UNIVERSIDAD NACIONAL DEL COMAHUE

CENTRO REGIONAL UNIVERSITARIO BARILOCHE

USO DE AGUA Y RESISTENCIA A LA SEQUIA DE PINO

PONDEROSA Y CIPRES DE LA CORDILLERA

Autor: Javier Enrique Gyenge

Director: Tomas M. Schlichter




INDICE GENERAL

AGRADECIMIENTOS 1
RESUMEN 2
ABSTRACT 5
INDICE DE TABLAS, FIGURAS, MAPAS Y ESQUEMAS 8
LISTADO DE ABREVIATURAS 17

CAPITULO 1.- INTRODUCCION GENERAL

Mecanismos generales de resistencia a la sequia 19
Efecto de los arboles sobre la distribucion del agua 23
Clima e influencia en la productividad en la Patagonia Argentina 26

Distribucion espacial de Austrocedrus chilensis y Pinus ponderosa en sus

lugares de origen 27
Produccion forestal en el N.O. de la Patagonia 30
Hipotesis 31
Objetivos generales 31
Objetivos particulares 31
Referencias 32

CAPITULO 2.- CONSUMO DE AGUA DE Pinus ponderosa EN COMPARACION
CON Austrocedrus chilensis Y PASTIZAL NATIVO
Introduccion 38

Materiales y Métodos 44



1.- Area de estudio
2.- Célculo de evapotranspiracion a partir del balance hidrico
3.- Transpiracion individual y a nivel de rodal

3.1.- Flujo de savia

3.2.- Flujo radial

3.3.- Area foliar

3.4.- Estimacion de la transpiracion individual y a nivel de rodal

Resultados

2.- Calculo de evapotranspiracion a partir del balance hidrico
3.- Transpiracion individual y a nivel de rodal

3.1.- Flujo de savia

3.2- Flyjo radial

3.3.- Area Foliar

3.4.- Estimacion de la transpiracion individual y a nivel de rodal

Discusion
2.- Célculo de evapotranspiracion a partir del balance hidrico
3.- Transpiracion individual y a nivel de rodal
3.1.- Flujo de savia
3.2.- Flujo radial
3.3.- Area Foliar
3.4.- Estimacion de la transpiracion individual y a nivel de rodal

Referencias

44

46

49

49

52

54

56

57

57

61

61

67

72

74

77

77

79

79

82

83

85

87



CAPITULO 3.- MAGNITUD Y PERIODO DE CRECIMIENTO DE Austrocedrus

chilensis Y Pinus ponderosa EN EL N.O. DE LA PATAGONIA

Introduccion 95
Materiales y Métodos 97
Resultados 102
Discusion 109
Referencias 112

CAPITULO 4.- EFICIENCIA EN EL USO DEL AGUA EN LA PRODUCCION DE

BIOMASA AEREA DE Austrocedrus chilensis Y Pinus ponderosa

Introduccion 117
Materiales y Métodos 118
Resultados 118
Discusion 123
Referencias 124

CAPITULO 5.- RELACIONES HIDRICAS EN Pinus ponderosa Y Austrocedrus

chilensis Y SU EFECTO SOBRE LA TRANSPIRACION

Introduccion 126
Materiales y Métodos 128
1.- Marcha del potencial de la hoja (y) a lo largo de la temporada 128

2.- Relacion entre el potencial de la hoja (y) y conductancia estomatica (gs),

y entre la gs y la fotosintesis (A) 129



3.- Relacion entre la conductancia total del arbol a la pérdida de vapor (gc)
y el déficit de presion de vapor de la atmdsfera (DPV) 131

4.- Conductividad especifica (ks), y conductancia total (Kpanta) y parcial

(Kraiz+tallo) 133
Resultados 134
1.- Marcha del potencial de la hoja (y) a lo largo de la temporada 134

2.- Relacion entre el potencial de la hoja () y conductancia estomatica (gs),

y entre la gs y la fotosintesis (A) 136
3.- Relacioén entre la conductancia total del arbol a la pérdida de vapor (gc)

y el déficit de presion de vapor de la atmdsfera (DPV) 140

4.- Conductividad especifica (ks), y conductancia total (Kpanta) y parcial

(Kraiz+tallo) 143
Discusion 144
Referencias 148

CAPITULO 6.- COMPARACION DE DISTINTAS VARIABLES FISIOLOGICAS

ENTRE PROCEDENCIAS DE Austrocedrus chilensis

Introduccion 153
Materiales y Métodos 155
1.- Vulnerabilidad a la cavitacion 155
2.- Resistencias totales y parciales 157

3.- Respuesta de la conductancia estomatica (gs) a la disponibilidad de agua en

suelo y demanda atmosférica 158



4.- Capacidad fotosintética y eficiencia en el uso del agua
Resultados

1.- Vulnerabilidad a la cavitacion

2.- Resistencias totales y parciales

3.- Respuesta de la conductancia estomatica (gs) a la disponibilidad de agua en
suelo y demanda atmosférica

4.- Capacidad fotosintética y eficiencia en el uso del agua
Discusion

Referencias

CAPITULO 7.- CONCLUSIONES GENERALES E INVESTIGACIONES
FUTURAS

Cambio climdtico y posible influencia en la productividad de A4. chilensis 'y

P. ponderosa

Referencias

159

160

160

162

162

165

169

172

178

189

191



... Entonces nos llevo hasta el limite de la estepa patagonica y nos mostro los
cipreses, casi retorcidos por el sufrimiento que, como dijo, “cubrian la
retaguardia”. Duros y estoicos, como una legion suicida, daban el ultimo

combate contra la adversidad...

Ernesto Sabato, 2000, La Resistencia

Editorial Planeta Argentina S.A.1.C. / Seix Barrial
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RESUMEN

Desde hace algunos afos, en el N.O. de la Patagonia argentina se viene
desarrollando una importante actividad forestal, basada principalmente en la
utilizacion de coniferas exéticas de rapido crecimiento instaladas sobre pastizales
naturales. Mas del 90% de la superficie plantada se realiz6 con Pinus ponderosa,
en un area limitada al este por la disponibilidad de agua (600 mm de precipitacién
anual) y al oeste por la presencia de Parques Nacionales. A su vez, esta area se
corresponde con la actual y potencial de distribucion de la especie nativa
Austrocedrus chilensis (ciprés de la cordillera), una conifera que posee
importancia desde aspectos tanto ecoldégicos como socio-econémicos. Se ha
demostrado en diversos ecosistemas terrestres que el reemplazo de un pastizal
por una forestacion produce un incremento del consumo de agua. Dado que la
vegetacion interacciona con los factores abioticos y bidticos propios de cada lugar
(e.g. disponibilidad de agua en el suelo (cantidad y momento de mayor
ocurrencia), vientos, exposicién, nutrientes, competencia intra- e interespecifica,
presencia de patdgenos) no es posible calcular el consumo de agua de un rodal a
partir de estimaciones realizadas para la misma especie en otros lugares del
mundo. Debido a que el agua es el principal recurso limitante de la productividad
en la region del N.O. de la Patagonia, el objetivo de este trabajo fue evaluar el
consumo de agua de las plantaciones forestales en comparacion con los
ecosistemas que éstas reemplazan. Actualmente, en el N.O. de la Patagonia, se
encuentran poblaciones de A. chilensis en lugares con menos de 400 mm
(Pilcafieu) hasta mas de 2500 mm (Puerto Blest) de precipitacion anual. En la
zona de convergencia de ambas especies, diversos autores muestran que los
rodales de P. ponderosa poseen aproximadamente el doble de produccién aérea
anual que los bosques de A. chilensis. Dado que el crecimiento se encuentra
ligado al consumo de agua, se planted la hipdtesis de que los rodales de P.
ponderosa consumen mas agua que los pastizales y cipresales, aunque dicho
consumo de agua también depende del grado de competencia entre individuos. Al
estar correlacionados el consumo de agua con los crecimientos, se hipotetizé que
la eficiencia en el uso del agua (consumo versus produccion) es similar entre
ambas especies. Por ello, el segundo objetivo de este trabajo fue caracterizar los
distintos mecanismos de resistencia a la sequia de esta conifera patagonica y sus
diferencias entre procedencias. Estas hipétesis se pusieron a prueba en rodales
de P. ponderosa con 350, 500 y 1300 arboles ha™'. También se realizaron
mediciones en un pastizal y en individuos de A. chilensis situados en el mismo
lugar en densidades variables y bajas. Adicionalmente, basados en la distribucién
actual de A. chilensis, se hipotetizé que esta especie es tolerante a la sequia, y
que dicha tolerancia difiere entre poblaciones situadas en los extremos este-oeste
(arido-humedo) de su distribucion.

El consumo de agua de los distintos sistemas se estimé mediante dos
metodologias: balance de agua y medicion de flujo de agua en el tronco. Para
poder realizar la estimacion de la cantidad de agua evapotranspirada se midiod
periodicamente desde la primavera al otofo la cantidad de agua caida por lluvias,
el contenido de agua del suelo y la pérdida de agua a profundidad (percolacién



profunda). La transpiracion de distintos arboles se midio utilizando el método de
Granier, el cual consta de termocuplas instaladas en el tronco de los mismos. Se
comprobd que el consumo de agua de individuos con escasa competencia (baja
densidad de plantacion o individuos semi-aislados) fue superior en individuos de
P. ponderosa que en A. chilensis. Sin embargo, cuando la competencia
intraespecifica entre individuos de P. ponderosa fue alta (1300 arboles ha™), el
consumo individual de agua de dichos individuos fue inferior al de los cipreses. A
la vez, el consumo de agua en P. ponderosa estuvo linealmente correlacionado
con el area foliar (As, m?) de cada individuo, asi como también con el A por unidad
de suelo (indice de area foliar, m®> m™) a nivel de rodal. Los balances hidricos
demostraron que el consumo de los sistemas con arboles fue mayor que en el
pastizal. Sin embargo, con esta ultima metodologia se subestimaria el verdadero
consumo de plantaciones ralas de P. ponderosa, ya que solo el componente
arboreo transpird cantidades similares y superiores de agua que lo estimado por el
balance hidrico para todo el sistema en conjunto. Tanto la cantidad y el patrén
diario del flujo de savia en el tronco, como la relacion entre la cantidad de tejido
conductivo y el As demostraron que los individuos de P. ponderosa de las parcelas
mas ralas se comportan como en los sitios con alta disponibilidad de agua en el
suelo en los bosques nativos de esta especie en EEUU.

El crecimiento del fuste individual de P. ponderosa en la plantacién mas
densa fue similar al de los individuos de A. chilensis, mientras que el crecimiento
de los pinos en las parcelas ralas fue significativamente mayor. En el periodo
agosto — marzo en donde se encuentra disponible agua en suelo y temperaturas
sobre cero, la maxima tasa de crecimiento en ambas especies fue desde
septiembre u octubre hasta febrero-marzo. A nivel de rodal, se observé que el
mayor crecimiento ocurrié en las parcelas con 500 pinos ha™ (17,9+3,4 m® ha™
afio™"), seguido por las parcelas con 350 pinos ha™ (14,3+3,4 m® de madera ha™
aﬁo'1), mientras que las parcelas con 1300 pinos ha™ presentaron los menores
crecimientos a nivel de rodal aun con un mayor nimero de arboles (13,5+1,9 m*
ha™' afio™). A la vez, estos valores son superiores a los crecimientos medidos por
diversos autores en bosques de A. chilensis (2,6 a 7,4 m® ha™ afio™).

De acuerdo con la hipoétesis planteada, la eficiencia en el uso del agua en la
produccion de biomasa aérea (m® afio™' / litros dia™) fue similar entre especies. La
productividad se relaciond linealmente con el consumo de agua en ambas
especies, aunque el modelo lineal desarrollado para los individuos de P.
ponderosa de las parcelas mas ralas (350 y 500 pinos ha™") fue distinto al del resto
de los tratamientos (pino 1300 individuos ha™ y cipreses). Se encontré una
relacion lineal positiva entre el diametro a la altura del pecho (DAP) de los
individuos de P. ponderosa y la eficiencia en el uso del agua, no observandose
ninguna relacion entre dichas variables en el caso de A. chilensis.

Estos resultados demostrarian que el consumo de agua de las plantaciones
de P. ponderosa seria mayor que el de los bosques de A. chilensis y que el de los
pastizales nativos. A la vez, el consumo de agua, la productividad y la eficiencia en
el uso del agua de las plantaciones de P. ponderosa se incrementaria con la edad
y tamafio del rodal. En el caso de los bosques de A. chilensis, se esperaria un



incremento en la productividad y consumo de agua de sus bosques en relacién a
la edad, manteniendo una eficiencia en el uso del agua relativamente constante.

La cantidad de agua almacenada en los primeros 140 cm de suelo en las
situaciones con arboles varié desde mas de 300 mm en septiembre hasta menos
de 150 mm en el periodo mas seco (febrero) en las parcelas de 350 y 500 P.
ponderosa ha™ , decreciendo a menos de 100 mm en el caso de A. chilensis y la
plantacion de 1300 P. ponderosa ha™. A pesar de dichas diferencias, el potencial
agua de prealba (ypa) fue relativamente estable y alto en todas las situaciones
demostrando que ambas especies arboreas acceden a una fuente estable de agua
durante toda la temporada. Si bien el y,, de los pinos de la plantacion de mayor
densidad no evidencio6 la presencia de estrés hidrico en los individuos, el patron de
flujo de savia durante el dia pone de manifiesto la menor disponibilidad de agua en
el suelo. Sin embargo, en una fecha (febrero de 2002), se observé una
disminucion del potencial agua de prealba de los individuos de A. chilensis sin que
se observara lo mismo en los individuos de P. ponderosa. Esto indicaria que esta
ultima especie posee raices mas profundas que el ciprés. Si bien el vy, fue similar
entre especies, el valor del y de la hoja durante el dia fue mayor en los individuos
de A. chilensis que en los de P. ponderosa. En relacion a ello, el valor de
conductancia estomatica (gs) fue menor en A. chilensis. Esta menor gs limité tanto
la transpiracion como la fijacion de carbono. En este sentido, la tasa fotosintética a
saturacion de luz (Amax) Y la gs fueron mayores en A. chilensis en ramas
plenamente hidratadas que en condiciones de campo, mientras que la Anax de los
individuos de P. ponderosa a campo mostré valores intermedios entre las dos
situaciones mencionadas del ciprés de la cordillera. Los resultados de A. chilensis
indican que esta especie tiene altas capacidades de fijar C, pero sin embargo, esta
capacidad se ve limitada basicamente por razones hidraulicas. La conductancia de
la canopia en la fase de vapor (gc) de los individuos de P. ponderosa de la
plantacion mas densa fue inferior a la calculada para los individuos de A. chilensis.
A la vez, la gc de los individuos de las parcelas de P. ponderosa de menor
densidad fue mayor que la calculada para A. chilensis. Como lo mencionan otros
autores, el valor de gc se correlaciona con el crecimiento de los individuos. Estos
resultados ponen de manifiesto la importancia de la competencia intraespecifica
en la productividad de un sistema. Por otro lado, ambas especies muestran la
importancia de la gs en la regulacion de la transpiracion. Las variables fisioldgicas
medidas en individuos de P. ponderosa mostraron valores similares a las
mediciones realizadas por otros autores en EEUU.

Por ultimo, los estudios realizados en distintas procedencias de A. chilensis
no apoyan la hipotesis formulada acerca de las diferencias fisioldgicas entre
poblaciones provenientes de sitios con distinta pluviometria. La vulnerabilidad a la
cavitacién, los cambios de la conductancia estomatica en respuesta a la
disponibilidad de agua en el suelo y la demanda atmosférica, y la capacidad de
fijacion de C bajo situaciones con distintos grados de estrés hidrico no difirieron
entre procedencias. Estos resultados permiten hipotetizar que los individuos de A.
chilensis poseen una plasticidad fenotipica que les permite sobrevivir en sitios con
distintos niveles de estrés hidrico, por ejemplo cambiando la relacion entre Asy
tejido conductivo (SA). Asimismo, se concluye que modificaciones en variables



morfoldgicas tales como el area foliar especifica y la relacion As.SA son las que
permiten a los juveniles de esta especie el poder pasar de un ambiente protegido
bajo una nodriza a crecer a cielo abierto cuando son adultos.

En base a los resultados encontrados y a los modelos de cambio climatico
propuestos por otros autores para la region se hipotetiza un posible avance de los
bosques de ciprés de la cordillera hacia el oeste de su distribucién (sitios humedos
actualmente ocupados por Nothofagus spp.), y altas limitaciones para el
reclutamiento de plantulas hacia el este. A su vez, las estrategias de uso de agua
y resistencia a la sequia de ambas especies estudiadas demuestran una menor
habilidad competitiva por parte de la especie nativa, lo que pone de manifiesto la
importancia de la planificacion de las plantaciones con pino ponderosa en areas
cercanas a zonas de conservacion de A. chilensis. Asimismo, los altos consumos
de agua por parte de las plantaciones de pino ponderosa deben ser tomadas en
cuenta al planificar el disefio de las mismas en el paisaje, sobre todo en aquellas
areas en donde los recursos hidricos sean particularmente limitantes.



ABSTRACT

Since the last decades afforestation with fast growing tree species is
increasing in N.W. Patagonia Argentina. There, more than 90% of the planted land
is occupied by Pinus ponderosa planted over natural grasslands. This area is
limited at the east by the availability of water (600 mm of annual precipitation), and
at the west by the presence of National Parks. At the same time, this area is the
actual and/or potential distribution area of the native species Austrocedrus
chilensis (ciprés de la cordillera), an important conifer from ecological and socio-
economical points of view. Considering that water is the main limiting resource in
N.W. Patagonia, the objective of this study was to quantify water use of plantations
with fast growing species compared to native ecosystems. Several researchers
have demonstrated the increment of soil water consumption by forest plantations
compared to the grasslands they replaced. Also, water depletion could be different
depending on the species and age of the trees. In addition, other abiotic and biotic
factors, such as availability of soil water (amount and time of occurrence), wind,
exposition, soil nutrient, inter- and intraespecific competition, pathogens, etc.,
influence the water use of the trees. For these reasons, it is not possible to
estimate the amount of water used by a forest plantation in a particular
environment using data from other places. Currently, there are populations of A.
chilensis growing in places with less than 400 mm (Pilcafieu) to more than 2500
mm (Port Blest) of mean annual precipitation. In the areas in which both species
coexist, several authors have pointed out that aboveground productivity of P.
ponderosa forests approximately doubles the productivity of A. chilensis ones.
Because productivity is correlated with water consumption, we hypothesised that
water use of P. ponderosa forests should be higher than that of native grasslands
or cypress forests, and that water use should also depend on the degree of
competition between trees. We also expected that water use efficiency (production
/ water use) would be similar in both species. For that reason, the second objective
of this study was to characterise the different mechanisms related with drought
resistance of this native conifer and their differences between provenances. These
hypotheses were tested in stands with 350, 500 and 1300 P. ponderosa ha™. Also,
measurements were done in an open grassland and in A. chilensis trees growing in
the same place with low and variable densities. In addition, due to the current
distribution of A. chilensis populations, we expected that this species would have
characteristics of a drought tolerant species, and that drought tolerance would be
different between populations from sites with different precipitation levels.

Water use of the studied systems was estimated following two
methodologies: water balances and sap flow measurements. Rainfall, soil water
content and percolation were periodically measured from spring to autumn to
estimate evapotranspiration. Water use by trees was measured using the
methodology proposed by Granier, which consists in thermocouples installed in the
external portion of the xylem. Water used by trees growing with low degree of
competition (low density plantation or semi-isolated individuals) was higher in P.
ponderosa trees than in individuals of A. chilensis. However, water use by pines
was lower than that of cypresses when intraespecific competition was high (1300
P. ponderosa ha™). At the same time, water use of P. ponderosa was linearly



correlated with leaf area (A;, m?) of each individual, and also, with the A; per ground
unit (leaf area index, m? m™) at the stand level. The amount of evapotranspired
water, estimated from water balances, was higher in forested than grassland plots.
However, water balances underestimated the real amount of water used by low
density plantations of P. ponderosa, because water use by trees (estimated with
sapflow method) was similar or even higher than that estimated for the whole
system (trees plus grasses). The amount and daily pattern of sap flow, and the
relation between conductive tissues and As of the individuals of P. ponderosa from
low densities stands were similar than those trees growing in native forest of USA
placed in sites with high availability of soil water.

Individual growth of P. ponderosa at the high density plantation was similar
to that of A. chilensis trees, while individuals of P. ponderosa of low density
plantations showed the highest growth rates. Aboveground growth started at
September or October and finished during February — March in both species. At
the stand level, higher growths were measured in trees growing at 500 P.
ponderosa ha™ (17,9+3,4 m* ha™' year™), followed by 350 pines ha™ (14,3+3,4 m®
ha™' year™), while the stands with 1300 pine ha™ showed the lowest productivity
(13,5£1,9 m® ha™' year™) even having more trees. All growth values at the stand
level were higher than those measured in A. chilensis forest by others authors (2,6
a7,4m®ha’ year").

In accordance with the proposed hypothesis, water use efficiency in the
aboveground biomass production (m® year™ / litres day™') was similar between
species. Productivity was linearly related with water use in both species, but the
linear model applied to low density stands (350 y 500 P. ponderosa ha™) was
different to those of the other treatments (high density plantation and cypress). In
the case of P. ponderosa, and independently of plantation density, water use
efficiency was linearly related with diameter at breast height (DAP) of the trees.

Results of this study demonstrate that water use by P. ponderosa
plantations would be higher than that of A. chilensis forests. In addition, water use,
productivity and water use efficiency of P. ponderosa stands become higher with
age and size of the trees. In a similar way, growth and water use also increase in
A. chilensis forest, but water use efficiency remains relatively constant with the age
and size of individuals.

Soil water storage in the first 140 cm in the different forested situations
changed from more than 300 mm in September to less than 150 mm in February in
the 350 and 500 P. ponderosa ha™ stands, or less than 100 mm in 1300 P.
ponderosa ha™' during the end of summer. In spite of changes in soil water storage,
predawn leaf water potential (y,a) of the trees was relatively stable and high in all
situations, demonstrating that both species have access to a source of water
during the whole season. Sap flow pattern in P. ponderosa trees of 1300 pines ha™
stands indicated a certain degree of drought stress, which was not evident with y,,
measurements. However, in one date (February 2002), a high decrease in yp, was
measured only in A. chilensis trees. This observation indicated that individuals of
P. ponderosa had a deeper root system that A. chilensis. In spite of the similarity in
Wpa between both species, yiear during the day was higher in A. chilensis than in P.
ponderosa. In relation with the high yiear, Stomatal conductance (gs) measured in



A. chilensis trees were lower than that in P. ponderosa. In the case of A. chilensis,
gs limited both transpiration and carbon fixation. In this sense, maximum
photosynthetic rate at light saturation point (Amax) and gs were higher in leaves of
A. chilensis of branches re-hydrated in laboratory than under field conditions, while
Amax Of P. ponderosa in the field showed intermediate values between the two
situations in A. chilensis. Results of A. chilensis indicated that this species has a
high carbon fixation capacity, but this capacity is constrained by hydraulic
limitations. Canopy conductance of vapour phase (gc) of individuals growing in
1300 P. ponderosa ha™' plantation was lower than gc of A. chilensis trees. At the
same time, gc of P. ponderosa at low density stands was higher than gc of A.
chilensis. The magnitude of gc was correlated with productivity of the individual
tree, as was mentioned by others authors. These results pointed out the
importance of intraespecific competition on productivity of a forested system. In
addition, results of both species showed the importance of gs in regulating
transpiration. Physiological values found for P. ponderosa trees of N.W. Patagonia
were similar than those measured by other authors in native forests in the USA.

Finally, the studies developed on different provenances of A. chilensis do
not support the hypothesis formulated about physiological differences between
populations of sites with different precipitation level. Vulnerability to cavitation,
changes in stomatal conductance related to soil water availability and / or
atmospheric demand, and the photosynthetic capacity under different degrees of
drought stress were similar between provenances. These results allow us to
suppose that phenotypic plasticity of A. chilensis trees in the ratio of As and
conductive tissues (SA), for instance, is the main mechanism allowing them to
survive in sites with different degrees of water stress. In addition, we concluded
that changes in morphological variables such as specific leaf area and the relation
As:SA allow juvenile plants to survive when they pass from a shelter environment
under a nurse to open conditions as adults.

Based on present results and models of global change for the Patagonian
region proposed by other authors, it is hypothesized an advance of A. chilensis
forests to the west (the humid zone now occupied by Nothofagus spp.) and serious
limitations for seedling establishment at the east of its current distribution.
Strategies of water use and drought resistance of both species demonstrated a
lower competitive capacity in the native conifer, which pointed out the importance
of pine plantation planning in areas close to A. chilensis conservation zones. In
addition, high water consumption of pine plantations has to be considered in the
design of plantations at the landscape level in areas where water resources are
particularly limiting.
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FIGURAS

Figura 2.1.- Evolucién del agua almacenada (mm) en los primeros 140
cm de suelo en plantaciones de Pinus ponderosa (350, 500 y 1300
individuos ha™, en las situaciones Bajo Copa —BC- y Entre Copas —EC),
y posicion Bajo Copa de Austrocedrus chilensis y pastizal durante cuatro
temporadas (anos 1999 al 2003).

Figura 2.2.- Flujo de savia (u, ml cm® min™") de Pinus ponderosa en dos
densidades de plantacion (350 y 500 individuos ha™) durante tres dias
con caracteristicas climaticas similares. Temporada 1999-2000. ypd =
potencial agua de pre-alba, wmd = potencial agua al medio dia.

Figura 2.3.- Densidad de flujo de savia (ml cm™ min™") de individuos
suprimidos (DAP < 17 cm) y dominantes (DAP > 29 cm) de Pinus
ponderosa de una plantacién a alta densidad (1300 individuos ha™) en
dias con diferentes valores de déficit de presion de vapor (DPV) y
radiacion. Los graficos se corresponden a los dias 1 al 5 de noviembre
del 2001.

Figura 2.4.- Densidad de flujo de savia (ml cm™ min™") de individuos
suprimidos (DAP < 17 cm) y dominantes (DAP > 29 cm) de Pinus
ponderosa de una plantacién a alta densidad (1300 individuos ha™) en
dias con diferentes valores de déficit de presion de vapor (DPV) y
radiacion. Los gréaficos se corresponden a los dias 15 al 19 de marzo del
2003.

Figura 2.5. Densidad de flujo de savia (u, ml cm?min™') de 4 individuos
de P. ponderosa de diametro a la altura del pecho < 16 cm (suprimidos)
creciendo en la plantacion de 1300 arboles ha™ en relacién al déficit de
presion de vapor (DPV, kPa) en tres dias a comienzo (noviembre, figura
a la izquierda) y finales de la temporada (marzo, figura a la derecha).

Figura 2.6. Densidad de flujo de savia (u, ml cm?min™") de 4 individuos
de P. ponderosa de diametro a la altura del pecho > 30 cm (dominantes)
creciendo en la plantacion de 1300 arboles ha™ en relacion al déficit de
presion de vapor (DPV, kPa) en tres dias a comienzo (noviembre, figura
a la izquierda) y finales de la temporada (marzo, figura a la derecha).

Figura 2.7. Densidad de flujo de savia (u, ml cm?min™") de 4 individuos
de A. chilensis, luz solar (Watt m?) y déficit de presion de vapor (DPV,

kPa) en dos dias (23 y 25 de noviembre del 2001). El numero de cada
serie representa el DAP (cm) de cada arbol.

Figura 2.8.- Promedios de temperatura maxima y humedad relativa para
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los meses de enero, febrero y marzo del afio 2001 y 2002. También se
grafican los valores historicos para Bariloche (1990-2000).

Figura 2.9.- Relacién entre la densidad del flujo de savia (ml cm™ min™")
estimada en las porciones externa e interna del xilema en dos arboles de
A. chilensis (profundidad de insercion de la termocupla entre paréntesis).
La linea punteada representa la relacién 1:1.

Figura 2.10.- Relacién entre la densidad del flujo de savia (ml cm™ min™")
estimada en las porciones externa e interna del xilema en dos arboles
de P. ponderosa. Mediciones realizadas durante el afio 2001. Entre
paréntesis se indica la profundidad del xilema (cm) a la que se colocaron
los sensores.

Figura 2.11.- Relacién entre la densidad del flujo de savia (ml cm™ min’
') estimada en las porciones externa e interna del xilema en dos arboles
de de P. ponderosa. Mediciones realizadas durante el ano 2002. Entre
paréntesis se indica la profundidad del xilema (cm) a la que se
colocaron los sensores.

Figura 2.12.- Evolucion diaria de la densidad del flujo de savia (ml cm™
min™') a dos profundidades del tronco en los dos individuos de P.
ponderosa medidos durante la temporada 2001. Con flechas se sefialan
las principales diferencias de u durante el dia. Entre paréntesis se
indica la profundidad del xilema (cm) a la que se colocaron los
sensores.

Figura 2.13.- Porcentaje de la densidad del flujo de savia (u +DE, ml
cm? min™) de cada sensor con respecto al sensor externo, en funcién
de la profundidad del xilema en los cuatro individuos de P. ponderosa
medidos durante las temporadas 2001 y 2002.

Figura 2.14.- Area foliar total de la rama (m?) en relacion al diametro de
la misma a 5 cm de su insercion en el tronco, medida en individuos de
Pinus ponderosa durante 3 inviernos sucesivos.

Figura 2.15.- Relacién entre el area foliar total del arbol (Ar, m?) y el
diametro a la altura del pecho (DAP, cm) en las parcelas de 500 P.
ponderosa ha™' medidos en las temporadas 2002 y 2003. Podado=
poda hasta una altura de 4,5 m; sin podar= poda hasta 3 metros.

Figura 2.16.- Relacién entre la transpiracion (litros agua dia” m? A;y
litros agua dia™") y el area foliar (A;, m?) medida en individuos de Pinus
ponderosa con distintos niveles de poda en las temporadas 2002 y
2003. Altura de poda: 3 metros en el tratamiento "sin podar"y 4,5
metros en los pinos "podados”.

Figura 2.17. Consumo de agua promedio individual (litros dia™) de
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Pinus ponderosa en tres densidades de plantacion (1300, 500 y 350 P.
ponderosa ha™') calculado asumiendo que no hay una disminucion
radial del flujo. Las lineas continuas corresponden a las regresiones
para P. ponderosa, mientras que la discontinua para A. chilensis.

Figura 2.18.- Relacion entre la transpiracion maxima a nivel de rodal
(mm dia™) y el indice de area foliar (IAF, m? m?) del mismo medida en
parcelas de distintas densidades de plantacion de Pinus ponderosa.
Con cuadrados vacios se muestran los datos del N.O. de Patagonia.
Los datos de EEUU obtenidos de trabajos publicados fueron extraidos
de: triangulos negros: Law et al. 2001a, triangulo blanco: Ryan et al.
2000, asterisco: Kurpius et al. 2003, circulos negros: Irvine et al. 2002,
cuadrado negro: Anthoni et al. 1999.

Figura 2.19.- Area foliar total de la rama en relacién al diametro de la
misma medida en individuos de Pinus ponderosa creciendo al N.O. de
la Patagonia (lineas finas punteadas representan el intervalo de
confianza del 95%) y EEUU (los valores fueron obtenidos en los
trabajos citados).

Figura 3.1.- Crecimientos relativos del Diametro a la altura del pecho
(DAP) de Austrocedrus chilensis (ciprés) y Pinus ponderosa (pino ralo:
350 pinos ha™, pino denso: 500 pinos ha'1) durante dos anos. A la
izquierda se presentan los resultados para arboles de mas de 8 m de
altura y a la derecha, para arboles de menos de 2,5 m de altura total.

Figura 3.2.- Crecimientos relativos en altura de Austrocedrus chilensis
(ciprés) y Pinus ponderosa (pino ralo: 350 pinos ha™, pino denso: 500
pinos ha™') durante dos afios. A la izquierda se presentan los resultados
para arboles de mas de 8 m de altura y a la derecha, para arboles de
menos de 2,5 m de altura total.

Figura 3.3.- Incremento anual del diametro a la altura del pecho (DAP)
en forma absoluta (mm, a y c) y relativa (b y d) con respecto al DAP
inicial en Austrocedrus chilensis (a'y b) y Pinus ponderosa (c y d)
divididos por tamafo (DAP en cm) y densidad de plantacion (1300, 500
y 350 corresponde al nimero de individuos ha™).

Figura 3.4.- Crecimiento relativo ((final — inicial) (inicial)") en altura de
individuos de P. ponderosa creciendo en parcelas ralas (350 individuos
ha™) y densas (500 individuos ha™). Podado = arbol podado hasta una
altura de 4,5 metros en afno 2002; sin podar = arbol podado hasta una
altura de 3 metros en el afio 2001.

Figura 3.5.- Crecimiento relativo en diametro a la altura del pecho (DAP,
(final — inicial) (inicial)™") de individuos de P. ponderosa creciendo en
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parcelas rala (350 individuos ha™) y densas (500 individuos ha™).
Podado = arbol podado hasta una altura de 4,5 metros en afio 2002; sin
podar = arbol podado hasta una altura de 3 metros en el afio 2001. Con
asterisco se indican diferencias significativas (a < 0,05).

Figura 3.6.- Valores mensuales acumulados de IDV (mbar) y lluvias
(mm) y valores promedio de los ultimos 10 afios (periodo 1992-2002)
medidos en la EEA Bariloche INTA.

Figura 4.1.- Relacion entre la productividad individual anual promedio
(kg) y el consumo acumulado durante la temporada de crecimiento(m?®)
de Austrocedrus chilensis y Pinus ponderosa (350, 500 y 1300 se
refiere a la cantidad de individuos por hectarea).

Figura 4.2.- Relacion entre la eficiencia en el uso del agua definida
como la productividad individual anual promedio (kg) dividida por el
consumo acumulado de agua durante la temporada (m?) y el diametro a
la altura del pecho (DAP) de individuos de Austrocedrus chilensis 'y
Pinus ponderosa (350, 500 y 1300 se refiere a la cantidad de individuos
por hectarea).

Figura 4.3.- Relacion entre la eficiencia en el uso del agua definida
como la productividad individual anual promedio (kg) dividida por el
consumo acumulado de agua durante la temporada (m®) y el consumo
de agua de individuos de Austrocedrus chilensis y Pinus ponderosa
(350, 500 y 1300 se refiere a la cantidad de individuos por hectarea).

Figura 4.4.- Relacion entre la eficiencia en el uso del agua (kg mm™) y
el DAP (Figura A) promedio de cada rodal de P. ponderosa (datos
provenientes de la Tabla 2.5); y la productividad (kg afio™") (Figura B). El
simbolo vacio representa el valor de eficiencia de la plantacién de 1300
P. ponderosa ha™', mientras que los simbolos llenos representan a las
parcelas ralas (350 y 500 pinos ha™') en dos temporadas distintas.

Figura 5.1.- Potencial agua de pre-alba y al mediodia de individuos de
P. ponderosa (A) situados en parcelas de 350 y 500 individuos ha™ e
individuos P. ponderosa provenientes de parcelas con densidades de
plantacion de 1300 y 500 arboles ha™ (B) en la Ea. Lemu Cuyén, Valle
de Meliquina. Temporadas 1999-2000, 2000-2001 y 2001-2002.

Figura 5.2.- Potencial agua de pre-abla y al mediodia de individuos de
A. chilensis en la Ea. Lemu Cuyén, Valle de Meliquina. Temporadas
2000-2001 y 2001-2002.

Figura 5.3.- Marcha diaria del déficit de presiéon de vapor (DPV, kPa),
potencial agua (-MPa), conductancia estomatica (gs, mol m?s™)y
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radiacion fotosintéticamente activa (PAR, umol m? s™) en individuos
adultos de Pinus ponderosa y Austrocedrus chilensis en la Ea. Lemu
Cuyén, Valle de Meliquina. La gs y PAR se midieron en dos posiciones:
a la mitad y en la parte superior de la copa. La marcha diaria del
potencial agua es el promedio de la medicién del potencial agua en
ambos lugares de la copa.

Figura 5.4.- Valores de fotosintesis neta (A, pmol CO, m? s™) versus
radiacion fotosintéticamente activa (PAR, umol fotones m? s™') medido
bajo condiciones de campo (es decir, incluyendo el cierre estomatico
que puede producirse a altos niveles de radiacion) en un individuo
adulto de Pinus ponderosa y de Austrocedrus chilensis en la Ea. Lemu
Cuyeén, Valle de Meliquina.

Figura 5.5.- Conductancia estomatica (gs) en relacién al potencial agua
en individuos de Pinus ponderosa situados en parcelas de 350 y 500
individuos ha™ e individuos adultos de Austrocedrus chilensis en la Ea.
Lemu Cuyén, Valle de Meliquina. Con lineas rectas se representa el
limite maximo de gs para P. ponderosa (linea continua) y A. chilensis
(linea discontinua).

Figura 5.6.- Conductancia estomatica relativa al primer valor medido (gs
relativa a la gs de la mafana) y déficit de presion de vapor (VPD, kPa) a
lo largo del dia durante dos dias (A 17/1; B 27/2/2003) en individuos de
Pinus ponderosa situados en parcelas de 350 y 500 individuos ha™ e
individuos adultos de Austrocedrus chilensis en la Ea. Lemu Cuyén,
Valle de Meliquina.

Figura 5.7.- Izquierda: evolucién de la conductancia de la canopia (gc,
mmol m? s™) de 5 individuos adultos de Austrocedrus chilensis en 5
dias con distintos valores maximos de déficit de presion de vapor (DPV,
kPa). Derecha: relacion entre gc y DPV en los 5 dias mencionados.

Figura 5.8.- Izquierda: evolucion de la conductancia de la canopia (gc,
mmol m? s™) de 4 individuos adultos de Pinus ponderosa de DAP > 30
cm en 3 dias con distintos valores maximos de déficit de presion de
vapor (DPV, kPa). Derecha: relacion entre gc y DPV en los 3 dias
mencionados.

Figura 5.9.- Izquierda: evolucién de la conductancia de la canopia (gc,
mmol m? s™) de 4 individuos adultos de Pinus ponderosa de DAP < 16
cm en 3 dias con distintos valores maximos de déficit de presion de
vapor (DPV, kPa). Izquierda: relacién entre gc y DPV en los 4 dias
mencionados.
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Figura 5.10.- Evolucién de la conductividad hidraulica especifica (ks, kg
m~ MPa's™) en ramas de Pinus ponderosa y Austrocedrus chilensis
en la Ea. Lemu Cuyén.

Figura 5.11.- Relacion entre la conductividad hidraulica especifica
méxima (ks, kg m” MPa™ s) y el didmetro del tallo (mm) en ramas de
Pinus ponderosa y Austrocedrus chilensis en la Ea. Lemu Cuyén. Para
A. chilensis, ks = 0,3565 (0,0502) diametro + 2,019 (0,3019); r?aj. 0,63;
F val. 50,34. Para P. ponderosa, ks = 1,4336 (0,1244) diametro —
3,1555 (0,9676); r’aj. 0,80; F val. 132,76.

Figura 6.1. Curvas de vulnerabilidad a la cavitacién medidas en
individuos adultos de A. chilensis procedentes de tres sitios con distinta
pluviometria. También se muestra el modelo agrupando los datos de
todas las procedencias.

Figura 6.2.- Respuesta de la conductancia estomatica (gs, mol m?s™)
al incremento en la radiacion fotosintéticamente activa (PAR, pmol m™
s'1) de dos procedencias situadas en los extremos de pluviometria del
area de distribucién de Austrocedrus chilensis. La linea indica el modelo
agrupando todos los datos.

Figura 6.3.- Relacion entre la conductancia estomatica a saturacion de
luz (gs, mol m? s™") y el potencial agua de pre-alba (-MPa) de dos
procedencias situadas en los extremos de pluviometria del area de
distribucién de Austrocedrus chilensis. La linea representa el modelo
con todos los datos.

Figura 6.4.- Patron diario de la conductancia estomatica (gs, mol m?s™)
de plantas sin estrés hidrico (“regadas”) de dos procedencias y el déficit
de presion de vapor (DPV, kPa) en tres dias de medicién. Entre
paréntesis, luego de la procedencia, se indica el valor de potencial de
pre-alba.

Figura 6.5.- Patron diario de la conductancia estomatica (gs, mol m?s™)
de plantas con distinto grado de estrés hidrico (hombre de la serie,
MPa) correspondientes a dos procedencias de A. chilensis (simbolos
llenos = sitio humedo, simbolos vacios = sitio xérico), y el déficit de
presion de vapor (DPV, kPa) en dos dias de medicion. En gris se
muestra el promedio de los valores de gs de las plantas regadas
mostradas en la Figura 3.4.

Figura 6.6.- Relacién entre la fotosintesis (A, umol m? s™) a saturacion
de luz (PAR >500um m™ s™) y la conductancia estomatica (gs, mol m™
s'1) en plantines de A chilensis dos procedencias.

Figura 6.7.- Fotosintesis (umol m? s™), transpiracion foliar (mol m?s™)
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y eficiencia fotosintética instantanea en el uso del agua (EUA, umol
H20O mol C) en relacién con la conductancia estomatica (gs), de
plantines de Austrocedrus chilensis (datos agrupados de ambas
procedencias), en dos dias de medicion. Bajo DPV= corresponde al dia
2 de marzo, mayor valor de DPV = 2 kPa. Alto DPV = corresponde al 13
de marzo, mayor valor de DPV = 3,5 kPa.

Figura 6.8.- Eficiencia fotosintética instantanea en el uso del agua
(EUA, umol CO2 mol H20) en relacién con la radiacion
fotosintéticamente activa (PAR), de plantines de Austrocedrus chilensis
(datos agrupados de ambas procedencias), en dos dias de medicion.
Bajo DPV = corresponde al 2 de marzo, mayor valor de DPV = 2 kPa.
Alto DPV = corresponde al13 de marzo, mayor valor de DPV = 3,5 kPa.
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MAPAS

Mapa 2.1.- Area de estudio: plantaciones de Pinus ponderosa rodeadas
de bosques nativos de Austrocedrus chilensis (Bran et al. 2002).

ESQUEMAS

Esquema 1.1.- Simplificacion del flujo de agua a través del continuo
suelo — planta — atmésfera, que incluye las resistencias a la circulacion
hidrica (R;) y valor de potencial agua (V) en cada compartimiento.
Modificado a partir de Jones (1992).

Esquema 2.1.- Representacién de la distribucion de especies y los
distintos rodales de P. ponderosa en los que se realizaron las
mediciones. Valle de Meliquina, Ea. Lemu Cuyén.

Esquema 3.1.- Representacién de la distribucién de parcelas de P.
ponderosa en los que se realizaron las mediciones. Valle de Meliquina,
Ea. Lemu Cuyeén.
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LISTADO DE ABREVIATURAS

Abreviat Significado

ura
AS

AT

0

I
Whoja
Wmd
Wpa
Wsuelo

WYtallo
1300 D

1300 |
1300 S
350 PP
500 MP
500
MPC
500 PP

AB

AFE
Amax
ATS
BC

DAP
DIAM

DPV
EC
E:UA
EUA
EUL

EUR
EVT

gc
gs
HR

Cambio diario del agua almacenada en el suelo
Diferencia de temperatura entre termocuplas
Contenido de agua en el suelo

Potencial agua

Potencial agua de hoja

Potencial agua de la hojas al medio dia
Potencial agua de la hoja en prealba
Potencial agua del suelo

Potencial agua del xilema del tallo
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CAPITULO 1.- INTRODUCCION GENERAL

Mecanismos generales de resistencia a la sequia

Una primera clasificacion general que puede aplicarse a las plantas que
viven en lugares con ciertos niveles de estrés hidrico las separa entre aquellas
que evitan la sequia y las que toleran la misma. A su vez, las primeras pueden
dividirse en evasoras (i.e. plantas anuales que nacen y vegetan durante periodos
en donde hay agua disponible, para luego reproducirse y morir al comenzar la
sequia, Monson y Smith 1982) y en evitadoras (i.e. plantas que acceden a fuentes
permanentes de agua y/o poseen ajustes osmaético o de turgencia mostrando altas
tasas de absorcidon de agua, o plantas que evitan la pérdida de agua cerrando sus
estomas manteniendo altos valores de potencial agua (¥), Monson y Smith 1982).
A la vez, las especies evitadoras pueden dividirse en derrochadoras y ahorradoras
dependiendo del uso del agua. Como lo demuestran Monson y Smith (1982) y
Dong y Zhang (2001), las especies ahorradoras tendrian las siguientes
caracteristicas relacionadas con la conservacién del agua: bajo potencial
osmotico, paredes celulares y del xilema rigidas y fuerte control estomatico de la
transpiracion.

Por otro lado, las plantas que toleran la sequia son aquellas que continian con
sus estomas abiertos aun con escasa disponibilidad de agua en el suelo. Las
mismas, poseen diversas formas de evitar los dafios por deshidratacion o
recalentamiento de los tejidos y/o aquellos generados por los altos gradientes

de potencial entre la raiz y las hojas.

Algunos de los mecanismos utilizados por las plantas que contribuyen a
soportar los periodos de sequia se describen, de manera generalizada, a

continuacion.

La pérdida de agua desde las hojas hacia la atmdsfera es una consecuencia
asociada al intercambio de CO.,. En este sentido, la arquitectura hidraulica de

los arboles en el continuo suelo — planta — atmdésfera juega un papel crucial en
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la capacidad de los mismos para sobrevivir durante los periodos de sequia. Un
aspecto esencial a tener en cuenta en este sistema continuo es la capacidad de
las distintas especies de acceder a agua en el suelo. La conductividad
hidraulica del suelo, es decir la capacidad de que el agua se movilice a través
del mismo, disminuye a una mayor tasa a medida que el suelo se deshidrata en
aquellos que poseen una alta porosidad en comparacién con los que tienen
mucha arcilla. Esta disminucion en la conductividad no permite que el agua
almacenada en el suelo circundante a las raices fluya rapidamente hacia las
mismas formando una zona con menor disponibilidad de agua. Por ejemplo,
Hacke et al. (2000) demostraron que existe una estrecha relacion entre la
porosidad del suelo y la cantidad de agua que transpira un individuo. Estos
autores también encontraron que los individuos que crecen en suelos arenosos
poseen una alta proporcion biomasa de raiz : biomasa aérea en relacion a los

que crecen en suelos mas arcillosos (Hacke et al. 2000).

En general, existe una mayor disponibilidad de agua en el suelo en zonas
profundas que en las superficiales. DelLucia y Schlesinger (1991) demostraron que
Pinus ponderosa Dougl.ex Laws. era capaz de mantener un potencial de prealba
alto (Wpa) y estable aun cuando los arbustos vecinos disminuian su potencial. Ello
puso en evidencia que esta especie era capaz de acceder a una mayor
profundidad de suelo, quedando liberada de la competencia de los arbustos. Esta
capacidad de producir raices profundas se ve acentuada en suelos arenosos
debido a los problemas en la conductividad ya mencionados (Hacke et al. 2000).
Una vez que el agua se encuentra dentro de las raices, fluye hacia las hojas
siguiendo un gradiente de potencial agua negativo (mayor o0 mas cercano a cero
en raices, y menor o0 mas negativo en hojas) a través del xilema (Esquema 1).
Dicho gradiente no puede exceder un cierto valor ya que podrian ocurrir pérdidas
de la conductividad en el xilema por cavitacion. La cavitaciéon es el fenédmeno por
el cual se interrumpe la continuidad de la columna de agua debido a la entrada de
aire en los vasos del xilema (mas detalle se puede encontrar en el trabajo de
Cruiziat et al. 2002). Los vasos pueden llenarse rapidamente de vapor de agua y
aire generando un conducto cavitado (o embolizado), lo que resulta en una

22



disminucion de la capacidad del xilema para transportar agua. Si la cavitacién es
masiva e irreversible, pierden funcionalidad ramas enteras e incluso el arbol en su
totalidad. Es importante mencionar que la vulnerabilidad a la cavitacion puede
diferir entre distintas partes de la planta, es decir, a un mismo potencial, ciertas
partes de la planta perderian la capacidad de conducir agua antes que otras
(“vulnerabilidad segmentada”, e.g. Martinez-Vilalta et al. 2002). Asimismo, la
conductividad del xilema (o su inversa la resistencia hidraulica R) puede diferir
dentro de la planta (raiz, tallo, rama y hoja) y entre individuos de distintas
poblaciones (e.g. Maherali y DeLucia 2001, Esquema 1.1). Por ultimo, la tasa de
pérdida de agua desde las hojas a la atmdsfera (transpiracion) esta controlada por
los estomas. En general, se produce el cierre estomatico de manera tal que el
potencial agua del xilema sea superior al valor de potencial limite para evitar la
cavitacion del sistema conductivo y, por lo tanto, pérdidas en la conductividad
hidraulica (Jones y Sutherland 1991, Bond y Kavangh 1999). Por otro lado,
Cochard et al. (2002) demostraron que el cierre estomatico también esta

correlacionado con el potencial de pérdida de turgencia de las células de la hoja.
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Esquema 1.1.- Simplificacion del flujo de agua a través del continuo suelo — planta
— atmdésfera, que incluye las resistencias a la circulacién hidrica (R;) y valor de
potencial agua (¥;) en cada compartimiento (i). Modificado a partir de Jones (1992)

Y =-95MPa

atmosfera
@ Transpiracion

lPhOja= = 'O,9MPa

A
¥, =-0,8MPa
¥, = -0,6MPa
¥ . =-0,5MPa
¥ .. =-0,1MPa

El control estomatico es el mecanismo mas inmediato que interviene en el
control diario de la pérdida de agua. Sin embargo, se han observado otros
mecanismos que ocurren a mayores plazos, tales como cambios en el balance
entre la superficie transpirante (area foliar, A¢) y el area de tejido conductivo (area
xilematica, SA) y/o la relacion entre Asy el volumen de raices (Hacke et al. 2000,
Maherali y DeLucia 2001, Magnani et al. 2002).

Existen especies de plantas que se desarrollan en lugares con sequias
estacionales, pero carecen de mecanismos fisiolégicos que les permitan sobrevivir
el estrés hidrico (por ejemplo plantas anuales, Monson y Smith 1982). Otras

especies, poseen otras estrategias que consisten en la separacion de los estadios
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fenoldgicos de crecimiento y la ocurrencia de la sequia. En este sentido, Hanson y
Weltzin (2000) destacan que las coniferas del oeste de EEUU continuan su
crecimiento hasta finales de la temporada, cuando la probabilidad de ocurrencia
de estrés hidrico es alta. Por el contrario, los bosques deciduos del este de EEUU
crecen en un periodo limitado al principio de la temporada. Esto les permite a las
coniferas continuar con su crecimiento si la disponibilidad de los recursos asi lo

permite.
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Como ya mencionamos, las plantas pierden agua durante el proceso de fijacion de
carbono. Esta relacion entre la pérdida de H,O y la ganancia de C es especifica, aunque
también puede cambiar seglin los recursos limitantes particulares de cada ecosistema. La
eficiencia en el uso de los recursos (EUR) se define como la tasa de un determinado
proceso como fotosintesis o produccion de biomasa en relacion a la tasa de utilizacion de
un recurso, tal como luz (EUL) o agua (EUA). Un concepto bésico en la ecofisiologia
indica que la EUR disminuye cuando se incrementa la disponibilidad del recurso. Por
ejemplo, la EUL es mayor a bajos niveles de luz y la misma decrece cuando el sistema
fotosintético se satura de radiacion. La EUA puede definirse de dos maneras: como EUA en
la productividad, que es la relacion entre la biomasa ganada y la cantidad de agua utilizada
en la produccion de la misma; y como EUA fotosintética, que se refiera a la cantidad de
carbono fijado por unidad de agua transpirada (Lambers et al. 1998). El cierre estomatico
incrementa la EUA ya que inhibe en mayor medida el pasaje de la molécula de agua que la
de CO,, y en general, las plantas tolerantes a la sequia poseen una mayor EUA que las no
tolerantes (Lambers et al. 1998, Taiz y Zeiger 1998). Recientemente se ha generado una
controversia relacionada con el concepto de EUR ya que segin qué relacion se utilice en el
calculo de EUA puede arribarse a conclusiones distintas. Por ejemplo, mediciones en
EEUU demostraron que la EUA de Pseudotsuga menziesii y P. ponderosa se incrementa
con la productividad, proceso asociado con el crecimiento en edad de los individuos
(Grulke y Retzlaff 2001, McDowell et al. 2002). Sin embargo, el anélisis de is6topos
estables del carbono en las hojas de la parte superior de la copa sugieren una relacion
inversa entre EUA y la edad del arbol (McDowell et al. 2002). Esto demostraria que la
estimacion del balance de carbono y flujos de agua de un ecosistema puede ser distinta
segun el compartimiento utilizado para estimar dicho balance.

De acuerdo a lo expuesto, las plantas pueden tolerar o evitar la sequia a través de
distintas estrategias: incrementando la capacidad de llevar agua a las hojas (por ejemplo,
cambiando la relacion A¢ : area conductiva), soportando una gran tension dentro de su
xilema (baja vulnerabilidad a la cavitacion), acoplando el periodo de crecimiento a la
disponibilidad de agua en el suelo, o cerrando sus estomas evitando la pérdida de agua,

entre otros mecanismos.
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Efecto de los arboles sobre la distribucion del agua del suelo

En el apartado anterior se consider6 como las plantas son capaces de
tolerar o evitar los efectos negativos de la falta de agua. Sin embargo, asi como la
disponibilidad de agua juega un papel crucial sobre todos los procesos vitales de
las plantas, éstas a su vez, modifican la cantidad de agua del suelo debido al
consumo de la misma y a la interceptacion de las precipitaciones.

El impacto de las forestaciones sobre los recursos hidricos ha sido
estudiado en diversas partes del mundo. Quizas las mayores evidencias de las
relaciones entre cambios de vegetacion y tasas de recarga del agua del suelo
provienen de numerosos ejemplos en Australia. Alli, se model el efecto de las
forestaciones sobre los cursos de agua basandose en la relacion entre la
evapotranspiracion de pastizales y de forestaciones (Vertessy y Bessard 1999). El
resultado del modelo indicd que, a nivel de grandes areas, los pastizales
transpiran aproximadamente un 75% de lo calculado para las forestaciones.
Relacionado con esto, a nivel de predio se observé que la extraccion de arboles y
arbustos produjo un incremento de la recarga de agua en el suelo desde <0,1 a
0,2 mm afio” a 3 y 30 mm afio™’ luego de la deforestacion (Le Maitre et al. 1999).
Otro ejemplo del efecto de las forestaciones sobre el nivel de las aguas
subterraneas también se report6 en el oeste de Australia (Bari y Schofield 1991).
Estos autores demostraron que los sistemas con Pinus radiata D.Don redujeron en
1 m el nivel de agua subterranea, mientras que en los sistemas con Eucalyptus, se
observé una reduccién promedio de 2 m en relacién al nivel de las aguas
subterraneas en el pastizal.

Le Maitre et al. (1999) realizaron una revision de la informacion generada en
Sudafrica sobre la interaccion entre la vegetacion y el agua en el suelo. Estos autores
remarcaron que las pérdidas por interceptacion de lluvias en las plantaciones con coniferas
se sitian desde el 15 hasta el 24%, llegando incluso al 60%. En plantaciones de Eucalyptus,
se estimd una pérdida comprendida entre el 1 y el 20%, mientras que la pérdida fue del 5 al

25% en plantaciones con acacias. Estos porcentajes dependen del evento (intensidad y

27



duracion de las lluvias, velocidad de evaporacion, etc.) y caracteristicas de las plantas (area
foliar, disposicion y forma de las hojas, etc.). Estos autores sugirieron también que la
transpiracion desde las copas, cuando las hojas estan secas, es el proceso dominante de
evaporacion. A nivel de cuenca, la reduccion del total de los recursos hidricos debida a
plantaciones en Sudéafrica fue estimada en 98,6 mm afio™’, con reducciones del
escurrimiento superficial cercanas al 3% (Scott et al. 1998). Es necesario destacar que estos
ultimos autores encontraron una disminucion del 7,8% del escurrimiento en los meses de
mayor sequia. También, el impacto de las forestaciones sobre los cursos de agua
provenientes de zonas implantadas fue mayor en los menores cursos de agua que en los
mayores (3,6 versus 28,1% de reduccion, Scott et al. 1998).

No solo el cambio de bosque a pradera, o viceversa, produce impactos en la
disponibilidad de agua en el suelo. También ocurren alteraciones en los componentes del
balance hidrico ante el cambio de especies arboreas (reemplazo de bosque por bosque, Le
Maitre at al. 1999). Putuhena y Cordery (2000) demostraron que en el reemplazo de un
bosque de Eucalyptus globulus Labill. por P. radiata, aumento la interceptacion de lluvias
por las copas y hojarasca, disminuyendo la evapotranspiracion y la cantidad de agua
remanente del lugar. Otras observaciones indican que el reemplazo de viejas forestaciones
por nuevas, o a partir de rebrotes, resulta en un incremento del consumo de agua (Roberts et
al. 2001). Estos autores encontraron que las diferencias en el area de xilema activo por
unidad de superficie de suelo explicaron la disminucion del consumo de agua en parcelas
con 14, 45 y 160 anos de E. sieberi (L. Jonson). Incluso el efecto mediato de la forestacion
de cuencas sobre los cursos de agua con origen en las mismas, depende de la especie
arborea plantada. Por ejemplo, un cauce proveniente de una cuenca forestada con E.
grandis Hill ex Maidsen desaparecio nueve afios después de la plantacion, tardando cinco
aflos en reaparecer luego de la tala rasa de dicha forestacion (Scott y Lesch 1997). En otra
cuenca con condiciones similares a la anterior pero forestada con P. patula Schiede ex
Schlectendahl & Chamisso, el curso de agua originado en dicha cuenca desapareci6 luego
de doce afios de haber sido forestada, reapareciendo inmediatamente luego de la tala. Estas
observaciones demuestran que las distintas especies hacen un uso distintivo del agua
almacenada a profundidad, ocasionando un impacto de distinta magnitud segtn la cantidad

consumida y las caracteristicas pluviométricas del lugar.
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En la Argentina, Jobbagy y Jackson (2004) demostraron que debajo de plantaciones
de E. camaldulensis Dehnh situadas en la region Pampeana, la napa freédtica sufrio una
depresion de 38 cm con respecto a la profundidad medida en suelos aledafios no forestados.
Estos autores también demostraron que existe un flujo de agua subterranea hacia las
plantaciones desde los pastizales colindantes, por lo que las zonas aledafas estarian
“subsidiando”, en términos de consumo de agua, a las forestaciones. Diaz y Rebori (2002)
también demostraron que una plantacion de E. dunni Smith en la Prov. de Santa Fe utiliz6
el total e incluso mas agua que la aportada por las lluvias en la misma temporada de
medicion.

De los ejemplos presentados podemos concluir que ante el reemplazo de pastizales
por forestaciones, o bien el reemplazo de una especie arborea por otra o de individuos
viejos por nuevos, podrian esperarse cambios en el consumo de agua. Este cambio en el
consumo dependera de la especie forestal, densidad de individuos, y ciertas caracteristicas
propias del lugar como su clima y tipo de suelo.

Por otro lado, la extrapolacién directa de los resultados de un cambio en la
cobertura vegetal de una cuenca a otra puede conducir a errores en la estimacion
del impacto sobre el agua. Por ejemplo, Calder (1996) sugiere que deben
estudiarse las caracteristicas de cada lugar relacionadas con factores abidticos y
de la vegetacion que determinan las diferencias en la respuesta hidrolégica entre
diferentes sitios. Por ejemplo, la cantidad de agua que pueden transpirar los
diferentes tamafos de individuos de cada especie estara en relacién a la
capacidad total de transportar agua a través de todos sus componentes y la
disponibilidad de agua en el suelo. En este sentido, las maximas estimaciones de
agua utilizada por individuos de distintas especies de Pinus varian desde 349 kg
dia™ para arboles de 42 cm de diametro hasta 25 kg dia™ para arboles de 25 cm
de didmetro (Wullschleger et al. 1998). Como se menciond, existen ciertos
condicionantes climaticos que interactuan con las especies. Por ejemplo, los
limites y controles de la evapotranspiracién son distintos en los lugares templados
que en los tropicales, y a su vez, cambian en cada uno de ellos segun sean secos
0 humedos (Calder 1996, 1998). Por otro lado, Calder (1998) menciona que la

utilizacion de energia advectiva es mayor en bosques que en cultivos bajos, y por
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lo tanto, la transpiracién de los mismos puede exceder la que se generaria por la
energia radiante recibida. Cabe mencionar que una de las férmulas comunmente
utilizadas para estimar la evapotranspiracién utiliza la radiacion como principal
factor que conduce la tasa de transpiracion (por ej. Férmulas de Penman .-
Monteith, Monteith y Unsworth 1990).

Clima e influencia en la productividad en la Patagonia Argentina

La disponibilidad de agua en el suelo junto a otros factores climaticos
(temperatura, déficit de presion de vapor) influyen en forma directa en la
capacidad de una especie para fijar carbono, y por lo tanto, en la productividad a
nivel de comunidad.

El clima de la Patagonia argentina esta influenciado en gran medida por masas
de aire provenientes del Océano Pacifico. Dada la distribucion de los centros de
alta presion (uno en el Pacifico y otro en el Atlantico), las precipitaciones se
concentran durante el invierno en forma de lluvia o nieve (Paruelo et al. 1998).
Al N.O. de la Patagonia argentina, la presencia de la Cordillera de los Andes
determina que la mayor humedad de los vientos provenientes del Pacifico sea
descargada sobre las laderas de Chile y las del oeste Argentino, generando un
gradiente de precipitaciones oeste-este. La variacién de la precipitacion anual
(desvio estandar / promedio), varia desde un 15% en la region humeda (oeste)
hasta un 50% en la parte seca del gradiente (Jobbagy et al. 1995). Por lo tanto,
en las zonas donde las precipitaciones son menores, existe una alta variabilidad
interanual en la misma, lo que conformaria un cuello de botella para la
repoblacién de dichos lugares con especies forestales nativas (ver mas abajo).
A nivel temporal, el fendmeno ENSO (EIl Nifio — Southern Oscillation) es una de
las principales fuentes de variabilidad interanual de las precipitaciones (Paruelo
et al. 1998). Cuando este fendmeno ocurre, el invierno y la primavera en el N.O.
de la Patagonia suelen ser mas lluviosos, mientras que los veranos tienden a
ser mas secos Yy calurosos que la media para dichas temporadas. Durante el

fendmeno de La Nifia se observa lo contrario. Otra importante caracteristica de
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la mayor parte de la Patagonia es la aridez. Como ejemplos, la relacién entre la
precipitaciéon media anual y la evapotranspiraciéon potencial en la region de
estepa graminosa dominada por Festuca pallescens St. lves Parodi (Esquel,
Chubut) es de 0,46 (Paruelo et al. 1998), 0,53 en la Ea. Pilcaniyeu - Provincia
de Rio Negro (Mufoz 1981) y 0,90 para la ciudad de Bariloche (Mufioz 1981).

Asociado con la disponibilidad de recursos, el periodo de crecimiento de las
plantas en la region N.O. de la Patagonia se encuentra restringida por
temperatura y humedad del suelo (Jobbagy et al. 2002). Por ejemplo, el mayor
crecimiento en toda la region Patagonica para el periodo 1982-1991, medido a
partir de imagenes satelitales, se registré durante el mes de Noviembre
(Paruelo et al. 1998).

Pocos datos se conocen sobre la productividad de las especies arboreas
nativas y exoticas plantadas en la Patagonia. Para el ciprés de la Cordillera
(Austrocedrus chilensis (D.Don) Pic. Ser. et Bizarri), Schlichter y Laclau (1998)
realizaron una recopilacion de datos de su productividad y llegaron a la conclusion
de que, teniendo en cuenta sélo el fuste maderable, la productividad de los
cipresales en el ecotono seria de 2-2,5 ton ha™ afio™. En las tltimas décadas, en
el N.O. de la Patagonia se comenzo a reemplazar zonas utilizadas para ganaderia
por plantaciones forestales de coniferas exéticas. En la actualidad existen cerca
de 70.000 ha plantadas con especies arbdéreas de rapido crecimiento,
principalmente P. ponderosa (Secretaria de Agricultura, Ganaderia, Pesca y
Alimentacion 1999). Se estima una superficie total de 2.000.000 de ha aptas para
la realizacion de plantaciones. La mayor parte de dicha superficie se encuentra en
zonas ecotonales de bosque — estepa, es decir en areas de distribucion actual o
potencial de A. chilensis. Las estimaciones de productividad de plantaciones de
pino ponderosa para la zona comprendida entre 500 a 900 mm de precipitacion,
son de 4 a 10 ton ha™ afio™. Esto significaria que la productividad de los pinos
supera a la de los bosques y pastizales que reemplaza (Schlichter y Laclau 1998)

sugiriendo también un mayor consumo de los recursos hidricos.
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Distribucion espacial de Austrocedrus chilensis y Pinus ponderosa en sus

lugares de origen

Austrocedrus chilensis es considerada una de las especies forestales mas
importantes del N.O. patagonico teniendo en cuenta el uso generalizado que se
hace de su madera para la construccién y fabricacion de muebles. A pesar de su
amplia utilizacién, poco se conoce acerca de su fisiologia, tecnologias de
produccién de plantines, de plantacion y respuesta de los individuos y de la masa
boscosa ante distintos tipos de manejos silvicolas. La especie forestal mas
plantada en la Patagonia, el pino ponderosa, ha sido, por el contrario, objeto de
numerosos estudios fisioldgicos en su lugar de origen (EEUU). Sin embargo, no se
cuenta con informacién acerca del comportamiento de esta especie bajo las
condiciones climaticas y edaficas de la Patagonia.

Austrocedrus chilensis se distribuye en una franja norte-sur de 570 km de
largo (entre los 36°30°S hasta los 43°35°S) por 30 a 70 km de ancho (70°30°29” O
en su extremo este), abarcando zonas con mas de 2000 mm hasta menos de 500
mm de precipitacién anual (Dezzotti y Sancholuz 1991, Bran et al. 2002). Tanto
hacia el oeste (precipitacién anual > 1500 mm) como hacia su extremo norte, el
ciprés se encuentra asociado con especies de Nothofagus y araucarias (Araucaria
araucana E. Koch.), respectivamente (Bran et al. 2002). En aquellos lugares
donde la precipitacion anual es de 1500 a 800 mm, los individuos de A. chilensis
pueden formar bosques puros y densos (Dezzotti y Sancholuz 1991, Bran et al.
2002). Hacia el extremo este de su distribucion (precipitacion inferior a 600 mm) se
pueden encontrar bosquetes aislados de A. chilensis (bosques marginales,
Dezzotti y Sancholuz 1991) sobre una matriz de estepa dominada por Festuca
spp. y Stipa spp. Estos sitios se encuentran, mayoritariamente, fuera de areas
protegidas (Bran et al. 2002).

Pastorino y Gallo (2002) propusieron que las poblaciones de A. chilensis situadas en
el extremo este de su distribucion sobrevivieron a las tltimas glaciaciones y fueron, en
consecuencia, el origen de los individuos que repoblaron los sitios que habian sido

cubiertos con hielo, hasta llegar a su actual distribucion. En este sentido, Pastorino (2001)
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observo un gradiente latitudinal en la variacion genética, siendo las poblaciones del norte y
las del este las que contenian una mayor heterogeneidad genética, posiblemente por
pertenecer a las poblaciones de mayor antigliedad. Otra importante observacion realizada
por Pastorino y Gallo (2002) fue que todas las poblaciones mostraron bajos niveles de
diversidad alélica, lo cual estaria implicando reducciones drasticas en las poblaciones de A.
chilensis provocando un proceso de deriva génica y no una seleccion paulatina de los
genotipos mejor adaptados.

Actualmente son otros los fendmenos climaticos que influyen sobre la
distribucion de A. chilensis. Por ejemplo, episodios de mortalidad masiva y/o
disminucion drastica del crecimiento se relacionaron con periodos Nifio (veranos
secos y calurosos, Villalba y Veblen 1998). Estos autores también encontraron una
sincronicidad en la mortalidad y/o disminucién del crecimiento entre distintas
poblaciones. Asimismo, sugirieron que la mortalidad de los arboles estuvo
directamente relacionada al estrés hidrico, ya que no encontraron evidencias de
dafios por insectos o enfermedades. A su vez, el reclutamiento de juveniles esta
restringido a veranos frescos y humedos (Villalba y Veblen 1998) y la presencia de
arbustos (“nodricismo”, Kitzberger et al. 2000). Aparentemente, la presencia de
arbustos es una condicién necesaria para el establecimiento exitoso de plantulas
de A. chilensis durante temporadas de caracteristicas promedio (con estacion
seca durante el verano), posiblemente por la disminucion de la radiacion solar bajo
su copa (Kitzberger et al. 2000).

Teniendo en cuenta el efecto climatico sobre la distribucién de A. chilensis,
seria posible predecir aspectos relacionados con el avance o retroceso de esta
especie en la Patagonia. A partir de modelos matematicos que tienen en cuenta el
calentamiento global, Timmermann et al. (1999) concluyeron que: a) se observaria
un incremento de la frecuencia de situaciones similares a periodos Nifio, b)
existiria una fuerte variacion interanual sobreimpuesta al cambio en la media, y c)
dicha variacion interanual sera muy sesgada, con fuertes y frecuentes eventos tipo
la Nifa (en relacién al estado Nifo). Estas predicciones, es decir veranos mas

secos Yy calurosos, implicarian un posible incremento en la mortalidad de
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individuos, tanto adultos como plantulas, lo que podria restringir severamente la
presencia de A. chilensis hacia el extremo este y norte de su distribucion.

Por lo expuesto, para poder predecir la respuesta del ciprés de la cordillera
ante el cambio climatico, es necesario conocer, entre otros, los mecanismos de
resistencia a la sequia de distintas poblaciones. La eventual reforestacion con esta
especie también requerira una caracterizacion de las propiedades que presentan
los individuos, tanto en lo que se refiere a consumo de agua y resistencia a la
sequia como a su productividad.

De manera similar a lo que ocurre con el ciprés de la cordillera, Pinus
ponderosa (pino ponderosa) se distribuye en un amplio rango de ambientes
contrastantes en su region de origen, mostrando ademas distintos fenotipos
(Maherali et al. 2002). Esta especie se encuentra distribuida desde la Columbia
Britanica (Canada) al Norte, hasta Durango (México) al sur, y desde la costa del
Pacifico hasta Nebraska' (centro de EEUU, Waring y Law 2001). En este amplio
rango de distribucion, la variable que limita mayormente el crecimiento de los
individuos de esta especie es la disponibilidad de agua en suelo, sobre todo en
verano, cuando el aporte por lluvias es deficiente (Oliver y Ryker 1990). Maherali
et al. (2002) encontraron que, a pesar de la amplia distribucion de P. ponderosa,
individuos de esta especie provenientes de ambientes humedos y secos no
difirieron en crecimiento, asignacién de biomasa y arquitectura hidraulica cuando
fueron cultivados en el mismo lugar. A nivel genético, se observaron pequefias
aunque significativas distancias génicas entre poblaciones, las cuales no
estuvieron correlacionadas con separaciones geograficas o grupos climaticos
(Maherali et al. 2002). Esto demostraria que la especie posee una alta plasticidad
fenotipica que le permite ocupar sitios con climas distintos, cambiando la relacién
As : SA. Esta estrategia, segun Maherali y DelLucia (2001), le permite a los
individuos incrementar la conductividad de agua desde el suelo hasta la hoja por

unidad de area foliar.

' Managing Semi-Arid Watersheds: Ponderosa pine Forests. General Information
http://ag.arizona.edu/OALS/watershed/highlads/ponderosapine/pgeneral.html
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Produccion forestal en el N.O. de la Patagonia

Como ya se menciond, es clara la diferencia entre la productividad de las
plantaciones de P. ponderosa y la de bosques de A. chilensis en Patagonia. Sin
embargo, un tema actual de discusién es la posible mayor productividad de P.
ponderosa en el N.O. de la Patagonia en comparacion con los bosques y
plantaciones de la misma especie en EEUU. Por un lado, Gonda (1998) estimé
una mayor produccién de las plantaciones de P. ponderosa de Patagonia que las
de California (EEUU), dependiendo de la calidad del sitio y la densidad de
plantacion. En coincidencia, el mismo autor estimé un Indice de Densidad (Indice
de Reineke) de mas de 1700 para Patagonia, contra 1235 para plantaciones en
California (EEUU). Esto significaria que en la misma superficie, pueden convivir un
mayor numero de arboles en Patagonia que en EEUU. O dicho de otra manera, la
disponibilidad de recursos es distinta en Patagonia permitiendo una mayor
densidad poblacional. Es necesario destacar que el autor menciona que dichos
lugares poseen caracteristicas ambientales similares (Gonda 1998). Otros
ejemplos que concuerdan con esta primera observacién son los trabajos de Ryan
et al. (2000) y Grulke y Retzlaff (2001), en donde se observan crecimientos y
tamanos muy inferiores a los medidos en individuos de P. ponderosa de edad
similar en el N.O. de la Patagonia. En contra de los ejemplos citados, Oliver y
Ryker (1990) mencionan que individuos creciendo libremente en los sitios
productivos de California (EEUU) alcanzaron crecimientos de 2,2 cm anuales de
diametro a la altura del pecho (DAP). En el centro del estado de Oregon (EEUU),
se midieron crecimientos anuales en diametro de 0,9 cmy 1,2 cm en lugares con y
sin competencia (Oliver y Ryker 1990). Estos datos se corresponden con los
crecimientos maximos (2 cm) y promedio (0,9 cm) encontrados en 102 parcelas de
P. ponderosa situadas en las Prov. de Neuquén y Rio Negro (E. Andenmatten,
comunicacion personal). Por lo tanto, surge la necesidad de evaluar in situ el
consumo de agua de las plantaciones de P. ponderosa dadas las posibles
diferencias de productividad entre el N.O. de la Patagonia y el O de EEUU.

A su vez, es de esperar, a igualdad de condiciones, un mayor consumo de

agua de individuos de pino ponderosa en comparacion con el ciprés de la

35



cordillera o el pastizal. Considerando que en la region patagodnica el agua es uno

de los principales recursos limitantes para la produccién, es fundamental evaluar

el uso diferencial de recursos hidricos que realiza esta especie exética. Tomando

en cuenta ademas la vasta zona con aptitud forestal en esta region, es necesario

contar con esta informacion para poder estimar el impacto ambiental de las
forestaciones y brindar pautas de manejo y distribucién de las plantaciones que

minimicen sus efectos negativos.

Hipotesis
Pinus ponderosa hace un mayor uso del agua en el N.O. de la Patagonia
que A. chilensis mostrando ambas especies una eficiencia similar en el uso del

agua.

El Ciprés de la Cordillera posee caracteristicas fisiologicas tipicas de
especies tolerantes a la sequia y dicha capacidad difiere entre distintas

procedencias.

Objetivos generales

La presente Tesis tiene dos objetivos principales:

* Estimar el consumo de agua de plantaciones de P. ponderosa en

comparacion con ecosistemas nativos a los que reemplaza en el N.O. de

la Patagonia: pastizal y bosque de A. chilensis.

* Conocer algunos aspectos fisiolégicos de A. chilensis 'y P. ponderosa
relacionados con la capacidad de estas especies de sobrevivir a los

periodos normales de sequia en la Patagonia.

Objetivos particulares

1. Determinar el uso del agua del pastizal nativo, de individuos de A. chilensis 'y

P. ponderosa
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2. Conocer la productividad de individuos de A. chilensis y P. ponderosa bajo
distintas condiciones climaticas anuales y, en el caso de la segunda especie,

bajo distintas densidades de plantacion.

3. Conocer la eficiencia en el uso del agua de A. chilensis y P. ponderosa

4. Conocer las limitantes en la conductancia hidraulica de la planta que

condicionan la transpiracion en ambas especies.

5. Determinar si existen diferencias entre poblaciones de A. chilensis de sitios
ubicados en extremos este — oeste de su distribucion actual en la
vulnerabilidad a la cavitacion, resistencias hidraulicas totales y parciales, y la

capacidad de fijar C ante distintas condiciones ambientales.
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CAPITULO 2.- CONSUMO DE AGUA DE Pinus ponderosa EN
COMPARACION CON Austrocedrus chilensis Y PASTIZAL NATIVO

INTRODUCCION

Tradicionalmente, la cantidad de agua que egresa de un sistema en forma
de transpiracion y evaporacion (o evapotranspiracion EVT) se ha estimado a
partir del desarrollo de balances hidricos, utilizando datos de precipitaciones,
almacenaje de agua en el suelo y pérdidas de agua hacia las capas mas
profundas del mismo y/o por escurrimiento superficial (e.g. Rambal 1984). La
ventaja de este sistema de evaluacidn consiste en que es posible estimar la EVT
de toda la flora presente (arboles mas sotobosque). Su desventaja radica en la
posibilidad de subestimar el consumo de aquellas especies capaces de producir

raices que lleguen a una mayor profundidad de suelo que la evaluada.

Cuando se considera la construccion de un balance hidrico, hay que tener
en cuenta que la mayor parte de sus componentes es afectada por la presencia de
arboles. Los arboles afectan la recarga hidrica del suelo, debido a la interceptacion
de las precipitaciones y al consumo del agua (Vertessy y Bessard 1999, Le Maitre
et al. 1999). A la vez, la magnitud del impacto de las forestaciones dependera de
la especie arborea, de la matriz en donde se ha forestado, y de las caracteristicas
propias del lugar (ver Calder 1996, 1998).

Ademas del clima, otro factor que influye sobre el consumo del agua en los
ecosistemas con arboles es la competencia por dicho recurso. Algunos estudios
han mostrado que el consumo individual de agua disminuye en relacion al
incremento en la densidad de plantacion (e.g. Eastham et al. 1990, Lagergren y
Lindroth 2004). Se ha reportado que la tasa de transpiracion individual de distintas
especies y su crecimiento se incrementd luego de un raleo debido a la disminucion

de la competencia (Bréda et al. 1995, Lagergren y Lindroth 2004). Sin embargo, el
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incremento de flujo de savia de los arboles luego del raleo se relaciono,
dependiendo de la especie, en mayor medida con un indice de competencia o con
la biomasa de hojas (Lagergren y Lindroth 2004). Es por ello que no se puede
estimar a priori el consumo de agua de un rodal sometido a practicas
silviculturales, ya que la respuesta a las mismas depende de la liberacién del
recurso limitante, y de la eficiencia en el uso del mismo de los individuos

considerados.

Existen otros métodos que permiten medir exclusivamente la transpiracion
de especies lefiosas. A mediados de la década del ‘80, Granier (1985) desarroll
un sistema relativamente simple que permite medir el total de agua transpirada por
un arbol a partir de la cuantificacion del flujo de savia en el tronco. Este sistema se
difundio rapidamente permitiendo determinar el consumo de agua de diversas
especies en varios paises (Wullschleger et al. 1998). Su mayor desventaja radica
en la imposibilidad de estimar la EVT de todo el sistema puesto que no tiene en
cuenta la evaporacion del suelo y la transpiracién del sotobosque. Sin embargo,
hay situaciones en las que ambas aproximaciones pueden ser similares ya que la
EVT del suelo y el sotobosque es inversamente proporcional al indice de area
foliar (IAF, m? hoja m™ suelo) de los arboles (Law et al. 2001b). De esta manera, a
medida que el bosque incrementa su IAF, la estimacion de EVT por ambos
métodos tiende a ser igual, dado que la transpiracién de los arboles equivale a la
EVT de todo el sistema. Asi segun Kelliher et al. (1995), cuando el IAF es mayor a
3, la EVT desde el suelo es despreciable. La metodologia desarrollada por Granier
(1985), que permite medir el flujo de savia en el xilema hidraulicamente activo, se
basa en la medicién de la diferencia de temperatura entre dos termocuplas. Con
este objetivo, solo una de las termocuplas es calentada mediante una pequena
resistencia. Este calor es disipado por el agua circundante, y por lo tanto, a mayor
flujo de agua, es menor la diferencia de temperaturas entre ambas termocuplas. A
partir de las diferencias de temperatura entre termocuplas y de la determinacion
del minimo flujo (0 maximas diferencias de temperaturas), se obtiene la densidad

de flujo de savia (u, ml cm™ min™"), es decir, el flujo de agua por unidad de
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superficie. A partir de este valor, se puede estimar la cantidad de agua transpirada
por un arbol conociendo la cantidad del area de xilema activo (SA) o del area foliar
(A¢). EI SA es un parametro usualmente utilizado para estimar la transpiracion de
un rodal o bosque a partir de individuos (Granier et al. 1990, Hunt y Beadle 1998,
O’Grady et al. 1999, Irvine et al. 2002). Para la estimacion de la transpiracion de
un bosque, se realizan regresiones que permiten estimar el SA a partir del
diametro a la altura del pecho (DAP). Sin embargo, la u a lo largo del radio del
xilema activo varia segun la especie, profundidad del mismo, edad y estado
hidrico de la planta (Cermak y Nadezhdina 1998, Tabla 2.1). La importancia de
estimar los cambios de flujo radial radica en que, si se asume que u es constante
a lo largo de todo el xilema activo cuando en realidad disminuye hacia el centro del
tronco, se puede sobreestimar la transpiracion. Irvine et al. (2002) estimaron que
la transpiracion de bosques de Pinus ponderosa Dougl. ex Laws en EEUU se
sobreestimo entre un 17 al 21% cuando se ignoré la variacion radial de flujo de

agua.

Los patrones radiales de u medidos en distintas especies pueden agruparse
en cuatro tipos: una disminucion muy abrupta (por ejemplo, especies de anillos
porosos, Phillips et al. 1996, Clearwater et al. 1999, o frutales, Edwards y Warwick
1984), o leve, desde la parte mas externa del xilema activo; puede no haber
diferencias entre las distintas profundidades, o puede presentar una forma de

campana de Gauss (Tabla 2.1).

Los datos obtenidos a partir de la bibliografia no permiten asumir un patrén
estable para las especies objeto de estudio (Tabla 2.1). Especificamente, tres
estudios demuestran que P. ponderosa puede tener un patron radial de u estable
o decrecer desde la periferia al centro (Maherali y DeLucia 2001, Irvine et al. 2002,
Kurpius et al. 2003, Tabla 2.1). Si bien no existe informacién sobre Austrocedrus
chilensis (D. Don.) Pic. Ser. et Bizarri, se pueden mencionar dos publicaciones en

donde se muestran que los patrones radiales de u en distintas especies de
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Cupressus (es decir, pertenecientes a la misma familia) pueden ser estables o

mostrar una disminucioén variable de u (Cermak y Nadezhdina 1998, Tabla 2.1).
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Tabla 2.1.- Valores relativos de flujo de savia (u) a distintas profundidades del
xilema activo (en cm) en distintas especies.

Autor Especie Profundida Patrén profundidad cm (%flujo externo)
dtotaldel dewu
xilema
activo (cm)
Irvine et al. Pinus 15,0 d 4-5(74%) 9-10 (30%) 14-15 (3%)
(2002) ponderosa
Maherali y P. ponderosa 16 e 7(44%)
DelLucia (2001)
Kurpius etal.  P. ponderosa 100% DAP e 2,5(133-90%)
(2003)
Kostner etal.  P. sylvestris 2,0-6,0 d 12-24 24-3,6(60%) 3,6-4,7
(1996) (90%) (15%)
Kostner et al.  Picea abies 4.5 e 24
(1998) (100%)
Cermak y P. sylvestris 9,0 g-d 27 4,5 (81%) 6,3 (32%) 8,1 (4%)
Nadezhdina (116%)
(1998) P. pinea 10,4 g-d 3,1 5,2 (61%) 7,3 (32%) 9,4 (5%)
(128%)
Phillipsetal. P. taeda -- d 2-4(44-36%)
(1996) Liquidambar -- e 24
styraciflua (100%)
Quercus alba - e 24
(100%)
Granieretal. Q. petraea 1,8 d 1-2(16%) 2-3 (5%)
(1994)
Lu et al. (2000) Mangifera indica 15,0 g 2-4 6-8 12-14
(160%)  (130%) (60%)
d 2-4 6-8 (90%) 12-14 (50%)
(100%)
Zang et al. Eucalyptus -- d Depende profundidad y posicion cardinal.
(1996) globulus
Vertessy et al. E. regnans 3.8s e 1,3(100%) 2 (96%) 2,5 (104%)
(1997) E. regnans 1,2-4,3 a g 1,3(152%) 2(162%) 2,5(109%)
Hunty Beadle E. nitens 1,7 g 1,5 (méaximo)
(1998)
Acacia dealbata 3,0 1,5 (maximo)
Woullschleger et Acer rubrum 7-9,9 P1* (99%) P2 P3 P4 (44%)
al. (2000) (86%) (80%)
Cermak y Cupressus 8,0 e 2,5 4,0 55 7,2
Nadezhdina arizonica (%107) (%108) (%101) (49%)
(1998) C. sempervirens 6,8 d 2,0 3,4 4.8 6,1
(146%) (75%) (%23) (4%)

d= decrece, e= estable, g= comportamiento gaussiano

DAP= Diametro a la altura del pecho (1,3 m).
*P1-4= namero de anillo después del correspondiente al ultimo periodo de crecimiento
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s= arbol simétrico, a= arbol asimétrico

Como se menciono, es también posible estimar la transpiracion a partir del area
foliar (As) de un individuo y/o rodal a partir de sensores instalados en el tronco.
El area foliar de un arbol puede estimarse de diversas maneras. Una de ellas
consiste en establecer una relacion entre el DAP y el area de xilema activo
(SA), y entre el SAy el Ay, siendo este método ampliamente utilizado (e.g.
Monserud y Marshall 1999). Si bien esta relacion es costosa de obtener, su
aplicacion a posteriori es muy sencilla ya que bastaria con medir el DAP de los
individuos. Un problema que se plantea para poder utilizar esta metodologia en
plantaciones comerciales es que el valor de la relacién AzSA cambia con
tratamientos de poda. Por lo tanto, no es posible determinar el area foliar de un
arbol recientemente podado a partir del SA o DAP. Una forma de salvar dicho
problema es utilizar el area basal de la rama, y no el SA a la altura del pecho,
como estimador del As de la misma. Luego, se puede estimar el As de un
individuo a partir de la medicién del diametro de todas sus ramas (e.g.
Monserud y Marshall 1999). Estas mediciones deben realizarse en el lugar de
estudio debido a que el clima es un factor importante que determina la relacion
ente Asy SA (Mencuccini y Grace 1994). Si queremos ascender a la escala de
rodal, es posible estimar el area foliar proyectada sobre la superficie del suelo
(indice de area foliar, IAF, m? hojas m™ suelo), independientemente del
tratamiento silvicola, de dos maneras: como se mencion6 anteriormente, o a
través de la medicion de extincion de luz, aplicando la ley de Beer — Lambert
(Waring y Running 1998). La determinacion del IAF es importante ya que esta
variable esta fuertemente ligada no sélo con la cantidad de luz interceptada, y
por lo tanto con la capacidad de fijar C, sino también con ciertos parametros del
balance hidrico, como la transpiracion de un rodal (Waring y Running 1998, Law
et al. 2001a), la evaporacién desde el suelo (Kelliher et al. 1995), o la
interceptacion de lluvias (Waring y Running 1998). Por ejemplo, un bosque de

P. ponderosa en EEUU de 3,2 m? m™ de IAF transpird en promedio 3,6 mm dia”
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' mientras que otro bosque de menor IAF (1,6 m? m™) transpiré 1,9 mm dia™
(Law et al 2001a).

Si bien existen numerosos antecedentes sobre el uso del agua por P.
ponderosa en su lugar de origen, éstos no pueden ser extrapolados directamente
a las plantaciones en la Patagonia. Por otro lado, no existe ningun antecedente
acerca del consumo de recursos hidricos por parte de especies nativas de la

Patagonia.

La hipodtesis planteada, asi como también sus predicciones, para este
capitulo fueron las siguientes:
Dada la mayor productividad de las plantaciones de Pinus ponderosa en el N.O.
de la Patagonia en comparacion con bosques de A. chilensis y el pastizal nativo,
los sistemas con la primera especie poseen un mayor consumo de agua que los

ecosistemas nativos mencionados.

Prediccion 1: El consumo individual de agua de P. ponderosa es mayor
que el de A. chilensis.

Prediccion 2: El consumo de agua por unidad de terreno es mayor en los
sistemas forestados con P. ponderosa que en el pastizal.

Prediccion 3: El consumo de agua de individuos de P. ponderosa
disminuye al incrementarse la densidad de plantacion.

Prediccion 4: El consumo de agua de individuos y rodales de P. ponderosa

depende linealmente del area foliar.

El objetivo general de este capitulo fue el de determinar el consumo de agua
de P. ponderosa y la vegetacion nativa que puede reemplazar, como por ejemplo
pastizales nativos o individuos de A. chilensis. Esta determinacion se realizé
utilizando dos metodologias: a través de estimaciones hechas con balances
hidricos, y en el caso de las especies arboreas, a través de la medicidn directa de
la transpiracion de los arboles por el método de Granier (1985).
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Los objetivos particulares propuestos fueron:

4. Determinar el uso del agua del pastizal nativo, de individuos de A. chilensis 'y
P. ponderosa mediante la construccion de balances hidricos y, en el caso de
las especies arbodreas, también mediante la determinacion de la densidad del
flujo de savia

5. Determinar el patrén radial de la densidad del flujo de savia de P. ponderosa 'y
A. chilensis.

6. Determinar el efecto de la poda en el consumo de agua de individuos de P.
ponderosa.

7. Desarrollar un modelo simple que permita estimar el As de arboles de P.
ponderosa sometidos a poda.

8. Determinar el efecto de la densidad de plantacion en el uso de agua a nivel

individual y de rodal de P. ponderosa.

MATERIALES Y METODOS

1.- Area de estudio

Las mediciones fueron realizadas en individuos de A. chilensisy P.
ponderosa y una zona de pastizal situados en la Estancia Lemu Cuyén (40°30’ S,
71°10’ O, 810 m sobre el nivel del mar), en el Parque Nacional Lanin, Provincia del

Neuquén (Mapa 2.1).

El clima de la region se caracteriza por tener inviernos frios y humedos, y
veranos calidos y secos. El promedio de lluvia anual en el lugar de estudio
(periodo 1978-1999) fue de 6841283 mm (con aproximadamente 608 mm en
otofio — invierno y 183 mm en primavera — verano, Datos provenientes de la

Autoridad Interjurisdiccional de las cuencas de los Rios Limay, Neuquén y Negro).
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Los promedios de temperatura maxima y minima anual (xD.E.) del mismo periodo
de medicién son de 17,1°C 10,5 y 4°C +2,1, respectivamente (Datos provenientes
de la Autoridad Interjurisdiccional de las cuencas de los Rios Limay, Neuquén y

Negro).

El suelo es limo arcilloso, con un 27-40% limo y 20% arcilla (A. Marcolin

comunicacion personal, 1998).
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Mapa 2.1.- Area de estudio: plantaciones de Pinus ponderosa rodeadas de

bosques nativos de Austrocedrus chilensis (Bran et al. 2002).

71° 20 71710 Argenting

Lago

sorzoq & | Meliquin
Lugar de bt .
estudio
Lago Filo - /
Hua Hum n
Aoy

407 30" — |- ao0° 300

407 40" — - 40"~ 40"

Referencias

Ciprés Puro Areas Urbanas

Ciprés Mixto con Nothofagus spp Bosques

Ciprés Mixto con Araucaria spp Matorrales

[] Matriz de Estepa Limite de Forestaciones
[ ] Rocas y Vegetacion Altoandina Limite de Parque Nacional

Mallines y Humedales Rutas Principales

el

Cuerpos de Agua Rios

Las mediciones se realizaron en rodales de P. ponderosa de edad similar
(plantaciones realizadas entre 1985 y 1986) pero con distintas densidades de
individuos y grados de poda (Esquema 2.1). La altura promedio de los individuos
dominantes era de 8 metros al comienzo del estudio. Dentro del area de estudio,

también se encontraron numerosos individuos de A. chilensis de diversos tamanos
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(desde plantulas a individuos adultos con mas de 10 metros de altura),
conformando un bosque mixto con P. ponderosa y areas con pastizales sin
presencia de arboles (Esquema 2.1). Los arboles de las parcelas de 350 y 500
individuos de P. ponderosa ha™ fueron podados en diversas oportunidades hasta
una altura maxima de 4,5 metros. Los individuos de P. ponderosa que estuvieron
creciendo junto a arboles de A. chilensis también fueron podados en el invierno de
2001 hasta una altura de 4,5 a 5 metros. En los rodales mas densos (1300
individuos ha™), sélo algunos arboles, generalmente los de mayor DAP, fueron

podados a una altura de 4 metros antes del invierno de 1999.

Esquema 2.1.- Representacion de la distribucion de especies y los distintos
rodales de P. ponderosa en los que se realizaron las mediciones. Valle de
Meliquina, Ea. Lemu Cuyén. Los tamanos de los rodales no estan a escala.

’

Bosque mixto de A. chilensis'y P. ponderosa

350y 500 P. ponderosa ha!

Pastizal

Bosque mixto
de A. chilensis
y P. ponderosa

500 P. ponderosa
ha!

TN
de

Pastizal
1300 P. ponderosa ha'! 1300 2
ponderosa ha!

2.- Calculo de evapotranspiracion a partir del balance hidrico
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El balance hidrico local para cada situacion fue calculado segun la siguiente

ecuacion:
P=AS+IET+R+D

donde P es la precipitacion, AS es el cambio diario del agua almacenada en
el suelo, R es el escurrimiento superficial, IET es la evapotranspiracion (incluye el
agua interceptada en la copa, la evaporada de la superficie y transpirada por los
individuos), y D es el flujo de agua por debajo de 1,4 metros (drenaje profundo).
Todas las unidades son mm dia” (Rambal 1984). Dado que todas las parcelas de
las distintas situaciones estan situadas en terrenos planos, se asumio que R es

despreciable.

Se midio el contenido de agua del suelo en forma quincenal (temporadas
1999-2000 y 2000-2001) o mensual (temporadas 2001-2002 y 2002-2003) en los
siguientes tratamientos: pastizal abierto, 350 pinos ha™ bajo copa (350 BC), 350
pinos ha™' entre copas (350 EC), 500 pinos ha™' BC (500 BC) y 500 pinos ha™ EC
(500 EC). Se instalaron 4 tubos de plastico Tecanat (IMKO GmbH) por parcela (5
parcelas de 40 m x 30 m de cada densidad arbdrea), 2 bajo la proyeccion vertical
de la copa del pino central de la parcela y 2 entre copas, a mitad de la distancia
entre arboles vecinos. En el pastizal se instalaron 5 grupos de 2 tubos cada uno (a
1 metro uno del otro), separados por aproximadamente 20 metros entre grupos. El
contenido de agua de suelo se midié con una sonda de acceso (modelo T3, IMKO
Micromodultechnik GMBH, Alemania) mediante el método de Reflectometria de
Dominio Temporal (TDR). La sonda de acceso mide en el rango de 0-60% Vol. de
agua, con un error de + 2% entre 0-40% y + 3% en el rango 40-60%Vol y requiere
la instalacion de los tubos mencionados en el suelo. En todos los casos se midio el
contenido de agua en intervalos de 20 cm entre la superficie y 1,4 metros de

profundidad de suelo.
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Para el analisis de estos datos, se obtuvo un valor promedio de cada
situacion (BC 6 EC) en cada parcela (promedio de 2 tubos) y luego se los agrup6
segun la densidad arbérea. En el caso del pastizal, se promediaron los dos tubos

de cada grupo obteniéndose 5 valores (réplicas) para este tratamiento.

También se determind el contenido de agua en el suelo en 5 lugares en una
plantacion de P. ponderosa de 1300 individuos ha™ y bajo la copa de 5 individuos
de A. chilensis. En ambos casos, las mediciones se realizaron mensualmente,
durante la temporada 2002-2003, mediante la extracciéon de muestras de suelo
con un barreno en las siguientes profundidades: 0-20, 40-60 y 100-120 cm. Dichas
muestras fueron pesadas antes y después de haberlas secado hasta peso

constante (método de gravimetria).

En el Laboratorio de Suelos de la EEA INTA Bariloche se realizaron curvas
de retencion hidrica (contenido de agua de suelo vs. presion) de muestras de
suelo de las profundidades mencionadas, extraidas tanto en la plantaciéon de 1300
P. ponderosa ha™ como debajo de los 5 individuos de A. chilensis donde se midid
agua en suelo (Ea. Lemu Cuyén). Los valores de capacidad de campo y punto de
marchitez permanente para las plantaciones ralas de P. ponderosa se extrajeron
de Fernandez (2003).

Para poder calcular D en funcion del contenido de agua se instalo un tubo
de acceso para la sonda de TDR en una parcela sin cobertura arborea, la cual se
cubrié con un nylon (4 x 4 m?) luego de las lluvias y nevadas invernales. A partir
de entonces, se midio el contenido de agua en este sitio en forma periddica, la
cual solo podia variar debido al drenaje profundo ya que se inhibieron tanto la
evapotranspiracion como el ingreso de agua por precipitaciones. La ecuacion
utilizada que relaciona el contenido de agua en suelo (6, % volumen) con el tiempo
(t) es:

G=ae™ Eq. (A)
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La derivada respecto del tiempo de la ecuacion anterior (drenaje en funcion del

tiempo) es:

do/ dt = -abe™ Eq. (B)

Substituyendo (t) de la Eqg. (A) en la Eq. (B) se obtiene el drenaje en funcion del

contenido de agua en el suelo (formulas extraidas de Rambal, 1984)

D= _abe(lne- Ina )

Los datos de P para la temporada 1999-2000 fueron cedidos por la Autoridad
Interjurisdiccional de las Cuencas de los Rios Limay, Neuquén y Negro. Los valores de P
correspondientes a las temporadas 2001-2002 y 2002-2003 se midieron mediante una
estacion meteoroldgica automatica (Campbell Sci, Logan, Utah, EEUU) instalada en la Ea.
Lemu Cuyén. El balance hidrico estimado para cada una de las temporadas abarco los
siguientes periodos: desde septiembre/1999 a mayo/2000, octubre/2001 a marzo/2002 y
septiembre/2002 a febrero/2003.

La comparacion de los valores promedio de almacenaje de agua se realizd

utilizando el test t (¢=0,05).

3.- Transpiracion individual y a nivel de rodal
3.1.- Flujo de savia

Para estimar la transpiracion de los arboles se utilizé el método
termomeétrico desarrollado por Granier (1985). Para medir el flujo de savia se
colocaron dos pares de termocuplas en los troncos, a aproximadamente 1,3 m
sobre el suelo, conectadas a un colector de datos IMKO Micromodultechnik

GMBH, Alemania). El uso de dos pares de termocuplas por individuo se debe a
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que los arboles de bosques naturales presentan generalmente asimetria en cuanto
a crecimiento axial y consecuentemente, el flujo no es igual en todo el perimetro
del tronco (Vertessy et al. 1997). Si bien el crecimiento radial de los arboles de la
plantacion es relativamente homogéneo, no se cuenta con datos locales, y por lo
tanto, se optd por colocar dos pares de termocuplas por individuo. De esta
manera se pudo obtener periddicamente la densidad del flujo de savia (u, ml cm™
min'1) la cual se define como la cantidad de agua que pasa por un area conocida
de madera por unidad de tiempo. La u se obtuvo a partir de la siguiente ecuacion
(Granier 1985):

u=0,714 (ATmaximal ATrea)-1)"%" [ml cm™ min™"]

donde AThaxima €S la diferencia maxima de temperatura entre las termocuplas de
cada par (generalmente en la noche) y AT, €s la diferencia de temperatura real

en cada momento.

Dado que soélo se conté con un equipo para medir densidad de flujo de
savia (u), las mediciones se realizaron de manera escalonada en el tiempo. La
descripcion de los distintos arboles, especie, tratamiento silvicultural y periodo de
medicion se detallan en la Tabla 2.2. Sélo se midieron de manera simultanea
arboles de P. ponderosa situados en parcelas de 350 y 500 arboles por ha™,
arboles con dos grados de poda en parcelas de 500 P. ponderosa por ha™, e
individuos de A. chilensis 'y P. ponderosa de las parcelas mixtas (ver Esquema 2.1
y Tabla 2.2).

Para poder determinar el consumo de agua a nivel de rodal, se utilizaron los
datos de DAP de todos los arboles de los distintos rodales. En las parcelas mas
ralas (350 y 500 P. ponderosa ha™) se dividi6 a los individuos de la plantacion en 5
clases diamétricas: DAP< 15 cm, 15-20, 20-25, 25-30 y > 30 cm. En el caso de la

plantacién de 1300 P. ponderosa ha™, se midié el DAP de todos los individuos
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presentes en cuatro parcelas de 100 m? y se dividi6 la plantacién en las mismas 5

clases diamétricas que las parcelas con menor densidad de plantacion.
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Tabla 2.2.- Descripcion de los distintos arboles (diametro a la altura del pecho —

DAP, cm) especie, tratamiento silvicultural y periodo de medicién (dia/ mes / afio
de inicio y final de la medicién) utilizados en los distintos momentos de medicién
de densidad de flujo de savia (u).

Especie  Tratamient Periodo DAP
o} de
medicién

P. 350 PP 1111199 274 250 228 2156 221

ponderos 9-
a 15/4/2000

25/10/200 29 266 244 231 23,7
0-
15/1/2001

500 PP 11/11/199 20,8 22,7 179
-
15/4/2000
25/10/200 21,7 21,6 23,6 18,8
0-
15/1/2001

500 PP 13/2/12002- 23,1 271 246 249 23,8
7/3/2002

15/2/2003- 24,9 294 26,1 27,8 255
26/2/2003

500 MP 13/2/2002- 20,1 23,1 24,7 255 26,3
7/3/2002

500 MP 15/2/2003- 21,7 241 255 26,5 27,5
26/2/2003

500 MPC  17/1/2001 171 20,3 20,5 23,7 243
30/1/2001

1300 D * 31/10/200 29,8 31,9 38,7 458
121/11/20
01
9/1/2003 31,2 48,5 40 33,7
13/2/2003

1300 | * 9/1/2003 21,6 29,8 239 225
13/2/2003

350PP y 500PP= 350 y 500 pinos podados por ha. con poda hasta 3m altura.
Cada columna en estos dos tratamientos representa al mismo arbol.

500 MP= 500 pinos podados por ha. con poda hasta 4,5m altura

500 MPC= 500 pinos podados por ha. con poda hasta 4,5m altura, plantados
intercalados con cipreses dentro de un bosque ralo de distintas especies
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1300= 1300 pinos ha™ con ramas muertas y/o podadas a distintas alturas, D, | y
S= dominantes, intermedios y suprimidos respectivamente
ST= A. chilensis sin tratamientos silvicolas junto a 500 MPC.
* del 28/2 al 7/4/2003 se realizaron mediciones en los mismos arboles que los citados en
enero y febrero del 2003
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Tabla 2.2.continuacion- Descripcion de los distintos arboles (diametro a la altura
del pecho —DAP, cm) especie, tratamiento silvicultural y periodo de medicion (dia/
mes / afio de inicio y final de la medicidn) utilizados en los distintos momentos de
medicion de densidad de flujo de savia (u).

Especie  Tratamient Periodo DAP
o} de
medicién

1300 S * 31/10/200 11,6 15,7 16 16,2
121/11/20

01
9/1/2003 16,2 18,4 17,2 16,7 12,2
13/2/2003
15,8 17,2
A. ST 17/1/2001 30,6 38,9 28 34
chilensis 30/1/2001
ST 24/11/200 15 194 254 20,5 15,3
1
27/1/2002

350PP y 500PP= 350 y 500 pinos podados por ha. con poda hasta 3m altura.
Cada columna en estos dos tratamientos representa al mismo arbol.
500 MP= 500 pinos podados por ha. con poda hasta 4,5m altura
500 MPC= 500 pinos podados por ha. con poda hasta 4,5m altura, plantados
intercalados con cipreses dentro de un bosque ralo de distintas especies
1300= 1300 pinos ha™' con ramas muertas y/o podadas a distintas alturas, D, | y
S= dominantes, intermedios y suprimidos respectivamente
ST= A. chilensis sin tratamientos silvicolas junto a 500 MPC.

* del 28/2 al 7/4/2003 se realizaron mediciones en los mismos arboles que los citados en

enero y febrero del 2003

Para analizar las diferencias en la densidad de flujo de savia (u) medida en
dos tratamientos al mismo tiempo (por ejemplo, 350 y 500PP), se promedié el flujo
de cada arbol para cada hora del dia, y luego se compararon dichos promedios

mediante el test t (segun Ryan et al. 2000).

3.2.- Flujo radial

Para determinar las variaciones radiales se realizaron mediciones de la

densidad del flujo de savia (u, ml cm? min™) a distintas profundidades del xilema
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activo, tanto en individuos de A. chilensis como de P. ponderosa creciendo en la
Ea. Lemu Cuyén. En el caso de P. ponderosa, se realizaron mediciones en dos
afos utilizando diferentes procedimientos para insertar las termocuplas. Para la
determinacion de la u se utilizé la misma metodologia basada en los sensores
descriptos por Granier (1985). En todas las mediciones se utilizaron termocuplas
de 20 mm de largo. ElI DAP de cada arbol y la profundidad en la que se inserto
cada termocupla se describen en la Tabla 2.3. El area de xilema activo (SA) se
determiné mediante la observacién a campo de una muestra extraida con un

barreno forestal luego de la medicién de flujo de savia.

Tabla 2.3.- Diametro a la Altura del Pecho (DAP, cm), area de xilema activo (SA,
cm?) y profundidad (cm) en donde se insertaron las termocuplas en Austrocedrus
chilensis y Pinus ponderosa durante ambos afios de medicion. Densidad de
plantacién: 500 pinos ha™.

Especie Afo DAP SA Profundidad cm (% DAP*0,5)
Pinus 2001 Arbol1 30,9 670 0 (100) 5,5(36) 10,5 (68)
ponderosa 2001 Arbol2 28,5 564 0(100) 5,0(35) 9,3(65)
Pinus 2002 Arbol3 241 394 0 (100) 8,9 (74)
ponderosa 2002 Arbol4 255 445 0(100) 3,8(30) 7,5(59)

Austrocedrus 2001 Arbol1 26,5 483  0(100) 2,94 (67)
chilensis Abol2 349 866  0(100) 3.61(76)

Los arboles de P. ponderosa medidos se encontraban en parcelas de 500
individuos ha™, con las ramas podadas hasta una altura de 2 metros desde el nivel

del suelo.

En ambos afios y en forma paralela a las mediciones de u, se realizaron
mediciones del potencial agua de prealba en tres o cuatro fasciculos de mas de un
afio de edad (cada uno de un arbol distinto) en el caso de P. ponderosa, o en
pequefas ramas de cuatro individuos de A. chilensis, mediante una camara de

presiéon o bomba de Scholander (PMS Instruments, EEUU). A su vez, el contenido
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de agua en el suelo se estimo6 a partir de las mediciones de TDR (IMKO)

realizadas en las parcelas de 500 arboles ha™.

La comparacion del valor promedio de potencial de prealba de P.
ponderosa entre temporadas se realizé utilizando el test t (o = 0,05).

La estimacion de la proporcion del flujo de savia en los sectores profundos
del xilema con respecto al flujo en la porcion externa se realiz6 promediando todos
los valores proporcionales medidos en cada momento. Posteriormente, se ajusto
una funcién matematica mediante el método de los minimos cuadrados para
determinar la relacién entre la u estimada en cada momento en las porciones

internas del xilema con respecto a la de la porcion externa del mismo.

Mediciones de u a distintas profundidades del tronco realizadas en el afio 2001.
Se realizaron mediciones de flujo de savia en individuos de P. ponderosa
(28 de febrero al 6 de marzo del 2001) e individuos de A. chilensis (8 de marzo
del 2001) a distintas profundidades del xilema activo en dos arboles de cada
especie. Mediante la utilizacién de un formon plano de 3 cm de ancho se realiz6
una excavacion en el tronco de aproximadamente 10 cm de radio por la
profundidad deseada. Dicho radio fue necesario para poder introducir el mandril
del taladro eléctrico en dicho agujero y asi, realizar la perforacién necesaria para

insertar la termocupla.

Mediciones de u a distintas profundidades del tronco realizadas en el afio 2002.
Durante esta temporada, se realizaron mediciones de flujo de savia en
distintas profundidades del tronco sélo en P. ponderosa (8 al 10 de febrero del
2002). Para evitar la alta remocién de tejido conductivo segun el método utilizado
en el afo 2001, se realizé un nuevo procedimiento para evaluar los cambios
radiales en el flujo de savia. Para ello, se utilizé un barreno forestal de 1 cm de
diametro con el cual se extrajeron las porciones externas de xilema activo. La
perforacion para insertar la termocupla se realizé utilizando una mecha con un

agregado metalico para incrementar su longitud. A cada termocupla se le adhirié
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en su parte posterior un trozo de cano de aluminio de 7 mm de diametro por 15 cm
de largo comunmente utilizado en instalaciones de gas domiciliario. Gracias a este
aditamento, se pudo insertar la termocupla en la perforacion previamente realizada

sirviendo como guia el agujero realizado con el barreno forestal.

3.3.- Area foliar

Durante tres inviernos sucesivos (2001 al 2003), se cortaron ramas de las
partes superior, media e inferior de la copa de distintos individuos de P. ponderosa
creciendo en parcelas de 500 individuos ha™'. Se obtuvo el didmetro de la base de
cada rama a 5 cm de su insercion en el tronco, promediando dos diametros
perpendiculares entre si para cada rama. Las aciculas de dichas ramas fueron
colectadas para ser pesadas en el laboratorio. De dichas aciculas, se realizé un
submuestreo aleatorio de al menos 20 fasciculos de cada rama, a los cuales se
les estimé el area antes de ser secadas siguiendo la féormula propuesta por la Prof.

Barbara Bond (Oregon State University, EEUU, comunicacién personal):
A=1228[(r1 +ry+r3) 3] L

en donde rqy a r3 son los radios de las tres aciculas (medidos desde la arista interior
de cada acicula hasta la parte central de la cara convexa externa) y L es la
longitud de la acicula. Las aciculas medidas, asi como también el total de hojas de
cada rama, se dejaron secar y luego se pesaron. A partir de la relacidon existente
entre el area foliar y el peso de las aciculas de los submuestreos, se calculd el
area foliar especifica (m? kg™), la cual permitié posteriormente calcular el area
foliar (Ar) de cada rama a partir del peso de sus hojas. Mediante el método de los
errores minimos cuadrados se ajustd una ecuacion que relaciona el diametro a la

base de larama y el area foliar de la misma.

Una vez obtenida dicha relacion, el area foliar de cada arbol se obtuvo a
partir de la medicién del diametro de todas su ramas. Dicha medicién se realiz6 en

los tratamientos 500PP y MP (ver Tabla 2.2) en los inviernos del afio 2002 y 2003.
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La transpiracion de distintos arboles, con diferente grado de poda, se
estimo a partir de la medicion de flujo de savia (u) realizada mediante la técnica de
Granier (1985) ya descripta. Las mediciones se realizaron durante los meses de
febrero y marzo de los afios 2002 y 2003 en individuos de P. ponderosa situados
en dos parcelas de 500 individuos ha™ (Tabla 2.3). Los arboles de una de las
parcelas fueron podados en invierno de 1999 hasta una altura de 3 metros,
mientras que los arboles de la otra parcela fueron podados hasta 4,5 metros en el
invierno del 2001. El detalle de los DAP de cada arbol se encuentra detallado en la

Tabla 2.3. Se relacioné la tasa de transpiracion de estos arboles con su As.

Con el objeto de determinar el area foliar en relacién a la superficie total de
suelo del rodal (Indice de Area Foliar, IAF, m? m™), se realizaron mediciones de la
cantidad de radiacion que llega al suelo mediante un ceptometro lineal (Delta-T
modelo SS1-UM-1.05) en tres dias despejados: 9/11 y 7/12/2000, y 24/1/2001.
Para ello, se realizaron 24 mediciones por parcela en lotes de 1200 m? con 350 y
500 P. ponderosa ha™, y la misma cantidad de mediciones en una parcela de 1000
m? en la plantacién de 1300 P. ponderosa ha™. Las mediciones se realizaron
aproximadamente cada dos metros sobre transectas ubicadas al azar que cubrian
toda la parcela. A partir de cada medicion de luz, se estimo el IAF a partir de la
Ley de Beer — Lambert (Waring y Running 1998):

L= 1o e KIAP)

donde I; es la luz que llega al punto de interés, I es la luz que llega por encima de las copas
de los arboles (se midi6 en el pastizal cercano a la plantacion de 350 y 500 pinos ha™), y &
es el coeficiente de extincion. Para estimar el IAF se utilizo el valor de £ = 0,5 (Waring y
Running 1998). Al valor de I se le descontd la interceptacion de luz producida por la
madera (0,33 segiin Law et al 2001b). Se relacion6 el IAF de los distintos rodales con la

transpiracion de los mismos calculado seglin se describe en el punto 3.4.
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3.4.- Estimacion de la transpiracion individual y a nivel de rodal

El flujo de savia (F) se obtuvo segun la formula:

F=Y (u;i SA) [ml min™]

donde u; es la densidad del flujo de savia en la profundidad i (ver medicion de flujo
radial de savia) y SA; es la seccion transversal del xilema activo en la profundad i
en cm?. A partir de las muestras extraidas con barreno se calculd la relacién entre
SA y DAP, lo cual permite normalizar la cantidad de agua transpirada (Granier et
al. 1990) y realizar comparaciones de consumo de agua entre las especies

consideradas.

Las rectas de regresion que relacionan consumo diario individual con DAP
para cada especie y densidad de plantacién, se compararon mediante el test F
(Neter y Wasserman, 1974):

Fobs.= [(SSE(R) - SSE(F)) / 2]/ (SSE(F)/ (n1+np-4)

donde SSE(R)= suma de cuadrados del error de la recta con los datos
juntos (por ejemplo, A. chilensis y 1300 P. ponderosa ha™); SSE(F)= suma de
cuadrados del error de una recta (A. chilensis) + suma de cuadrados del error de
la otra recta (1300 P. ponderosa ha™'); n1 y n,= nimero de datos de cada recta. Si
el Fobs. > Fcrit. (0,05. 2. n14n2 —4) S€ rechazo la hipotesis nula de igualdad entre ambas

rectas.
La transpiracion diaria media para el rodal en cada temporada (T, mm dia™)

fue estimada segun la siguiente férmula basada en las propuestas por Granier et
al. (1990):
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5
T=>(SA¢ U p 5 érea)
i=1

donde SA es el area del xilema activo de la clase diamétrica i (cm?, ver Tabla
2.3); U es el flujo medio diario para cada temporada (primavera, verano y otofio) y
tratamiento, calculado como el promedio de la temporada de la integral diaria de u
(con y sin reduccion radial); pi es la proporcion de cada clase diamétrica /; 6 es la

densidad de plantacion y area = 1 ha.

RESULTADOS

2.- Calculo de evapotranspiracion a partir del balance hidrico

El patron anual de la evolucién del contenido de agua del suelo fue similar
en todas las temporadas dentro de cada situacion analizada. La cantidad de agua
almacenada en el suelo (de 0 a 1,4 metros de profundidad) en todos los sistemas
forestados con baja densidad de individuos de P. ponderosa y en el pastizal fue
maxima durante el mes de octubre y similar en todos los sistemas observados
(entre 300 y 350 mm), disminuyendo a su minima expresion en el mes de enero o
febrero (Figura 2.1). Durante la temporada 2002-2003 se observo que tanto en la
plantacion de 1300 P. ponderosa ha™' como en el tratamiento bajo copa (BC) de A.
chilensis, la cantidad de agua almacenada en el suelo en octubre fue similar al
resto de las situaciones con P. ponderosa (sistemas mas ralos, entre 300 y 350
mm), mientras que se registro la minima cantidad de agua en febrero — marzo, con
aproximadamente 50 mm. Este valor fue menor al del resto de las situaciones,
inclusive si se lo compara con los menores valores observados durante la
temporada 1999-2000 (aproximadamente 80 mm) en los sistemas con P.

ponderosa de menor densidad.
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Figura 2.1.- Evolucién del agua almacenada (mm) en los primeros 140 cm de
suelo en plantaciones de Pinus ponderosa (350, 500 y 1300 individuos ha™, en las
situaciones Bajo Copa —BC- y Entre Copas —EC), y posicién Bajo Copa de
Austrocedrus chilensis y pastizal durante cuatro temporadas (afios 1999 al 2003).
(n=5). Sdélo se muestra el Error estandar de una temporada (1999-2000) por
claridad del gréfico.
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Con respecto a las constantes hidricas, los valores de agua almacenada
observados a la salida del invierno se corresponden con los valores de capacidad
de campo (0,03 MPa) estimadas para los sistemas pastizal, 350 y 500 P.
ponderosa ha™ (382 mm, Fernandez 2003) Con respecto a los sistemas con 1300
P. ponderosa ha™ y A. chilensis, se observé una cantidad mayor de agua en suelo
a principios de la temporada estival (mas de 300 mm) que los valores de
capacidad de campo estimada en laboratorio (254 mm para P. ponderosa y 269
mm para A. chilensis). En lo que respecta al punto de marchitez permanente (1,5
MPa 6 168 mm) para los sistemas pastizal, 350 y 500 P. ponderosa ha™', sélo se
registraron valores inferiores al mismo en los sistemas forestados durante la
temporada 1999 — 2000. En el caso de los sistemas con 1300 P. ponderosa ha™ y
A. chilensis, los minimos valores registrados en la unica temporada en que se
midid, fueron muy inferiores al valor de marchitez permanente estimado para

dichos suelos (102 mm para P. ponderosa y 139,44 mm para A. chilensis).

Tabla 2.4.- Evapotranspiracion diaria (IET) media calculada a partir del balance
hidrico local (mm dia™, EE, n=5) en un pastizal, plantaciones de Pinus ponderosa
(350, 500 y 1300 pinos ha™, en las situacién Bajo Copa -BC- y Entre Copas —EC),
y posicion Bajo Copa de Austrocedrus chilensis durante tres temporadas. El valor
relativo se refiere a la evaporacion estimada en los sistemas forestados con
respecto al pastizal.

Valor absoluto Valor relativo
Periodo al pastizal
1999-2000 2001-2002 2002-2003 Rango

Pastizal 2,66(x0,77 0,94(x0,12 2,40(+0,65 -
) ) )

500 BC 3,04(x0,97 1,35(+0,26 2,91(x0,33 1,14-1,44
) ) )

500 EC 3,04(x1,03 1,22(+0,25 2,68(+0,33 1,12-1,30
) ) )

350 BC 3,05(x0,91 1,09(+0,10 2,83(+0,22 1,15-1,18
) ) )

350 EC 3,04(x0,76 1,47(+0,14 2,95(x0,28 1,14-1,56

) ) )
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1300 3,54(+0,15 1,48
)

A. chilensis 3,86(0,24 1,61
)

La /IET diaria promedio del pastizal varié entre 0,9 y 2,4 mm por dia siendo
siempre superada por la IET diaria promedio calculada en todas las situaciones
forestadas (Tabla 2.4). La plantacion de 1300 P. ponderosa ha™ y la situacion BC
de A. chilensis registraron los mayores niveles de IET, seguido de todas las
situaciones en las plantaciones de 350 y 500 P. ponderosa ha™, las cuales
mostraron valores muy similares entre si (en promedio de 1,16 a 1,31 veces la IET

diaria promedio del pastizal).
3.- Transpiracion individual y a nivel de rodal

3.1.- Flujo de savia

Las extracciones de madera con barreno permitieron determinar que toda el
area basal de P. ponderosa en todas las densidades de plantacién y grados de
poda se corresponde con el area de xilema activo. Esto concuerda con lo
observado por Maherali y DeLucia (2001), quienes midieron que el xilema activo
constituy6 del 95 al 97% del area basal de individuos de P. ponderosa de 50 cm
de DAP. Contrariamente, en A. chilensis se comprobd que tanto el SA como el
porcentaje de SA con respecto al area basal (AB) se relacionaron linealmente
con el DAP. Ambas relaciones para A. chilensis se describen con las siguientes

ecuaciones (parametro + EE, n=21, P<0,05):

SA (cm?) = -112,96 (+28,95) + 16,83 (+1,07) DAP(cm) (R%j. 0,92)

SA/AB = 0,922 (+0,05) — 0,011 (+0,002) DAP(cm) (R%j. 0,62)
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en donde AB es el area basal del tronco y DAP es el diametro a la altura del pecho
(cm). Estas relaciones indican que individuos de A. chilensis de 15 cm de DAP
poseen 140 cm? de SA, mientras que individuos con un DAP de 40 cm, poseen
560 cm? de SA. El porcentaje SA : AB decrece desde un 76% en arboles con 15
cm de DAP al 48% en arboles con DAP de 40 cm.

Las mediciones de densidad de flujo de savia en P. ponderosa fueron
similares en los arboles de las menores densidades de plantacién (350 y 500
individuos ha™, test t, P> 0,05), con excepcion de 4 dias en la temporada 1999-
2000 y 3 dias en la 2000-2001 (P<0,05). Los resultados de los test t aplicados a
los datos de cada hora pueden ser observados en el Anexo de tests estadisticos al
final de la tesis. Sin embargo, se pudo observar un incremento en la variabilidad
de u dentro de los tratamientos a finales de la temporada, probablemente dada la
mayor heterogeneidad en la disponibilidad de agua del suelo (Figura 2.2). Esta
misma variabilidad, podria enmascarar las posibles diferencias entre tratamientos
en esa porcion del afio. Las mismas mediciones también indicaron que los arboles
mantienen similares niveles de flujo de savia durante toda la temporada, a pesar
de que los primeros 140 cm de suelo se encuentran cercanos al nivel de marchitez
permanente hacia el final de la misma (Figura 2.1). En la Figura 2.2 se muestran, a
modo de ejemplo, los patrones de u diarios medidos en dias soleados al principio,
mitad y final de la temporada primavero-estival. En dicha figura se observa que la
u maxima es de 0,5 ml cm™ min™' y se mantiene relativamente constante de 4 a 7
horas por dia. La u de las dos temporadas consecutivas durante las horas de
maximo flujo (11:00 a 18:00 horas) tuvo un promedio de 0,266 + 0,093 ml cm™
min™" (temporada 1999-2000) y 0,205 + 0,078 ml cm™ min™" (temporada 2000-
2001). Esta diferencia podria deberse a la menor demanda atmosférica observada
en la temporada 2000-2001 (ver Capitulo 3).
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Figura 2.2.- Flujo de savia (u, ml cm? min™ +D.E., n=4, 4 y 3 para cada
tratamiento fecha, respectivamente) de Pinus ponderosa en dos densidades de
plantacion (350 y 500 individuos ha™) durante tres dias con caracteristicas
climaticas similares. Temporada 1999-2000. ypd = potencial agua de prealba,
ymd = potencial agua al medio dia.
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En las Figuras 2.3 y 2.4 se muestran los patrones diarios de # medidos en 14
individuos de P. ponderosa de la plantacion densa (1300 arboles ha™) durante dos periodos
de tiempo: 5 dias al principio de la temporada de crecimiento (1 al 5 de noviembre 2001,
Figura 2.3) y 4 dias al final de la misma (15 al 19 de marzo del 2003, Figura 2.4). En
dichos dias se verificaron niveles relativamente constantes de radiacion (900 a 1000 Watts
m™) y dias con valores altos y bajos de DPV (0,5 a 3,5 kPa). En las mismas figuras se
puede observar que algunos de los arboles de DAP < 16 cm (arboles suprimidos)
mostraron mayores u# que los arboles dominantes (DAP > 30 cm). Los mayores valores de
u medidos en los arboles mas chicos estuvieron alrededor de 0,30 ml cm™ min'l, mientras
que los arboles mas grandes mostraron una # maxima de 0,12 — 0,18 ml cm™ min'l,
observandose dichos valores en ambos periodos de medicion. Si bien las condiciones
climaticas fueron similares entre periodos de medicion (noviembre versus marzo), la

disponibilidad de agua en el suelo difiri6 completamente entre ellos (Figura 2.1).
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La # maxima medida en los individuos de P. ponderosa de menor DAP
(suprimidos) de la plantacion de 1300 individuos ha™ fue mas similar a la # medida en las
parcelas de menor densidad (350 y 500 individuos ha™) que a la u medida en los individuos
dominantes. Sin embargo, los individuos de las plantaciones ralas pudieron mantener dicha
tasa durante cuatro horas diarias, mientras que los arboles suprimidos de la plantacion
densa solo pudieron transpirar a esa tasa durante una hora por dia. De manera contraria, los
arboles mas grandes (dominantes) de la plantacion densa mostraron una # maxima cercana
al 60% del promedio medido en los pinos de la plantacion rala, aunque pudieron mantener
dicha tasa durante un lapso de tres a cuatro horas diarias. Si bien, en general la # de los
individuos dominantes es inferior a la de los suprimidos, no se observo ninguna relacion

entre el DAP y u dentro de cada grupo de plantas mencionado.
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Figura 2.3.- Densidad de flujo de savia (ml cm™ min™") de individuos suprimidos
(DAP < 17 cm) y dominantes (DAP > 29 cm) de Pinus ponderosa de una
plantacion a alta densidad (1300 individuos ha™) en dias con diferentes valores de
déficit de presion de vapor (DPV) y radiacién. Cada serie corresponde a un
individuo en donde se describe su DAP. Los graficos se corresponden a los dias 1
al 5 de noviembre del 2001.
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Figura 2.4.- Densidad de flujo de savia (ml cm™ min™") de individuos suprimidos
(DAP < 17 cm) y dominantes (DAP > 29 cm) de Pinus ponderosa de una
plantacion a alta densidad (1300 individuos ha™) en dias con diferentes valores de
déficit de presion de vapor (DPV) y radiacién. Cada serie corresponde a un
individuo en donde se describe su DAP. Los graficos se corresponden a los dias
15 al 19 de marzo del 2003.
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La relacion entre la u de los individuos de la plantacion de 1300 pinos ha™ y el DPV

cambia de acuerdo al momento del dia. En el caso de los suprimidos (DAP < 16 cm), la

diferencia entre la u de la mafiana y la tarde a igual valor de DPV es mayor que la de los

individuos dominantes (DAP > 30 cm) (Figuras 2.5 y 2.6). También es posible observar

que dicha diferencia es mayor en los arboles suprimidos a finales de la temporada (Figura

2.5). El maximo valor de # medido en los individuos suprimidos se observa entre los 2 y

2,5 kPa en noviembre, mientras que dicho pico se produce entre 1,5 y 2 kPa en marzo.

Figura 2.5. Densidad de flujo de savia (#, ml cm™min™) de 4 individuos de P. ponderosa de
diametro a la altura del pecho < 16 cm (suprimidos) creciendo en la plantacion de 1300
arboles ha™ en relacion al déficit de presion de vapor (DPV, kPa) en tres dias a comienzo
(noviembre, figura a la izquierda) y finales de la temporada (marzo, figura a la derecha).
Por claridad de la Figura no se muestran los D.E. Maiana y tarde se refieren al momento

del dia en que se midio u.
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Figura 2.6. Densidad de flujo de savia (&, ml cm™ min™") de 4 individuos de P. ponderosa de
diametro a la altura del pecho > 30 cm (dominantes) creciendo en la plantacion de 1300
arboles ha™ en relacion al déficit de presion de vapor (DPV, kPa) en tres dias a comienzo
(noviembre, figura a la izquierda) y finales de la temporada (marzo, figura a la derecha).
Por claridad de la Figura no se muestran los D.E. Maiana y tarde se refieren al momento

del dia en que se midio u.
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tarde

En la Figura 2.7 se muestra, a manera de ejemplo, la densidad de flujo de
savia de cuatro individuos de A. chilensis durante dos dias con diferentes DPV (23
y 25 de noviembre del 2001), con valores maximos de 3,8 y 1,1 kPa. Como en los
ejemplos anteriores para P. ponderosa, el valor de radiacion maximo fue similar en
ambos dias (aproximadamente 1000 Watt m™). En correspondencia con el DPV,
los valores de u fueron menores el 25 que el 23 de noviembre. Los maximos
valores de u fueron de 0,2 a 0,4 ml cm™min™', en momentos en que el DPV fue de
aproximadamente 3 kPa. A partir de dicho valor de DPV, se observé una
disminucioén de u. Los valores de u fueron similares a los observados en los
individuos de P. ponderosa suprimidos de la plantacion densa, incluyendo la
capacidad de sostener solo por una hora diaria dicha tasa de conduccion (Figura
23y24).

Figura 2.7. Densidad de flujo de savia (#, ml cm™min™") de 4 individuos de A. chilensis, luz
solar (Watt m?) y déficit de presion de vapor (DPV, kPa) en dos dias (23 y 25 de noviembre
del 2001). EI nimero de cada serie representa el DAP (cm) de cada arbol

—s—15
0.5 - + 1200 05 =15 - 1200
154 23-nov ———194 25-nov
o194 1 1000 e
04 | —a 254 - 04 | 205 + 1000 _
N ' N 254 %
c DPV 180 5 e T 800 £
£ 2 031 luz solar £ € 203 'DPV B
o~ ®© o~ :
e Q te00 = @ - 600 S
2 S 02 5 S o g
= L ° = > Ul °
Eg lawo 8 Ez L 400 @
s E s 0O Ei
017 - 200 017 - 200
04 ' 0 08 s |
0 0 WWwWwWwWwLWwLWwWwWwLw 0D O WO WWLWWLWWLW LW W
SANYTOE8XSNY 6 Q g S AN < © B S N+ © © g g
hora del dia hora del dia

3.2- Flujo radial
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El potencial de prealba promedio para P. ponderosa durante el periodo
2001 fue de —0,79 +0,13 MPa y durante el 2002 fue de —0,82 +0,09 MPa, no
detectandose diferencias significativas entre ellos. En el caso de A. chilensis, el
potencial de prealba promedio fue de —0,43 0,09 MPa. Dichos valores de
potencial demuestran que los arboles no se encontraban con niveles importantes
de estrés hidrico, ya que se corresponden con los valores normales de potencial
de prealba medidos en ambas especies (ver Capitulo 5). La semejanza de los
valores de potencial de prealba se correspondio con los valores de agua en suelo
similares entre ambas temporadas. El valor de almacenaje de agua en los
primeros 140 cm de suelo no difirié entre temporadas (186,88 +0,78 mm (n=5)
para la temporada 2001 y 192,61 £2,84 mm (n=5) para la temporada 2002).
Contrariamente, si se encontraron diferencias entre temporadas en lo que
respecta al clima, ya que en los meses de enero y febrero del 2002 se verificé una
mayor temperatura maxima y menor humedad relativa promedio que las medias

histéricas y que en el afio 2001 (Figura 2.8).

En A. chilensis se observo que la relacién entre u en las mayores
profundidades del xilema activo y en la periferia del mismo fue menor a 1 en uno
de los individuos medidos, mientras que fue mayor a 1 en el otro individuo (Figura
2.9). El valor relativo promedio de u interno con respecto a la porcion externa fue
de 1,37 £0,28 a 2,94 cm (medicién realizada en el arbol 1) y 0,87 +0,20 a 3,61 cm
de profundidad (medicion en el arbol 2). La relacion entre la u medida en la
porcidén externa (sensor externo) e interna (sensor interno) del xilema varié durante
el dia. De las ecuaciones con mayor significancia estadistica, se eligié una
ecuacion de segundo grado dada su sencillez y que también mostré un alto R?.
Esta ecuacién indica que la diferencia entre ambos flujos no es proporcional

(Figura 2.9, ver mas adelante).
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Figura 2.8.- Promedios de temperatura maxima y humedad relativa para los meses
de enero, febrero y marzo del afio 2001 y 2002. También se grafican los valores
histéricos para Bariloche (1990-2000).
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Figura 2.9.- Relacién entre la densidad del flujo de savia (ml cm™ min™) estimada
en las porciones externa e interna del xilema en dos arboles de A. chilensis
(profundidad de insercion de la termocupla entre paréntesis). La linea punteada
representa la relacion 1:1. Ambos modelos son significativos con un «=0,05 con
n=144 cada uno.

En el caso de P. ponderosa, las mediciones en los distintos arboles y
temporadas demostraron una gran variabilidad, aunque en general, las relaciones
de u a distintas profundidades con respecto a la externa mostraron el mismo
patrén observado en A. chilensis (Figuras 2.10 y 2.11). La situacion mas alejada
de la linealidad se observo en el arbol 1 (Figura 2.10). Esto puede explicarse al
observar el patron diario de u de dos individuos de P. ponderosa de la temporada
2001 (Figura 2.12). Durante la noche, las u son minimas y similares entre las
distintas profundidades. A partir de las primeras horas de la mafiana, la u de las

zonas profundas se incrementa antes que en las porciones del xilema activo
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externo, y por lo tanto, la proporcion entre ellas es mayor a 1 (primera flecha de la
izquierda de la Figura 2.12). Estas diferencias son mayores en el arbol 1 (no se
solapan los desvios estandar) que en el arbol 2. Posteriormente, la u de las
porciones internas del xilema llegan a una meseta que es similar, aunque
levemente inferior, a la u maxima observada en las porciones mas externas
(segunda flecha), y por lo tanto, la proporcion entre ambas u es menora 1. En la
Figura 2.10, se observa que el cambio de proporcién entre profundidades se
produce cuando la u de la porcion externa es aproximadamente de 0,1 ml cm™
min™'. Por la tarde, es posible observar una proporcién similar que en la mafana.

Figura 2.10.- Relacion entre la densidad del flujo de savia (ml cm™ min™) estimada
en las porciones externa e interna del xilema en dos arboles de P. ponderosa.
Mediciones realizadas durante el afio 2001. Entre paréntesis se indica la
profundidad del xilema (cm) a la que se colocaron los sensores. Ambos modelos
son significativos con un a=0,05 con n =720 cada uno.
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Figura 2.11.- Relacién entre la densidad del flujo de savia (ml cm™® min™) estimada
en las porciones externa e interna del xilema en dos arboles de P. ponderosa.
Mediciones realizadas durante el afio 2002. Entre paréntesis se indica la
profundidad del xilema (cm) a la que se colocaron los sensores. Ambos modelos
son significativos con un «=0,05 con n=86 cada uno.
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Figura 2.12.- Evolucion diaria de la densidad del flujo de savia (ml cm™ min™,
+D.E. de n=9) a dos profundidades del tronco en los dos individuos de P.
ponderosa medidos durante la temporada 2001. Con flechas se sefialan las
principales diferencias de u durante el dia. Entre paréntesis se indica la
profundidad del xilema (cm) a la que se colocaron los sensores.
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En general, los maximos valores de u de P. ponderosa se observaron en
las porciones externas del xilema activo. En este sentido, el promedio de todos los
valores relativos de u para cada arbol, asi como también el promedio de todos los
casos se muestra en la Figura 2.13. En dos de los casos, los arboles de la
temporada 2001, la u fue relativamente constante en todo el xilema activo. Esto no
ocurrio en los dos arboles del afio 2002, los cuales mostraron menores u a medida
que se profundiza en el xilema activo (Figura 2.11).

En P. ponderosa, se observaron dos patrones extremos en la u radial: un
patrén estable (arbol de DAP= 30,9cm, Figura 2.10) y otro decreciente (arbol de
DAP= 25,5cm, Figura 2.11). En el caso del patrén decreciente medido en el P.
ponderosa de 25,5cm de DAP, la ecuacion que ajustd con mayor R? fue (R%ajust.
0,999, valor F=2729,04, n=4):

%u = 10,89 (+0,77) + 89,14 (+1,32) exp (-profundidad (mm) * (6,70 (+4,88))")

Al aplicar dicha formula (méaxima disminucion en el flujo de savia a lo largo del

radio) la transpiracion calculada es so6lo el 28% de la estimada utilizando el patrén estable.
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Figura 2.13.- Porcentaje de la densidad del flujo de savia (u ml cm™ min™, +DE de n=720 y
86 para los afio 2001 y 2002 respectivamente) de cada sensor con respecto al sensor
externo, en funcion de la profundidad del xilema en los cuatro individuos de P. ponderosa
medidos durante las temporadas 2001 y 2002.
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3.3.- Area Foliar
El area foliar especifica de los individuos de P. ponderosa con y sin poda (P >
0,05) fue de 6,2 +0,9 m? kg™'. Estos valores son superiores a algunos valores
medidos en individuos de P. ponderosa en los EEUU : 3,1 a 4,5 m? kg™ (Grulke
y Retzlaff 2001), 3,4 m? kg™ (Monserud y Marshall 1999), e inferiores a 8,5 m?
kg™ estimado por Xu et al. (2001). En la Figura 2.14 se puede observar la
relacion entre la superficie total de las hojas (A;, m?) y el diametro de las ramas
(DIAM, mm) en individuos de P. ponderosa. La ecuacion que relaciona ambas

variables es la siguiente (parametro + EE, n=39, P<0,05):

As = 0,0142 (+0,1268) + 0,001 (+6,29E%) DIAM 2 (R%just.= 0,87)
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Figura 2.14.- Area foliar total de la rama (m?) en relacion al diametro de la
misma a 5 cm de su insercidn en el tronco, medida en individuos de Pinus
ponderosa durante 3 inviernos sucesivos.
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La relacion entre el diametro de la rama y el As se mantuvo constante

durante 3 afos sucesivos (Figura 2.14).

En la Figura 2.15 se puede apreciar el Ar de cada arbol en el cual se realiz6

la medicion de transpiracion en relacion a su DAP. En la misma se observa que la

cantidad de copa podada en los individuos de P. ponderosa (1,5 metros mas de

altura de poda que los sin podar) representd, aproximadamente, la pérdida de
entre el 25 y el 40% del area foliar (individuos de DAP > 24 cm).

Figura 2.15.- Relacion entre el area foliar total del arbol (A;, m?) y el
diametro a la altura del pecho (DAP, cm) en las parcelas de 500 P. ponderosa ha™
medidos en las temporadas 2002 y 2003. Podado= poda hasta una altura de 4,5
m; sin podar= poda hasta 3 metros.
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El promedio diario por arbol de la cantidad de agua transpirada por unidad
de area foliar (Figura 2.16.A) fue de 0,39+0,16 litros dia™ m™ A; para los individuos
de P. ponderosa podados y 0,33%0,14 litros dia™’ m™ A para los pinos no podados,
siendo ambos valores estadisticamente similares, aunque al limite de la
significacion (n=8, P = 0,055). Sin embargo, en ambos afos se observé una
relacion significativa (P<0,05) no lineal (n=6 en cada temporada, transpiracion = a
- b A¢?) lo que estaria indicando que decrece la transpiracion por m? de AF a
medida que los arboles poseen mas hojas. A su vez, la transpiracion (litros dia™) a
nivel individual se incremento linealmente con el As (Figura 2.16.B). Esto

demostraria que no existe una compensacion en la transpiracion del As remanente.

Figura 2.16.- Relacién entre la transpiracion (litros agua dia™ m™ A;y litros
agua dia™) y el area foliar (Ar, m?) medida en individuos de Pinus ponderosa
con distintos niveles de poda en las temporadas 2002 y 2003. Altura de poda:
3 metros en el tratamiento "sin podar" y 4,5 metros en los pinos "podados".
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Los IAF en cada tratamiento fueron 0,64; 1,5y 6,4 m?> m™ para las parcelas

de 350, 500 y 1300 P. ponderosa ha™, respectivamente.

3.4.- Estimacion de la transpiracion individual y a nivel de rodal
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A partir de las densidades de flujo promedio de A. chilensis y P. ponderosa
en las distintas situaciones para los periodos de medicién, y asumiendo que no
existe una disminucion radial de la misma, se puede estimar la cantidad de agua
promedio transpirada por cada individuo (Figura 2.17). Las ecuaciones que
relacionan los litros de agua dia™ con el DAP se muestran en la Tabla 2.5. El
analisis estadistico de estas relaciones muestra que los modelos originados en los
datos de las parcelas de 350 y 500 P. ponderosa ha™ son iguales, y difieren con

los modelos de la plantacion de pino mas densa y el de cipreses (P<0,05, test F).

Figura 2.17. Consumo de agua promedio individual (litros dia™) de Pinus
ponderosa en tres densidades de plantacién (1300, 500 y 350 P. ponderosa ha™)
calculado asumiendo que no hay una disminucion radial del flujo. Las lineas
continuas corresponden a las regresiones para P. ponderosa, mientras que la
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discontinua para A. chilensis.

Los individuos de P. ponderosa de las menores densidades de plantacion
mostraron un mayor incremento del consumo en relacion al incremento del DAP,

seguidos por los individuos de A. chilensis y por ultimo, los pinos de la plantacion
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mas densa (Tabla 2.5). El modelo de regresion lineal indica que un individuo de P.
ponderosa de 20 cm de DAP creciendo a las menores densidades transpira en
promedio 67 litros de agua por dia mientras que, a la mayor densidad, un arbol del
mismo tamanio transpira 20 litros. Un individuo de A. chilensis de DAP similar
transpira 25 litros dia™". En lineas generales, los modelos indican que individuos
de P. ponderosa de igual DAP creciendo en la mayor densidad transpiran entre un
28 a un 30% del agua transpirada por arboles en las parcelas de menor densidad.
Los cipreses transpiran desde el 34 al 45% del valor estimado para los arboles de
las parcelas de 350 P. ponderosa ha™. Comparando los individuos de P.
ponderosa de la plantacion mas densa, éstos transpiran en promedio un 72% que

los cipreses en el rango de DAPs evaluados.

Tabla 2.5. Parametros de las regresiones lineales (+tEE) que relacionan el
consumo individual (litros de agua dia™") y el DAP (cm) en Pinus ponderosa (en
tres densidades de plantacion, individuos ha™) y Austrocedrus chilensis. La
ecuacion ajustada fue consumo = a + b DAP. P<0,05. 350, 500 y 1300= cantidad
de individuos por hectarea.

Especie Densidad de A B R? ajustado
plantacién
P. ponderosa 350 y 500 -45,12 (£3,7) 5,59 (£1,62) 0,31
P. ponderosa 1300 -9,07 (¢8,17) 1,45 (10,32) 0,50
A. chilensis -- -33,90 2,93 (x0,63) 0,67
(£16,62)

Para estimar el consumo de agua a nivel de parcela de P. ponderosa se
usaron los dos modelos propuestos: sin y con reduccion radial del flujo de savia.
Utilizando el modelo de reduccion, la transpiracion estimada fue entre un 60 y un
80% menor, dependiendo del tamafio de los arboles y la distribucion de DAP en la
parcela. Los mayores valores de transpiracion disminuyeron desde la parcela de
500 P. ponderosa ha™, a las parcelas de 1300 P. ponderosa ha™ y por ultimo, a la
de 350 P. ponderosa ha™ (Tabla 2.6).

Tabla 2.6.- Consumo de agua promedio diario de tres rodales de P. ponderosa:
1300, 500 y 350 individuos ha™ utilizando un modelo sin disminucién radial del
flujo de savia (Modelo 1) y otro con disminucién de esta variable (Modelo 2).
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Densidad Temporada Modelo 1 Modelo 2

de
plantacién
Consumo 1300 2002-2003 3,79 1,49
(mm dia™) 500 1999-2000 417 1,20

2000-2001 3,96 1,11
350 1999-2000 3,03 0,86
2000-2001 2,86 0,80

La transpiracidon maxima a nivel de rodal y el IAF del mismo mostraron estar
correlacionadas (P<0,05; n=3; R? aj. 0,69; Figura 2.18). En comparacion con
observaciones realizadas por otros autores en bosques de P. ponderosa en
EEUU, las plantaciones patagonicas mostraron mayores tasas de transpiracion

maxima diaria en relacién al IAF (Figura 2.18).

Figura 2.18.- Relacién entre la transpiracion maxima a nivel de rodal (mm dia™") y
el indice de area foliar (IAF, m? m?) del mismo medida en parcelas de distintas
densidades de plantacion de Pinus ponderosa. Con cuadrados vacios se muestran
los datos del N.O. de Patagonia. Los datos de EEUU obtenidos de trabajos
publicados fueron extraidos de: triangulos negros: Law et al. 2001a, triangulo
blanco: Ryan et al. 2000, asterisco: Kurpius et al. 2003, circulos negros: Irvine et
al. 2002, cuadrado negro: Anthoni et al 1999.
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2.- Calculo de evapotranspiracion a partir del balance hidrico

Los resultados del balance hidrico resaltan el mayor consumo de agua en
los primeros 140 cm de suelo de las situaciones forestadas con respecto al
pastizal, mostrando las maximas diferencias en la temporada 1999-2000 (Tabla
2.4). ElI consumo diferencial de agua en los sistemas forestados con P. ponderosa
en el N.O. de la Patagonia fue demostrado por Fernandez (2003). Esta autora
demostro que los pastos hacen un mayor uso del agua disponible en los primeros
80 cm de profundidad de suelo, mientras que los individuos de P. ponderosa son
capaces de extraer agua a mayor profundidad. Numerosos autores (Bassman
1987, Oliver y Ryker 1990, DeLucia y Schlesinger 1991, Grulke y Retzlaff 2001,
Irvine y Law 2002) han puesto en evidencia que los pinos poseen raices profundas
(mayores a 1 metro), por lo que pueden acceder a agua durante los periodos de
escasa disponibilidad de agua en los niveles superiores del suelo. Incluso se han
observado raices de P. ponderosa en fisuras de rocas a profundidades de hasta
12 metros (Oliver y Ryker 1990). En el caso particular de la Patagonia, las raices
laterales mas gruesas y lignificadas de individuos de P. ponderosa se extienden
en un radio de 0,45 a 0,8 m de la base del tronco, con una extension en
profundidad de 0,5 a 1 metro con numerosas raices que se extienden a mayor
profundidad (Laclau 2003a). Esta observacion indicaria la posibilidad de que los
individuos de P. ponderosa en el N.O. de la Patagonia accedan a profundidades
de suelo como las observadas en EEUU. Por el contrario, Laclau (2003b)
menciona que no encontré individuos de A. chilensis con raices pivotantes al
estudiar 30 individuos creciendo sin impedimentos en el suelo. De manera similar,
la profundidad maxima alcanzada por raices de A. chilensis en tres sitios fue de
130 cm (Gobbi 2000). Estas observaciones indicarian que probablemente, el
calculo de consumo de agua mediante la construccion de un balance hidrico tal
como se realizé en este estudio, sea efectivo para estudiar el consumo de agua
total de rodales de A. chilensis. Sin embargo, el balance hidrico presentado se
construyé midiendo la cantidad de agua bajo la proyeccion vertical de la copa. Por
este motivo, es posible que el valor estimado de /ET sea mayor que el verdadero

valor para un bosque, ya que no se tuvo en cuenta la /ET de los espacios entre
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arboles. Por otro lado, el estudio de la dindamica de agua en suelo hasta la
profundidad estudiada no permitiria estimar el verdadero consumo de agua por
parte de individuos de P. ponderosa debido a que la estimacion de la transpiracion
de los arboles por el método de flujo de savia es igual o mayor a la estimada por el
balance hidrico (ver mas adelante). Otro indicio a tener en cuenta es que la u de
los individuos de P. ponderosa se mantiene constante durante toda la temporada
de verano, a pesar de las diferencias en el contenido de agua del suelo. En otras
palabras, utilizando sélo los primeros 140 cm de suelo, se subestima el verdadero
consumo de agua de P. ponderosa.

Por ultimo, Horton y Hart (1998) mencionan que el fenbmeno de
redistribucion hidraulica es un proceso que puede generar errores en la estimacion
del drenaje profundo y/o de la evapotranspiracion utilizando el método de Rambal
(1984) aplicado en el presente estudio. Dichos autores mencionan que si el
muestreo se realiza antes de prealba, momento en el cual el proceso de
redistribucion hidraulica puede estar sucediendo, la estimacion del cambio del
contenido de agua en el suelo en el tiempo puede ser bajo, y por lo tanto, se
sobreestimaria el consumo de agua. El caso contrario sucede cuando se mide en
las tardes, cuando el agua en el suelo ya fue absorbida por el arbol. El fenémeno
de redistribucién hidraulica fue observado en individuos de P. ponderosa en el
mismo sitio que este estudio mediante la medicidén de flujos inversos de agua en
las raices (Fernandez 2003). Sin embargo, no se detecté dicho proceso mediante
el uso de psicrometros (Fernandez 2003). Suceda o no dicho proceso, es poco
probable detectar cambios tan pequefios del contenido de agua dado el error de
medicion propio de la técnica de TDR empleada (£3%), Este mismo problema
metodoldgico fue propuesto por Irvine et al (2002), quienes no detectaron la
presencia de redistribucion hidraulica en pino ponderosa mediante el uso de TDR
(proceso comprobado por Brooks et al. 2002 mediante otra técnica). Por ultimo,
las raices de pino, tal cual ya fue mencionado, son capaces de explorar mayores
profundidades que las tenidas en cuenta. Todo esto indicaria que el proceso de

redistribucion hidraulica podria tener muy poca influencia en el calculo de la
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evapotranspiracion mediante el balance hidrico, tal cual fue estimado el cambio

del contenido de agua y el drenaje profundo en este trabajo.
3.- Transpiracion individual y a nivel de rodal
3.1.- Flujo de savia

Para poder establecer un horizonte de comparacion entre especies y
situaciones, es necesario determinar primero las diferencias entre lo observado al
N.O. de la Patagonia con datos provenientes de los EEUU, donde se encuentran
los bosques nativos de pino ponderosa. Los valores medios de u medidos en los
individuos de P. ponderosa en las parcelas de baja densidad son similares a los
observados en arboles de la misma especie creciendo en bosques nativos de
Oregon, EEUU (0,218+ 0,02 ml cm™? min™, Ryan et al. 2000). También, el valor de
u medido en el presente trabajo fue similar a los valores observados para P.
ponderosa creciendo al este de Sierra Nevada, EEUU (0,339 ml cm™ min™,
Maherali y DeLucia 2001). Por otro lado, los individuos de P. ponderosa de la
plantacion de 1300 individuos ha™ mostraron bajas tasas de u (dominantes) o bien
mostraron un pico de u de valor similar a los mencionados a alguna hora del dia
(suprimidos; Figura 2.3 y 2.4). La menor u de los individuos dominantes de un
rodal, en comparacién con los individuos suprimidos, también se observo en la
conifera Picea abies (L) Karst creciendo en bosques monoespecificos (Lu et al.
1995). Segun estos autores, esta diferencia en u se deberia a la menor
disponibilidad de agua en el suelo bajo los arboles dominantes. De acuerdo a los
estudios realizados en EEUU, los individuos de P. ponderosa disminuyen su u
cuando la disponibilidad del agua en el suelo es baja (Maherali y DelLucia 2001,
Phillips et al. 2003). Por lo tanto, las menores u observadas en los individuos de la
plantacion de 1300 P. ponderosa ha™' (suprimidos o dominantes) podria estar
relacionada con la menor disponibilidad de agua en el suelo observada a partir de
diciembre (Figura 2.1). Si bien durante el mes de noviembre se observaron las

mismas u maximas que al final de la temporada, tanto el incremento de la
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histéresis en la relacién entre u y DPV de los individuos de P. ponderosa
suprimidos de la plantacion mas densa, como el cambio entre la maxima u y el
DPV (Figura 2.5), indicarian un incremento en la resistencia hidraulica a finales de
la temporada. Estos patrones también fueron observados en dos especies de
Eucalyptus (O’'Grady et al. 1999) y en P. ponderosa en EEUU (Kurpius et al.
2003). Los resultados de la presente tesis ponen en evidencia que, si bien los
individuos de la plantacién mas densa acceden a una fuente de agua durante toda
la temporada, la capacidad de transporte en el continuo suelo — planta — atmdésfera
es menor que la de los individuos creciendo a menores densidades de plantacion.
Este incremento de la resistencia concuerda con la hipétesis de limitacidon
hidraulica en el crecimiento propuesta por Ryan y Yoder (1997). Estos autores
proponen que los arboles que crecen en lugares con mayores limitantes hidricas,
independientemente de su tamario, limitan su fijacion de carbono por el cierre
estomatico disminuyendo también la cantidad de lefio temprano, y por ende, la
conductividad del lefio. Sumado a esto, esta menor conductividad hidraulica
también podria deberse a sefnales hidraulicas y/o quimicas, tales como
disminucion de la conductancia por desecamiento del suelo o disminucion en la
permeabilidad de raices (Lu et al 1995), o acumulacion de acido abscisico (ABA)

en las hojas (Whitehead 1998 y citas en él).

La igualdad de u entre los arboles de 350 y 500 P. ponderosa ha™ puede
deberse a que la baja densidad arborea permite una exposicion plena de la copa a
la radiacion solar en ambas situaciones (Granier et al. 1990). En el mismo sentido,
un estudio realizado en otra especie de Pinus (Tang et al. 2003) mostré que el
incremento de la radiacién solar que llega a la parte baja de la copa luego de
realizarse un raleo resulté en un incremento en la tasa de transpiracion de dicha
porcion. Ademas de la radiacion, en las Figuras 2.3, 2.4 y 2.7 puede observarse
que la principal fuerza conductora de la transpiracion en ambas especies
estudiadas es el DPV, lo cual implicaria que las principales diferencias en u entre
los distintos tamafios estarian dadas por la conductancia de la copa (Miller et al.

1998; Law et al. 2001a). Ademas, se ha comprobado que los arboles limitan su
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conductancia en respuesta al DPV de manera tal de no exceder la maxima
capacidad de las raices de extraer agua (Law et al. 2001a). Por ello, la menor u
medida en los arboles de la plantacién densa también podria deberse a una
disminucion en la capacidad de absorber agua del suelo y no a mayores
resistencias hidraulicas dentro de la planta. Por ejemplo, en las especies
latifoliadas Eucalyptus grandis Maiden y E. camaldulensis Dehnh se observé un
incremento de la resistencia en las raices a la circulacion de agua a medida que el
suelo vecino a las raices activas se deshidrataba, producto del consumo de agua
diario (Morris et al. 1998). En relacion a la competencia, se ha observado que los
arboles creciendo a altas densidades profundizan su sistema radical (por e;.
Eastham et al. 1990). En el caso de P. ponderosa creciendo en EEUU, se ha
reportado que la mayor profundidad de raices permiti6 mantener una misma tasa
de transpiracion en individuos de mayor edad, mientras que la tasa de
transpiracion disminuyd en los mas jévenes al avanzar el periodo de sequia (Irvine
et al. 2002). Si bien la capacidad de generar raices profundas permite acceder al
agua, también se produce un incremento en la resistencia hidraulica al traslado del
agua (Grulke y Retzlaff 2001 y citas en él). Sin embargo, esto no explica por qué
los individuos de P. ponderosa de menor DAP tienen una u maxima mayor que los
individuos dominantes. Una posible explicacion estaria dada por la poca cantidad
de tiempo en que permanecen expuestos a radiacion directa, con la consecuente
disminucion de la temperatura de la hoja y por lo tanto, la transpiracion (por
ejemplo Anandacoomaraswamy et al. 2000). Es decir, estos individuos
permanecen la mayor parte del tiempo en un ambiente sombreado, resultando en
bajas tasas de transpiracion. Al recibir un pulso de radiacion, responderian al
mismo con un pico alto de flujo de savia, el cual no podria mantenerse por mucho
tiempo ya que tampoco cuentan con muchas hojas o xilema en donde almacenar
agua. En consecuencia, rapidamente se incrementarian las resistencias al flujo
como en los individuos dominantes disminuyendo asi la u. La menor radiacién
implica una menor tasa fotosintética, y por lo tanto, menores tasas de crecimiento.
Siguiendo los argumentos propuestos por Ryan y Yoder (1997), esto llevaria a una

mayor produccion de lefio tardio en los individuos suprimidos que en los
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dominantes, y por lo tanto, tendrian mayores resistencias hidraulicas. Esta
hipbtesis deberia ser puesta a prueba mediante estudios de distribucion de
diametros de traqueidas comparando lefios de arboles suprimidos y dominantes

bajo distintos niveles de competencia, o en un gradiente de precipitaciones.
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3.2- Flujo radial

Austrocedrus chilensis mostrd un patron relativamente estable en el flujo
radial. Lo mismo se ha observado en lItalia en otra especie de la misma familia
(Cupressus arizonica Green.; Cermak y Nadezhdina 1998, Tabla 2.1). Por otro
lado, P. ponderosa mostrd, tanto un patron relativamente estable como de
reduccion del flujo de savia en profundidad. Estos patrones también fueron
observados en P. ponderosa en EEUU: dos ejemplos mencionan que el patron
radial de u es estable (Maherali y DelLucia 2001, Kurpius et al. 2003, Tabla 2.1),
mientras que un tercero menciona una reduccion de u (Irvine et al. 2002). Estas
diferencias entre individuos en el patron radial de u es una caracteristica ya
observada por otros autores, tales como Zang et al. (1996) y Lu et al. (2000) (ver
Tabla 2.1, para especies latifoliadas como E. globulus Labill.y Mangifera indica L.,
respectivamente) y puede ser debida a diversos factores, tales como cambios en
la simetria del xilema por presencia de ramas, cicatrices, relacion con la insercion
de raices, etc. (Vertessy et al. 1997, Cermak, comunicacion personal). De la
misma manera, los cambios del patrén radial de u de un afo a otro pueden
deberse a factores climaticos tales como temperatura del aire y humedad relativa y
disponibilidad de agua en el suelo. Asimismo, la superficie de xilema activo de una
planta en cada momento esta limitada por la cantidad de agua en el tronco, siendo
conductivas aquellas porciones que contienen agua libre, es decir, aquellos vasos
o traqueidas que no estan cavitados (Cermak y Nadezhdina 1998).

En resumen, A. chilensis mostré un patron estable en el flujo de savia ya
que solo decrecid en la porcidn final del xilema activo la cual se encontraba
limitando con el duramen del arbol (arbol 2). Dado que la medicion se realiz6 en
marzo, cuando la cantidad de agua almacenada en el suelo es baja, es posible
asumir que la cantidad de agua transpirada por un individuo de A. chilensis
estimada a partir de la u medida en la porcidén externa y el area del xilema activo
es correcta. En el caso de P. ponderosa, los resultados sugieren que es necesaria
una baja disponibilidad de agua en el suelo sumada a periodos de calor

prolongados para que el flujo en el interior del arbol sea inferior a la porcion
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externa. De esta manera, la estimacion del agua transpirada mediante el patron
estable podria reflejar en mayor medida la verdadera magnitud del agua utilizada
por los pinos durante la mayor parte del afio, quedando la ultima parte del verano

(febrero-abril) sujeta a una variacion radial del flujo segun la demanda atmosférica.

3.3.- Area Foliar

Los resultados arrojados por el modelo que relaciona el As con el diametro
de la rama desarrollado en el N.O. de la Patagonia, son similares a los resultados
obtenidos utilizando un modelo desarrollado en EEUU para distintas poblaciones
de montafa de P. ponderosa (Callaway et al. 1994, Figura 2.19). Dichos lugares
se caracterizan por poseer balances hidricos mas favorables que las poblaciones
del desierto, ya que se situan entre 1850 y 2100 metros sobre el nivel del mar, y
tienen un promedio de precipitacion anual de entre 450 y 950 mm. En relacion con
otros dos modelos (Callaway et al. 1994 y Monserud y Mashall 1999), las
diferencias en el As comienzan a observarse en las ramas mas gruesas (diametro
> 35 6 47 mm, Figura 2.19). Esta misma observacion, es decir, similares Asen
ramas finas, también fue observado por Callaway et al. (1994) al comparar
poblaciones de zonas de desierto (< 250 mm de precipitaciones anuales) con las
de montafa. Estos resultados estarian indicando que los individuos de P.
ponderosa de las parcelas ralas medidas en este estudio tienen una relacion Ag:
tejido conductivo similar a la obtenida para los lugares con balances hidricos mas
favorables en los EEUU. A nivel de parcela, el IAF estimado para la plantacién
mas densa (6,4 m’m) es el doble que los maximos tedricos estimados para la
region central de Oregon EEUU (IAF = 3, Law et al. 2001 b), lo cual también
concuerda con la hipétesis planteada anteriormente. Las condiciones climaticas de
dicha zona de EEUU (350-880 mm anuales de precipitacion, 940 m.s.n.m.) no
difieren en mayor medida con las del N.O. de la Patagonia. Sin embargo, en una
zona similar de EEUU (Eastern High Cascades, 400 mm anuales de precipitacion,
870 m.s.n.m.) se midieron parcelas de P. ponderosa con un IAF de 7, valor similar

al estimado en este estudio (Gholz 1982).
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Figura 2.19.- Area foliar total de la rama en relacién al diametro de la misma
medida en individuos de Pinus ponderosa creciendo al N.O. de la Patagonia
(lineas finas punteadas representan el intervalo de confianza del 95%) y EEUU
(los valores fueron obtenidos de los trabajos citados).
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A partir de los resultados obtenidos es posible determinar como influye la
extraccion de A en la transpiracion. La poda de las ramas ubicadas en los 1,5
metros inferiores de la copa significd una reduccion en la transpiracion a nivel
individual. Esta observacion concuerda con lo observado por Teskey y Sheriff
(1996), que encontraron que la transpiracion de individuos de Pinus radiata D.Don
en una plantacion estuvo linealmente relacionada con el As. Esta relacion lineal
también fue observada en distintas especies de Eucalyptus en Australia (Hatton et
al. 1998). A pesar de que existe un cierto grado de compensacion en la
transpiracion del As remanente, ésta no alcanza para que los arboles mas podados
puedan transpirar la misma cantidad que los de menor poda (Figura 2.16). Una
relacion similar fue observada por Oren et al. (1999): una reduccién del 40% del A¢
de la conifera Taxodium distichum (L.) L. Rich resulté en una reduccion del 20%
de u. En comparacion con P. taeda, los resultados de este estudio indicarian que
los individuos de P. ponderosa poseen una menor capacidad de compensacion del
As remanente, ya que en la primera especie se observo una compensacion total al
retirarse el 55% del As (Pataki et al. 1998). En el caso de los individuos de P.

ponderosa de este estudio, se observé una reduccion de la transpiracion al
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podarse entre 25 y 40% del A:. Esta disminucion en la cantidad de agua utilizada
por individuos luego de la poda podria deberse a que la transpiracion por unidad
de A¢ es relativamente constante hasta un cierto nivel de A;. Probablemente, el
incremento de la relacion entre el tejido conductivo y el transpirante que se
produciria luego de una poda, podria verse balanceado por pérdidas en la
conductividad del xilema por ingreso de aire a través de las heridas (Ueda y
Shibata 2000) y/o disminucion de la cantidad de raices por desbalance entre
respiracion y fotosintesis (Schroth 1999). Otra posible explicacion surge del trabajo
realizado por Schulte y Brooks (2003). Estos autores hallaron que cada rama de
P. ponderosa posee un sistema de conduccién semi-aislado del de otras ramas,
observandose sélo un pequeio incremento de flujo en las ramas remanentes al
extraerse ramas adyacentes. Por lo tanto, las ramas remanentes de una poda no

accederian al total del xilema activo liberado.

3.4.- Estimacion de la transpiracion individual y a nivel de rodal

Una mayor densidad de flujo de savia y cantidad de xilema activo implican
una mayor cantidad de agua transpirada por individuo. Asi, los individuos de P.
ponderosa de las parcelas ralas transpiraron mas que los de la plantacion mas
densa y que los individuos de A. chilensis (Figura 2.17). Inclusive se esperarian
mayores diferencias en el consumo de agua entre tratamientos a medida que los
arboles crecen (ver pendientes de la regresion de consumo versus DAP en Tabla
2.6).

Por otro lado, la cantidad de agua utilizada por los individuos de P.
ponderosa en Patagonia puede ser mayor o menor que los valores medidos en
EEUU segun la densidad de plantacién. Maherali y DelLucia (2001) encontraron
que individuos de P. ponderosa con DAP de 38 a 41 cm en bosques nativos de
EEUU transpiraron desde 104 hasta 111 litros durante la primavera, cuando la
disponibilidad de agua es alta. La misma cantidad de agua transpirada se midi6 en

arboles de 27 cm de DAP de P. ponderosa de las parcelas ralas evaluadas en
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este estudio. Por el contrario, la estimacién de consumo de agua para los pinos
mencionados de EEUU es aproximadamente el doble que la realizada para
arboles de DAP similares en la plantacion de 1300 individuos ha™'. Esto pone de
manifiesto la importancia de la competencia intraespecifica a altas densidades de
plantacion. Otros autores también observaron una reduccion de la transpiracion en
relacion al incremento de la densidad arborea. Por ejemplo, Eastham et al. (1990)
midieron en E. grandis un consumo diario individual de 12,9; 54,5y 72,9 litros dia™
para densidades de 2150, 304 y 82 arboles ha™', respectivamente. Asimismo, la
transpiracion de individuos de coniferas tales como P. sylvestris L. y Picea abies
(L.) Karst. fue mayor en los arboles con menor competencia inter- e intraespecifica
(Lagergren y Lindroth 2004).

A nivel de rodal, los valores promedio de transpiracion en el N.O de la
Patagonia (3 a 4,2 mm dia™') en general son similares a valores reportados para
bosques de EEUU en zonas con alta disponibilidad de agua. Por ejemplo, un
bosque de P. ponderosa con 1200 arboles ha™ transpird en promedio 3,6 mm dia™
(DAP promedio = 6,6 cm; >2200 mm precipitacion anual). Por el contrario, otro
bosque con 630 arboles ha™ transpiré 1,9 mm dia™ (DAP promedio de 40 cm) en
un sitio con < 500 mm precipitacion anual (Law et al. 2001a). En un sitio con 1620
mm de precipitacion anual (Sierra Nevada Mountains, EEUU), los maximos
valores de transpiracion de un bosque con 600 individuos de P. ponderosa ha™ (8-
9 afios de edad, 5-6 metros de altura) fueron 5 mm dia™', en donde los arboles
aportaron sélo 2,5 mm dia™” (Kurpius et al. 2003). Por otro lado, las tasas méximas
de transpiracién medidas en los pinos de la Patagonia (3,5 a 6 mm dia™) fueron
comparables con las medidas en bosques de otras especies de coniferas, tales
como Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco (3.6-2.5 mm dia™', Granier 1987), P.
radiata (6,8 mm dia™"; Teskey y Sheriff 1996) y para un bosque mixto de P. abies
(92% de los individuos eran de esta especie, 4,64 mm dia™"; Lundblad 2001). Sin
embargo, se observa una mayor tasa maxima de transpiracién en las plantaciones
de P. ponderosa en el N.O. de la Patagonia que en los bosques de EEUU de

similar IAF (Figura 2.18). Estas diferencias son aun mayores si se tiene en cuenta
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que dos de los trabajos citados (Anthoni et al 1999, Law et al. 2001a) midieron la
evapotranspiracion total del ecosistema (arboles + sotobosque + evaporacion del
suelo). Sin embargo, los valores estimados en el N.O. de la Patagonia son
similares a los observados en plantaciones de P. eliotii Reines and McAI-. con IAF
de 3 a6,5m?m? donde se midi6 una EVT méaxima diaria de 4 a 5,8 mm (Gholz y
Clark 2002). Las superiores tasas de transpiracion medidas en el N.O. de la
Patagonia podrian deberse a que los arboles encuentran una fuente abundante de
agua, y probablemente, a flujos de calor sensible provenientes de zonas

adyacentes (“adveccion”) como mencionan Hall y Allen (1997) y Calder (1998).

En conclusion, con respecto a la transpiracion, los resultados de este trabajo
concuerdan parcialmente con la hipétesis planteada. Los individuos de P.
ponderosa pueden transpirar mas que los de A. chilensis de similar DAP,
aunque la diferencia depende del grado de competencia con otros individuos y
el grado de poda. A la vez, la IET del pastizal es menor que la de los sistemas
forestados. A nivel individual, en P. ponderosa existe una relacién entre el area
foliar (Af) y la transpiracion. De la misma manera, la relacion entre Asy diametro
de la rama, o la relacion A::DAP son similares a los resultados obtenidos en
individuos de P. ponderosa creciendo en los lugares con balances hidricos mas
favorables de la distribucion de esta especie en EEUU. Tanto la transpiracion
promedio como la maxima de rodales de P. ponderosa medidas en el N.O. de la
Patagonia, en general, son mayores que las medidas en EEUU. Estos
resultados indican que los individuos de P. ponderosa en el N.O. de la
Patagonia estarian reflejando condiciones ambientales similares, en el caso de
sitios humedos en EEUU, o mas favorables que en su lugar de origen,

posiblemente en relacion a una mayor disponibilidad de agua en profundidad.

Esta informacion junto con datos de distribucion de diametros de arboles en
bosques nativos de ciprés puede ser util para predecir el impacto del reemplazo

de una especie por otra, considerando tanto los aspectos negativos (i.e.
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aumento del consumo de agua) como positivos (incremento de la

productividad).
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CAPITULO 3- MAGNITUD Y PERIODO DEL CRECIMIENTO DE
Austrocedrus chilensis Y Pinus ponderosa EN EL N.O. DE LA
PATAGONIA.

INTRODUCCION

En los ecosistemas donde existe un periodo anual regular de sequia, las plantas
restringen su crecimiento a aquellos periodos de tiempo en donde el agua en el suelo esta
disponible y la temperatura ambiente se encuentre por encima de un valor critico (Waring y
Franklin 1979, Hanson y Weltzin 2000). E1 N.O. de la Patagonia y el N.O. de EEUU
presentan caracteristicas climaticas similares, tales como el poseer inviernos frios en los
que ocurren las precipitaciones (parcialmente en forma de nieve) y veranos calidos con baja
disponibilidad de agua en el suelo (Waring y Franklin 1979, Paruelo et al. 1998). En dicha
zona de EEULU, las plantas interrumpen su crecimiento durante el verano, lo cual coincide
con la disminucion de la fotosintesis por el cierre estomatico en respuesta a la falta de agua
en el suelo (Waring y Franklin 1979), y a la alta demanda atmosférica (Goldstein et al.
2000). Por ello, el crecimiento se concentra en la primavera (Hanson y Weltzin 2000).
Asimismo, la mayor productividad primaria en el N.O. de la Patagonia se registra durante
el mes de noviembre, cuando se conjugan una alta disponibilidad de agua en suelo y
temperaturas relativamente altas (Paruelo et al. 1998). En el caso particular de Austrocedrus
chilensis (D.Don) Pic. Ser. et Bizarri, Grosfeld y Barthélémy (2004) comprobaron que esta
especie posee la capacidad de crecer de manera continua bajo condiciones de temperatura
similares a las estivales. Bajo condiciones de campo, Gobbi y Schlichter (1998) midieron
un crecimiento invernal en plantines de A. chilensis en el lugar mas célido de los evaluados
por estos autores. Por ello, es de esperarse que concuerden los periodos de crecimiento
aéreo en el N.O. de la Patagonia, tanto de las especies forestales nativas como introducidas,
y que el mismo se restringa a la primavera y principios del verano.

En el N.O. de la Patagonia, la productividad de las plantaciones de Pinus ponderosa
Douglas ex Laws es mayor que la de los bosques de A4. chilensis (Schlichter y Laclau 1998).

Las productividades anuales estimadas para 4. chilensis en bosques con y sin
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intervenciones silviculturales fue de entre 2,6 y 7,4 m’ ha! afio™ (Goya et al. 1995,
Ferrando et al. 1999; Loguercio et al. 1999). El crecimiento individual anual para arboles
de dicha especie oscila entre 2 y 4,3 mm afio” en el didmetro a la altura del pecho (DAP)
(Ferrando et al. 1999, Loguercio et al. 1999). Valores similares fueron medidos por
Dezzotti y Sancholuz (1991) para individuos de bosques compactos de A. chilensis (3 mm
anuales) o creciendo junto a Nothofagus dombeyi (Mirb.) Oerst. (6 mm afio!, Dezzotti
1996). Por otro lado, el crecimiento volumétrico promedio a nivel de rodal para 102
parcelas de P. ponderosa situadas en las provincias de Rio Negro y Neuquén fue de
18,5+11 m® ha’! aﬁo'l, con crecimientos individuales de 9+5 mm afio' de DAP (E.
Andenmatten, comunicacion personal). Este promedio es similar a los valores observados
en EEUU, en donde se midi6 un crecimiento de 9 mm anuales de DAP en arboles sin
competencia de arbustos (datos originados en la porcidn central de Oregon; Oliver y Ryker
1990). En el mismo sitio de EEUU, el crecimiento promedio en DAP fue de 1,2 mm
cuando los pinos estuvieron sujetos a competencia con arbustos. En el mismo Estado de
EEUU, en un sitio con 600 mm de precipitacion anual, los individuos de P. ponderosa
crecieron 10 mm por afio en DAP en parcelas de 309 a 153 arboles ha™' y sin sotobosque

(Oren et al. 1987).

El crecimiento de los arboles depende no so6lo de su capacidad intrinseca, sino
también del manejo silvicultural del rodal. A su vez, el incremento del crecimiento y
velocidad de respuesta al raleo varia con la edad de los individuos remanentes (Kozlowski
y Pallardy 1997). El mayor crecimiento de los individuos como respuesta al raleo se
deberia a la liberacion de recursos limitantes del crecimiento, como por ejemplo el agua
(Bréda et al. 1995) o cambios en la distribucion del C (Lavigne 1991, Baterlink 1998).
Lavigne (1991) observo que los arboles de parcelas raleadas de Abies balsamea (L.) Mill.
mostraron un mayor crecimiento debido a que los individuos de las parcelas no raleadas
asignaban mayor proporcion de C a la respiracion. Este autor midio que, aproximadamente
un 80% de los fotosintatos destinados al tallo se convirtieron en nueva biomasa, mientras
que en los arboles de las parcelas sin ralear se destind s6lo un 65%. Otra practica
silvicultural muy generalizada consiste en la extraccion de las ramas bajas de la copa. La

poda tiene un efecto sobre el crecimiento contrario al raleo, ya que inhibe el crecimiento del
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arbol en la base del tronco (Kozlowski y Pallardy 1997). Otro importante efecto de la poda
es que los arboles reaccionan con un incremento en la tasa de produccion de nuevas hojas
en relacion a la biomasa aérea total en comparacion con arboles no podados (Zeng 2003). A
la vez, este incremento es mayor al incrementarse la intensidad de poda (Zeng 2003); es
decir, existe una respuesta compensatoria en lo que respecta a la produccion de biomasa
foliar. Sin embargo, la poda tiene poco efecto en el crecimiento en altura, ya que el mismo
esta regulado por la cantidad de carbohidratos y hormonas producidas en la parte superior
de la copa (Kozlowski y Pallardy 1997). Por lo tanto, es de esperarse que ante las mismas
condiciones de densidad de plantacion, las plantas podadas tengan un menor crecimiento en
el diametro del tronco a la altura del pecho (DAP), un mayor crecimiento en area foliar en
relacion al tejido conductivo mientras que el crecimiento en altura seria similar al de los

individuos no podados.

El objetivo de este capitulo es conocer la productividad de individuos de 4.
chilensis y P. ponderosa sometidos a distintos tratamientos silviculturales y condiciones
climaticas anuales, asi como el periodo de crecimiento de ambas especies en la temporada

primavera - otofo.

De lo dicho en la Introduccion, se hipotetiza que ambas especies restringen su
crecimiento a la primavera, mostrando una mayor tasa de crecimiento los pinos. A la vez, el
manejo silvicola de individuos de P. ponderosa cambia las tasas de crecimiento. Las
predicciones que surgen de la hipdtesis son:

Prediccion 1: Ambas especies crecen durante la primavera y parte del verano
cuando la disponibilidad de agua en el suelo es alta.

Prediccion 2: El crecimiento individual de P. ponderosa es menor a mayores que a
menores densidades de plantacion.

Prediccion 3: En los arboles de P. ponderosa sometidos a poda se observa un menor
crecimiento en DAP, mayor incremento de Ay, y ninguna diferencia en el crecimiento en

altura en relacion a los arboles sin podas.
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MATERIALES Y METODOS

Para determinar el periodo de crecimiento, se midieron peridédicamente durante dos
afos consecutivos la altura (con clinometro o regla telescopica) y el didmetro a la altura del
pecho (DAP, con cinta diamétrica) de 10 individuos de ambas especies (4. chilensis y P.
ponderosa). Durante el primer afio (2000-2001), se midieron arboles mayores a 8 metros de
altura. En el caso de P. ponderosa, se midieron arboles creciendo en densidades de 500
(denso) y 350 (ralo) individuos ha™ (ver Materiales y Métodos del Capitulo 2). En el caso
de A. chilensis, los individuos medidos estaban creciendo junto a individuos de P.
ponderosa (Ver Esquema 2.1). Se realiz6 una observacion visual donde claramente se
comprob6 que en este rodal mixto pueden encontrarse manchones de P. ponderosa con
densidades superiores a 500 plantas por ha™ y otros lugares sin plantas, o de similar
densidad de individuos de P. ponderosa y A. chilensis. En el segundo periodo (2001-2002)
se midieron individuos de menos de 2,5 m de altura: P. ponderosa plantados a 1100
individuos ha™ y 4. chilensis creciendo en una parcela ubicada a 500 metros de la
plantacion joven de pino ponderosa. Estos individuos se encontraban a 1 km desde el sitio
de 350 y 500 P. ponderosa ha™ hacia la ciudad de San martin de los Andes (ver Esquema
2.1). Todos los individuos se encuentran en la Ea. Lemu Cuyén, Valle de Meliquina
(40°30°S, 71°10°0, 900 metros de altitud). Para detectar diferencias entre especies, se
aplico ANOVA dentro de cada fecha de medicion.

Para estimar la magnitud del crecimiento individual, se midi6 anualmente el
diametro a la altura del pecho (DAP) mediante una cinta diamétrica, de todos los arboles de
las 10 parcelas descriptas en el Capitulo 2 (plantacion de 500 y 350 P. ponderosa ha™)
desde el invierno de 1999 hasta el invierno del 2003. La distribucion de dichas parcelas se
observa en el Esquema 3.1. En el invierno de 2001 s6lo se midieron los arboles de las
parcelas 2 y 7 (350 individuos ha™) y 1y 8 (500 individuos ha™). Los arboles de las
parcelas fueron podados, extrayéndose las ramas inferiores segun el esquema descripto en
la Tabla 3.1. Es necesario destacar que los arboles de las parcelas 7 y 8 fueron podados una
sola vez durante el transcurso de este trabajo (invierno 1999, Tabla 3.1). En una plantacion

de 1300 P. ponderosa ha™ y en individuos de A. chilensis, ambos colindantes a las parcelas
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ya mencionadas, se extrajeron tarugos mediante un barreno forestal a 1,30 metros sobre el
nivel del suelo para medir el incremento anual de los anillos de crecimiento. Dichos anillos
fueron medidos con un calibre digital. Posteriormente a la extraccion de los tarugos se

midio el DAP de cada individuo mediante una cinta diamétrica.
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Tabla 3.1.- Esquema de fechas de tratamientos de poda de individuos de Pinus ponderosa
en las distintas parcelas.

Parcela Densidad de Fecha de poda Altura de poda
plantacion

Todas Todas Invierno 1999 3 metros

2 350 pinos ha™ Invierno 2001 4,5 metros

1,3,6 500 pinos ha’! Invierno 2001 4,5 metros

4,59 350 pinos ha Invierno 2003 4,5 metros

10 500 pinos ha™ Invierno 2003 4,5 metros

Esquema 3.1.- Representacion de la distribucion de parcelas de 350 y 500 P. ponderosa ha®
"en los que se realizaron las mediciones. Valle de Meliquina, Ea. Lema Cuyén.

Bosque mixto de A. chilensisy P. ponderosa

350y 500 P. ponderosaha!

I

0e :

D
Pastizal IN

500 P. ponderosa
ha'!

1300 A,
Pastizal ponderosa ha'!

1300 P, ponderosa ha!
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A partir del DAP inicial y la medicion del crecimiento anual de los Gltimos cinco

afios, se estim6 el volumen individual (m®) anual segun las siguientes formulas:

Para A. chilensis:

Volumen (m’°)= 0,00025281818 (DAP (cm)) >2"3 (Chauchard et al. 1990)

Fuste (gr peso seco) = 80,562 DAP (cm) ***! (Laclau 2003)

El valor obtenido se multiplico por la densidad de la madera (0,512 kg dm™, Laclau 2003)

para obtener el volumen final del fuste.

Para individuos de P. ponderosa de la plantacién de 1300 arboles ha'l:

Fuste (gr peso seco) =93,648 DAP (cm) 2189 (Laclau 2003)

El valor obtenido se multiplicé por la densidad de la madera (0,434 kg dm™, Laclau

2003) para obtener el volumen final del fuste.

Para los arboles de las parcelas de 350 y 500 P. ponderosa ha'':

Volumen (m*)= 0,02985 + 0,00003272 altura (m) [DAP (cm)]*  (Andenmatten et al.
1995)

La productividad anual a nivel de rodal de P. ponderosa se estim¢ a partir de la
distribucion de individuos en tres categorias de DAP: <15, entre 15,1 y 25 cm, >25 cm de
DAP y el crecimiento promedio de los individuos medidos que corresponden a cada
categoria. Esta distribucion de individuos se realizo midiendo todos los arboles de P.
ponderosa presentes en cuatro parcelas de 100 m? cada una dentro de la plantacion mas
densa (1300 arboles ha™). Se dividié a los individuos de A. chilensis en tres categorias
segun el DAP: suprimidos (DAP < 10 cm), medianos (25<DAP<35 c¢m) y dominantes

(DAP>35 cm). Dado que en el Valle de Meliquina no se cuenta con bosques de A. chilensis
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en condiciones edaficas y de exposicion similares a la plantacion de P. ponderosa, no se
obtuvo un valor de productividad a nivel de rodal, sino que se trabajo sdlo a nivel de
individuo.

Se analizaron las diferencias en el crecimiento anual individual (mm DAP afio™,
ambas especies) y la productividad del rodal (m® ha™ afio™, s6lo P. ponderosa) mediante
tests de ANOVA vy posteriores tests de Tukey (a=0,05).

Para medir el efecto de la poda en el crecimiento de DAP y altura se utilizaron las
datos obtenidos en los inventarios realizados durante los inviernos 2001, 2002 y 2003 de
los individuos situados en las parcelas 1, 2, 7y 8 (ver Tabla 3.1). Para determinar el
crecimiento anual del area foliar (Af) se midieron todas las ramas que presentaban hojas
verdes, de 6 a 8 arboles podados a 3 y 4,5 metros de altura creciendo en las parcelas 6 y 8
de 500 P. ponderosa ha* durante los inviernos 2002 y 2003. En los mismos arboles se
midi6 el DAP mediante una cinta diamétrica y la altura mediante clindémetro. Para la
evaluacion se relativizo el crecimiento anual al tamano inicial segin la formula:

Crecimiento relativo = (valor, — valor ) (Valort.l)'1

donde t es tiempo y “valor” representa el DAP o la Altura del individuo.

El area de xilema activo (SA) de cada individuo se obtuvo a partir del DAP como se
menciona en el Capitulo 2. Se relaciono el SA de cada individuo con el Armedida en los

inviernos 2002 y 2003.

Para determinar diferencias estadisticas entre tratamientos se realizaron ANOV As
con uno o dos factores (densidad y grado de poda) y a = 0,05, y posteriormente se
aplicaron tests de Tukey.

Los datos meteorologicos fueron registrados diariamente en la EEA Bariloche
INTA (Biol. Carlos Bustos, comunicacion personal). Con los datos mensuales de
temperaturas maximas y minimas promedio se obtuvo el indice medio de humedad del aire
(IDV). Este indice se calcul6 segun la formula propuesta por De Montard (1999) y consiste
en la diferencia de presion de vapor a saturacion a la temperatura maxima y la presion de

vapor a saturacion a la temperatura minima.
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RESULTADOS

Periodo y magnitud del crecimiento

En ambas especies se observo que el crecimiento en didmetro comienza al principio
de la primavera (septiembre u octubre), manteniendo una tasa estable hasta febrero-marzo

(Figura 3.1).

Figura 3.1.- Crecimientos relativos acumulados del Didmetro a la altura del pecho (DAP)
de Austrocedrus chilensis (ciprés) y Pinus ponderosa (pino ralo: 350 pinos ha™, pino
denso: 500 pinos ha™") durante dos afios. A la izquierda se presentan los resultados para
arboles de mas de 8 m de altura y a la derecha, para arboles de menos de 2,5 m de altura
total.
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En cuanto al crecimiento en altura, se observa un comportamiento mas regular en P.

ponderosa que en A. chilensis (Figura 3.2). En la primera especie, el crecimiento comienza
en octubre y llega a una meseta en los meses de enero-febrero. Con respecto a A. chilensis,
se observa un pico de crecimiento en enero — febrero con tasas muy bajas en el resto de la
temporada.

En las Figuras 3.1 y 3.2 se observa que el mayor crecimiento relativo corresponde a
P. ponderosa en todos los tamafios, con incrementos en DAP del 8 al 40% y en altura del

12 a 40% para los individuos > 8 metros y < 2,5 metros, respectivamente. Con respecto a 4.
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chilensis los porcentajes varian desde un 3 hasta un 20% en DAP para los individuos

grandes y desde un 3 a un 10% en altura para los pequeios.

Figura 3.2.- Crecimientos relativos acumulados en altura de Austrocedrus chilensis (ciprés)
y Pinus ponderosa (pino ralo: 350 pinos ha™, pino denso: 500 pinos ha™) durante dos afios.
A la izquierda se presentan los resultados para arboles de méas de 8 m de alturay a la
derecha, para arboles de menos de 2,5 m de altura total.
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Figura 3.3.- Incremento anual del didmetro a la altura del pecho (DAP) en forma absoluta
(mm, ay c) y relativa (%, b y d) con respecto al DAP inicial en Austrocedrus chilensis (a'y
b) y Pinus ponderosa (¢ y d) clasificados por tamafio (DAP en cm) y densidad de
plantacion (1300, 500 y 350 corresponde al numero de individuos ha™).
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Tanto en forma absoluta como relativa, el crecimiento fue mayor en P. ponderosa
en las menores densidades de plantacion (16 a 20 mm de incremento anual de DAP, Figura
3.3, Tabla 3.2), disminuyendo el crecimiento individual en la plantacion con 1300 pinos ha”
! (Figura 3.3). El crecimiento de los individuos de P. ponderosa medianos y pequefios
(DAP<20 cm) de dicha plantacion fue similar al de los individuos de A4. chilensis en todos

sus tamafios (Figura 3.3 y Tabla 3.2).

No se observaron diferencias significativas entre el volumen estimado de 4.
chilensis utilizando las férmulas de Chauchard et al. (1990) y Laclau (2003) (P>0,05), ni
ente los modelos de Laclau (2003) y Andenamtten et al (1995) (P<0,05). El menor
incremento en volumen individual se observod en los individuos méas chicos de 4. chilensis
(0,0027 m’ individuo™ afio™) y en los pinos medianos (0,0066 m® individuo™ afio™) y
pequefios (0,0025 m® individuo™ afio™) de la plantacion de 1300 P. ponderosa ha™
(P>0,005). Por otro lado, fueron similares los crecimientos de los individuos de A. chilensis
mayores y medianos (0,0212 m® individuo™ afio™) y los de P. ponderosa de la plantacién
de 1300 individuos ha™ (0,0242 m® individuo™ afio™) (P>0,05). Estos incrementos en
volumen fueron muy similares a los maximos observados por Goya et al. (1998) en la zona
de El Bolson, Pcia. de Rio Negro. Los mayores crecimientos se observaron en los
individuos de P. Ponderosa creciendo en las menores densidades con un valor promedio

comun de 0,0418 m’ individuo™ afio™.

A pesar de la mayor cantidad de arboles, el menor crecimiento a nivel de rodal de P.
Ponderosa correspondi6 a las parcelas mas densas. La plantacion de 350 individuos ha™
produjo en promedio 14,3+3,4 m® (+E.E., n=4) de madera ha™ afio”’, mientras que la de

500 individuos ha™ produjo 17,943,4 m’ ha! afio™ (£E.E., n=4, promedio de las
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temporadas 1999 al 2003). El crecimiento de la plantacién de 1300 individuos ha™ fue de
13,5+1,9 m® ha" afio” (+E.E., n= 4, promedio de las temporadas 1999-2003).
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Tabla 3.2.- Resultados de los andlisis de la variancia (ANOVA) y test de Tukey (o = 0,05)
de los crecimientos absolutos y relativos del DAP observados en los distintos tamafios y
densidades de Austrocedrus chilensis y Pinus Ponderosa en 6 temporadas (afios 1997 al
2003) representados en la Figura 3.3). Los datos provienen del anélisis de anillos de

crecimiento (4. chilensis y 1300 pinos ha™) e inventarios forestales sucesivos (350 y 500

. 1 ..
pinos ha"). Crecimiento: a<b<c.

1997- 1998- 1999- 2000- 2001- 2002-
1998 1999 2000 2001 2002 2003
Valores P ANOVA <0,0001 0,003 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
absolutos
A. chilensis DAP=7-8,3 a a ab ab ab a
DAP=28-33 ab a a ab ab a
DAP=37-41 a a a a a a
P. Ponderosa 1300 (DAP=11-13) ab a a a a a
1300 (DAP=16-20) bc ab a ab ab a
1300 (DAP=30-35) c b b c b
500 (DAP=20-26) -- -- c c c c
350 (DAP=20-26) -- -- c d c c
Valores P ANOVA 0,004 0,006  <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
relativos

A. chilensis DAP=7-8,3 c b b bc cd b
DAP=28-33 ab a a a a a
DAP=37-41 a a a a a a

P. Ponderosa 1300 (DAP=11-13) abc ab a a abc ab

1300 (DAP=16-20) bc ab a a ab ab
1300 (DAP=30-35) abc ab a a abc b
500 (DAP=20-26) -- -- b b bcd c
350 (DAP=20-26) -- -- b c d c

Efecto de 1a poda

Los resultados de las mediciones de crecimiento en arboles de distintos niveles de

podas estuvieron acordes con la prediccion N° 3. No hubo diferencias significativas en el

crecimiento en altura entre tratamientos (P> 0,05; Figura 3.4). En promedio, los individuos

crecieron 48 cm en la temporada 2001-2002 y 77 cm en la temporada 2002-2003, lo que en

forma relativa significé un crecimiento del 4 al 7%.
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Figura 3.4.- Crecimiento relativo ((final — inicial) (inicial)") en altura de individuos de P.
ponderosa creciendo en parcelas ralas (350 individuos ha™) y densas (500 individuos ha™).
Podado = arbol podado hasta una altura de 4,5 metros en afio 2002; sin podar = arbol
podado hasta una altura de 3 metros en el afio 2001. Valor +EE de n= 10.
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El crecimiento relativo en DAP de los individuos de la parcela de 500 P.
ponderosa ha™' con 4,5 metros de poda fue significativamente distinto al de los
individuos de las parcelas de ambas densidades sin podar en el periodo de
crecimiento posterior a la poda (afio 2002, P<0,01; Figura 3.5). A la vez, los
arboles sin podar no difirieron entre ellos, ni difirieron con el crecimiento de los
arboles podados de la parcela con 350 P. ponderosa ha™ que tuvieron un
crecimiento intermedio (P<0,01; Figura 3.5). Estos resultados indicarian una
posible interaccion entre densidad y grado de poda, ya que los individuos mas
podados y en la situacion de mayor densidad mostraron los menores
crecimientos. Durante el segundo afio, no se observaron diferencias
significativas entre tratamientos aunque al limite de la significacion (P = 0,058),
probablemente debido al incremento en la variabilidad dentro de cada

tratamiento.
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Figura 3.5.- Crecimiento relativo en diametro a la altura del pecho (DAP, (final — inicial)
(inicial)") de individuos de P. Ponderosa creciendo en parcelas rala (350 individuos ha™) y
densas (500 individuos ha™). Podado = arbol podado hasta una altura de 4,5 metros en afio
2002; sin podar = arbol podado hasta una altura de 3 metros en el afio 2001. Con asterisco
se indican diferencias significativas (o < 0,05). Valor £EE de n= 10.
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individuos podados y sin podar, debido principalmente al gran desvio de los datos en la
segunda situacion. Los valores fueron de 12,7 (+ Desvio Estandar= 3,3, n =3) m” y 21,2 (+
D.E. 7,8, n = 3) m’ para los arboles podados y sin podar, respectivamente. Estos resultados
contradicen la prediccion de que habria un crecimiento compensatorio en area foliar en los
pinos podados, como menciona Zeng (2003). Tampoco difirié entre tratamientos el
crecimiento del A¢en relacion a su valor inicial (31 y 25% de incremento anual en los
individuos sin podar y podados, respectivamente). Este valor relativo de incremento es
superior a lo observado en bosques manejados de EEUU (15% de crecimiento de Ay, Oren
et al. 1987).

Como puede observarse en la Tabla 3.3, la relacion entre el Ary el SA en los pinos
podados fue de 0,106 m? cm™; mientras que en los arboles no podados fue de 0,167 m* cm’
2. A la finalizacién del segundo periodo de crecimiento con posterioridad a la poda, se
observo un mayor crecimiento del A en relacion al SA en los pinos podados que en los sin

podar, aunque la relacion fue menor que en estos tltimos.
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Tabla 3.3.- Area foliar (A, m?) y 4rea de xilema activo (SA, cm?) en individuos de P.
ponderosa (cada numero representa un individuo) . La poda se realizo en el invierno del
2001 hasta una altura de 4,5 metros. Los arboles "sin podar" tenian la base de la copa a
aproximadamente 3 metros del suelo.

Arboles 2002 2003 Ar: SA
Podados Ag SA As SA 2002 2003
1 5944 543,25 69,18 456,167 0,109 0,152
2 50,50 419,10 66,82 510,705 0,120 0,131
3 27,70 317,31 39,83 369,836 0,087 0,108
4 73,10 593,957 0,123
Promedio 0,106 0,128
Sin podar
1 81,27 486,95 95,51 535,021 0,167 0,179
2 9093 486,95 120,65 606,987 0,187 0,199
3 84,59 576,80 104,23 486,955 0,147 0,214
4 80,46 678,867 0,119
Promedio 0,167 0,177

IDV (mbar)

En cuanto a la influencia climatica sobre la productividad, la temporada 1998-1999
se caracterizd por presentar altos valores de IDV con bajas precipitaciones estivales (Figura
3.6). Si bien el IDV calculado para la temporada 1999-2000 coincide con los valores
historicos, las precipitaciones de ambas temporadas estuvieron por debajo de esos valores

(Figuras 3.6).

Figura 3.6.- Valores mensuales acumulados de IDV (mbar) y lluvias (mm) y valores
promedio de los ultimos 10 afios (periodo 1992-2002) medidos en la EEA Bariloche INTA.
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DISCUSION

Se observo que durante el periodo evaluado, A. chilensis tuvo una menor tasa de
crecimiento que los individuos de P. ponderosa. Sin embargo, la productividad anual de
ambas especies podrian asemejarse si las condiciones invernales permiten el crecimiento de
A. chilensis. En este sentido, se ha reportado que esta especie puede crecer en invierno,
cuando las temperaturas no son limitantes (Gobbi y Schlichter 1998). Los resultados acerca
del periodo de crecimiento de ambas especies contradice la prediccion de que el mismo se
veria restringido a los meses con alta disponibilidad de agua en el suelo. Por el contrario,
ambas especies crecieron en DAP durante el verano a pesar del bajo contenido de agua en
los primeros 140 cm de suelo.

En cuanto al crecimiento diamétrico, los valores medidos en A. chilensis se
corresponden con los datos de bibliografia (3 a 6 mm anuales, Dezzotti y Sancholuz 1991,
Dezzotti 1996, Goya et al. 1998, Ferrando et al. 1999, Loguercio et al. 1999). Estos
crecimientos son inferiores a los maximos medidos en la Reserva El Guadal, cercana a la
ciudad de El Bolson (1,6 cm de DAP, Goya et al. 1998). En contraste, los incrementos
anuales medidos en las plantaciones ralas de P. ponderosa superan la media para las
provincias de Rio Negro y Chubut (9+5mm afio”’, E. Andenmatten comunicacién personal).
De la misma manera, los incrementos medidos en el N.O. de la Patagonia (arboles de 15
aflos al comienzo del estudio) superan a los observados en arboles de 15 afios de edad en
Oregon (EEUU, Domec y Gartner 2003). En dicho bosque se registra una precipitacion
media anual de 645 mm y los suelos son profundos, derivados de cenizas volcanicas. A la
vez, los crecimientos anuales de los individuos de la plantacion rala igualan a los de
California (2,2 cm anuales, Oliver y Ryker 1990). Es importante destacar que los
crecimientos en EEUU fueron medidos en arboles creciendo libremente o sin competencia
de arbustos (Oliver y Ryker 1990). Esta situacion es muy similar a la que presentan las
plantaciones de P. ponderosa de 350 y 500 pinos ha™. Los valores de crecimiento de la

plantacion de 1300 P. ponderosa ha, de 3 a 12 mm, son comparables a los que reporté
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Andenmatten (INTA Campo Forestal Gral. San Martin, comunicacién personal) como
promedio para la region.

Los patrones de crecimiento observados en P. ponderosa en este estudio son
compatibles con los patrones observados en otras coniferas, como P. sylvestris L.
(Lagergren y Lindorth 2004) y Picea abies (L.) Karst (Laurent et al. 2003). Estos autores
encontraron que el tamafo del arbol y el nivel de competencia influyen de manera positiva
y negativa, respectivamente, en el incremento de area basal. Como se pudo observar, los
individuos dominantes mostraron mayores crecimientos, y a la vez, los individuos de P.
Ponderosa de las parcelas mas ralas crecieron mas que los de la plantacion densa.

En crecimiento volumétrico anual de las mayores densidades de plantacion de P.
Ponderosa (13,5+1,9 m® ha afio™) fueron practicamente el doble que el estimado para
bosques de A. chilensis (2,6 a 7,4 m® ha! afio”!, Ferrando et al. 1999, Loguercio et al.
1999). Los crecimientos de P. Ponderosa se corresponden con sitios de productividad
medios para las provincias de Neuquén y Rio Negro (E. Andenmatten, comunicacion
personal). El mencionado investigador indica que el promedio de 102 parcelas distribuidas
en ambas provincias fue de 18,5 m® ha™ afio; mientras que la mediana fue de 15,8 m’ ha
afio. Cabe destacarse que dicho estudio relevo parcelas con altas densidades de plantacion,
que son las usualmente instaladas en la region. El incremento de madera anual medido en
las parcelas experimentales supero a lo observado en parcelas con un IAF de 4 en EEUU,
en donde se midi6 un crecimiento anual de 6 m® ha™ afio™ (USDA Forest Service Pringle
Fall Experimental Forest, 1350 m.s.n.m.; 600 mm de precipitacion anual; Oren et al. 1987).
Es necesario recordar que las parcelas de 350 y 500 P. Ponderosa ha™ tenian un IAF
inferior a 2 m> m™, mientras que en la de mayor densidad, el IAF fue de aproximadamente
6 m> m™ (ver Capitulo 2).

En cuanto al efecto de la poda sobre el crecimiento, tal como lo menciona
Pinkard (2002, 2003), los arboles podados mostraron un impacto negativo en el
crecimiento del diametro del tronco. Este mismo autor propone que la magnitud
y duracion de la disminucién del crecimiento volumétrico del arbol depende
positivamente del grado de poda. Al mismo tiempo, si la disponibilidad de
recursos es baja, el impacto de la poda es menor. Este autor también sugiere

que el efecto de un mismo nivel de poda es mayor en arboles creciendo en
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rodales que aun no han cerrado el canopeo que en arboles creciendo a altas
densidades. Las observaciones de Pinkard (2002, 2003) no concuerdan con los
resultados de este trabajo, ya que solo se observo un efecto de la poda en el
crecimiento del DAP y en la parcela mas densa, en la que se supone, existe

una mayor competencia por luz y agua.

Los arboles podados mostraron en ambos afios, una menor relacion AgSA que los
no podados. Asimismo, dado que la relacion entre Ag:SA en los arboles sin poda mostro
una tendencia creciente en el tiempo, es posible que los mismos tampoco hayan llegado a
una condicion de equilibrio al momento de las mediciones. Como ejemplo comparativo,
mediciones realizadas en EEUU indican que los individuos de P. Ponderosa poseen una
relacion AgSA de 0,215 y 0,128 m* cm™ segun provengan de lugares con balances hidricos
mas o menos favorables, respectivamente (1950 m.s.n.m., 700 mm precipitacion anual y
1650 m.s.n.m. y 224 mm precipitacion anual; Callaway et al. 1994). Otros valores
mencionados para un lugar desértico y otro con menor demanda evaporativa en EEUU
fueron de 0,116 y 0,207 m? cm™ (Maherali y DeLucia 2001). Estudios correspondientes a
pinos ponderosa creciendo en Oregon (1030 m.s.n.m., 360 mm de precipitacion anual)
muestran relaciones de AAS de 0,091 y 0,14 m* cm™ para individuos de 12 metros de
altura (Ryan et al. 2000 y Phillips et al 2003, respectivamente). La relacion de ASA de los
individuos de P. Ponderosa creciendo en la Patagonia (con un méximo de 0,177 m’ cm>,
Tabla 3.3), y sus tasas de crecimiento del fuste, similares a la de lugares con balances
hidricos mas favorables en EEUU, reflejarian que los individuos de las parcelas ralas
acceden a fuentes de agua durante toda la temporada de crecimiento.

Asimismo, el cambio anual en la relacion A¢SA de los arboles podados demuestra
que la poda cambia la relacién Ag:SA para el sitio, y por lo tanto no se pueden utilizar
modelos de prediccion del Af que utilicen el DAP como variable independiente.

En cuanto a la influencia climatica sobre la productividad, a pesar de la falta de
series temporales de mayor duracion, el patrén temporal de crecimiento de ambas especies
mostrd una disminucion en las temporadas 1998-1999 y/o 1999-2000. Esto también guarda
relacion con las caracteristicas climaticas de ambas temporadas. La temporada 1998-1999
se caracteriz6 por presentar altos valores de IDV con bajas precipitaciones estivales,

mientras que la temporada 1999-2000 present6 un promedio inferior de precipitaciones que
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el promedio historico (Figura 3.6). En este sentido, un periodo prolongado de alta demanda
atmosférica junto a una baja disponibilidad de agua en el suelo produce fallas irreversibles
en el sistema conductivo, disminuyendo asi la capacidad de fijar CO, (Law et al. 2001). En
el caso de la segunda temporada (1999-2000), es posible que so6lo la parte superficial del
suelo (por lo menos los primeros 150 cm, ver Capitulo 2) llegaran a capacidad de campo
luego de las lluvias de invierno, quedando porciones de suelo a mayor profundidad por
debajo de esa capacidad debido a la sequia del afio precedente. Cabe destacarse que en el
afio 1998 llovid solo un 30% de lo que llueve normalmente en la region. La posterior
disminucion del crecimiento en la temporada 2001-2002 también se relaciona con altos
valores de IDV, aunque la cantidad de lluvias ocurridas en el invierno 2001 excedieron los

valores historicos.

En conclusion, ambas especies muestran los mayores crecimientos de su parte aérea
desde comienzos de la primavera hasta mediados del verano. Esto concuerda parcialmente
con la mayor disponibilidad de agua en el suelo, ya que el agua almacenada en los primeros
140 cm de suelo estuvo cerca del punto de marchitez permanente en los meses de enero y
febrero (ver Capitulo 2). Sin embargo, el crecimiento en dicho periodo fue menor en afios
con alta demanda atmosférica. La poda, como era de esperar, no afecto6 el crecimiento en
altura de los individuos de P. ponderosa. El crecimiento en DAP fue menor en los
individuos podados y a mayor densidad de plantacion (500 P. ponderosa ha™) (Figura
3.3.c). Este efecto se observo solamente en el primer afo de crecimiento luego de la poda.
Por ultimo, la relacion entre A:SA de los individuos de P. ponderosa de las parcelas de
350 y 500 individuos ha™ es similar a la observada en algunas regiones de EEUU que

poseen balances hidricos favorables para esta especie.
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CAPITULO 4.- EFICIENCIA EN EL USO DEL AGUA EN LA
PRODUCCION DE BIOMASA AEREA DE Pinus ponderosa Y

Austrocedrus chilensis

INTRODUCCION

La produccién de biomasa aérea de un bosque esta determinada por la
oferta particular de recursos, la posibilidad de captura de los mismos, la eficiencia
en la conversion de recursos a biomasa y por la proporcién de la misma que
asigna cada arbol al vastago. La mayor o menor produccion aérea de una especie
con respecto a otra dependera del comportamiento de cada uno de los factores
mencionados y de una resultante entre ellos a lo largo de un periodo determinado
(Carey et al. 1998, Anandacoomaraswamy et al. 2000, Binkley et al. 2004). En el
caso de bosques coetaneos monoespecificos originados en plantaciones, Binkley
(2004) propuso que las diferencias en el crecimiento entre individuos y rodales se
deben a los cambios en la eficiencia en el uso de los recursos de los arboles
dominantes y suprimidos. La eficiencia en el uso del agua (EUA) se puede definir
como la cantidad de CO; fijado en la fotosintesis, o la produccion de biomasa en
relacion a la cantidad de agua perdida en dicho proceso (Lambers et al. 1998). El
ultimo caso se define como eficiencia en el uso del agua en la productividad, y
puede mostrar patrones contrarios a la EUA medida a nivel de hoja o durante
periodos cortos de medicién (McDowell et al. 2002, Binkley et al. 2004). Estos
autores han demostrado que la EUA en la productividad se incrementa con la
edad, con la productividad y con la disponibilidad de recursos. De la misma
manera, Grulke y Retzlaff (2001) demuestran que la EUA en la fotosintesis,
considerada de manera integrada durante el dia y durante la temporada de
crecimiento, se incrementa en relacion a la edad de los individuos. En este
capitulo se discutira la EUA en la productividad, basandose en los resultados

presentados en los Capitulos 2 y 3, correspondientes al consumo de agua y la
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productividad de individuos de Pinus ponderosa Douglas ex Laws y Austrocedrus
chilensis (D.Don) Pic. Ser. et Bizarri. Los resultados obtenidos en los mencionados
capitulos muestran que el consumo de agua y el crecimiento de los individuos de
P. ponderosa de igual edad se encuentran negativamente afectados por la
densidad de plantacion. En el caso de A. chilensis, los individuos de mayor
tamano mostraron un mayor crecimiento y consumo de agua. En cuanto al
consumo de agua, los cipreses mostraron un valor intermedio entre los individuos
de P. ponderosa creciendo en las plantaciones de baja y alta densidad. A la vez, el
crecimiento de los individuos de A. chilensis fue similar al de los individuos de P.
ponderosa creciendo a altas densidades. Basado en esto, se predice que ambas
especies tienen valores similares de eficiencia en el uso del agua medida desde el

punto de vista de la productividad aérea.

MATERIALES Y METODOS

A partir del crecimiento anual promedio para cada tamafo de arbol
(incluyendo a las especies en las distintas situaciones estudiadas, Capitulo 3) y la
estimacion del consumo segun el DAP individual (Capitulo 2), se estimé la
eficiencia en el uso del agua (EUA) en la produccion de biomasa aérea individual.
Con el objetivo de tener valores de EUA comparables con otras mediciones, el
crecimiento anual (m* ha™ afio™) se multiplicé por la densidad de la madera (0,434
y 0,512 kg dm™ para P. ponderosa y A. chilensis, respectivamente; Laclau 2003) y
el consumo acumulado de agua en la temporada de crecimiento (Capitulos 2 y 3)
expresado en m°. En el caso de las estimaciones de EUA a nivel de rodal
(plantaciones de P. ponderosa,) el consumo de agua se expresé en mm de agua
consumida durante la temporada de crecimiento. En el caso de la EUA para
arboles individuales, se decidid expresar el consumo individual en m® de agua (y
no en “mm?”) debido a que no se midi6 la superficie de terreno ocupada por cada
arbol. Un analisis de sensibilidad demostré que la EUA se incrementa linealmente
con la superficie ocupada por el arbol, teniendo que contar con un valor exacto de

la misma a fin de poder extraer conclusiones certeras.
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Las distintas variables se relacionaron mediante regresiones utilizando el
método de los minimos cuadrados. Las ecuaciones obtenidas se compararon

mediante el test de F (Neter y Wasserman, 1974)
RESULTADOS

Para ambas especies, el incremento en el consumo de agua de arboles
individuales se corresponde también con un incremento en la productividad aérea
individual (Figura 4.1). Las comparaciones realizadas mediante el test F indican
que las funciones que relacionan la produccion con el consumo de agua son
iguales en los individuos de P. ponderosa creciendo a una densidad de 350 y 500
arboles. En la Figura 4.1 se puede observar que con un consumo de agua de
aproximadamente 11 m?, se llegd a la maxima productividad de los individuos de
P. ponderosa de la plantacion densa (14 kg). La misma productividad se logré en
los individuos de P. ponderosa de la plantacién rala pero ligada a un consumo de
20 m*de agua, aunque estos valores de productividad correspondieron a los mas
bajos dentro de las plantaciones ralas, es decir, a los individuos de menor

diametro dentro de las mismas (ver mas adelante).

Figura 4.1.- Relacién entre la productividad individual anual promedio (kg) vy el
consumo acumulado durante la temporada de crecimiento (m®) de Austrocedrus
chilensis 'y Pinus ponderosa (350, 500 y 1300 se refiere a la cantidad de individuos
por hectarea).
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En la Figura 4.2, se observa un incremento constante de la EUA en relacion
al aumento de DAP en P. ponderosa, mientras que para A. chilensis no se observa
una relacion significativa entre EUA y DAP. Comparando los resultados obtenidos
en las tres situaciones de P. ponderosa, se encontré que los modelos
desarrollados con individuos de las parcelas de 350 y 500 pinos ha™ fueron
iguales entre si (¢=0,01), y que éstos difirieron de aquel que represento a los
individuos de la plantacion de 1300 P. ponderosa ha™. Si bien los individuos de A.
chilensis no mostraron ninguna relacion con el DAP, sus valores fueron muy
similares a los de P. ponderosa al comparar individuos de DAP de 15 a 40 cm.

Figura 4.2.- Relacion entre la eficiencia en el uso del agua definida como la
productividad individual anual promedio (kg) dividida por el consumo acumulado
de agua durante la temporada (m®) y el didmetro a la altura del pecho (DAP) de
individuos de Austrocedrus chilensis y Pinus ponderosa (350, 500 y 1300=
individuos/ha).

139



1.2 4

X X b
14 g
X ° [
- 0.8 u poac
€ | o
= . ° s 23
2 X X O
*< 0.6 OC®’0 X X
08 X
5 [ I ) W P. ponderosa 1300
0.4 4 u X OP. ponderosa 500
= @ P. ponderosa 350
XA. chilensis
02 T T T T 1
0 10 20 30 40 50
DAP

En la Figura 4.3, en la que se representa la EUA a nivel de arbol
individual en relacion al consumo de recursos hidricos, se observa que los
individuos de pino ponderosa creciendo en las menores densidades tienen una
EUA similar o inferior a la de los pinos de la plantacién mas densa. Sin embargo,
dicha EUA es alcanzada con mayores consumos absolutos de agua en el caso de
las plantaciones ralas. En el caso de los cipreses, no se observa una asociacion

entre EUA y consumo de agua (Figura 4.3).

Figura 4.3.- Relacion entre la eficiencia en el uso del agua definida como la
productividad individual anual promedio (kg) dividida por el consumo acumulado
de agua durante la temporada (m®) y el consumo de agua de individuos de
Austrocedrus chilensis y Pinus ponderosa (350, 500 y 1300= individuos por
hectarea).
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En el caso de P. ponderosa, para estimar el consumo de agua a nivel de
parcela se usaron los dos modelos propuestos: sin y con reduccion radial del flujo
de savia (Modelo 1y 2, Tabla 4.1). Los mayores valores de transpiracion con el
Modelo 1 (sin reduccion) se observaron en la parcela de 500 P. ponderosa ha™,
seguidas de las parcelas de 1300 P. ponderosa ha™ y por Gltimo, las de 350 P.
ponderosa ha™' (Tabla 4.1). Utilizando el modelo de reduccidn, la transpiracién se
reduce entre un 60 y un 80%, dependiendo del tamafo de los arboles y la
distribucion de DAP en la parcela (ver Capitulo 2). Con este mismo modelo (con
disminucion de flujo de savia), el mayor consumo se observo en la parcela de
1300 P. ponderosa ha™, siendo la de 350 P. ponderosa ha™' la de menor consumo
(Tabla 4.1). La productividad de los rodales varié de 4505 a 8654 kg,
observandose los mayores valores en la parcela de 500 P. ponderosa ha™
(temporada 2000-2001). En cuanto a la EUA, se observé una mayor dispersion al
compararla entre las parcelas en las distintas temporadas. Sin embargo, la mayor
eficiencia promedio se observo en la parcela de 350 pinos ha™ (8,23 kg mm™),
luego la de 500 pinos ha™ (7,36 kg mm™) y por Gltimo, la de 1300 pinos ha™ (7,03
kg mm™; Tabla 4.1). A pesar del incremento de la EUA debido a la reduccion del
consumo en el caso de la utilizacion del Modelo 2, la plantacidon de 1300 P.
ponderosa ha™ siguié mostrando la menor EUA. Esto se debi6 a que dicha
parcela posee individuos de menor DAP que las parcelas mas ralas, y por lo tanto,
el consumo de agua no se deprimié del mismo modo que en las dichas parcelas

(61 versus 72% de reduccién, Tabla 4.1).

Considerando la relacion entre la EUA y el promedio de DAP y la
productividad de pino ponderosa a nivel de rodal se observa que ambas variables
estan positivamente relacionadas (Figura 4.4) tal como ocurre cuando se analizan

los arboles individuales (Figura 4.1).
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Tabla 4.1.- Consumo de agua promedio diario, productividad y eficiencia en el uso
del agua (kg mm™) de tres rodales de P. ponderosa: 1300, 500 y 350 individuos
ha™ utilizando un modelo sin disminucién radial del flujo de savia (Modelo 1) y otro
con disminucion de esta variable (Modelo 2).

Densidad Temporada Modelo1 Modelo 2

de
plantacién
Consumo mmdia’ mmdia’
1300 2002-2003 3,79 1,49
500 1999-2000 417 1,20
2000-2001 3,96 1,11
350 1999-2000 3,03 0,86
2000-2001 2,86 0,80
Productividad kg kg
1300 2002-2003 6471 6471
500 1999-2000 5798 5798
2000-2001 8654 8654
350 1999-2000 4505 4505

2000-2001 7183 7183

Eficiencia kg mm’' kg mm™
1300 2002-2003 7,03 17,87

500 1999-2000 5,72 19,88
2000-2001 8,99 32,08
350 1999-2000 6,12 21,56

2000-2001 10,34 36,95
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Figura 4.4.- Panel A: Relacion entre la eficiencia en el uso del agua (kg mm™) y el DAP
promedio de cada rodal de P. ponderosa (datos provenientes de la Tabla 2.5). Panel B:
relacién entre la EUA y la productividad de cada rodal (kg afio™). El simbolo vacio
representa el valor de eficiencia de la plantacion de 1300 P. ponderosa ha, mientras que
los simbolos 1lenos representan a las parcelas mas ralas (350 y 500 pinos ha™) en dos
temporadas distintas.
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DISCUSION

En ambas especies se verificd una relacion lineal entre el consumo de agua
y la productividad (Figura 4.1). Esta misma relacién se observa en otras especies
vegetales, tal como lo mencionan Anandacoomaraswamy et al. (2000). Asimismo,
como se observo en los Capitulos 2 y 3, los individuos de menor tamanio tienen
menor consumo de agua y menor productividad y, en el caso de P. ponderosa,
una menor eficiencia. La EUA de los individuos de P. ponderosa, o de rodales de
la misma especie, en el N.O. de la Patagonia se incremento con el DAP, tal como
lo describen diversos autores para pino ponderosa creciendo en EEUU (Grulke y
Retzlaff 2001, McDowell et al. 2002, Binkley 2004, Binkley et al. 2004). Sin
embargo, en el caso de A. chilensis, no se observo una relacion entre EUA 'y
tamano del individuo. Posiblemente, la EUA de A. chilensis depende no sélo de la
disponibilidad de agua, sino también de la disponibilidad de luz y de la edad del

individuo. Es necesario sefialar que los individuos de A. chilensis de tamanos
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similares no necesariamente poseian la misma edad, y los diferentes tamafios
pueden reflejar, a su vez, distintas historias en cuanto a disponibilidad de recursos,
principalmente luz, que se producen en estructuras heterogéneas tal como se
observo en las parcelas de medicion.

Las diferencias en EUA entre los distintos tratamientos de densidad arborea
ponen de manifiesto que esta variable se incrementa al aumentar la disponibilidad
de los recursos (o al disminuir la competencia intra-especifica) y cuando aumenta
el DAP promedio de la parcela. Esto también fue observado en plantaciones de
Eucalyptus en Brasil (Stape et al. 2004). Sin embargo hay que considerar que sélo
se esta teniendo en cuenta el crecimiento de la parte aérea de la planta. Es
posible que esta tendencia se revierta si se considera la productividad total de los
arboles. Esto podria ser asi debido a que los arboles de los sitios con mayor
competencia por los recursos agua y nutrientes, probablemente asignan una
mayor proporcion del Carbono fijado a la formacién de estructuras subterraneas,
tal como lo demuestra Eastham et al. (1990). Con respecto a las diferencias en
EUA a distintas densidades, puede resultar contradictorio que si bien los
individuos de la plantacion de 1300 P. ponderosa ha™ tienen iguales o mayores
EUA que los de las parcelas mas ralas, la EUA del rodal es menor a mayor
densidad. Esto se debe a que la plantacion mas densa tiene una mayor cantidad
de individuos de DAP de menor tamaio (DAP promedio 20 cm, Figura 4.3) que
presentan una EUA menor que los individuos de DAP>25 cm.

Estos resultados permitirian indicar que los manejos silviculturales como el
raleo pueden aumentar o disminuir la EUA y el consumo de agua, segun se
eliminen los individuos suprimidos o dominantes, respectivamente. Por otro lado,
un desde un punto de vista mas teorico, estos resultados aportarian a la actual
controversia acerca de que la eficiencia en el uso de los recursos (EUR) puede
aumentar o disminuir frente al aumento de la disponibilidad de los mismos de
acuerdo a la escala a la que se analice. En el caso particular de este estudio, y
contrariamente a lo generalmente postulado acerca de que la EUR aumenta en
situaciones de escasez de los mismos (e.g. Lambers et al., 1998), la EUA a nivel

de rodal, considerando solo la fraccidon aérea de las plantas, aumenté en las
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plantaciones con menor nivel de competencia, es decir, con mayor disponibilidad

de recursos.
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CAPITULO 5.- RELACIONES HIDRICAS EN Pinus ponderosa Y
Austrocedrus chilensis Y SU EFECTO SOBRE LA TRANSPIRACION

INTRODUCCION

Considerando el continuo suelo-planta-atmdsfera, existe una relacion estrecha entre
la cantidad de agua en el suelo y el potencial agua de la hoja (), asi como también, entre
esta Ultima variable y la demanda atmosférica. El potencial agua de prealba de la hoja (ypa)
es un indicador de la disponibilidad de agua en el suelo, ya que en general, en este
momento del dia se produce un equilibrio en el potencial agua de todos los componentes de
la planta y entre éstos y el suelo (sin embargo, véase Donovan et al. 2003). A partir de
dicho valor, y dependiendo de la demanda atmosférica, el y a lo largo del dia puede
disminuir hasta un cierto valor umbral que depende de cada especie. Particularmente,
dentro de ciertos limites, las coniferas son capaces de mantener el y minimo relativamente
constante mediante el cierre estomatico (Magnani et al. 2002). Asi, la conductancia
estomatica (gs) de individuos de Pinus ponderosa Dougl. ex Laws creciendo en rodales
mixtos en California (EEUU) es de aproximadamente 100 mmol m™ s™' cuando el y de la
hoja es superior a —1,0 MPa (Grulke y Retzlaff 2001). Por debajo de dicho valor de v, la
gs disminuye linealmente hasta que el y de la hoja es de —2,0 MPa (Grulke y Retzlaff
2001). En dicho estudio, los valores maximos de gs fueron muy similares comparando
individuos de P. ponderosa de 3 a 40 afios de edad y solo se observé una disminucion de la
gs en los individuos mas pequefios cuando la disponibilidad de agua en las porciones
superficiales del suelo fue muy baja (Grulke y Retzlaff 2001). Esta disminucion de la gs
provocd tanto una menor tasa de transpiracion como una menor tasa de fijacion de carbono.
Asi, estos autores demostraron que los individuos mas viejos accedian a una fuente de agua
profunda inaccesible para los mas pequefios. Otro ejemplo se puede observar en el trabajo
publicado por Irvine et al. (1998). Estos autores registraron una disminucion significativa
en la conductancia estomatica de individuos de P. sylvestris L. al alcanzarse un valor
umbral de contenido de agua en el suelo, reduciéndose asi la transpiracion y el crecimiento

de dichos individuos.
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La conductancia (o su inversa, la resistencia) de un estoma, la de un arbol o la de un
trozo de madera se define como la capacidad de conducir agua a través del componente
considerado (por ¢j., desde la raiz hasta las hojas). A su vez, la conductancia puede
dividirse en una fase de vapor y otra liquida o conductancia hidraulica. La conductancia
total del arbol (gc, mol cm™ s™) en relacion a la pérdida de vapor de agua contiene un
componente aerodinamico (ga) y otro estomatico (gs) de tal modo que 1/gc = 1/gs + 1/ga
(ver Kostner et al. 1992; Meinzer et al. 1997). Debido a que en las coniferas, ga es
usualmente un orden de magnitud mayor que gs, se considera que gcy gs son similares
(ver Kostner et al. 1998). En cuanto al comportamiento de la conductancia total del arbol en
relacion a factores climaticos, Kurpius et al. (2003) observaron que la conductancia del
dosel de P. ponderosa es maxima cuando la disponibilidad de agua y luz es alta, y el déficit
de presion de vapor (DPV) es moderado. En este sentido, tanto Maherali y DeLucia (2001)
como Ryan et al. (2000) estimaron que las maximas gc de P. ponderosa se observan
cuando el DPV es aproximadamente 1 kPa. En relacion a ello, Kurpius et al. (2003)
mencionan que la gc muestra dos picos, uno a media mafana y otro por la tarde, en las
horas de menor demanda atmosférica. Dicha depresion de la conductancia estomatica o de
la canopia al mediodia se considera una caracteristica de especies mediterraneas que les
permite reducir las pérdidas de agua cuando la demanda evaporativa es muy alta (Kurpius
et al. 2003).

En relacion a la conductancia hidraulica (K) o de la fase de agua liquida, ésta se
define como el flujo de agua que circula, por ejemplo en un trozo de madera, en relacion a
determinada diferencia en el potencial agua entre los extremos del segmento considerado.
Si se conocen las dimensiones del segmento analizado (por ejemplo, la longitud y didmetro
de la rama) es posible estimar la conductividad especifica (ks) del mismo a partir de K. Se
ha demostrado que muchas especies poseen distintas ks segun el segmento de la planta que
se estudie (raiz, tallo, rama de una determinada edad, etc.). Este fendémeno se denomina
“conductividad segmentada” y serviria como un mecanismo de defensa ante el incremento
de la tension en el xilema, perdiéndose en estos casos los segmentos menos valiosos y

conservandose aquellos mas importantes (ver LoGullo et al. 1995). Asimismo, en la

148



mayoria de las especies arboreas en general se observa una relacion positiva entre el

diametro de una rama y su ks (Tognetti et al. 1999).

En la Introduccion de esta Tesis, se plante6 la hipdtesis que los individuos de Pinus
ponderosa hacen un mayor uso de recursos hidricos que los de Austrocedrus chilensis
(Capitulo 1). El objetivo de este capitulo es conocer las limitantes en la conductancia
hidraulica de la planta que condicionan la transpiracion en las especies Pinus ponderosa 'y
Austrocedrus chilensis creciendo en la Patagonia. A partir de la hipotesis general planteada
en el Capitulo 1, se predice que Austrocedrus chilensis posee mayores limitantes al
intercambio gaseoso, y por ende a la transpiracion, que P. ponderosa por tener menores

conductancias hidraulicas y de la fase vapor en los distintos componentes de la planta.

MATERIALES Y METODOS

El lugar de estudio se situd en la Ea. Lemt Cuyén el cual ya fue descripto en el
Capitulo 2. Todas las mediciones fisiologicas se realizaron sobre individuos de P.
ponderosa creciendo en parcelas con 350, 500 y 1300 individuos ha™. También se
realizaron mediciones en individuos de A. chilensis creciendo en el mismo lugar (ver
Esquema 2.1). En el caso de haberse utilizado individuos provenientes de otro lugar se

indicard en el respectivo apartado.

1.- Marcha del potencial de 1a hoja () a lo largo de la temporada

Se midio el potencial de prealba (yy,) y al medio dia (ymq) en tres a cinco fasciculos
(conjunto de 3 aciculas u hojas de mas de un aflo de edad) o pequefias ramas de distintos
individuos de P. ponderosa 'y A. chilensis, respectivamente, mediante una camara de
presion (PMS Instruments, EEUU). Dichas mediciones se realizaron durante distintos
momentos de las temporadas 1999-2000 a 2002-2003. En el caso de los individuos de P.
ponderosa de las parcelas de 350 y 500 individuos ha™, las mediciones se realizaron de
manera quincenal durante las temporadas 1999-2000 y 2000-2001. Ademas, el 12 y 22 de

febrero, y 12 de marzo del afio 2002 se realizaron mediciones de yp, en cinco individuos de
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P. ponderosa situados en las parcelas de 500 individuos ha™. Estas wiltimas mediciones se
realizaron en dichas fechas debido a la extrema sequia que caracterizo a dicho periodo. En
los individuos de P. ponderosa de la plantacion de 1300 individuos ha™, se midi6 el Wpa €N
cuatro ocasiones durante la temporada 2001-2002: octubre y noviembre del afio 2001 y en
febrero y marzo del 2002, y luego en tres ocasiones durante la temporada 2002-2003. Se
siguid la misma metodologia utilizada en la medicion del yy,, de los individuos de las
parcelas de 350 y 500 P. ponderosa ha™. En el caso de individuos de A. chilensis, se
determinod quincenalmente el potencial de prealba en individuos adultos en la temporada

2000-2001 y mensualmente desde noviembre del 2001 hasta marzo del 2002.

En forma paralela a las mediciones de potencial agua de las hojas, se registraron las
condiciones meteorologicas mediante una estacion automatica (Campbell Sci., Inglaterra) y
el valor de contenido de agua en el suelo con un equipo de TDR (un mayor detalle de la

metodologia se encuentra en el Capitulo 2).

Para analizar diferencias entre los potenciales de los individuos de las parcelas de
350y 500 P. ponderosa ha™, y entre los valores de los individuos de la plantacion de 1300
P. ponderosa ha™' y A. chilensis cuando se tomaron en la misma fecha, se realizo un analisis

de la varianza (ANOVA) para cada fecha de medicion (a0 = 0,05).

2.- Relacion entre el potencial de la hoja (y) y la conductancia estomatica (gs), y entre

la gs y la fotosintesis (A).

Inicialmente, y con el objeto de poner a prueba la metodologia de trabajo, se instald
una torre de 6 metros de altura que permitié acceder a la copa de un individuo de P.
ponderosa y uno de A. chilensis. En dichos arboles, se midid la conductancia estomatica
(gs, mol m™ s™) y la transpiracién foliar (E, mol m™ s™) en la parte superior y media de la
copa mediante un equipo LICOR 6200 (Li-Cor, EEUU) durante un dia completo, a
intervalos de una hora aproximadamente. Con el mismo equipo, se midi6 la HR y
temperatura del aire inmediatamente antes y después de cada medicion. De manera

paralela, se determind el potencial agua de aciculas y pequenios brotes de la misma edad y
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que se encontraban bajo condiciones similares de radiacion solar (pero en otra rama) que
las hojas que estaban siendo evaluadas en su intercambio gaseoso. Dichas mediciones se

realizaron en ambas posiciones de la copa.

En febrero del ano 2002, se instalaron 4 torres de 4 metros de altura en dos parcelas
de 500 P. ponderosa ha™ que diferian en su grado de poda (altura de poda 3 y 4,5 m) para
acceder a las copas de 8 individuos de P. ponderosa (4 de cada parcela). En tres fasciculos
de un afio de edad (es decir que se desarrollaron la temporada anterior a la medicion) se
midid cada dos horas, y durante un dia, el intercambio gaseoso mediante un equipo LICOR
6200. En la temporada 2002-2003 se repitid esta experiencia en los 8 individuos de P.
ponderosa midiéndose ademas, las mismas variables en pequeiios brotes de 10 individuos
de A. chilensis, 5 de los cuales median menos de dos metros de altura. Estos 10 individuos
fueron escogidos por estar relativamente aislados de otros arboles, suponiéndose una
situacion similar de competencia y suelo que la de los individuos de P. ponderosa

estudiados (ver Esquema 2.1 Capitulo 2).

A partir de las mediciones previamente detalladas, se realizaron regresiones
utilizando el método de los minimos cuadrados para establecer la relacion entre la
conductancia estomatica (gs) y la fotosintesis (A, pmol CO, m™? s™), y entre A y el flujo de
radiacion fotosintéticamente activa (PAR, pmol fotones m™~ s™) bajo condiciones de campo.
Para establecer numéricamente la ultima relacion, se ajust6 una parabola rectangular,

comunmente utilizada para describir la respuesta de la fotosintesis a la luz (Landsberg

1977). Dicha férmula fue:

A = Apmax RC (PAR - PC) [Amax + RC (PAR - PC)]
donde A = asimilacion o fotosintesis neta; An.x = maxima tasa de asimilacion; RC =
rendimiento cuantico aparente; PC= punto de compensacion luminico; PAR = radiacién

fotosintéticamente activa (variable independiente). Se compararon los modelos ajustados

para cada especie segin la metodologia propuesta por Neter y Wasserman (1974) ya
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descripta en el Capitulo 2. Ademas, se compararon los parametros de cada curva mediante

un test t (Zar 1996).

Se realizé también, una estimacion de la eficiencia fotosintética instantanea en el
uso del agua (EfUA), a partir del cociente entre la fotosintesis neta (A) y la transpiracion
foliar (E) cuando la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) fue mayor a 500 pmol m™ s’
' Se compararon las eficiencias entre ambas especies, y los valores obtenidos en ramas de
individuos de 4. chilensis en condiciones de laboratorio (ver siguiente parrafo), mediante

ANOVA vy posterior test de Tukey (a = 0,05).

Como resultado del experimento preliminar, se observo que la gs en el individuo de
A. chilensis disminuy6 a partir de media mafiana, y por lo tanto, se supuso que existié una
limitacion en la Ay« por el incremento de la resistencia estomatica. Debido a esto, se
realizaron mediciones de intercambio gaseoso en ramas de individuos adultos pero en
condiciones de invernaculo, es decir, con ramas las cuales tuvieron una alta disponibilidad
de agua. Para poner a prueba dicha hipdtesis, se cortaron ramas de mas de 1 metro de largo
de individuos de A. chilensis durante la mafiana, las cuales se pusieron en un recipiente con
agua. Es necesario aclarar que se tratd de individuos de A. chilensis creciendo en las
parcelas mixtas de la Ea. Lemu Cuyén descriptas en el Capitulo 2. Posteriormente a la corta
de la rama, se cubri6 el follaje con una bolsa de nylon negra, previo rociado con agua de
todo el material. Estas ramas fueron llevadas a la EEA INTA Bariloche en donde se
cortaron nuevamente las bases de las mismas bajo el agua y se dejaron toda la noche en un
recipiente con agua buscando lograr una maxima hidratacion de los tejidos. Al mediodia del
dia siguiente, las ramas fueron desenvueltas del nylon que las cubria y fueron dejadas
debajo de una mediasombra plastica (80% de sombra) por una hora. A partir de dicho
momento fueron llevadas a pleno sol y se les realizé una curva de fotosintesis versus PAR
mediante un equipo LICOR 6200. Los distintos grados de radiacion fueron logrados

mediante la utilizacidon de mediasombras de distintas densidades.

3.- Relaciones entre la conductancia total del arbol a la pérdida de vapor (gc) y el

déficit de presion de vapor de la atmésfera (DPV).
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Para estimar la gc se utiliz6 la siguiente formula (Percy et al 1991):

gc=Eg DPV’

donde

Er=u SA As!

En ambas ecuaciones, Er (mol H,O m™ Ars™) representa la transpiracion del arbol
en relacion al 4rea foliar (Aren m?), SA es el 4rea de xilema activo (m?), u es la densidad
de flujo de savia (mol cm™ s™) obtenida segiin la metodologia descripta en el Capitulo 2, y
DPV es el déficit de presion de vapor (kPa), el cual se convierte a fraccion molar (mol mol

" al dividirla por la presion atmosférica (Percy et al. 1991, Ewers y Oren 2000).

Tanto el A¢ de los individuos de la plantacion de 1300 pinos ponderosa ha™, como el
de los individuos de A. chilensis se obtuvo a partir de las ecuaciones de biomasa de Laclau
(2003 b) y la estimacion del area foliar especifica (AFE, m* kg™') de ambas especies. El
AFE de P. ponderosa utilizada fue la indicada en el Capitulo 3 (6,2 £0,9 m? kg'l), mientras
que la de A4. chilensis se obtuvo a partir de 10 pequefias ramas de la parte media de la copa,
a las cuales se les midi6 el area del material verde mediante el programa Hojas (A. Verga,
distribucion gratuita, INTA). Posteriormente, todo el material fue secado en estufa a 70°C
hasta peso constante. El SA de los individuos de 4. chilensis y P. ponderosa fueron

estimados a partir de los resultados mostrados en el Capitulo 2.

El colector de datos (Campbell CR10X, Campbell Scientific, EEUU) de la estacion
meteorologica fue programado para realizar una medicion cada 5 minutos, y guardar el
promedio de dichas mediciones cada 30 minutos. El valor de DPV se obtuvo a partir de la

temperatura y la HR del aire, asumiendo que la hoja tiene la misma temperatura que el aire

(Ewers y Oren 2000).
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Uno de los supuestos tenidos en cuenta en el calculo de gc es que u debe ser igual a
la pérdida de agua a nivel de hoja (transpiracion) en el mismo periodo de tiempo, es decir,
la capacitancia del individuo es minima. Se define como capacitancia a la capacidad de los
individuos de acumular agua en las diversas partes de su sistema hidraulico. Como se
menciond, para poder estimar gc es necesario conocer el tiempo de demora que existe entre
la transpiracion a nivel de hoja y la medicion de flujo de savia en el tronco (Kostner et al.
1998, Granier et al. 2000). Para realizar esto, se utiliz6 la metodologia propuesta por
Granier et al. (2000). Estos autores observaron que si no se tiene en cuenta el tiempo de
espera entre el flujo de agua en el tronco y hojas, el coeficiente de correlacion disminuye al
correlacionar la gc y la demanda climatica. Esta metodologia permitié determinar que el
modelo de mayor ajuste obtenido para A. chilensis fue el modelo sin tiempo de espera (es
decir, el flujo de savia se encuentra en fase con la luz solar y por lo tanto, con la
transpiracion). Esto también fue hallado en otras coniferas y especies latifoliadas (e.g.
Catovsky et al. 2002). Se calcul6 la gc para todos los arboles en los cuales se midi6 u ya
mencionados en el Capitulo 2. Otro supuesto que se tuvo en cuenta en esta estimacion es

que no existe un gradiente vertical de DPV en la longitud de la copa.

4.- Conductividad especifica (ks), y conductancia total (Kjanta) y parcial (Kiag+aio)-

Durante septiembre de 2000 a abril de 2002, se determino la conductividad
especifica de la madera de las ramas (ks, kg m™ MPa™ s™) provenientes de 10 arboles
adultos de cada especie. Los arboles evaluados correspondieron a las parcelas de 500 P.
ponderosa ha y A. chilensis de las parcelas mixtas con P. ponderosa (ver Capitulo 2).
Cada rama (0,5 a 1 metro de largo) fue cortada durante las primeras horas de la tarde para
determinar la ks en el momento de maximo estrés hidrico diario (14 a 16:00 hs). Cada rama
fue rociada con agua y envuelta en bolsas de nylon. Al dia siguiente, se corté una porcion
intermedia de cada rama bajo el agua para evitar nuevos embolismos. La ks se midi6 segun:

ks =(Q*L) * (A¥Y ATS)'

donde Q es el flujo (ml s™), L es la longitud del tallo, A¥ es el diferencial de potencial de

presion (gradiente de presion positivo inducido) y ATS es el area transversal del segmento
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(Mabherali et al 2002). El AY inducido fue de 0,01 MPa mediante una columna de agua de 1

metro de altura por encima de la rama a la que se le estaba imponiendo el flujo de agua.

. . . 1.2 -
La conductancia total y parcial (Kpjanta ¥ Kraiz+ailo, respectivamente, ml MPa cm™s™)
de arboles enteros se estimd como la inversa de la resistencia total y parcial (Rplanta Y

Riaiz+allo), que fueron calculadas segun las formulas:

Rplanta = ‘(\Phoja - lPsuelo) /u

Rraiz+ta110 = ‘(‘"Ptallo - \Psuelo) /u

donde Wy, €s el potencial agua de la hoja, W0 €5 €l potencial agua del suelo inferido a
partir de la medicion del W, en prealba, Wi, es el potencial agua del tallo que se estim6
tomando el potencial agua de una hoja que no transpiraba (rociada con agua pura y envuelta
en una bolsa plastica transparente (a primeras horas de la mafiana), y u (ml cm™ s™) es la
densidad de flujo de savia medida entre las 11:00 y 12:00 horas (momento en el cual se
midi6 el Wheja). Si bien Donovan et al (2003) esgrimen argumentos que contradicen la
suposicion de la estimacion del Wyyelo @ partir del W, en prealba (hecho comprobado por
Schmidhalter (1997)), no existe una evidencia de que el fendmeno observado por los
primeros autores sea universal. La u fue medida utilizando la técnica de Granier (1985) ya
descripta. Para la determinacion del potencial agua se utilizé una cdmara de presion (PMS
Instrument Company, Modelo 1003, USA). Estas mediciones se realizaron en 3 individuos
adultos de A. chilensis en enero de 2001 (diametro a la altura del pecho DAP =28, 31 y 39
cm) y en otros 3 arboles en diciembre de 2002 (DAP =15, 21 y 25 cm). En el caso de P.
ponderosa, solamente se realiz6 la medicion de Rpjania €n las parcelas de 350 y 500 arboles

ha™' durante las mediciones de u de las temporadas 1999-2000 y 2000-2001.
RESULTADOS

1.- Marcha del potencial de la hoja (y) a lo largo la temporada
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Los individuos de P. ponderosa estudiados mantuvieron un potencial agua de
prealba (yp,) relativamente alto durante toda la temporada (valores superiores a —1,2 MPa)
independientemente de la densidad de plantacion (Figura 5.1). Los menores valores se
observaron a principios y finales del temporada (septiembre — noviembre y febrero- marzo),
tanto en prealba como al mediodia. El yp, promedio de los individuos de P. ponderosa
evaluados en la temporada 1999-2000 fue —0,93+0,15 MPa, mientras que al mediodia fue
de -1,6£0,16 MPa. En la temporada 2000-2001, el potencial de prealba promedio fue de —
0,66+0,16 MPa y el del mediodia fue de —1,53+0,11 MPa. No se detectaron diferencias
significativas entre los individuos de 350 y 500 P. ponderosa ha™ (P> 0,05), por lo que en
la Figura 5.1 se presentan los datos como una Unica curva por temporada y horario de
medicion. El y,, de los individuos de P. ponderosa de la plantaciéon mas densa y de la
parcela de 500 individuos ha en la temporada 2001-2002 varié desde —0,6 a —0,9 MPa

(Figura 5.1 B), mostrando valores muy similares a los de las dos temporadas anteriores

(Figura 5.1 A).

Figura 5.1.- Potencial agua de prealba y al mediodia de individuos de P. ponderosa (A)
situados en parcelas de 350 y 500 individuos ha™' e individuos P. ponderosa provenientes
de parcelas con densidades de plantacion de 1300 y 500 arboles ha™ (B) en la Ea. Lemu
Cuyén, Valle de Meliquina. Temporadas 1999-2000, 2000-2001 y 2001-2002.
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Figura 5.2.- Potencial agua de preabla y al mediodia de individuos de 4. chilensis en la Ea.
Lemu Cuyén, Valle de Meliquina. Temporadas 2000-2001 y 2001-2002.

156



Potential agua (-MPa)

1

N

&)l
I

-2

—@— Pre-alba temporada 2000-2001
—aA— Mediodia temporada 2000-2001
---©-- Pre-alba temporada 2001-2002

A Mediodia temporada 2001-2002

2.5
25-Sep

4-Dic 12-Feb 23-Abr
Fecha (dia-mes)

157



En los individuos de A4. chilensis, se observé que los valores de yp, fueron similares
o superiores a los de los individuos de P. ponderosa, a excepcion de los valores de yp, de
febrero de 2002 (-1,3 MPa, Figura 5.2). El valor promedio de y,, para la temporada 2000-
2001 fue de —0,5240,11 MPa y —0,65+0,40 MPa para la temporada 2001-2002. El valor
promedio del potencial medido al mediodia fue de —1,13£0,25 MPa en la temporada 2000-
2001.

2.- Relacion entre el potencial de la hoja (y) y la conductancia estomatica (gs), y entre

la gs y fotosintesis (A).

Los resultados del experimento inicial en el cual se utilizé una torre de 6 metros de
altura, demostraron que las especies responden al cambio de las condiciones climaticas de
manera distinta. Austrocedrus chilensis mostr6é durante todo el dia un mayor y que P.
ponderosa, a pesar de que el yp, fue muy similar (-0,48 y —0,57 MPa para el ciprés y pino,
respectivamente, Figura 5.3). De manera contraria, la gs maxima a campo fue
marcadamente superior en P. ponderosa que en A. chilensis (0,35y 0,045 mol m™s™
respectivamente, Figura 5.3). El maximo valor de gs en P. ponderosa se registré al
mediodia, mientras que en el caso de 4. chilensis, se observaron los mayores valores en la

mafiana, y luego un lento decrecimiento a lo largo del dia.

La maxima tasa fotosintética observada en P. ponderosa fue de 6 pmol CO, m™s™,

en contraste con menos de 3 pmol CO, m™ s™ en el caso de A. chilensis (Figura 5.4).
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Figura 5.3.- Marcha diaria del déficit de presion de vapor (DPV), potencial agua,
conductancia estomatica (gs) y radiacion fotosintéticamente activa (PAR) en individuos
adultos de Pinus ponderosa 'y Austrocedrus chilensis en la Ea. Lemt Cuyén, Valle de
Meliquina. La gs y PAR se midieron en dos posiciones: a la mitad y en la parte superior de
la copa. La marcha diaria del potencial agua es el promedio de la medicion del potencial
agua en ambos lugares de la copa.
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Figura 5.4.- Valores de fotosintesis neta (A, pmol CO, m™ s™") versus radiacion
fotosintéticamente activa (PAR, pmol fotones m™ s™) medido bajo condiciones de campo
(es decir, incluyendo el cierre estomatico que puede producirse a altos niveles de radiacion)
en un individuo adulto de Pinus ponderosa'y en un Austrocedrus chilensis en la Ea. Lemt
Cuyén, Valle de Meliquina.
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En las mediciones realizadas en las temporadas siguientes, se observaron patrones
similares a los observados en la experiencia previa, aunque al contar con repeticiones por
especie, se pudo realizar un estudio mas detallado de las variables de interés. Respecto a la
conductancia estomatica (gs), ambas especies disminuyeron abruptamente su valor cuando
el potencial agua de sus hojas fue inferior a—1 MPa (Figura 5.5). Sin embargo, la gs
maxima de P. ponderosa fue aproximadamente 2,5 veces la de A. chilensis (0,2 y 0,07 ml

cm” s, respectivamente).

Figura 5.5.- Conductancia estomatica (gs) en relacion al potencial agua en individuos de
Pinus ponderosa situados en parcelas de 350 y 500 individuos ha™ e individuos adultos de
Austrocedrus chilensis en la Ea. Lemu Cuyén, Valle de Meliquina. Con lineas rectas se
representa el limite maximo de gs para P. ponderosa (linea continua) y 4. chilensis (linea
discontinua) para diferentes valores de potencial agua.
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Como se observo en el experimento inicial, la gs en A. chilensis fue mayor durante
las primeras horas de la mafiana. Por ello, se relativizo el valor de gs de cada momento de
medicion con respecto al de la manana. Este valor de gs relativa a la gs de la mafana
muestra que es distinto el patréon diario comparando ambas especies. En la Figura 5.6 se
puede observar que, en general, la gs de 4. chilensis tiende a decrecer durante el dia,
aunque a un mismo valor de DPV (1 kPa), la gs es menor en febrero que en enero. En P.
ponderosa, la gs relativa aumenta hacia el medio dia si hay recursos hidricos disponibles, o
decrece bajo condiciones de escasez de agua en el suelo, o también, ante el mayor valor de

DPV medido en febrero.

Figura 5.6.- Conductancia estomatica relativa al primer valor medido (gs relativa a la gs de
la manana) y déficit de presion de vapor (DPV, kPa) a lo largo del dia durante dos dias (A
17/1; B 27/2/2003) en individuos de Pinus ponderosa situados en parcelas de 350 y 500
individuos ha™ e individuos adultos de Austrocedrus chilensis en la Ea. Lemt Cuyén, Valle
de Meliquina.

A
1.6 - —25 1.6 - _¢—P. ponderosa B -3
—6—A. chilensis
1.4 | 1y 1.4 | ===DPV 125
1.2 4 — 1.2 +2 =
2 rrsg 2 g
®© < © 53
o) 1 > ) 1 4 + 1.5 >
(%) -+ 1 o ) o
© 0.8 - a) > 0.8 4 11 0
—e&— P. ponderosa 0.5
0.6 —o—A. chilensis T 0.6 10.5
e DP V
04 T T T T 0 04 T 0
08:00 09:30 11:45 13:45 15:35 10:00 12:00 15:00
hora del dia hora del dia

Se ajustd el modelo de Landsberg (1977) a todos los datos de fotosintesis y PAR
medidos en cada oportunidad. Los parametros obtenidos para cada especie en condiciones
de campo se compararon con una curva de fotosintesis versus PAR realizada en ramas de A.
chilensis bajo condiciones de laboratorio. La mayor tasa de fotosintesis maxima (Amax) fue
observada en A. chilensis bajo condiciones de laboratorio, seguida de P. ponderosa 'y A.

chilensis en el campo, siendo los valores de A para cada especie-tratamiento distintos
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entre si (a= 0,05; Tabla 5.1). Los otros pardmetros estimados, punto de compensacion
luminica y rendimiento cuantico aparente, no resultaron ser estadisticamente distintos entre
si (o= 0,05; Tabla 5.1). En el caso de 4. chilensis bajo condiciones de laboratorio, no s6lo
cambio la tasa fotosintética sino que también la gs fue mayor (0,11 +0,05 mol m?s™) en

comparacion con los datos de campo (aproximadamente 0,07 mol m™ s™', Figura 5.5).

Tabla 5.1.- Parametro (£EE) del modelo de Landsberg (1977) ajustado a la curva de
fotosintesis versus PAR correspondiente a Austrocedrus chilensis y Pinus ponderosa en
condiciones de campo y laboratorio. Am. = méxima tasa de asimilacién (umol m™s™); RC
= rendimiento cuantico aparente (mol CO, mol foton™); PC= punto de compensacion
luminica (umol m™? s +EE de n= 31, 23 y 31 para 4. chilensis — campo, A. chilensis —
laboratorio y P. ponderosa — campo, respectivamente). Diferentes letras en cada columna
representan diferencias significativas (a=0,05, test t)
A max RC PC
A. chilensis — campo 2,660 a 0,019 a 16,587 a
(£0,439)  (£0,020) (£37,110)

A. chilensis — laboratorio 7,545 ¢ 0,029 a 20,050 a
(#0,831)  (£0,009) (£17,233)

P. ponderosa — campo 5,603 b 0,064 a 51,472 a
(£0,594)  (£0,020) (£9,886)

Por otro lado, las mediciones realizadas en individuos de A. chilensis mostraron que
la eficiencia fotosintética instantanea en el uso del agua (E;JUA, umol CO; por mol H,0)
estimada cuando los valores de PAR > 500 pmol m™ s, fue mayor para condiciones de
campo que la calculada en condiciones de laboratorio (4,51 £1,31 y 2,57 £1,08
respectivamente, o < 0,05). La eficiencia instantanea promedio en P. ponderosa (3,54
+1,93) mostro6 valores intermedios y estadisticamente similares a ambos valores de 4.

chilensis (o> 0,05).

3.- Relacion entre la conductancia del arbol a la pérdida de vapor (gc) y el déficit de

presion de vapor (DPV).
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El AFE de 4. chilensis fue de 4,5+0,5 m* kg'l, similar al valor medido en individuos
de esta misma especie creciendo en Chile (Lusk et al. 2003).

La conductancia del arbol (gc) de los individuos adultos de A. chilensis sigui6 un
patron similar al observado en el punto anterior con respecto a la conductancia estomatica.
Es decir, la gc fue maxima durante la mafiana, para luego disminuir paulatinamente durante
el transcurso de la tarde (Figura 5.7 izquierda). Los maximos valores de gc (200 mmol m™
s) fueron estimados con valores de DPV < 0,5 kPa (Figura 5.7 derecha). Estos valores
méximos de ge coinciden con valores de luz inferiores a 500 Watt m™, equivalentes a 1125
umol m™ s™' de PAR. En los momentos de mayor radiaciéon (aproximadamente 1000 Watt
m? 62250 pmol m™ s™' de PAR), la gc mostrd una mayor dispersion entre dias, con una gc

;. . , . 2 -1
maxima de aproximadamente 100 y una minima de 25 mmol m™s™.

Figura 5.7.- Izquierda: evolucion de la conductancia de la canopia (gc, mmol m™ s™) para 5
individuos adultos de Austrocedrus chilensis en 5 dias con distintos valores maximos de
déficit de presion de vapor (DPV, kPa) y de la luz solar para el mismo periodo. Derecha:
relacion entre gc y DPV en los 5 dias mencionados. No se muestra la dispersion de los
datos para mayor claridad de la figura.
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Los individuos de P. ponderosa de la plantacion de 1300 individuos ha™ mostraron
valores maximos de gc levemente diferentes segun su posicion jerarquica en la plantacion.
La gc maxima de los dominantes (DAP > 30 c¢m, Figura 5.8) fue de 70 mmol m™ s™

mientras que la de los arboles suprimidos (DAP < 16 cm, Figura 5.9) fue de 60 mmol m™? s’
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!. Cuando la radiacion fue aproximadamente 500 Watt m™ (1125 umol m™? s™ de PAR), la
gc de los arboles suprimidos fue 30 mmol m™ s™ siendo nuevamente inferior a la de los
arboles dominantes (40 mmol m™ s™"). En cuanto a la respuesta de la gc al DPV, ambos
tamafios mostraron un patréon similar, con valores relativamente constantes entre 1 y 2,5
kPa de DPV, aunque la gc estimada para los arboles dominantes (DAP > 30 cm) fue mayor

que para los suprimidos (Figuras 5.8 y 5.9 derecha).
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Figura 5.8.- Izquierda: evolucion de la conductancia de la canopia (g¢, mmol m™ s™) de 4
individuos adultos de Pinus ponderosa de DAP > 30 cm en 3 dias con distintos valores
maximos de déficit de presion de vapor (DPV, kPa). Derecha: relacion entre gc y DPV en
los 3 dias mencionados. No se muestra la dispersion de los datos para mayor claridad de la
figura.
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Figura 5.9.- Izquierda: evolucion de la conductancia de la canopia (gc, mmol m™ s) de 4
individuos adultos de Pinus ponderosa de DAP < 16 cm en 3 dias con distintos valores
maximos de déficit de presion de vapor (DPV, kPa). Izquierda: relacion entre gc y DPV en
los 4 dias mencionados. No se muestra la dispersion de los datos para mayor claridad de la
figura.
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Comparando los resultados observados en ambas especies, se observa que los
individuos de 4. chilensis son capaces de mantener una mayor gc, a igual DPV, que los
individuos de P. ponderosa de la plantacion de 1300 arboles ha”'. También es posible
observar una mayor dispersion de la gc de A. chilensis al comparar distintos dias de

medicion. Cabe recordar que la gc estd expresada por unidad de area foliar, por lo que
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dependiendo de la cantidad de area foliar que posea el arbol, una gc mas grande puede

significar o no una mayor cantidad de agua transpirada.
4.- Conductividad especifica (ks) y conductancias total (Kpiana) y parcial (K ag+taio)

La ks medida durante un afio y medio fue siempre mayor en los individuos de P.
ponderosa que en los individuos de 4. chilensis (Figura 5.10). Los individuos de P.
ponderosa mostraron menores valores de ks durante el verano (entre 0,4 y 0,6 kg MPa™ m™
s'l) que durante el invierno (aproximadamente 0,8 kg MPa' m's™; Figura 5.10). En
cambio, no se observo el mismo patron en 4. chilensis. En esta ultima especie se
observaron dos incrementos marcados de la ks (noviembre 2000 y febrero 2001) en
respuesta a dos lluvias ocurridas en los dias anteriores, pero no se observo un incremento de
la ks durante el invierno. Particularmente, no se observo una disminucioén marcada de la ks

en ninguna de las dos especies durante el mes de febrero 2002, momento en que se midid

una disminucion del yp, debida a la extrema sequia en dicho periodo.

Figura 5.10.- Evolucién de la conductividad hidraulica especifica (ks, kg m™ MPa™ s™') en
ramas de Pinus ponderosa 'y Austrocedrus chilensis en la Ea. Lemt Cuyén.
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La ks maxima de las ramas de ambas especies mostro una relacion positiva con el
diametro de misma. Sin embargo, este incremento fue mayor en P. ponderosa que en A.
chilensis (pendientes 1,43 y 0,36 respectivamente; Figura 5.11). La ks promedio para todos
los diametros de tallos fue de 0,784+0,01 (+D.E. de n=17) kg m™ MPa s en P. ponderosa
y 0,4140,04 (+D.E. de n=17) kg m™ MPa™ s en 4. chilensis.

La conductancia total (Kyjanta) de la fase liquida de los individuos de 4. chilensis
para la temporada 2000-2001 fue de aproximadamente 0,21 ml cm™min"' MPa™', mientras
que para la temporada 2001-2002 fue de 0,18 ml cm™min™ MPa™. Para esta especie, la
Kiaiz+allo fue de 0,44 ml cmmin”! MPa™!. En el caso de P. ponderosa, 1a Kyjania promedio de
la temporada 1999-2000 fue de 0,25 ml cm™ min” MPa™ y de 0,32 ml cm™min™ MPa™ para
la temporada 2000-2001.

Figura 5.11.- Relacion entre la conductividad hidraulica especifica mdxima (ks, kg m™
MPa” s7) y el diametro del tallo (mm) en ramas de Pinus ponderosa y Austrocedrus
chilensis en la Ea. Lemu Cuyén. Para 4. chilensis, ks = 0,3565 (0,0502) didmetro + 2,019
(0,3019); rzaj. 0,63; F val. 50,34: n = 26. Para P. ponderosa, ks = 1,4336 (0,1244) diametro
—3,1555 (0,9676); rzaj. 0,80; F val. 132,76: n=31.
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DISCUSION

En general, ambas especies mostraron un potencial de prealba relativamente alto y
estable, a pesar de los cambios en la disponibilidad de agua en suelo durante la temporada
primavera - estival. Dado que los valores de potencial de prealba superiores a —1,0 MPa
manifiestan condiciones no limitantes (Grulke y Retzlaff 2001), los resultados presentados
podrian significar que ambas especies son capaces de llegar a profundidades mayores a las
medidas, en las que se registrd una marcada disminucion del contenido de agua. De esta
manera pueden acceder a porciones de suelo con mayores disponibilidades de agua que las
superficiales, sobre todo durante los meses de enero y febrero en los que normalmente las
capas superiores del suelo estan secas. Sin embargo, la mayor diminucion del potencial de
prealba observada en A. chilensis en relacion al valor medido en P. ponderosa durante
febrero del 2002 (Figura 5.1 y 5.2), insinuaria que la primera especie no puede acceder a la
misma fuente de agua que P. ponderosa. Como se menciond6 en el Capitulo 2 punto 3.2
“Flujo Radial”, si bien el contenido de agua en los primeros 140 cm de suelo no difirié con
respecto a otros afios, la demanda atmosférica fue mayor en los meses de enero y febrero
del 2002 que el promedio historico para dichos meses. Como se indic6 en el Capitulo 2 y
en el trabajo de Laclau (2003a), 4. chilensis no poseeria una raiz pivotante como si tiene P.
ponderosa. Esto explicaria las diferencias en el potencial de prealba entre especies en ese
momento de la temporada en el que se combinaron una baja disponibilidad de agua en el
suelo con una demanda atmosférica muy elevada.

En comparacion con datos bibliograficos sobre P. ponderosa, los valores de
potencial de prealba (yp,) y mediodia (Wmg) fueron muy similares a los observados en
EEUU (Kolb y Stone 2000, Grulke y Retzlaff 2001), demostrando que esta especie es capaz
de regular un potencial minimo en distintos ambientes, tal como postulan Magnani et al.
(2002). Las variaciones de yp,, en ambas temporadas de medicion mostraron que, durante la
temporada 1999-2000, el potencial fue menor que en la temporada siguiente. Esto se
corresponde con los menores crecimientos (Capitulo 3) que también se registraron en la
primera temporada mencionada. Esto podria deberse a la sucesion de dos afos con lluvias
por debajo de la media histérica (afio 1998= 373 mm afio™, afio 1999= 623 mm afio™’,

media de la temporada 1992-2002= 821 mm afio’'; Bustos, INTA EEA Bariloche, com.
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pers.). Esto podria afectar la recarga de agua del suelo en profundidades mayores a las
medidas y a las que acceden los individuos de P. ponderosa.

Por otro lado, la disminucion del v, durante la primavera y el otofio podria estar
asociada con una disminucion en el potencial osmotico de las células. En este sentido,
Gyenge et al. (2005) observaron un incremento del potencial osmdtico en plantines de A.
chilensis que no fueron sometidos a estrés hidrico. Del mismo modo, se ha sugerido que
existen cambios fenoldgicos en el potencial osmoético asociado con procesos de desarrollo
de estructuras, con la fotosintesis y/o con sequia (Anderson y Helms 1994; Abrams y
Kubiske 1994, y citas en él).

En relacion a la conductividad, la ks de ambas especies se correlaciond
positivamente con el diametro de la rama, tal como fue observado en otras especies
latifoliadas siempreverdes de clima mediterraneo como Quercus ilex L.y Arbutus unedo L.
(Tognetti et al. 1999). El valor promedio de ks de P. ponderosa (0,71 kg m™ MPa™ s) fue
mayor que el de Q. ilex y A. unedo (0,59 y 0,69 kg m™ MPa™' s™', respectivamente, Tognetti
et al. 1999), siendo la ks de A. chilensis inferior a estos ejemplos (0,41 kg m™ MPa™ s™).
Esto demostraria una baja capacidad de transporte de agua por parte de las ramas de esta
especie patagonica en comparacion con otras especies arboreas.

Como se demostrd en el experimento con ramas cortadas, la resistencia estomatica
en A. chilensis bajo condiciones de campo produjo una disminucién en la maxima
capacidad de fijar carbono, aun con altos valores de yp,. De la misma manera, se observo
una mayor E{UA cuando se realizaron las mediciones de A y E bajo condiciones de campo.
Esta misma relacion (mayor EfUA — menor Anax) s€ observo en otras especies de ambientes
semiaridos (DeLucia y Schlesinger 1991). En relacion a esto, Wilson et al. (2000)
demostraron que la resistencia estomatica, en respuesta a la sequia, puede llegar a
conformar el 75% de todas las limitaciones que producen una merma en la fijacion de
carbono. Con respecto a P. ponderosa, un estudio realizado en individuos de esta especie
en EEUU demostrd que la gs limito la fotosintesis a partir de valores de 0,08 mol m™ s™
(Grulke y Retzlaff 2001). Dicho valor de gs se observo en los individuos de P. ponderosa
de las parcelas de 350 y 500 individuos ha™' cuando el potencial de la hoja fue inferior a —
1,5 MPa (Figura 5.5). Por otro lado, el valor promedio del potencial hidrico al mediodia

durante dos temporadas fue de —1,5 a —1,6 MPa (Figura 5.1). Por lo tanto, es posible asumir
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que durante toda la etapa de crecimiento aéreo de la planta, es poco probable que la
resistencia estomatica en P. ponderosa limite, en forma considerable, la fijacion de
carbono.

Como mencionan Baldocchi et al. (1997), Pinus banksiana Lamb. posee una
conductancia de la canopia muy baja (menor a 150 mol m™ s™) en comparacion con las gc
maximas reportadas para otras coniferas (por ejemplo, 940 + 300 mol m™ s'; en Kelliher et
al. 1995). Baldocchi et al. (1997) postularon que las bajas tasas de transpiracion en P.
banksiana se deberian a un efecto cronico de la conductancia estomatica (gs) producido por
la baja disponibilidad de agua en suelo o altas demandas atmosféricas (efectos de corto
plazo). A esto se le sumaria un efecto de largo plazo, tal como factores biogeoquimicos que
impactan sobre la conductancia de la canopia. Todos estos factores no permiten el
desarrollo de bosques con altos valores de area foliar, y por lo tanto, determinan bajas tasas
de transpiracion. Las bajas gs y gc medidas a campo en A. chilensis, a pesar de estar en un
sitio con relativamente buenas condiciones climaticas y edéficas (suelos profundos y con
alta capacidad de retencion hidrica), podrian indicar que esta especie evoluciond en
ambientes mas limitantes que los actuales, como los que postulan Baldocchi et al (1997),
conduciendo a una especie altamente conservadora con serias limitaciones para aprovechar
los recursos cuando éstos estan disponibles (ver mas adelante). De manera similar, los
valores de gc estimados en este estudio para los individuos de P. ponderosa de la
plantacion densa fueron similares, o menores, a los estimados en P. ponderosa creciendo en
distintas zonas de EEUU. Ryan et al (2000) midieron una gc maxima de 350 mol m™s™ en
pinos ponderosa creciendo en el estado de Oregon, en un lugar con 360 mm de
precipitacion anual. Estas bajas conductancias podrian deberse a las condiciones de alta
competencia intraespecifica bajo las que estan creciendo, que determinan un
empobrecimiento de las condiciones del sitio en relacion a las de la plantacion mas rala.
Utilizando los valores de SA y Arde los individuos de P. ponderosa sin podar (Capitulo 3)
y la u de los ejemplos mostrados en la Figura 2.2 (Capitulo 2) de las parcelas de 350 y 500
P. ponderosa ha™, es posible estimar un valor aproximado de gc para dias despejados con
un DPV de entre 1,5 y 3 kPa. Para dichos valores de DPV, la gc variaria desde 100 hasta
150 mol m™? s™, siendo superior a los valores de A. chilensis (50 a 100 mol m™ s™) y a los

de P. ponderosa de la plantacién mas densa (30 mol m™ s™). Esto demostraria que los
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individuos de P. ponderosa de las parcelas ralas poseen una mayor capacidad de
conduccion de agua (observado en la medicion de Kpanta) que los de la plantacion mas
densa. También es posible asumir que existe una mayor disponibilidad de agua en las
condiciones de plantacion mas ralas, basandose en lo observado en el Capitulo 2y 3 (u,
AfSA, crecimiento) y en lo que postulan Kurpius et al. (2003). Estos autores demostraron
que la gc de P. ponderosa medida en bosques nativos es mayor a principios de la
temporada, cuando la disponibilidad del agua en el suelo es alta, disminuyendo
progresivamente con la deshidratacion del suelo.

Reichstein et al (2002) indican que existe una correlacion muy estrecha entre la
asimilacion de carbono a saturacion de luz y la gc. A su vez, el comportamiento de la gc¢
durante la temporada depende de la dindmica del contenido de agua en zonas profundas del
suelo y la capacidad de las especies de acceder a ella (Irvine et al. 2002, Reichstein et al.
2002). Por otro lado, tanto la conductancia de la canopia como la conductancia en fase
liquida de toda la planta estan positivamente relacionadas con el crecimiento anual de area
basal (Pataki el al. 1998). Por ello, se torna razonable la hipotesis de que existen diferencias
en la conductancia del dosel de los individuos de P. ponderosa creciendo a distintas
densidades de plantacion y que la misma esta correlacionada con el mayor crecimiento de
los individuos a menor densidad de plantacion (Capitulo 3). Si bien los resultados
anteriores podrian indicar que la principal limitante en la fijacién del carbono, y por lo
tanto en el crecimiento de A. chilensis y los pinos de la plantacién mas densa, se deberia al
control estomatico, podrian sumarse otros factores como la disminucion de la capacidad
fotosintética y de conduccion del CO; del mesoéfilo de la hoja, fotoinhibicion y/o apertura
de los estomas en parches que producen una disminucion en la eficiencia en el uso del agua

durante el periodo de sequia (Reichstein et al. 2002).

REFERENCIAS

Abrams MC, Kubiske ME (1994) Synchronous changes in tissue water parameters of
mature foliage from well-watered and periodically droughted tree seedlings. J. Exp. Bot.

45: 171-177.

171



Anderson PD, Helms JA (1994) Tissue water relations of Pinus ponderosa and
Arctostaphylos patula exposed to various levels of soil moisture depletion. Can. J. For. Res.

24:1495-1502.

Baldocchi DD, Vogel CA, Hall B (1997) Seasonal variation of energy and water vapor
exchange rates above and below a boreal jack pine forest canopy. J. Geophys. Research

102(D24); 28939-28951.
Catovsky S, Holbrook NM, Bazzaz FA (2002) Coupling whole-tree transpiration and

canopy photosynthesis in coniferous and broad-leaved tree species. Can J For Res 32 : 295-

309.

DeLucia EH, Schlesinger WH (1991) Resource-use efficiency and drought tolerance in
adjacent Great Basin and Sierran Plants. Ecology 72: 51-58.

Donovan LA, Richards JH, Linton MJ (2003) Magnitude and mechanisms of

disequilibrium between predawn plant and soil water potentials. Ecology 84: 463-470.

Ewers BE, Oren R (2000) Analyses of assumptions and errors in the calculation of stomatal

conductance from sap flux measurements. Tree Physiol 20: 579-589.

Granier A (1985) Une nouvelle méthode pour la mesure du flux de séve brute dans le tronc

des arbres. Ann Sci for 42: 193-200.

Granier A, Loustau D, Bréda N (2000) A generic model of forest canopy conductance

dependent on climate, soil water availability and leaf area index. Ann. For. Sci. 57: 758-765

Grulke NE, Retzlaff WA (2001) Changes in physiological attributes of ponderosa pine
from seedling to mature tree. Tree Physiol. 21: 275-286.

172



Gyenge JE, Fernandez ME, Dalla Salda G, Schlichter TM (2005) Leaf and whole-plant
water relations of the Patagonian conifer Austrocedrus chilensis: implications on its

drought resistance capacity. Ann. For. Sci. 62: 297 — 302.

Irvine J, Law BE, Anthoni PM, Meinzer FC (2002) Water limitations to carbon exchange in
old-growth and young ponderosa pine stands. Tree Physiol. 22: 189-196.

Irvine J, Perks P, Magnani F, Grace J (1998) The response of Pinus sylvestris to drought:

stomatal control of transpiration and hydraulic conductance. Tree Physiol. 18: 393 — 402.

Kelliher FM, Leuning R, Raupach MR, Schulze E-D (1995) Maximum conductances for
evaporation from global vegetation types. Agric. For. Meteorol. 73: 1-16.

Kolb TE, Stone JE (2000) Differences in leaf gas exchange and water relations among

species and tree sizes in an Arizona pine-oak forest. Tree Physiol. 20:1-2.

Kostner B, Schulze E-D, Kelliher FM, Hollinger DY, Byers JN, Hunt JE, McSeveny TM,
Meserth R, Weir PL (1992) Transpiration and canopy conductance in a pristine broad-
leaved forest of Nothofagus: an analysis of xylem sap flow and eddy correlation

measurements. Oecologia 91: 350-359.

Kostner B, Falge EM, Alsheimer M, Geyer R, Tenhunen JD (1998) Estimating tree canopy
water use via xylem sapflow in an old Norway spruce forest and a comparison with

simulation-based canopy transpiration estimates. Ann. Sci. For. 55: 125-139.

Kurpius MR, Panek JA, Nikolov NT, McKay M, Goldstein AH (2003) Partitioning of
water flux Sierra Nevada ponderosa pine plantation. Agric. For. Meterol. 117: 173-192.

Laclau P (2003a) Root biomass and carbon storage of ponderosa pine in a northwest

Patagonia plantation. For. Ecol. Manage. 173: 353-360.

173



Laclau P (2003b) Biomass and carbon sequestration of ponderosa pine plantations and

native cypress forests in Northwest Patagonia. For. Ecol. Manage. 180: 317-333.

Landsberg J (1977) Some useful equations for biological studies. Exp. Agric. 13: 273-286.

Lo Gullo MA, Salleo S, Piaceri EC, Rosso R (1995) Relations between vulnerability to
xylem embolism and xylem conduit dimensions in young trees of Quercus cerris. Plant,

Cell, Environ. 18: 661-669.

Lusk CH, Wright I, Reich PB (2003) Photosynthetic differences contribute to competitive
advantage of evergreen angiosperm trees over evergreen conifers in productive habitats.

New Phytol. 160: 329-336.

Magnani F, Grace J, Borghetti M (2002) Adjustment of tree structure in response to the

environment under hydraulic constraints. Funct. Ecol. 16: 385 — 393.

Mabherali H, DeLucia EH (2001) Influence of climate-driven shifts in biomass allocation on

water transport and storage in ponderosa pine. Oecologia 129: 481-491.

Maherali H, Williams BL, Paige KN, DeLucia EH (2002) Hydraulic differentiation of
Ponderosa pine populations along a climate gradient is not associated with ecotypic

divergence. Funct. Ecol. 16: 510-521.
Meinzer FC, Andrade JL, Goldstein G, Holbrook NM, Cavelier J, Jackson P (1997) Control
of transpiration from the upper canopy of a tropical forest: the role of stomatal, boundary

layer and hydraulic architecture components. Plant Cell. Environ. 20: 1242-1252.

Neter J, W Wasserman (1974) Applied Linear Statistical Models, Regression, Analysis of

Variance, and Experimental Design. R.D. Irwin Inc., Illinois, EEUU.

174



Pataki DE, Oren R, Phillips N (1998) Responses of sap flux and stomatal conductance of

Pinus taeda L. trees to stepwise reductions in leaf area. J. Exp. Bot. 49: 871-878.

Pearcy RW, Schulze E-D, Zimmermann R (1991) Chapter 8 Measurement of transpiration
and leaf conductance. En: Plant Physiological Ecology, Field methods and instrumentation,

Editores Pearcy RW, Ehleringer, Mooney HA, Rundel PW. Chapman and Hall.

Ryan MG, Bond BJ, Law BE, Hubbard RM, Woodrufd D, Cienciala E, Kucera E (2000)
Transpiration and whole-tree conductance in ponderosa pine trees of different heights.

Oecologia 124: 553-560.

Reichstein M, Tenhunen JD, Roupsard O, Ourcival J-M, Rambal S, Miglietta F, Peressotti
A, Pecchiari M, Tirone G, Valentini R (2002) Severe effects on ecosystem CO, and H,O

fluxes at three Mediterranean evergreen sites: revision of current hypotheses? Global

Change Biol. 8: 999-1017.

Schmidhalter U (1997) The gradient between pre-dawn rhizoplane and bulk soil matric
potentials, and its relation to the pre-dawn root and leaf water potentials of four species.

Plant, Cell, Environ. 20: 953-960.

Tognetti R, Longobucco A, Raschi A (1999) Seasonal embolism and xylem vulnerability in
deciduous and evergreen Mediterranean trees influenced by proximity to a carbon dioxide
spring. Tree Physiol. 19: 271-277.

Wilson KB, Baldocchi DD, Hanson PJ (2000) Quantifying stomatal and non-stomatal
limitations to carbon assimilation resulting from leaf aging and drought in mature

deciduous tree species. Tree Physiol. 20: 787-797.

Zar JH (1996) Biostatistical Analysis. Prentice Hall Int. Ed., EEUU, 662 pp. y apéndice.

175



CAPITULO 6.- COMPARACION DE DISTINTAS VARIABLES
FISIOLOGICAS ENTRE PROCEDENCIAS DE Austrocedrus chilensis

INTRODUCCION

Como se mencion6 en la Introduccion general, la pérdida de agua puede
considerarse como un costo asociado a la fijacion de carbono. En los arboles, este proceso
tiene especial relevancia dado que la distancia entre el agua en el suelo y las hojas puede
ser muy larga. Por lo tanto, existe una relacion muy estrecha entre la capacidad de
transportar agua desde el suelo a la atmoésfera, y la seguridad de mantener dicho sistema
funcionando eficientemente ante condiciones de estrés hidrico. El tamaiio de los vasos o
traqueidas constituye una de las adaptaciones de los arboles que les permite sobrellevar los
periodos de escasa disponibilidad de agua en el suelo. Se ha postulado que existe una
relacion entre el diametro de los mismos y la capacidad de poder soportar una mayor
tension del agua sin que se interrumpa la columna de agua por ingreso de aire al sistema
(“cavitacion”, Linton et al. 1998, Lemoine et al. 2001). Sin embargo, algunos autores
sugieren que las puntuaciones son las estructuras que estan estrechamente vinculadas con la
vulnerabilidad a la cavitacion por sequia, mientras que el diametro o volumen del conducto
estd basicamente asociado a la cavitacion por frio (Sperry y Sullivan 1992, Pitterman y
Sperry 2003). Por otro lado, como ya se menciond, una menor vulnerabilidad a la
cavitacion estaria directamente asociada con la capacidad de resistir los periodos de sequia,
y por lo tanto, podria afectar la distribucion de las especies. Por ejemplo, la menor
vulnerabilidad a la cavitacion de la conifera Juniperus osteosperma (Torr.) Little con
respecto a Pinus edulis Engelm. explicaria la presencia de la primera especie en los lugares
con menor disponibilidad de agua (Linton et al. 1998). Una relacion similar se encontrd
entre especies latifoliadas del género Acer (Lemoine et al. 2001). Sin embargo, no siempre
se asocia la vulnerabilidad a la cavitacion con la distribucion de las especies. Por ejemplo,
P. ponderosa Douglas ex Laws. ocupa lugares més secos gracias al control estomatico, a
pesar de tener un sistema conductivo mas vulnerable que otras especies que coexisten con
¢l en los sitios de mayor humedad (Pifiol y Sala 2000), mostrando un eficiente mecanismo

que le permite evitar la pérdida de agua (Zhang et al. 1997). La estrategia de cerrar los
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estomas es un mecanismo eficiente para evitar la transpiracion. Sin embargo, no le
permitiria a las plantas disipar el calor produciéndose asi un posible dafio en el sistema
fotosintético (Hamerlynck y Knapp 1996, Epron 1997) o conductivo (Huddle y Pallardy
1996), llevando incluso a la muerte del individuo (Kolb y Robberecht 1996). Este problema
no seria muy relevante en plantas de sotobosques ya que el sombreado trae aparejado una
disminucion de la radiacion, y por lo tanto de la temperatura. Por ejemplo, el efecto del
sombreado produjo una disminucion en la transpiracion incrementando el potencial de
prealba en plantulas de distintas especies arboreas, sin que se viera afectada la fotosintesis
y/o el crecimiento de las mismas (Dalton y Messina 1995, Danner y Knapp 2003). Este
efecto facilitador también se observo en la Patagonia, en donde la supervivencia de
renovales jovenes de Austrocedrus chilensis (D.Don) Pic. Ser. et Bizarri bajo arboles o
arbustos fue mayor, tanto en invierno como en verano, que los que estaban creciendo a
cielo abierto (Gobbi y Schlichter 1998, Kitzberger et al. 2000).

Considerando una misma especie, podrian observarse diferencias dentro de la
misma al comparar individuos procedentes de sitios con mayor o menor disponibilidad de
agua. En este sentido, cuando la disponibilidad de agua en el suelo no fue limitante, los
individuos de Betula pendula Roth. procedentes de zonas mas secas mostraron mayor
conductancia estomatica que los individuos de procedencias mas humedas (Aspelmeier y
Leuschner 2004). Resultados similares fueron observados en Pinus halepensis Miller
(Tognetti et al. 1997). También se encontraron diferencias entre genotipos al comparar la
vulnerabilidad a la cavitacion de cafa de azicar (Neufeld et al. 1992). Comparando dos
procedencias de Pinus taeda L., Wakamiya-Naborio et al. (1999) encontraron diferencias
significativas en la conductividad hidraulica de las plantas, aunque dicha diferencia no
estaba dada por diferencias de biomasa o distribucion de la misma. También pudo
observarse que los individuos de la especie latifoliada Populus trichocarpa Torr. & A. Gray
provenientes de lugares con balances hidricos menos favorables presentaron una menor
vulnerabilidad a la cavitacion, mayor conductividad del xilema, y mayor respuesta
estomatica a la demanda atmosférica que los individuos procedentes de zonas mas humedas
(Sparks y Black 1999). Por el contrario, no se encontraron diferencias entre procedencias
de P. ponderosa cuando se los hizo crecer bajo las mismas condiciones de sitio (Zhang et

al. 1997). Tampoco se encontraron diferencias en la conductividad especifica o la
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vulnerabilidad a la cavitacion entre procedencias de P. sylvestris L. (Martinez-Vilalta y
Pinol 2002). Estos ejemplos demuestran que dentro de una especie pueden encontrarse o no
diferencias en algunos de los aspectos relacionados con su comportamiento hidrico al
comparar procedencias o genotipos. La existencia de las mismas seria de gran importancia
para explicar su distribucion geografica, predecir respuestas ante cambios climaticos o
plantear estrategias de mejoramiento genético.

La hipotesis planteada en este estudio fue que existen diferencias en las
caracteristicas fisioldgicas relacionadas con la resistencia a la sequia entre las procedencias
situadas en los extremos pluviométricos de distribucion de 4. chilensis.

En base a lo expuesto, el objetivo de este capitulo fue caracterizar los siguientes
atributos fisioldgicos en poblaciones de sitios ubicados en extremos este — oeste de la
distribucion actual de A. chilensis: vulnerabilidad a la cavitacion, resistencias hidraulicas
totales y parciales, y capacidad de fijar C ante distintas condiciones ambientales. Para
diferenciar factores genéticos de fendmenos asociados a plasticidad fenotipica se midieron
las distintas variables en individuos juveniles de distintas procedencias creciendo en un
mismo lugar. Asimismo, se realizaron algunas mediciones a campo en individuos adultos
creciendo en sitios con marcadas diferencias en la pluviometria.

De la Hipotesis planteada se deducen las siguientes predicciones:

Prediccion I: Las procedencias del extremo arido (este) tienen mayores resistencias
hidraulicas y menor vulnerabilidad a la cavitacion que las del extremo humedo (oeste).

Prediccion 2: Las plantas del extremo arido de la distribucion de 4. chilensis tienen
la capacidad de fijar mas CO; a bajos niveles de humedad del suelo que las del extremo

humedo.

MATERIALES Y METODOS

1.- Vulnerabilidad a la cavitacion

Se cortaron ramas de mas de un metro de longitud en 10 individuos adultos de 4.

chilensis de tres sitios distintos. Los tres sitios elegidos fueron Llao Llao (1500 mm de
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precipitacion anual), Meliquina (684 mm) y Alicura (400 mm). Dichos sitios fueron
elegidos por estar localizados en un gradiente de precipitacion, ademas de poseer buena
accesibilidad (Tabla 6.1). Las ramas fueron colocadas en bolsas plasticas negras y rociadas
con agua para evitar una mayor desecacion. Las curvas de vulnerabilidad a la cavitacion de
los individuos de Llao Llao y Alicura se realizaron en el mes de diciembre, mientras que la

de Meliquina se realizo en febrero.

Tabla 6.1.- Caracteristicas climaticas de los lugares de procedencia de las semillas o ramas
de Austrocedrus chilensis (datos provenientes de Pastorino 2000).

Sitio Latitud Longitud Altitud Precipitacion

S 0 (m) (mm afio™)
Pilcafieu Xérico 41°13° 70°42° 1100 330
Alicura Xérico 40°39° 71°017 900 400
Meliquina Inte  40°03° 71°10° 900 684

rmedio

Catedral Htmedo 41°08’ 71°27° 850 1350
Llao Llao Humedo 41°03’ 71°32’ 800 1500

La vulnerabilidad a la cavitacion inducida por desecamiento fue estimada a través
de la reduccion en la conductividad hidraulica de tallos en funcion de la presion xilematica
creada por inyeccion de aire en una camara de presion tipo Scholander modificada (PMS
Instrument, Corvallis, Oregon, EEUU) siguiendo el procedimiento descripto por Maherali y
DeLucia (2000). De cada rama cortada, se extrajo una pequefia porcion de 30 cm de largo
de su parte media, la cual fue descortezada quitandole también todas las pequefias
ramificaciones. Este procedimiento se realiz6 bajo agua para evitar embolismos. Para
determinar la méxima conductividad hidraulica (k,..,) antes de inducir la cavitacion, se
eliminaron los embolismos de aire haciendo circular agua filtrada por el segmento de rama
a 170 kPa de presion durante una hora.

Luego de cada presurizacion con aire en la cdmara modificada, se determino el porcentaje

de pérdida de la conductividad (PPC) como:
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PPC =100 ((knax-kn)/ kmax)
donde k;, es la conductividad hidraulica del segmento luego de cada presurizacion.

Se ajust6 una curva sigmoidea a los valores de PPC en relacion al potencial de

presurizacion siguiendo la metodologia propuesta por Pammenter y Willigen (1998):

PPC =100 / (1+exp( a (y - b))

donde v es el valor de presion de presurizacion, a es una medida del grado de respuesta de
la conductividad a la inyeccion de presion (forma de la curva) y b representa el y al cual se
reduce la conductividad en un 50% (desplazamiento de la curva en el eje de las x).

Los parametros obtenidos en las curvas de vulnerabilidad para cada poblacion de A.

chilensis se compararon mediante un test t con oo = 0,05.
2.- Resistencias totales y parciales

Se trabajo con individuos de A. chilensis de tres afios de edad cuyos lugares de
procedencia correspondieron a distintos niveles de precipitaciones (Catedral y Pilcafieu,
Tabla 6.1). Estos individuos fueron cultivados en el vivero forestal del INTA EEA
Bariloche a partir de semillas y proporcionados por el Grupo de Genética Forestal de dicha

institucion.

La resistencia hidraulica de toda la planta (R;) y en el sistema raiz + tallo (Ry) se

determino siguiendo la metodologia desarrollada por Tsuda y Tyree (1997):

Rp = '(lPhoja_lPsueIo)/E [MPa sz S 1’1’11’1’101_1]

Ri= '(\Ptallo_\Psuelo)/E [MPa sz S 1’1’11’1’101-1]
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donde ¥ €s el potencial agua de la hoja, W0 €s €l potencial agua del suelo que
se obtiene midiendo el potencial de una planta colocada dentro de una bolsa pléstica negra
durante 12 hs, Wi, €s el potencial agua del tallo que se mide tomando el potencial agua de
una hoja que no transpira (envuelta en una bolsa plastica transparente), y E es la
transpiracion. Si bien Schmidhalter (1997) comprobd que las plantas equilibran su potencial
agua con el de la zona mas humeda del suelo, Donovan et al (2003) sugieren que la
transpiracion nocturna es uno de los mecanismos que intervienen en el desequilibrio entre
Wuelo Y Whoja €n prealba. Es poco probable que esto suceda en las plantas utilizadas ya que
fueron cubiertas con bolsas de naylon y se encontraban en macetas con abundante agua
disponible. La transpiracion de la planta entera se midiéo mediante la utilizacién de un
equipo LICOR 6200 (Li-Cor, Lincoln, Nebraska, EEUU) con una camara de 1 litro de
capacidad. Para la determinacion del potencial agua se utilizé una cadmara de presion (PMS

Instrument Company, Modelo 1003, USA).

3.- Respuesta de la conductancia estomatica (gs) a la disponibilidad de agua en suelo y

demanda atmosférica

Se utilizaron plantines de A. chilensis de tres afnos (altura maxima: 20 cm; diametro
a la base maximo: 5 mm) producidos en el vivero forestal de la EEA INTA Bariloche por el
grupo de Genética Forestal de dicha institucion. Las semillas que dieron origen a dichos
plantines fueron colectadas en las localidades de Pilcafieu y Catedral (Tabla 6.1). Las
plantas fueron individualmente criadas en macetas de 390 cm”.

Las mediciones se llevaron a cabo en plantines de ambas procedencias sometidos a
distintas condiciones de disponibilidad de agua en el suelo. El tratamiento con alta
disponibilidad de agua (“regados”) consistio en regar las macetas cada dos dias hasta
conseguir que el suelo de las mismas llegase a capacidad de campo. Los plantines
sometidos a estrés hidrico fueron regados inicialmente hasta llegar a capacidad de campo
sin recibir otros aportes de agua hasta la finalizacion del experimento. Quince dias después
del primer riego, fueron seleccionados al azar los distintos individuos que conformaron las
repeticiones de los tratamientos “regados” y “sin regar”. En dichas plantas se midio

. 7 . o 20 -1 . .y -
simultdneamente la conductancia estomatica (gs, mol m™ s™), transpiracion (E, mol H,O m
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?571) y fotosintesis neta (A, pmol CO, m™ s™). Asimismo, se midi6 al mismo tiempo que
las variables anteriores, la radiacion fotosintéticamente activa (PAR, pumol m” s'l) incidente
en los plantines. También se cuantificd, antes y después de cada medicion en los plantines,
la temperatura y humedad relativa del aire. Las mediciones fueron llevadas a cabo en tres
dias de la estacion de crecimiento mediante un equipo LICOR 6200 (Li-Cor, Lincoln,
Nebraska, EEUU). En cada dia de medicidn, se midieron las variables mencionadas con
una periodicidad de una o dos horas comenzando en prealba y finalizando durante la tarde.
Debido al tiempo consumido en la medicion de cada individuo, sélo 12 plantines pudieron
ser medidos por hora de medicion sin que cambiasen excesivamente las condiciones
climaticas. El primer dia (29 de febrero) se midieron 8 plantas (4 “regadas” de cada
procedencia); otras 12 plantas se midieron el 2 de marzo (3 “regadas” y 3 “sin regar” de
cada procedencia); y otras 10 plantas fueron medidas el 13 de marzo (3 “regadas” de cada
procedencia y 3 de Catedral y 1 de Pilcafieu “sin regar”). El estado hidrico de los plantines
fue medido en prealba (ypa) del dia posterior a las mediciones dado el pequefio tamafio de
las plantas y el nimero limitado de sus ramificaciones. Dicha medicion se realizd con una
camara de presion (PMS Instrument, Corvallis, Oregon, EEUU). Se determin6 el area foliar
especifica (AFE, m” kg™) de las ramas utilizadas en la medicién con el LICOR 6200. Para
ello, el area foliar de las ramas fue estimada mediante la utilizacion del programa Hojas (A.
Verga, INTA, distribucion gratuita), y posteriormente fueron secadas en estufa (70°C) hasta
obtener peso constante.

Para determinar la limitacion estomatica impuesta al intercambio gaseoso
(fotosintesis y transpiraciéon) cuando la radiacién (PAR) fue mayor a 500 pmol m™s™, se
relacionaron los resultados de ambas variables obtenidos los dias 2 y 13 de marzo con la gs
correspondiente en cada momento. Esto se realizo con los datos de las plantas de ambas
procedencias y tratamientos de riego. El déficit de presion de vapor (DPV, kPa) durante
cada medicion fue estimado a partir de la temperatura y humedad relativa del aire,
asumiendo que las hojas tuvieron la misma temperatura que el aire (Ewers y Oren 2000).
Los modelos que describen las distintas relaciones en cada procedencia (gs vs. potencial
agua, etc.) fueron comparados por medio de tests F con un a = 0,05 (Neter y Waserman

1974).
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4.- Capacidad fotosintética y eficiencia fotosintética en el uso del agua

Con el objetivo de determinar la capacidad fotosintética de plantines de A. chilensis
bajo condiciones no limitantes de agua, se construyeron curvas que relacionan la
fotosintesis neta (A, pmol CO, m™ s™') con la radiacion fotosintéticamente activa (PAR,
umol m™ s™). Para ello, se utilizaron 4 plantines de tres afios de edad por procedencia, los
que fueron medidos con un equipo LICOR 6200 (Li-Cor, Lincoln, Nebraska, EEUU). Las
procedencias utilizadas fueron Pilcafieu y Catedral (Tabla 6.1). La PAR instantanea se fue
variando mediante la utilizacion de media-sombras plasticas. Las ramas en las que se
hicieron las mediciones de intercambio gaseoso, PAR y gs fueron cortadas, medida su area
foliar con el programa Hojas (A. Verga, distribucion gratuita) y secadas en estufa (70°C)
hasta llegar a un peso constante.

El modelo que se utiliz6 para relacionar la fotosintesis (A) con la PAR fue una
hipérbola rectangular cominmente utilizada para relacionar estas variables (Landsberg
1977):

A = Apnax RC (PAR - PC) / {Amax + RC (PAR - CP) }

donde A= asimilacion de CO; (tasa neta fotosintética); Amax= tasa maxima de asimilacion;
RC= rendimiento cuantico aparente (pendiente de la primera parte de la curva); PC= punto
de compensacion luminica, y PAR= densidad de flujo de fotones fotosintéticamente activos
(variable independiente).

La eficiencia fotosintética instantanea en el uso del agua fue calculada como la
proporcion entre la cantidad de carbono fijado en la fotosintesis y el agua perdida en la

transpiracion (EfUA).

RESULTADOS

1.- Vulnerabilidad a la cavitacion

Se encontraron diferencias significativas (P < 0,05) en la pendiente de la curva de

vulnerabilidad de la poblacion proveniente del sitio intermedio en comparacion con los
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otros dos sitios (himedo y seco, Tabla 6.2, Figura 6.1). Sin embargo, la presion a la cual
ocurre un 50% de pérdida de conductividad fue similar entre poblaciones (P > 0,05), con un
valor promedio de —2,12 MPa (Tabla 6.2, Figura 6.1). La maxima conductividad de los
tallos (k4 xDE) fue la misma en el sitio himedo y el seco (7,2£0,66 y 7,79+0,45 (zD.E. de
n=5) kg m' MPa™ s, respectivamente) y menor (P<0,05) para el sitio intermedio
(4,34+0,67 kg m™ MPa™ s™'; +D.E. de n= 5). Las diferencias entre las plantas del sitio
intermedio y los otros dos pudieron deberse a una variacion real entre poblaciones o bien

estar relacionadas con diferencias en el periodo de muestreo (Tsuda y Tyree 1997, Froux et

al. 2002).
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Figura 6.1. Curvas de vulnerabilidad a la cavitacion medidas en individuos adultos de A.
chilensis procedentes de tres sitios con distinta pluviometria. También se indica el modelo
aplicado a todos los datos juntos, sin distinguir procedencia.
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Tabla 6.2- Parametros de las curvas de vulnerabilidad (£ DE de n=5) de individuos de A.
chilensis de tres sitios distintos: pendiente (a) e ordenada al origen (b). Conjunto se refiere
al modelo que tiene en cuenta todos los valores obtenidos sin distinguir procedencias.
Letras distintas representan diferencias significativas en cada columna (0=0,05).

Valo
r-F
Sitio a b (MPa) R’ aj.
Humedo 1,56 (£0,20)a -2,07 (£0,08)a 0,87 215,21
Intermedio 0,83 (+0,09) b -2,19 (+0,11)a 0,88 197,023
Xérico 1,18 (£0,13)a -2,13(+0,10)a 0,89 255,577

Conjunto 1,14 (£0,08)  -2,12 (£0,06) 0,86 593,279

2.- Resistencias totales y parciales

No se encontraron diferencias entre las dos procedencias analizadas en las
resistencias parciales y totales (P> 0,05, Tabla 6.3). En ambas procedencias, la proporcion
R : Ry representd menos del 30%, indicando que la mayor parte de la resistencia de la

planta se encuentra a nivel de las hojas.
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Tabla 6.3.- Resistencia total de la planta (R;) y resistencia a través del tallo mas raiz (Ry) de
plantines de Austrocedrus chilensis. Los valores representan los promedios DE de n = 4.

I{p I{n
Procedencias MPa ¢cm?* s mmol™
Xérico 0,338 +0,257 0,08 +0,06
Humedo
0,308 £0,247 0,06 £0,04

3.- Respuesta de la conductancia estomatica (gs) a la disponibilidad de agua en suelo y

demanda atmosférica

La conductancia estomatica (gs) de las plantas “regadas” de ambas procedencias se
increment6 linealmente con valores de PAR < 50 pmol m™ s (Figura 6.2), valor a partir
del cual permaneci6 constante. No se encontraron diferencias estadisticas entre

procedencias (P> 0,05).

Figura 6.2.- Respuesta de la conductancia estomatica (gs, mol m™ s) al incremento en la
radiacion fotosintéticamente activa (PAR, umol m™? s™) de dos procedencias situadas en los
extremos de pluviometria del area de distribucion de Austrocedrus chilensis. La linea indica
el modelo agrupando todos los datos.
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Por otro lado, la maxima gs a saturacion de luz se relacion6 exponencialmente con
el potencial agua de prealba (yp,, Figura 6.3). Este comportamiento también fue muy
similar entre ambas procedencias (no se encontraron diferencias significativas entre ambas,
P>0,05). La gs maxima se redujo abruptamente cuando el y,, cambio desde 0 a —0,8 MPa,
mientras que con valores inferiores de yp,, la reduccion de la gs fue mucho menor,
manteniéndose relativamente constante en torno a valores minimos de 0,04 mol m?s™. Un
patron similar fue observado en los valores de E{UA en relacion al y,, (datos no
mostrados), indicando una gran reduccion en la eficiencia fotosintética en el uso del agua

cuando el yp, cae por debajo de —1 MPa.

Figura 6.3.- Relacion entre la conductancia estomatica a saturacion de luz (gs, mol m=s™)
y el potencial agua de prealba (-MPa) de dos procedencias situadas en los extremos de
pluviometria del 4rea de distribucion de Austrocedrus chilensis. La linea representa el
modelo con todos los datos.
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En la Figura 6.4 se muestra el patron diario de gs en plantas “regadas” en relacion al
DPV durante tres dias (29 de febrero, 2 y 13 de marzo) cuando el valor de PAR es mayor a
500 umol m™s™. A principios de la mafiana, los valores de gs estuvieron alrededor de 0,11
mol m™ s'. En los dos primeros dias de medicion, la gs de los individuos fue relativamente
estable, en concordancia con los valores relativamente bajos de DPV medidos (Figura 6.4).
A pesar de ello, el 29 de febrero se aprecia una disminucién de la gs cuando el DPV subi6 a
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mas de 1,5 kPa. Durante el tercer dia (13 de marzo, Figura 6.4), el DPV alcanz6 valores
muy altos, con un maximo de 3,5 kPa. En relacion con ello, la gs decrecid hasta un valor de
0,05 mol m”s™ en la tarde (menor valor en la Figura 6.4). En ningin momento se
detectaron diferencias significativas entre procedencias (P > 0,05).

Figura 6.4.- Relacion entre el déficit de presion de vapor (DPV, kPa) y la conductancia
estomatica (gs, mol m™ s™) de plantas sin estrés hidrico (“regadas”) de dos procedencias y
en tres dias de medicion. Entre paréntesis, luego de la procedencia, se indica el valor de

potencial de prealba.
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El patron diario de gs de las plantas sometidas a estrés hidrico durante los dias 2 y
13 de marzo se muestra en la Figura 6.5. La gs de estas plantas respondi6 al DPV de
manera similar a las plantas “regadas”, aunque la magnitud de la respuesta dependio del
potencial de prealba de la planta (yp,). Las plantas con bajos valores de yp, (<-2,0 MPa)
mostraron muy bajos valores de gs, independientemente del valor de DPV.

Lamentablemente, dado que la seleccion de plantas fue aleatoria, solamente se midieron
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dos plantas provenientes del sitio xérico con valores altos de estrés (ypa < -4.0 MPa, Figura
6.5). Esto es asi ya que, si bien todas las plantas del tratamiento “sin regar” estuvieron bajo
las mismas condiciones, el potencial agua de las mismas difiri6 marcadamente entre plantas
(algunas presentaron valores muy bajos de potencial de prealba, mientras que otras,
presentaron valores relativamente altos). La variabilidad observada es comun en
experimentos en macetas ya que el consumo de agua depende del tamaiio del individuo, la
distribucion de raices, del agua en la maceta y la capacidad intrinseca de utilizacion del

agua de cada planta.

Figura 6.5.- Relacion entre el déficit de presion de vapor (DPV, kPa) y la conductancia
estomatica (gs, mol m™ s™) de plantas con distinto grado de estrés hidrico (cada serie de
datos representa el potencial de prealba expresado en MPa) correspondientes a dos
procedencias de A. chilensis (simbolos llenos = sitio himedo, simbolos vacios = sitio
xérico). Las mediciones fueron realizadas en dos dias. En gris se muestra el promedio de
los valores de gs de las plantas regadas mostradas en la Figura 6.4.
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4.- Capacidad fotosintética y eficiencia fotosintética en el uso del agua

Las plantas regadas de ambas procedencias mostraron similares valores de
fotosintesis en relacion a la radiacion (test F, P < 0,05; Tabla 6.4). Los valores maximos de
asimilacion de CO, fueron de aproximadamente 5 pmol CO, m™s™', con un punto de
compensacion (PC) promedio de 10 pmol foton m™s™. El rendimiento cuantico aparente

(RC) fue de aproximadamente 0,02 mol C mol fotones™ en ambas procedencias.
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El AFE fue similar entre procedencias, con valores de 9,85+1,34 y 9,36+1,76 m’ kg

! para los plantines procedentes del lugar hiimedo y xérico, respectivamente (+D.E. de

n=10).

191



Tabla 6.4.- Parametros (£E.E. de n=24, 26 y 50 para las procedecias Himedo, Xérico y el

Modelo general, respectivamente) del modelo ajustado a la respuesta de la fotosintesis a la
radiacion (Landsberg 1977) en dos procedencias (sitios humedo y xérico) de Austrocedrus
chilensis.

Humedo Xérico Modelo general
Amax 4,89 (+£0,61) 5,31 (£0,61) 5,07 (£0,43)
RC 0,018 (£0,007) 0,028 (£0,012) 0,023 (£0,007)
PC 16,6 (£23,5) 7,2 (£18,9) 10,46 (£15,19)

Anmax= tasa maxima de asimilacion; RC= rendimiento cuantico aparente (pendiente de la
primera parte de la curva) y PC= punto de compensacion luminica.

La reduccion de la gs implicé también, una reduccion en el intercambio gaseoso de
los plantines de A. chilensis. En este sentido, se observo una relacion lineal entre la
fotosintesis a saturacion de luz (PAR >500um m™s™) y la gs (Figura 6.6) que no difirio
entre procedencias (test F, P>0,05). En general, se observo una tasa neta positiva de
fijacion de carbono atn a bajos valores de gs (aproximadamente 0,03 mol m? s™). También
se observo una relacion linear entre la transpiracion y la gs, siendo dicha relacion similar

entre procedencias (test F, P>0,05).

Figura 6.6.- Relacion entre la fotosintesis (A, pmol m™ s™) a saturacion de luz (PAR >500
umm~s™) y la conductancia estomatica (gs, mol m™ s™) en plantines de A. chilensis de dos
procedencias.
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Figura 6.7.- Fotosintesis (umol m™ s™), transpiracion foliar (mol m™ s™) y eficiencia
fotosintética instantanea en el uso del agua (EfUA, umol H,O mol C) en relacion con la
conductancia estomatica (gs), de plantines de Austrocedrus chilensis (datos agrupados de
ambas procedencias), en dos dias de medicion. Bajo DPV= corresponde al dia 2 de marzo,
mayor valor de DPV =2 kPa. Alto DPV = corresponde al 13 de marzo, mayor valor de
DPV = 3,5 kPa.
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Dado que no se encontraron diferencias significativas entre procedencias en la
relacion fotosintesis y transpiracion versus gs, se agruparon los datos obtenidos de ambas
procedencias para comparar los dias con distintos valores de DPV. Tanto la fotosintesis
como la transpiracion foliar cambiaron en los dias con distinto DPV (P<0,001, Figura 6.7).
Generalmente, a similares valores de gs, la fotosintesis fue menor y la transpiracion mayor
en dias con mayor DPV. De acuerdo con dicha observacion, el cociente E{UA fue mayor en
los dias con menor DPV (Figuras 6.7 y 6.8). Sin embargo, a bajos valores de gsmax (i.€.
cuando las plantas estuvieron sometidas a altos valores de estrés hidrico, gs= 0,03 mol m™
s'l), EfUA es independiente de la demanda atmosférica. Asimismo, los valores de EfUA son

mayores en el rango de PAR de entre 500 a 800 pmol m™ s (Figura 6.8)
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Figura 6.8.- Eficiencia fotosintética instantanea en el uso del agua (E{UA, pmol CO, mol
H,0) en relacion con la radiacion fotosintéticamente activa (PAR), de plantines de
Austrocedrus chilensis (datos agrupados de ambas procedencias), en dos dias de medicion.
Bajo DPV = corresponde al 2 de marzo, mayor valor de DPV =2 kPa. Alto DPV =
corresponde al 13 de marzo, mayor valor de DPV = 3,5 kPa.
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DISCUSION

Los resultados encontrados en este estudio contradicen la hipotesis que postula
diferencias entre poblaciones de A. chilensis procedentes de lugares humedos y xéricos. Por
el contrario, los mismos indican que las distintas procedencias tienen similares respuestas
fisiologicas ante el estrés hidrico cuando crecen bajo condiciones similares. Estos
resultados también son consistentes con la escasa variabilidad genética existente entre
poblaciones de A. chilensis (Pastorino 2000). La ausencia de diferencias entre procedencias
de lugares con distintas deficiencias hidricas han sido previamente descriptos para otras
especies de coniferas como por ejemplo, Pinus pinaster Ait. (Fernandez et al. 2000) y P.
ponderosa (Zhang et al. 1997; Maherali y DeLucia 2000, 2002). Sin embargo, en el caso de
P. ponderosa en EEUU, se encontraron algunas diferencias fisioldgicas entre procedencias,
pero sin estar correlacionadas con la pluviometria del lugar (Maherali y DeLucia 2000,
2002). En este sentido, es posible que exista alguna poblacion de A. chilensis que presente
una respuesta diferente al estrés hidrico. Por lo tanto, es importante incrementar el nimero

de poblaciones estudiadas para poder estimar el impacto de futuros cambios en la
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climatologia, o desarrollar un programa de mejoramiento genético que contemple aspectos
productivos y de resistencia a la sequia.

La resistencia hidraulica total (R,) de los plantines de 4. chilensis fue mayor que la
R, de la especie latifoliada riparia Acer saccharinum L. (0,018 MPa cm’ s mmol”, Tsuda y
Tyree 1997). También fue mayor a la de distintas procedencias de P. halepensis (Tognetti
et al. 1997). Sin embargo, en 4. chilensis se observo una menor proporcion de Ry con
respecto a R, que la encontrada en A. saccharinum (aproximadamente 80%; Tsuda y Tyree
1997) indicando que la mayor resistencia se encuentra en la porcion distal de la planta. La
R, (calculada a partir de los valores de conductancia del Capitulo 5) de adultos de 4.
chilensis (1,4 10y 1,7 10 MPa cm® s mmol ™) fue mayor que la medida en individuos de
P. ponderosa creciendo en el mismo lugar (1,2 10*y 9,4 10° MPa cm” s mmol™, Capitulo
5) 0 P. ponderosa en EEUU (6,1 10 MPa cm® s mmol™, Kolb y Stone 2000). La R, de
ambas especies fue incluso mayor que la de algunas especies mediterrdneas de Europa,
cuyas R;, varian entre 2,9 10° a4 10* MPa cm? s mmol ™', Martinez-Vilalta et al. 2002) o de
bosques templados de Japon (1,2 10 a 2,2 10° MPa cm” s mmol™; Saito et al. 2003). A
pesar de su gran resistencia hidréulica, la vulnerabilidad a la cavitacion de A4. chilensis es
mayor que la reportada para P. ponderosa y otras especies de Pinus (Maherali y DeLucia
2000, Pifiol y Sala 2000, Martinez-Vilalta y Pifiol 2002) y también mayor que la de otras
especies mediterraneas, exceptuando la latifoliada Quercus ilex (Martinez-Vilalta et al.
2002). Esta ultima especie fue catalogada como una especie evitadora de la sequia (Fotelli
et al. 2000), compartiendo con A. chilensis la caracteristica de poseer un fuerte control
estomatico de la transpiracion y una alta vulnerabilidad a la cavitacion. La vulnerabilidad a
la cavitacion de A. chilensis también es mayor a la medida en las cupresaceas Cupressus
sempervirens L. (50% de pérdida de conductividad a —4,8MPa; Froux et al. 2002),
Juniperus osteosperma (50% de pérdida de conductividad a —6,6MPa; Linton et al. 1998) o
J. monosperma (Engelm.) Sarg. (50% de pérdida de conductividad a aproximadamente —12
MPa; Pockman y Sperry 2000), siendo todas especies cupresaceas de clima mediterraneo
como el ciprés de la cordillera. Los resultados de la presente Tesis indican que, tanto en
plantines como en adultos, la mayor proporcion de R, se encuentra localizada en las

ramificaciones menores y en las hojas.
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Los resultados obtenidos a partir de las mediciones en plantines de 4. chilensis
muestran que dichos individuos poseen caracteristicas fisiologicas que los asemejan a
especies tolerantes a la sombra. Por ejemplo, la conductancia estomatica alcanza maximos
valores a niveles de 50 umol m™ s™ de PAR, cuando otras especies més heliofilas alcanzan
dichos valores con mayores niveles de radiacion (280 a 400 pmol m™ s™'; Leverenz 1995,
LeRoux et al. 1999). Esto seria ventajoso para el individuo ya que la A, no estaria
limitada con dichos valores de gs (Figura 6.6), observandose esta relacion en plantas
adaptadas a la sombra (siempre que no existan otros factores que intervengan en la
induccion fotosintética, Kaiser y Kappen 2000). Sumado a ello, el punto de compensacion
de luz es comparativamente bajo (10,5 para 4. chilensis en comparacion con 15, 16,23 y 19
pmol m™ s para la latifoliada Q. macrocarpa Michx., o las coniferas P. ponderosa,
Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco, y Tsuga heterophylla (Raf.) Sarg., respectivamente;
Bond et al. 1999; Danner y Knapp 2003). Ademas, la A, (tasa maxima de asimilacion)
fue similar a la de T. heterophylla (una especie tolerante a la sombra, Bond 1999). Sin
embargo, otros parametros fotosintéticos de 4. chilensis no serian propicios para el
crecimiento en ambientes sombreados, los cuales serian necesarios en las primeras etapas
del desarrollo de esta especie (Kitzberger et al. 2000). Por ejemplo, los juveniles de 4.
chilensis poseen bajos valores de rendimiento cuantico aparente (0,02 en comparacion con
0,052; 0,046; 0,039 y 0,034 para P. ponderosa, P. menziesii, T. heterophylla'y Q.
macrocarpa, respectivamente; Bond et al. 1999, Danner y Knapp 2003). Asimismo, la
eficiencia instantanea en el uso de la luz fue menor tanto a bajos como a altos niveles de
radiacion, lo que indicaria que con valores intermedios de luz, el “costo hidrico” seria
proporcionalmente menor que con valores de luz extremos.

Por otro lado, la relacion entre la conductancia estomadtica y el potencial agua de
prealba fue similar a la descripta para P. faeda, una especie subtropical que crece en lugares
himedos (Wakamiya-Noborio et al. 1999). Esta especie cierra sus estomas cuando el
ysuelo alcanza valores cercanos a —0.6 MPa (Wakamiya-Noborio et al. 1999). Sin
embargo, las bajas tasas de fijacion de C, aunque positivas, a bajos valores de potencial
agua son similares a las observadas en especies de Cedrus, Quercus y P. ponderosa (Epron
1997, Fotelli et al. 2000, Zhang et al. 1997, respectivamente). Basado en estas

comparaciones, y de acuerdo con la hipotesis de Kitzberger (1994), la estrategia de los

196



individuos juveniles de A. chilensis para sobrevivir el estrés hidrico consistiria en mantener
condiciones favorables de agua durante el periodo de sequia manteniendo valores
relativamente altos de potencial agua por medio del cierre estomatico. Este comportamiento
es consistente con el cierre estomatico verificado, ain en plantas regadas, cuando el DPV
alcanz6 valores de aproximadamente 2 kPa, los cuales no son demasiado altos
considerando las condiciones climaticas imperantes en la Patagonia durante la primavera y
el verano. La misma estrategia fue encontrada en Q. ilex L., el cual cierra sus estomas a
altos valores de potencial de prealba en comparacion con otras especies de Quercus que
poseen caracteristicas de especies tolerantes a la sequia (Fotelli et al. 2000). Sin embargo,
la extrapolacion de los resultados de esta tesis a lo que puede ocurrir bajo condiciones de
campo debe ser tomado con precaucion. Por ejemplo, los valores umbrales de cierre
estomatico también estan influenciados por el tipo de sustrato en que crecen las plantas
(Hacke et al 2000). En el caso particular de este estudio, es posible que la respuesta
fisioldgica de plantines en macetas difiera a la de plantas creciendo en el campo por los
distintos volumenes de suelo que pueden explorar. Zhang et al. (1997) postulan que los
mecanismos de evitacion de la sequia a través de un fuerte control estomatico en P.
ponderosa son mas importantes para la supervivencia y crecimiento de esta especie en
ambientes aridos y semidridos que la eficiencia en el uso del agua. Sin embargo, esta
estrategia conservativa puede ser desventajosa cuando la transpiracion actua como un
mecanismo de transferencia de calor desde el tallo y/o hojas al aire (para mayor
informacion ver Kolb y Robberecht 1996). Por ejemplo, la combinacion de alta radiacion y
temperatura alter6 de manera importante el sistema fotosintético II en robles (Hamerlynck y
Knapp 1996) y cedros (Epron, 1997). Huddle y Pallardy (1996) demostraron que cuando se
calienta la base del cuello de plantines, éstos responden disminuyendo la conductancia
estomatica. Un efecto de facilitacion por sombreado relacionado con esto fue observado en
individuos de Quercus sp., en donde los que estaban creciendo a la sombra y con baja
disponibilidad de agua en el suelo, evidenciaron una mayor tasa de fotosintesis y una mayor
supervivencia que aquellos situados a pleno sol (Davis et al. 1999, Danner y Knapp 2003).
Debido a esto, es posible que la sombra producida por las plantas nodrizas sea la
responsable de incrementar la supervivencia de los plantines de ciprés de la cordillera a

campo debido al menor recalentamiento y/o fotoinhibicion de las pequefas plantas que se
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ven obligadas a cerrar sus estomas con valores relativamente bajos de DPV. De acuerdo
con esto, la supervivencia de plantines a cielo abierto fue nula atin cuando los mismos
fueron regados (Kitzberger et al 2000), indicando que el agua en el suelo no fue la limitante
para su supervivencia.

Los resultados presentados en este trabajo indican que no hay diferencias
fisiologicas entre poblaciones situadas en extremos pluviométricos, en concordancia con
los resultados de baja diversidad genética. Esto hace que cuando plantines de distintas
procedencias se encuentran bajo condiciones similares, manifiesten un comportamiento
similar de evitacion de la sequia ante una pequena disminucién en el agua del suelo, y /o
demandas evaporativas relativamente altas, aun cuando la disponibilidad de agua en suelo
sea alta. Esta respuesta es incompatible con un sistema eficiente de disipacion de calor
mediante la transpiracion. Sumado a ello, ciertas caracteristicas fotosintéticas indican que
son capaces de tolerar la sombra, pero al mismo tiempo, posee otras caracteristicas que
indicarian que niveles intermedios de radiacion serian los 6ptimos para su crecimiento

durante etapas tempranas de su desarrollo.
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CAPITULO 7.- DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES

En la Introduccion General se plantearon dos hipdtesis que enmarcaron esta tesis:
1) Pinus ponderosa hace un mayor uso del agua en el N.O. de la Patagonia que
Austrocedrus chilensis aunque ambas especies poseen una eficiencia similar en el
uso del agua.
2) El Ciprés de la Cordillera posee caracteristicas fisiologicas tipicas de
especies tolerantes a la sequia y dicha capacidad difiere entre distintas

procedencias.

Estas hipotesis generales fueron complementadas con otras particulares, asi como
también con la formulacion de predicciones asociadas a las hipotesis. Las hipotesis
particulares planteadas fueron que ambas especies arbdreas muestran una relacion directa
entre el crecimiento, la disponibilidad de agua en el suelo y la demanda evaporativa
(Capitulos 3 y 5). En el caso de P. ponderosa, también se postuld que tanto la cantidad de

agua transpirada como el crecimiento, se modifican en relacion a la poda (Capitulo 2 y 3).

Se formularon las siguientes predicciones que se pusieron a prueba en los distintos

Capitulos:

Prediccion 1: El consumo individual de agua de P. ponderosa es mayor
que el de A. chilensis.

Prediccion 2: El consumo de agua por unidad de terreno es mayor en los
sistemas forestados con P. ponderosa que en el pastizal.

Prediccion 3: El consumo de agua de individuos de P. ponderosa
disminuye al incrementarse la densidad de plantacion.

Prediccion 4: El consumo de agua de individuos y rodales de P. ponderosa
depende linealmente del area foliar.

Prediccion 5: Ambas especies crecen durante la primavera y parte del

verano cuando la disponibilidad de agua en el suelo es alta.

204



Prediccion 6: El crecimiento individual de P. ponderosa es menor a
mayores que a menores densidades de plantacion.

Prediccioén 7: en los arboles de P. ponderosa sometidos a poda se observa
un menor crecimiento en DAP, mayor incremento de As, y ninguna interferencia en
el crecimiento en altura en relacién a los arboles sin podas.

Prediccion 8: Ambas especies tienen valores similares de eficiencia en el
uso del agua, considerada a ésta en relacién a la productividad aérea.

Prediccion 9: Austrocedrus chilensis posee mayores limitantes al
intercambio gaseoso, y por ende a la transpiracion, que P. ponderosa por tener
mayores resistencias hidraulicas y de la fase de vapor en los distintos
componentes de la planta.

Prediccion 10: Las procedencias del extremo arido (este) de A. chilensis
tienen mayores resistencias hidraulicas y menor vulnerabilidad a la cavitacion que
las del extremo humedo (oeste),.

Prediccion 11: Las plantas del extremo arido de la distribucion de A.
chilensis tienen mas capacidad de fijar CO; a bajos niveles de humedad del suelo

que las del extremo humedo.

Estas predicciones se pueden dividir en aquellas que realizan
comparaciones entre especies o sistemas (Predicciones 1, 2, 5, 8 y 9), las que se
ocupan de predecir respuestas de los individuos de P. ponderosa a distintas
variables (Predicciones 3, 4, 6 y 7) y las referentes exclusivamente a A. chilensis

(Predicciones 10y 11).

En este estudio se compard, en primer término, el consumo de agua de los
sistemas con presencia de arboles de Pinus ponderosa y Austrocedrus chilensis
con el de los pastizales circundantes mediante el analisis de balances hidricos.
Estos balances hidricos se desarrollaron teniendo en cuenta las precipitaciones, el
almacenaje de agua en suelo y las pérdidas de agua por percolacion profunda
durante el periodo primavera-comienzos del otofo. Los resultados indicaron que

los sistemas forestados consumen mas agua que los pastizales (de un 8 a un 26%
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mas segun la especie y densidad de plantacion). Estos resultados son
relativamente similares a lo estimado en Australia mediante un modelo basado en
distintos estudios realizados en un amplio rango geografico, en donde se calculo
que, en promedio, los bosques evapotranspiran un 33% mas del total medido en
los pastizales (Vertessy y Bessard 1999).

Por otro lado, si se comparan los resultados de los balances hidricos
realizados en el marco de este estudio con los de la medicion del flujo de savia de
los arboles, se concluye que la primera metodologia puede subestimar la
transpiracion del componente arbéreo. Si bien esta metodologia puede ser util
para determinar el consumo de agua de los pastizales, los resultados de la
medicion de flujo de savia y potencial de prealba en los arboles evidenciaron que
los mismos pueden acceder a una fuente de agua por debajo del perfil de suelo
medido (1,4 metros). Diversos estudios han mostrado que A. chilensis no posee
una raiz pivotante, y que la mayor densidad de raices no supera los 1,3 metros de
profundidad (Gobbi 2000, Laclau 2003b). Por otro lado, Laclau (2003a) y
observaciones personales muestran que individuos de P. ponderosa creciendo en
el N.O. de la Patagonia pueden acceder a mayores profundidades. Esta
informacién coincide con las observaciones realizadas en P. ponderosa creciendo
en su lugar de origen (EEUU, Oliver y Ryker 1990). Otra indicacién de que P.
ponderosa accede a una mayor profundidad de suelo que A. chilensis estaria dada
por el potencial de agua en prealba (y,a). El descenso del ypa €n A. chilensis
observado en una temporada extremadamente seca (febrero del 2002, Figura 5.2,
Capitulo 5), evidenciaria que no accede a una fuente de agua similar a la que
accedieron los individuos de P. ponderosa (Figura 5.1B). Es necesario destacar
que en el resto de las fechas medidas, ambas especies mostraron altos valores de
potencial agua de prealba lo que no permite asegurar que estén tomando agua de
fuentes distintas. Estos resultados indicarian que las Predicciones 1y 2 (i.e. un
mayor consumo de agua de las plantaciones de pino que la vegetacion nativa de
la Patagonia) son correctas, ya que en caso de haber una subestimacion del
consumo de agua, ésta solo se estaria produciendo en las estimaciones para pino

ponderosa.
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También se observo que, en el caso de los individuos de P. ponderosa, la
transpiracion individual o a nivel de rodal se relaciona de manera muy estrecha
con el area foliar (Prediccidn 4). Esta relacion es importante para poder predecir
el consumo de agua de un rodal sometido a practicas silvicolas ya que el area
foliar puede modificarse mediante podas y/o raleos. Sin embargo, seria importante
determinar el efecto de la disminucion del area foliar en el crecimiento y la
transpiracion bajo distintos condiciones climaticas o tipos de suelo, para asi poder
proporcionar pautas de manejo de las plantaciones segun el objetivo deseado
(control de las pérdidas de agua, aumento de la interceptacion de la radiacion,
etc.).

En cuanto al efecto de la densidad de plantacion sobre la transpiracion a
nivel de arbol, se observo que ésta influye fuertemente en la tasa de pérdida de
agua de P. ponderosa, verificandose asi la Prediccion 3. Una primera
aproximacion de la cantidad de agua que transpira un arbol se realiza midiendo la
densidad de flujo de savia (u) en la parte mas externa del tronco (1 6 2 cm
externos) multiplicada por el area total de xilema activo (SA). Un valor mas realista
se obtiene al determinar la variacién de la u en todo el radio del SA. En el caso de
A. chilensis, no se verifico un cambio radial de la u. Por el contrario, se observo
una mayor variacion entre individuos de P. ponderosa. Los resultados muestran
que existiria un sinergismo entre el bajo contenido de agua en el suelo y la alta
demanda atmosférica que induciria a un incremento en las diferencias de u entre
la parte externa e interna del xilema activo en esta ultima especie. Esto significa
que las mayores diferencias entre individuos se observarian sélo a finales del
verano, y por lo tanto, la estimacion de la transpiracion individual a partir de la
medicion del flujo de savia en la parte mas externa del xilema activo no
sobreestimaria excesivamente la transpiracion real durante la mayor parte de la
temporada de crecimiento. En cuanto al total de agua transpirada, no se
encontraron diferencias en la proporcion de SA con respecto al diametro a la altura
del pecho (DAP) bajo ninguna densidad de plantacion, aunque si se verificé una
menor u en los arboles de P. ponderosa de la plantacién mas densa. Por este

motivo, a igual DAP, los pinos creciendo a mayor densidad de plantaciéon
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consumieron menores cantidades de agua. En el caso de A. chilensis, seria
necesario estimar el efecto sobre la transpiracion de distintos grados de
competencia en situaciones de alto y bajo contenido de agua en el suelo.

Numerosos autores (e.g. Maherali y DeLucia 2001, Phillips et al. 2003)
observaron una disminucion de la u en relacion a la cantidad de agua disponible
para las plantas en el suelo, relacion que, en el caso de P. ponderosa, no fue
observada en este trabajo. Esto demostraria que los individuos de P. ponderosa
en el lugar de estudio acceden a una fuente estable de agua durante toda la
temporada. Sin embargo, la u de los arboles creciendo a una densidad de 1300 P.
ponderosa ha™ fue menor que la medida en arboles creciendo a menores
densidades. Esto pone en evidencia que en la mayor densidad de plantacién
ocurrié una mayor competencia intraespecifica por el agua. Otra evidencia que
apoya dicha conclusién es el menor contenido de agua en el suelo observado a
finales de verano en la plantacién mas densa (50 mm en relacion a los 150 mm
medida en las plantaciones ralas). Las menores u promedio y tasas de crecimiento
observadas en los arboles de la plantacion de 1300 P. ponderosa ha™' estan de
acuerdo con la hipétesis de limitacién hidraulica propuesta por Ryan y Yoder
(1997). La misma indica que el incremento de la resistencia hidraulica dado por la
distancia entre las hojas y raices en arboles maduros limita la fijjaciéon de carbono
en la fotosintesis a través del cierre estomatico. La limitacion estomatica es menor
en los arboles jovenes dado su menor tamano. Esta disminucion en la fijacion de
carbono implica menores tasas de crecimiento en arboles grandes, lo cual
promueve la formacién de lefo tardio. Este, a su vez, es menos permeable que el
lefio temprano. A la vez, los arboles que crecen en lugares con mayores limitantes
hidricas, independientemente de su tamano, limitan su fijacion de carbono por
cierre estomatico disminuyendo también la cantidad de lefio temprano, y por ende,
la conductividad del lefio. Si bien los individuos de P. ponderosa medidos tienen
edades muy similares (menos de tres afios de diferencia producto de las
reposiciones por fallas de plantacién), las distintas densidades implican una mayor
0 menor competencia por agua (tal como se discutio en el capitulo 2), y distintas

conductancias a la pérdida de vapor de agua (capitulo 5). Esto explicaria las
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diferencias en la densidad de flujo de savia entre los arboles creciendo a baja
densidad (350 y 500 P. ponderosa ha™') en comparacién con los arboles de la
plantacién de 1300 P. ponderosa ha™. En esta Gltima condicion, las diferencias en
tamano tienen como consecuencia que los arboles suprimidos no reciban
radiacion directa durante la mayor parte del dia en la misma magnitud que los
arboles dominantes. La menor radiacién implica una menor tasa fotosintética, y
por lo tanto, menores tasas de crecimiento. Siguiendo los argumentos propuestos
por Ryan y Yoder (1997), esto llevaria a una mayor produccion de lefio tardio en
los individuos suprimidos que en los dominantes, y por lo tanto, mayores
resistencias hidraulicas. Esta hipétesis deberia ser puesta a prueba con estudios

futuros.

El mayor crecimiento aéreo en ambas especies (sin contar estructuras
reproductivas) durante la temporada calida (primavera a otofo) se observo
durante la primavera y principios del verano. Este comportamiento esta
parcialmente de acuerdo con la Prediccion 5, la cual se basé en las
observaciones realizadas por Jobbagy et al. 2002. Estos autores indicaron que el
periodo de crecimiento de las plantas en la region del N.O. de la Patagonia se
encuentra principalmente restringido por la temperatura y humedad del suelo. Sin
embargo, los pinos y cipreses también crecieron cuando la disponibilidad de agua
en los primeros 140 cm de suelo fue muy baja. Si bien en este estudio los mayores
crecimientos se detectaron en primavera-verano, existe informacion que
demostraria que el crecimiento de las especies arboreas estudiadas puede darse
también en el invierno. Gobbi y Schlichter (1998) reportaron que A. chilensis
puede crecer en invierno, cuando las temperaturas no son limitantes. De manera
similar, Kurpius et al (2003) demostraron que los individuos de P. ponderosa en
EEUU no se encuentran en dormancia durante el invierno. Es por ello que
deberian desarrollarse futuras investigaciones para determinar las temperaturas
umbrales para la fotosintesis, y el uso y distribucién del C fijado en relacién con la

temperatura en las especies estudiadas.
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En concordancia con la Prediccion 6, los individuos de P. ponderosa de las
parcelas mas ralas mostraron un mayor crecimiento que los individuos de la
plantacion densa. A su vez, el crecimiento anual de estos ultimos fue similar al de
los individuos de A. chilensis creciendo de manera relativamente aislada (i.e. con
baja competencia). Esto demuestra que, con valores de DAP similares y creciendo
en un mismo sitio con bajos niveles de competencia, los individuos de P.
ponderosa poseen el doble de la capacidad de producir madera que los individuos
de A. chilensis. En ambos casos, se deberia estudiar el momento a partir del cual
los niveles de competencia producen una disminucién en el crecimiento anual y
asi poder determinar umbrales de intervencion con el objetivo de no perder la
productividad de los rodales. Un posible indicador podria ser la densidad de flujo
de savia, la cual si descendio6 en situaciones de alta competencia (es decir,
cuando el crecimiento también se vio restringido), mientras que el potencial agua

de prealba (un tipico indicador de estrés hidrico) no varié entre tratamientos.

En relacién al efecto de la poda sobre el crecimiento en DAP, Ay altura de
los pinos, la Prediccioén 7 fue confirmada solo en forma parcial. De acuerdo con la
misma, el crecimiento en altura de los individuos de P. ponderosa podados no
difirié significativamente con respecto a los que no se podaron. En cambio, las
plantas podadas disminuyeron su crecimiento en DAP solamente en la primera
temporada posterior a la poda en las parcelas de 500 pinos ha™', mientras que en
el resto de las temporadas y en la densidad mas baja, no se verificd una depresion
del crecimiento en relacién a la poda. Esto podria estar mostrando que existe una
interaccion entre la poda y la densidad de plantacion que interferiria
negativamente en la productividad de los arboles durante un periodo relativamente
corto y solo en situaciones de menor disponibilidad relativa de recursos. Tampoco
se verificd un mayor crecimiento en Ar de los arboles podados, aunque se observo
en estos arboles un mayor incremento en la relacion Az:SA. Esto sélo fue
estudiado en la densidad de 500 pinos ha™, por lo que deberia estudiarse si existe
alguna interaccion entre la respuesta a la poda en la produccién de Ay la

densidad de plantacion en plantaciones con mayor cantidad de individuos.
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La eficiencia en el uso del agua (EUA), medida como la produccién de
biomasa aérea en relacion al consumo de agua, fue similar entre las especies
arboreas estudiadas (Prediccién 8). Sin embargo, se observé que los individuos
de P. ponderosa incrementan su EUA cuando aumenta el DAP, mientras que no
se observo dicho patron en A. chilensis. De manera similar, las parcelas con
mayor DAP promedio fueron mas eficientes en el uso del agua que las de menor
DAP promedio, lo que se tradujo en una menor EUA a mayores densidades de
plantacion. Aqui puede aparecer una aparente contradiccion ya que para un
mismo DAP individual, los arboles de la plantacion mas densa tendieron a ser mas
eficientes en el uso del agua que los de las plantaciones mas ralas. Sin embargo,
dado que la EUA aumenta al aumentar el DAP, al comparar dos plantaciones de
edad similar, las parcelas de menor densidad resultaron ser las mas eficientes.
Esto es asi porque éstas tenian individuos de mayor DAP debido a sus mayores
tasas de crecimiento. Estos resultados indican que, comparando plantaciones
coetaneas, la EUA en relacion a la produccién de biomasa aérea a nivel de rodal
aumenta en las situaciones de mayor disponibilidad (relativa, en este caso) de
recursos y tamafo de los individuos, lo cual concuerda con lo publicado por Grulke
y Retzlaff (2001) y McDowell et al. (2002).

En cuanto a las caracteristicas fisiolégicas estudiadas, ambas especies
mostraron ser capaces de mantener un y,, relativamente alto y estable durante
toda la temporada de medicion, a excepcion de la disminucion en el y,, de A.
chilensis en febrero del 2002. La estabilidad en el ypa podria ser el resultado de
dos mecanismos distintos: 1) la planta accede a una fuente de agua (por ejemplo,
agua en profundidad) durante toda la temporada, o 2) bien hace un uso
conservativo de la misma. De acuerdo a los resultados encontrados, ésta segunda
estrategia seria la que desarrolla A. chilensis. En este sentido, al cerrar
tempranamente sus estomas a lo largo del dia, restringiendo su transpiracion e
impidiendo que descienda el potencial agua de las hojas, esta especie lograria

alcanzar altos potenciales de equilibrio en prealba. Por el contrario, P. ponderosa
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poseeria una estrategia mas derrochadora de agua, facilitada por un acceso a
recursos hidricos en profundidad que le permite transpirar mayores cantidades de
agua sin que descienda demasiado el potencial de prealba. Estos resultados
indicarian que el potencial de prealba no es el mejor indicador del estado hidrico
de la planta, ya que, debido a que la misma se equilibra con la porcion del suelo
con mayor disponibilidad de agua (aun cuando gran parte del sistema radical esté
en contacto con zonas secas), dicho parametro fisioldgico solo representa la
situacion mas favorable a la cual la planta puede estar sujeta (Schmidhalter 1997).
Pero, a medida que el dia progresa, dicha situacién se puede tornar mas o menos

favorable sin que esto se vea reflejado en el potencial de prealba.

Por otro lado, al comparar la conductancia del arbol a la pérdida de vapor
(gc), se observé que la misma fue mayor en los individuos de A. chilensis que en
los P. ponderosa de la plantacion de 1300 arboles ha™. De la misma manera, se
estimo que la gc de los pinos de las parcelas ralas fue mayor que la de los
individuos de A. chilensis. Esta observacion estuvo estrechamente relacionada
con los resultados de productividad. En concordancia con esto, Pataki et al. (1998)
postulan que la productividad esta estrechamente vinculada con la conductancia
del dosel. Asimismo, la conductancia estomatica (gs), la conductividad especifica
de las ramas (ks), y las conductancias total y parciales en fase liquida (Kpjanta Y
Kraiz-tallo) d€ A. chilensis resultaron menores que en los individuos de pino
ponderosa creciendo a 350 y 500 arboles ha™'. Por lo tanto, la Prediccién 9 (i.e.
mayores resistencias en el caso de A. chilensis) fue confirmada sélo para los

casos en los que los pinos crecen libres de competencia.

Considerando aspectos fisiologicos de A. chilensis relacionados con su capacidad de
resistir la sequia, no se observaron diferencias entre procedencias en la vulnerabilidad a la
cavitacion, en las resistencias hidraulicas totales y parciales, en la conductancia estomatica
ni en los pardmetros fotosintéticos. Por lo tanto, tanto la Prediccion 10 (i.e. diferencias
entre procedencias en resistencias hidraulicas) como la Prediccion 11 (i.e. diferencias entre

procedencias en la capacidad de fijar C) no se cumplieron, rechazandose la hipotesis que
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postulaba que los origenes de zonas mas secas tendrian mayores resistencias a la sequia que
los de sitios himedos. Estos resultados también son consistentes con la escasa variabilidad
genética existente entre poblaciones de A. chilensis (Pastorino 2000). Este tipo de
resultados ha sido previamente encontrado para otra especie de conifera (Pinus pinaster
Ait., Fernandez et al. 2000). Asimismo, los resultados de 4. chilensis coinciden
parcialmente con los encontrados en P. ponderosa en EEUU, donde se observo que en
general no hubo diferencias entre procedencias, y cuando las hubo, éstas no estuvieron
correlacionadas con la pluviometria del lugar (Maherali y DeLucia 2000, 2002). Estos
autores proponen que la similaridad genética y fisiologica entre poblaciones se debio a la
alta mortalidad de individuos producto de las glaciaciones. Por lo tanto, es posible que
exista alguna poblacion de A. chilensis ubicada en un lugar intermedio en cuanto a la

disponibilidad de agua, que presente una respuesta diferente al estrés hidrico.

Por otro lado, los individuos juveniles de A. chilensis mostraron algunas
caracteristicas fotosintéticas de plantas de sombra, lo cual es de esperarse dada su necesidad
de una planta que actiie como nodriza durante las primeras etapas de vida. A la vez, estos
mismos individuos cerraron sus estomas a valores relativamente bajos de déficit de presion
de vapor (~2 kPa), aun con abundante agua en el perfil de suelo. Este cierre estomatico es
util para evitar la pérdida de agua por transpiracion pero a la vez, conlleva un alto riesgo de
fotoinhibicion y/o recalentamiento de la planta si ésta esta creciendo bajo altos niveles de
radiacion. Kolb y Robberecht (1996) determinaron que la supervivencia de juveniles de P.
ponderosa estuvo correlacionada con la gs y la transpiracion. Estos autores sugieren que
estas caracteristicas les permitieron a los individuos sobrevivientes transferir el calor desde
el tallo y/o las hojas a la atmdsfera. Esto podria explicar, al menos en parte, la mencionada

necesidad de una nodriza para los individuos juveniles de A. chilensis.

La ausencia de diferencias fisiologicas entre procedencias observada en A. chilensis
junto con la baja diferenciacion genética de las poblaciones (Pastorino 2000), sugieren que
la principal estrategia que tiene esta especie para resistir distintos niveles de sequia a lo
largo del gradiente pluviométrico consistiria en tener una alta plasticidad fenotipica. Esta

caracteristica le permitiria cambiar, entre otras variables, la proporcion entre el 4rea foliar y
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el tejido conductivo (o proporcion de “Huber”). La disminucioén en dicha proporcion
contribuiria a incrementar la conductividad foliar especifica (k;) de los individuos, y asi,
evitar la disminucion del potencial agua de las hojas a valores que pongan en peligro su
sistema conductivo. Maherali et al. (2002) arribaron a esta misma conclusion cuando
compararon poblaciones de P. ponderosa situadas en lugares con distinta precipitacion (<
250 mm anuales y 1500 m.s.n.m., en contraste con > 450mm y > 1800 m.s.n.m.). Esta
misma estrategia, i.e. incrementar la kj, se observé en plantines de Acer pensylvanicum
creciendo en claros de bosques (Maherali et al. 1997). Es posible que el cambio de la
relacion érea foliar:tejido conductivo (relacion de Huber), sumado a la disminucion del
area foliar especifica (Letourneau et al., 2004), podrian ser las estrategias que permiten a
los individuos juveniles de A. chilensis superar su nodriza y sobrevivir a altos niveles de

radiacion. Esta hipotesis deberia ser puesta a prueba en investigaciones futuras.

Las curvas que relacionan la fijacion de carbono con la radiacién pusieron
en evidencia que los individuos de A. chilensis poseen la potencialidad de fijar
similares o mayores cantidades de C que P. ponderosa. Estos resultados se
obtuvieron en ramas cortadas, es decir, eliminando las resistencias hidraulicas a
nivel de raiz (tal como lo mencionan Hacke et al. 2000), de tallo y aquellas en la
insercion de las ramas en el tronco (por ejemplo, Schulte y Brooks 2003). Esta
mayor tasa fotosintética en A. chilensis se correspondié con una mayor gs y dado
que ambas especies poseen una concentracion similar de N en hojas verdes
(aproximadamente 11 g kg™, de Carey et al. 1998 para P. ponderosa en EEUU; y
Buamscha et al. 1998 para A. chilensis), se esperaria una tasa similar de fijaciéon
de carbono (ver Reich et al. 1997) para niveles similares de gs. Es posible que
parte de la limitacion estomatica observada en A. chilensis a campo se vea
reducida en ambientes con bajas demandas atmosféricas, lo que le permitiria a
estas plantas permanecer con los estomas abiertos por mas tiempo a lo largo del
dia y de la temporada de crecimiento. Esto posiblemente se traduciria en una

mayor productividad.
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Por otro lado, se observd una estrecha relacion entre los valores de ks medidos en
condiciones de campo y la conductividad predicha por las curvas de vulnerabilidad a la
cavitacion, considerando los valores de potencial agua medidos en las hojas. Bajo
condiciones de campo, el potencial agua de las hojas al mediodia de adultos de A. chilensis
fue de —1 a -1,5 MPa (Capitulo 5). Con dichos valores de potencial agua, se estimo que las
pérdidas en la capacidad de conducir agua (o el incremento en la cavitacion), segun la
formula desarrollada en ramas de los individuos de Meliquina, fue del 27 al 36%. Por otro
lado, utilizando la férmula de la Figura 5.11 para un didmetro de ramas como el de las
utilizadas para construir la curva de vulnerabilidad a la cavitacion (promedio 2,7 £0,2 cm),
se estimod que la ks de dichas ramas bajo condiciones de campo seria un 34+18% de la ks
obtenida luego de la perfusion (i.e de la ks maxima). Esto significa que bajo las condiciones
normales del periodo estival en el N.O. de la Patagonia, las ramas de A. chilensis al
mediodia tendrian cavitado aproximadamente un 30% del sistema conductivo de las ramas.
Es importante destacar que dichos valores de potencial agua al mediodia (Capitulo 5)
coinciden con el valor de pérdida de turgencia de las células, y que dicho valor no difirid
entre procedencias de A. chilensis (Gyenge et al. 2005). Segtin Cochard et al. (2002), el
valor de potencial agua al cual la célula pierde la turgencia es el punto limite a partir del
cual los estomas comienzan a cerrarse, que en el caso de A. chilensis se corresponde con
~30% de cavitacion del xilema. El valor de potencial agua al cual las células de P.
ponderosa pierden turgencia es de aproximadamente —2,2 MPa (Anderson y Helms 1994,
Maherali y DeLucia 2000), valor inferior al potencial agua medido al mediodia en los
individuos de Meliquina. En este sentido, el cierre estomatico en esta especie es maximo
cuando el valor de potencial de la hoja es aproximadamente -2 MPa (Figura 5.5). Dado que,
segun las mediciones realizadas por diversos autores (Maherali y DeLucia 2000, Pifiol y
Sala 2000, y Stout y Sala 2003) a valores de -2 MPa se produciria una reduccion del
26,9+6,8% en la conductividad de las ramas, el cierre estomatico aparentemente se produce
en esta especie en respuesta a una pérdida de conductividad del xilema mas que a la pérdida
de turgencia de las células. Por otro lado, dichos niveles de pérdida de la conductividad a
los —2 MPa permitirian explicar, al menos en parte, las diferencias en ks medidas en verano

en relacion con el invierno (Figura 5.10).
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En el Capitulo 1, se menciono que las especies vegetales que sobreviven los
periodos de sequia pueden clasificarse en tolerantes y evitadoras. Los resultados de esta
tesis mas el conocimiento previo sobre la fisiologia de A. chilensis y P. ponderosa, se
puede concluir que ambas especies tienen caracteristicas tipicas de especies evitadoras de la
sequia (alta vulnerabilidad a la cavitacion, alto potencial agua al cual pierden turgencia las
células, y por sobretodo, un control estomatico estricto de la transpiracion). En el caso de 4.
chilensis, esta estrategia limita seriamente su capacidad de fijacion de C, a pesar de tener un
aparato fotosintético con una alta capacidad para ello, lo cual se traduce en bajas
productividades. En contraposicion, 4. chilensis también tiene caracteristicas de especies
tolerantes a la sequia (por ejemplo, sistema radical somero), a pesar de no poseer estrategias
que le permitan soportar bajos potenciales hidricos. Esta caracteristica podria también estar

influyendo en la menor productividad de la conifera nativa.
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Cambio climatico y posible influencia en la productividad de A. chilensisy P.
ponderosa.

Como se menciond en la Introduccion (Capitulo 1), Timmermann et al.
(1999) concluyeron que como resultado del cambio climatico global: a) se
observaria un incremento de la frecuencia de situaciones similares a periodos
Nifio, b) existiria una fuerte variacion interanual de las precipitaciones
sobreimpuesta al cambio en la media, y c) dicha variacion interanual seria muy
sesgada, con fuertes y frecuentes eventos tipo la Nifia (en relacion al estado
Nifo). Estos resultados permitirian predecir que en el futuro los veranos en el N.O.
de la Patagonia podrian ser mas secos y calurosos, lo que implicaria un posible
incremento en la mortalidad de individuos de A. chilensis, tanto adultos como
plantulas (Villalba y Veblen 1998).

Si bien no es facil predecir qué puede suceder con los bosques de A.
chilensis 'y P. ponderosa en el N.O. de la Patagonia en base a los resultados
obtenidos en esta tesis, si es posible hipotetizar sobre algunos cambios que se
puedan producir en el futuro analizando el efecto de la sequia excepcional
producida en el verano de 1998/1999 y en menor medida, en 1999/2000. En
dichos periodos extremadamente secos, se observo una disminucion del
crecimiento aéreo en ambas especies (Figura 3.3, Capitulo 3). Asimismo, para el
mismo periodo, Bran et al. (2001) reportaron que el 41,75% de la superficie con
bosque de coihue (Nothofagus dombeyi) presenté algun grado de mortalidad,
siendo las areas orientales de su distribucion (i.e. en las que coexiste con el
ciprés), las mas afectadas. Con la desaparicion de estos individuos de coihue se
abririan claros en donde se favoreceria la regeneracién de coihues y cipreses
(Veblen et al. 1995). Por lo tanto, si bien el crecimiento aéreo de los cipreses se ve
afectado por periodos de extrema sequia, es de esperarse que ante un incremento
de la demanda atmosférica producto del cambio climatico global, se incremente la
mortalidad de los individuos de N. dombeyi favoreciendo el reemplazo por
individuos de A. chilensis. De esta manera, podrian verse favorecidas en forma

relativa las poblaciones mas occidentales del ciprés.
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Ademas de los cambios de temperatura y humedad relativa del aire, se
espera un incremento en la concentracion atmosférica del diéxido de carbono
([CO2]). En este marco, Nowak et al. (2004) realizaron una revision de 16
experimentos en donde se enriquecio el aire con CO; (experimentos tipo FACE).
En base a esta revision dichos autores concluyeron que los pastizales
comprendidos entre los 350 y 500 mm de precipitacion anual mostrarian un
incremento en su productividad aérea en respuesta al aumento de la [CO,]. Esto
se produciria por el incremento en la eficiencia instantanea en el uso del agua
(fotosintesis / transpiracion). En el caso de bosques templados, si bien se ha
observado un incremento en la productividad aérea y neta en relacion a la [CO],
la magnitud de la respuesta depende de la edad del bosque y la precipitacion del
lugar. Por lo tanto, es posible que la productividad de los bosques de ciprés se
mantenga en el tiempo, aunque se esperaria un desplazamiento de las
poblaciones actuales de A. chilensis hacia el oeste. De manera contraria, la
permanencia de esta especie hacia el extremo este de su actual distribucion,
dependera de los regimenes de fuego y del impacto antropico y la capacidad de

regeneracion bajo las nuevas condiciones climaticas.

Si bien el horizonte futuro para A. chilensis no parece ser demasiado bueno,
al menos para sus poblaciones mas marginales del extremo este, es posible que
el impacto del cambio climatico sobre las plantaciones de P. ponderosa no posea
la misma magnitud que sobre la conifera nativa. Si bien en pino ponderosa
también se verificd una disminucién en el crecimiento producto de veranos
extremadamente secos, pareceria que es una especie con mayores posibilidades
de resistir la sequia que A. chilensis. En este sentido, posee un sistema radical
mas profundo, menor vulnerabilidad a la cavitacién y mayores conductancias
hidraulicas que le permiten llevar agua rapidamente a la superficie foliar
transpirante, en relacion con el ciprés de la cordillera.

Los resultados de este estudio mostrarian que A. chilensis es una de las
especies arbdreas nativas de la Patagonia mas resistentes a la sequia

(especialmente en comparacion con Nothofagus spp.) y que por ello es la que
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llega mas al este en la estepa. Sin embargo, su estrategia de resistencia a la
sequia restringe seriamente su capacidad de fijar C, lo que la pone en desventaja
con coniferas exoticas como el pino ponderosa. Es posible pensar que el éxito de
esta especie patagdnica se debié fundamentalmente a la falta de competidores,
escenario que ha cambiado con la introduccion de nuevas especies con mayores
habilidades competitivas. Estos aspectos deben ser tenidos en cuenta en areas
cercanas a aquellas de conservacion del bosque nativo. De la misma manera, el
mayor consumo de agua de los pinos (dependiendo de la densidad de plantacion)
en relacion con la vegetacion nativa estudiada, debe ser tenido en cuenta al
planificar las plantaciones en areas donde los recursos hidricos sean
particularmente limitantes. Sin embargo, las altas productividades del pino
ponderosa bajo las condiciones climaticas y edaficas de la Patagonia andina, asi
como su capacidad para utilizar recursos subutilizados por la flora nativa como el
agua en profundidad, la presentan como una opcion productiva destacable,
especialmente en sitios con problemas de sustentabilidad por la alta degradacion
de los ecosistemas naturales. Como toda actividad productiva, ésta debe ser
planificada contemplando los impactos positivos y negativos socio-econémicos y
sobre el medioambiente. Los resultados de este estudio podrian ayudar a
cuantificar, al menos en parte, dicho impacto para asi contribuir al desarrollo

sustentable de la actividad forestal en la Patagonia
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