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significativas (ANOVA, p<0,05, n=3). “Defoliacion de baja y alta intensidad” indican la remocion al
inicio de la temporada (octubre) del 50 y 70% de la biomasa de hojas verdes, respectivamente.

QLI 1] TS T TSSOSO TP RSP PRSPRR 50
Promedios de potencial hidrico en pre-alba (MPa) como medida del estado hidrico de plantas de Festuca
pallescens durante la temporada de crecimiento 2005-06 en respuesta a la frecuencia de defoliacion y el
nivel de cobertura arborea. Letras diferentes en la fila correspondiente a cada fecha indican diferencias
significativas (ANOVA, p<0,05, n= 3). Defoliacion de “baja frecuencia” y “alta frecuencia” sefialan la
remocion al inicio de la temporada o bimestralmente del 50% de la biomasa de hojas verdes,
respectivamente.

TADIA B4, e 52
Valores promedio (EE) de tasa de fotosintesis a saturacion de luz (Png, pmol CO, m™ s™), conductancia
estomatica (gs, mol H,O m™s™) y eficiencia instantinea en el uso del agua (EUA, pmol CO, mol H,0™)
en plantas (n= 6) de Festuca pallescens en el testigo a pleno sol y bajo 350 y 500 arboles ha™. La
defoliacion considera la remocion por tinica vez del 50% de la biomasa de hojas verdes. Letras diferentes
en la misma fila indican diferencias significativas (ANOVA, p<0,05).

TADIA 4. L. .o 82
Valores promedio (EE) de Pmax, a y 6, parametros de la hipérbola no-rectangular de respuesta de la tasa
de fotosintesis bruta (P, pmol CO,m™ s) a la radiacion fotosintéticamente activa (umol fotones m?s™,
RFA), para plantas de F. pallescens sin defoliacion creciendo en el testigo a pleno sol y bajo 350 y 500
arboles ha'. Se indican también los valores promedios (EE) de respiracion en oscuridad (Ro) obtenidos a
RFA= 0y el valor de ajuste (R?, EEE) de la relacion entre la tasa de fotosintesis y la radiaciéon
fotosintéticamente activa (P-RFA). Letras distintas en la misma fila indican diferencias significativas
entre tratamientos de cobertura, método de ajuste global (en inglés global fitting, Motulsky y
Christopoulos 2004) y ANOVA para respiracion.
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T 10 U2 SRS 18
Curvas de distribucion de la materia seca de hojas verdes (%MSV) en altura (cm) para plantas de Festuca
pallescens creciendo, a) en el testigo a pleno sol y b) bajo cobertura de 500 arboles ha™. Plantas de 10-
20 cm de perimetro basal (%MSV 10-20): linea discontinua de segmentos cortos. Plantas de 20-30 cm de
perimetro basal (%MSV 20-30): linea continua oscura. Plantas de 30-40 cm de perimetro basal (%eMSV
30-40): linea continua clara. Plantas de 40-50 cm de perimetro basal (%MSV 50-60): linea discontinua de
segmentos largos. La linea horizontal punteada indica el 50% de la materia seca verde.

FIQUIA 2.2, ettt bbb bbb bbb bbbt bbbt b et b e 23
Expresion grafica de las posibles alternativas de respuesta compensatoria post-defoliacion. (o) Plantas
sin defoliacion y (m) Plantas defoliadas. Adaptado de Oesterheld y McNaughton (1991).

Lo U] FOTTOTUPOOS TP PRSPPI 25
Evolucion de la temperatura del aire (°C) durante los meses de agosto y septiembre (panel superior), y
diferencias de temperatura entre las situaciones bajo cobertura y pleno sol (panel inferior). a) afio 2005 y
b) afio 2006. La linea continua fina indica la evolucion en el testigo a pleno sol, la linea punteada
corresponde a la situacién bajo cobertura de 350 arboles ha™ y la linea continua gruesa, bajo cobertura de
500 arboles ha™'. (m) 350 arboles ha™ y (0) 500 arboles ha™.

FIQUIA 2.4, et bbbk bbb bbb h bbbt bbbttt b n e 26
Evolucion de la temperatura del aire (°C) durante los meses de febrero y marzo (panel superior), y
diferencias de déficit de presion de vapor (kPa) entre las situaciones bajo cobertura y pleno sol (panel
inferior). a) afio 2006 y b) afio 2007. La linea continua fina indica la evolucion en el testigo a pleno sol, la
linea punteada corresponde a la situacion bajo cobertura de 350 arboles ha y la linea continua gruesa,
bajo cobertura de 500 arboles ha™. (m) 350 arboles ha™ y (¢) 500 arboles ha™.

T U TSRS 27
Precipitacion (mm) caida por mes durante las temporadas de crecimiento (octubre-abril) de los afios 2004
a 2007 en la Ea. Lemu Cuyen (40°30°S, 71°10°W), Valle de Meliquina, provincia de Neuquén. La linea
punteada indica el promedio mensual historico (23 afios precedentes) en San Carlos de Bariloche,

localidad situada a 70 km del area de estudio. Las barras faltantes indican la ausencia de precipitacion en
ese mes (Oct, Dic y Ene 2004-05 y Mar 2005-06).

FIQUIA 2.6, ettt bbb bbb bbb bbb bbbt 28
Evolucion del contenido volumétrico de agua en suelo (%Vol) en los diferentes niveles de cobertura
arborea (testigo a pleno sol, 350 y 500 arboles ha™) a distintas profundidades, 0-20, 40-60 y 100-120 cm.
Cada punto representa el promedio (n = 9-12 para 0-20 cm y n= 5-6 para el resto de las profundidades) de
una medicion mensual durante los meses de la temporada de crecimiento (octubre a abril) entre los afios
2004 y 2007 en la Ea. Lemu Cuyen (40°30’S, 71°10°W), Valle de Meliquina, provincia de Neuquén. La
linea punteada horizontal de las primeras tres figuras indica el contenido volumétrico de agua en suelo
correspondiente al punto de marchitez permanente (PP, 12% Vol). Las barras de error indican el error
estandar de cada estimacion.

FIQUIA 2.7, ettt bbb b bbb h bbbt bbbt b et 34
Crecimiento compensatorio de las temporadas 2005-06 y 2006-07. Produccion de materia seca de hojas
verdes (MSV g) al final de la temporada de crecimiento en plantas sin defoliacion (e) y defoliadas (o)
con baja frecuencia e intensidad (remocion del 50% de la materia seca verde al inicio de la temporada).
La linea punteada indica la compensacion completa.

T U T T SRS 46
Numero de pulsos de radiacién directa por dia (frecuencia) e intensidad (umol m™? s™") distribuidos en
clases de 5 minutos de duracion. La frecuencia representa el promedio diario a lo largo de la temporada
de crecimiento. La linea punteada horizontal indica el punto de saturacion luminica (750 umol fotones m™
s™") del aparato fotosintético de F. pallescens (Fernandez et al. 2006b).

FIQUIA 3.2, ittt b bbb R b bR bbb bR bbbt bt 50
Evolucion del contenido volumétrico de agua en suelo en el horizonte superficial (0-20 cm) en relacion a
la precipitacién diaria (mm) para los niveles de cobertura, testigo a pleno sol (0), 350 arboles ha™ (m) y
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500 arboles ha™ (0) en la temporada (Octubre a Abril) 2004-05 y 2005-06 en la Ea. Lemu Cuyen
(40°30°S, 71°10°W), Valle de Meliquina, provincia de Neuquén. Letras diferentes indican diferencias
significativas en el contenido volumétrico de agua en suelo (ANOVA, p<0,05, n=9-12).

FIQUIA 3.3, ittt b bbbt b e b bR Rk R R bbbt b bbb n s 53
Tasa de fotosintesis neta a saturacion (Png;, pmol CO, m> s'l) en funcion de la conductancia estomatica
(gs, mol H,O m™ s™) para plantas de Festuca pallescens: a) sin defoliacién, (o) testigo a pleno sol (r* =
0,86; EEE = 1,93; linea punteada), (m) bajo cobertura de 350 arboles ha™ (r* = 0,58; EEE = 2,84; linea
continua negra) y (0) 500 arboles ha™ (= 0,63; EEE = 2,73; linea continua gris) y b) defoliadas con baja
frecuencia e intensidad (remocion del 50% de biomasa verde al comienzo de la temporada de
crecimiento), (o) testigo a pleno sol (> = 0,81; EEE = 2,51; linea punteada), (m) bajo cobertura de 350
arboles ha™ (r* = 0,64; EEE = 2,77; linea continua negra) y (¢) 500 arboles ha™ (r*= 0,73; EEE = 2,00;
linea continua gris). Las mediciones se realizaron a campo en un gradiente de temperatura (4,7-38,5°C) y
de estrés hidrico (ype/ - 0,6 y -2,3 MPa).

FIQUIA 3.4 ottt bbb bbb b bk bR R bt et b b et b 54
Eficiencia instantanea en el uso del agua (EUA, pmol CO, mol H20'1) en funcion de la conductancia
estomética (gs, mol H,O m™ s™) para plantas de Festuca pallescens: a) sin defoliacién, (o) testigo a
pleno sol (* = 0,39; EEE = 15.6; linea punteada), (m) bajo cobertura de 350 arboles ha™ (> = 0,13; EEE =
24,1; linea continua negra) y (¢) 500 arboles ha™ (= 0,11; EEE = 26,7; linea continua gris) y b)
defoliadas con baja frecuencia e intensidad (remocion del 50% de biomasa verde al comienzo de la
temporada de crecimiento), () testigo a pleno sol (r* = 0,31; EEE = 13,5; linea punteada), (m) bajo
cobertura de 350 arboles ha™ (r* = 0,43; EEE = 20,4; linea continua negra) y (¢) 500 arboles ha™ (1’ =
0,45; EEE = 19.4; linea continua gris). Las mediciones se realizaron a campo en un gradiente de
temperatura (4,7-38,5°C) y de estrés hidrico (ype/ - 0,6 y -2,3 MPa).

FIQUIA 3.5, ottt b e bt bbb b e b b e R bbbt bt b bbb 55
Fotosintesis compensatoria relativa (Pn compensatoria) en funcion de los dias de rebrote para plantas
defoliadas (remocion del 50% de la biomasa verde) de Festuca pallescens en el () testigo a pleno sol
(R?= 0,35, EEE= 0,33, linea continua gruesa), bajo cobertura de (m) 350 arboles ha™ (R*= 0,23, EEE=
0,30, linea continua fina) y (0) 500 arboles ha™ (R*= 0,53, EEE= 0,23, linea punteada).

T T L T FL TSRS 56
Evolucion de la conductancia estomatica (gs, mol H,O m™ s™") en relacion a los dias de rebrote post-
defoliacion para plantas defoliadas (remocion del 50% de la biomasa verde) de Festuca pallescens en el
(o) testigo a pleno sol (R*= 0,7, EEE= 0,08, linea continua gruesa), bajo cobertura de (m) 350 arboles ha™
(r*= 0,15, EEE= 0,03, linea continua fina) y (©) 500 arboles ha™ (R2: 0,9, EEE= 0,03, linea punteada).

FIQUIA 3.7, ottt b e bbbt b bbb h R R R bbbt bt b 57
Evolucion de la eficiencia instantanea en el uso del agua (EUA, pmol CO, mol H20'1) en relacion a los
dias de rebrote post-defoliacion para plantas defoliadas (remocion del 50% de la biomasa verde) de
Festuca pallescens en el (o) testigo a pleno sol (R*= 0,7, EEE= 0,08, linea continua gruesa), bajo
cobertura de (m) 350 arboles ha! (R*= 0,15, EEE= 0,03, linea continua fina) y (¢) 500 arboles ha™ (R*=
0,9, EEE= 0,03, linea punteada).

T LU L T T TSRS 58
Variacion relativa de: a) tasa de fotosintesis neta a saturacion (Pngy, pmol CO, m™ s™) y b) conductancia
estomética (gs, mol H,O m™ s™), en respuesta a un pulso saturante de radiacion fotosintéticamente activa
(1800 pmol fotones m™ s) aplicado de manera continua durante 20 min sobre hojas (n=3) de F.
pallescens de plantas bajo cobertura arborea. Induc. Leve: columnas negras, plantas con induccion previa
leve (Pngy= 3,6 pmol CO, m> s'l), Induc. Intermedia: columnas blancas, plantas con induccion previa
intermedia (Png= 8,3 pmol CO, m> s'l) e Induc. Plena: columnas grises, plantas plenamente inducidas
(Png= 16,9 pmol CO, m?s™).

Lo T - T L OSSR UR TP 58
Dinamica de activacion y desactivacion de la tasa de fotosintesis neta a saturacion (Pngy, pmol CO, m?2s
") en respuesta a una secuencia de 5 min de un pulso saturante de radiacion fotosintéticamente activa
(1800 pmol fotones m™ s™), 60 min de sombra (< 300 pmol fotones m™ s™') y nuevamente, 15 min de
pulso saturante. Cada punto representa el promedio de hojas (n= 3) de F. pallescens en el testigo a pleno
sol (m) sin defoliacion y con (0O0) 45 dias de rebrote post-defoliacion.
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FIQUIA 4. L. oottt bbb bR b bbbt bbbt bbbt 68
Hipérbola no rectangular de respuesta de la tasa de fotosintesis bruta (umol CO, m™ s™) a la radiacion
fotosintéticamente activa (umol fotones m™ s™', RFA). Pmax es la tasa de fotosintesis bruta a saturacion,
es el rendimiento cuéntico aparente o la eficiencia en el uso de radiacién incidente (umol CO, mol” RFA)
y 0 es la curvatura (convexidad, adimensional).

FIQUIA 4.2, bttt bbbt b e h e b e b e b e e Rt b £ e b e e Rt e R b e e ek b b e b e neer e e r b e 78
Respuesta de la tasa de fotosintesis bruta (P, pmol CO, m™ s) a la radiacion fotosintéticamente activa
(RFA, pmol fotones m™ s) en hojas de Festuca pallescens. Todos los datos son en condiciones no
limitantes de temperatura (18-26 °C), estrés hidrico (y, > -0.6 MPa) y contenido foliar de N (>10 g N kg
'MS) en plantas creciendo en el tetigo a pleno sol (n= 5).

FIQUIA 4.3, bbbttt bbb b b st b bRtk bbbt b et bt 79
Tasa relativa de fotosintesis neta a saturacion para hojas de F. pallescens creciendo a campo (Pmax, =1 =
20,4 umol CO, m™s™) en funcién de la temperatura de la hoja (°C) ajustado a un modelo de Gauss (R =
0,84; EEE = 0,110; linea fina) y a un modelo de regresién segmentada (broken stick, linea gruesa) con
extrapolacion a Pmax, = 0 (linea punteada). Todos los datos son en condiciones no limitantesde estrés
hidrico (y, > -0.6 MPa), irradiancia (RFA >1000 umol m™s™) y contenido foliar de N (>10 g N kg"'MS).

FIQUEA 4.4, ottt b b bt E bbb e e e bt bt b e bt e Rt e s b e b e b e e b e bt e bt e bt e ne et e bbb nts 80
Tasa relativa de fotosintesis neta a saturacion (Pmax, = 1 = 20,4 umol CO, m™ s™") para hojas de F.
pallescens creciendo a campo en funcion de la conductancia estomatica relativa (gs, = 1 = 0,23 mol H,O
m~?s™") enun rango de temperatura de la hoja entre 4,7 y 38,5°C bajo condiciones no limitantes de estrés
hidrico (y, > -0.6 MPa), irradiancia (RFA >1000 umol m™s™) y contenido foliar de N (>10 g N kg'MS).

FIQUIA 4.5, ettt bbb s b b s b b s bbb bbbt b e 80
Tasa relativa de fotosintesis neta a saturacion (Pmax, = 1 = 20,4 pmol CO, m™ s™) para hojas de F.
pallescens creciendo a campo en funcion de la concentracion intercelular de CO, (Ci, pmol CO, mol aire”
") para temperaturas de la hoja entre 4,7 y 20,2°C (linea continua) y entre 21,8 y 38,5°C (linea punteada)
bajo condiciones no limitantes de estrés hidrico (y, > -0.6 MPa), irradiancia (RFA >1000 umol m?sh)y
contenido foliar de N (>10 g N kg'MS).

T LU NS TSRS 81
Tasa relativa de fotosintesis neta a saturacion (Pmax, = 1 = 20,4 umol CO, m™ s) para hojas de F.
pallescens creciendo en el pastizal abierto (Testigo a pleno sol) y en el experimento en condiciones semi-
controladas en funcion del potencial hidrico de pre-alba (MPa). En todos los casos, las mediciones se
realizaron bajo condiciones no limitantes de temperatura (18,4 a 26°C) e irradiancia (RFA >1000 pumol m’
*sh. Modelo potencial (R* = 0,90; ESE = 0,093, linea fina) y modelo de regresion segmentada (broken
stick, linea gruesa).

[T 1U ] g U S OO SO UR S PRP 82
Hipérbola no-rectangular de respuesta de la tasa de fotosintesis bruta (P, pmol CO, m? s™) a la radiacion
fotosintéticamente activa (umol fotones m™ s™', RFA) para plantas de Festuca pallescens sin defoliacion.
Cada punto en la curva representa la respuesta promedio (n=5) de plantas del (o) testigo a pleno sol (R? =
0,92; linea continua fina), bajo cobertura de (m) 350 arboles ha™ (R* = 0,91; linea punteada) y (0) 500
arboles ha™' (R*= 0,96; linea continua gruesa) en condiciones no limitantes de temperatura (18,4-26°C) y
estrés hidrico (yp> - 0,6 MPa).

T LU U5 TSP 84
Relacion entre valores estimados (est) y observados (obs) de tasa de fotosintesis neta maxima (Pmax)
para F. pallescens en condiciones de campo. Hojas bajo condiciones limitantes: temperatura (rombos
abiertos), escasez de agua (tridngulo cerrado), ambientes sombreados (circulo cerrado), ambientes
sombreados y escasez de agua (cuadrado cerrado), temperatura y escasez de agua (circulos

abiertos), temperatura, escasez de agua y ambientes sombreados (cuadrado abierto) y en condiciones no
limitantes (guion).

T [0 NS TSRS 84
Residuales entre valores observados y valores simulados de la tasa de fotosintesis neta maxima (Pmax)
para F. pallescens. Hojas bajo condiciones limitantes de: temperatura (rombos abiertos), agua (tridngulo
cerrado), luz o ambientes sombreado (circulo cerrado), luz y agua (cuadrado cerrado), temperatura y
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agua (circulos abiertos) y temperatura, agua y luz (cuadrado abierto). La linea continua indica la
interaccidn entre variables, principalmente entre temperatura y agua.

FIGUIA 4. 10, oottt b e bbb bbb bR bR R R Rt bbbt n s 85
a) Rendimiento cuantico aparente relativo (a,= 1 = 0,06 pmol CO, mol™' RFA) en funcién de la
temperatura de la hoja (°C) ajustado a un modelo de Gauss (R* = 0,73; EEE = 0,110; linea continua) para
F. pallescens creciendo en el testigo a pleno sol. Todos los datos son en condiciones no limitantes de
estrés hidrico (y, > -0.6 MPa) y contenido foliar de N (>10 g N kg'MS). b) Rendimiento cuantico
aparente relativo (o= 1 = 0,06 pmol CO, mol™ RFA) en funcién del potencial hidrico en pre-alba (MPa)
ajustado a un modelo lineal (r* = 0,0002; EEE = 0,16; linea continua) para F. pallescens creciendo a
campo en el testigo a plenos sol. Todos los datos son en condiciones no limitantes de temperatura (18,4 -
26 °C). ¢) Rendimiento cuantico aparente relativo (e,= 1 = 0,08 pmol CO, mol” RFA) en funcion del
ambiente luminico de crecimiento (1-GSF, R* = 0,50; EEE = 0,18; linea continua) para F. pallescens
creciendo a campo. Todos los datos corresponden a condiciones no limitantes de estrés hidrico (y, > -0.6
MPa) y de temperatura (18,4 -26 °C).

FIQUIA 4. 1L, ottt bbbt b bbb bRtk E bbbt bbbt b s 86
a) Curvatura relativa (= 1 = 0,90 adimensional) en funcién de la temperatura de la hoja (°C) ajustado a
un modelo lineal (r* = 0,037; EEE = 0,10; linea continua) para F. pallescens creciendo en el testigo a
pleno sol. Todos los datos corresponden a condiciones no limitantes de estrés hidrico (y, > -0.6 MPa) y
contenido foliar de N (>10 g N kg'MS). b) Curvatura relativa (9= 1 = 0,90 adimensional) en funcién del
potencial hidrico en pre-alba (MPa) ajustado a un modelo lineal (r* = 0,065; EEE = 0,13; linea continua)
para F. pallescens creciendo en el testigo a pleno sol. Todos los datos son en condiciones no limitantes de
temperatura (18,4 -26 °C) . ¢) Curvatura relativa (6= 1 = 0,90 adimensional) en funcién del ambiente
luminico de crecimiento (1-GSF) ajustado a un modelo lineal (*=0,15; EEE = 0,09; linca continua) para
F. pallescens creciendo a campo. Todos los datos son en condiciones no limitantes de estrés hidrico (y, >
-0.6 MPa) y de temperatura (18,4 -26 °C).

FIQUIA 412, .ot b e bbbt bbb bbbt bt h bbbttt b 87
a) Tasa de respiraciéon en oscuridad relativa (Ro,= 1 = -3,5 pmol CO, m” s™) en funcion de la
temperatura de la hoja (°C) ajustado a un modelo lineal (r* = 0,83; EEE = 0,12; linea continua) para F.
pallescens creciendo en el testigo a pleno sol. Todos los datos son en condiciones no limitantes de estrés
hidrico (y, > -0.6 MPa) y contenido foliar de N (>10 g N kg'MS). b) Tasa de respiracion en oscuridad
relativa (Ro,=1 =-3,5 pmol CO, m? s™) en funcion del potencial hidrico en pre-alba (MPa) ajustado a un
modelo lineal (r* = 0,21; EEE = 1,08; linea continua) para F. pallescens creciendo en el testigo a pleno
sol. Todos los datos son en condiciones no limitantes de temperatura (18,4 -26 °C) e irradiancia (RFA
>1000 umol m™ s™). ¢) Tasa de respiracion en oscuridad relativa (Ro,= 1 =-3,5 pmol CO, m™s™) en
funcién del ambiente luminico de crecimiento (1-GSF) ajustado a un modelo lineal (r* = 0,01; EEE =
0,32; linea continua) para F. pallescens creciendo a campo. Todos los datos son en condiciones no
limitantes de estrés hidrico (y, > -0.6 MPa) y de temperatura (18,4 -26 °C).

Lo I S OSSPSR USSR 88
Relacion entre valores estimados (est) y observados (obs) de tasa de fotosintesis bruta (umol CO2 m-2 s-
1) para F. pallescens en condiciones de campo. Hojas bajo condiciones limitantes: temperatura (rombos
abiertos), temperatura y escasez de agua (circulos abiertos), temperatura, escasez de agua y ambientes
sombreados (cuadrado abierto).

T T L U0 OSSP 89
Residuales entre valores observados y valores simulados de la tasa de fotosintesis bruta (umol CO2 m-2
s-1) para F. pallescens. Hojas bajo condiciones limitantes: temperatura (rombos abiertos), temperatura

y escasez de agua (circulos abiertos), temperatura, escasez de agua y ambientes sombreados (cuadrado
abierto).

Lo T T OO URUSTUR USSP 99
Relacion entre el contenido volumétrico de agua en suelo (%Vol) y el potencial hidrico en pre-alba (MPa)
para plantas de F. pallescens en el testigo a pleno sol (o, linea continua gruesa, R%*=0,64; EEE = 0,27),
bajo cobertura de 350 arboles ha™ (m, linea continua fina, R* = 0,56; EEE = 0,16) y 500 arboles ha™ (0,
linea punteada, R?=0,54; EEE = 0,20).
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FIQUIA 5.2, et b e b e s bbb b bbb Rt b bbbttt n s 100
Estimacion de la asimilacion diaria de CO, (gCO, m™ dia™) para hojas de F. pallescens en el testigo a
pleno sol (linea continua gruesa), bajo 350 arboles ha™ (linea continua fina) y bajo 500 arboles ha™ (linea
punteada) durante la temporada hiimeda 2005-06 en la Ea. Lemt Cuyen, PN Lanin, Neuquén.

FIGUIA 5.3, ettt bbbt h bbb b bR bR bbbt bbb et 100
Diferencia absoluta de asimilacién diaria de CO, (gCO, m™ dia™) simulada en una hoja de F. pallescens
bajo (m) 350 arboles ha y (0) 500 arboles ha™' respecto a una hoja en el testigo a pleno sol.

T U U T S SRS 101
Proporcién de asimilacion diaria de CO, (%) de una hoja de F. pallescens bajo (m) 350 arboles ha™ y (¢)
500 arboles ha™ respecto a una hoja en el testigo a pleno sol.

FIGUIA 5.5, et b bbb bbb b bbbt bbbttt b et 101
Dinamica de las diferencias de asimilacion diaria de CO,, absolutas (2CO, m™ dia™, lineas punteadas) y
relativas (%, lineas continuas), entre hoja de F. pallescens bajo (m) 350 arboles ha™ y (0) 500 arboles ha™
y en el testigo a pleno sol.

FIQUIA 5.6, ottt bbbt b et e st b bt bt b e b e et e bbb bbb e et eenn b 103
Simulacion de la asimilacion diaria de CO, (gCO, m™ dia™) de hojas de F. pallescens en el testigo a pleno
sol (0). La linea continua representa la evolucion del contenido volumétrico de agua en suelo (R*= 0,95,
EEE= 1,3). La linea punteada gruesa indica la evolucién de la temperatura del aire (R= 0,71, EEE=
3,18). La linea punteada horizontal sefiala el limite del percentil 90, los puntos de asimilacion de CO,
situados por sobre esta linea son los que definen el periodo de “maximo transitorio”.

T UL = T OSSR 103
Simulacion de la asimilacion diaria de CO, (gCO, m™ dia™) de hojas de F. pallescens en el tratamiento
350 arboles ha™' (m). La linea continua representa la evolucion del contenido volumétrico de agua en suelo
(R2: 0,91, EEE= 2,3). La linea punteada gruesa indica la evolucion de la temperatura del aire (R2: 0,71,
EEE=2,93). La linea punteada horizontal sefiala el limite del percentil 90, los puntos de asimilacion de
CO; situados por sobre esta linea son los que definen el periodo de “maximo transitorio”.

T TSI TR 104
Simulacion de la asimilacion diaria de CO, (gCO, m™ dia™) de hojas de F. pallescens en el tratamiento
500 arboles ha™' (0). La linea continua representa la evolucion del contenido volumétrico de agua en suelo
ajustado a un modelo no lineal asimétrico LogNormal (R*= 0,92, EEE= 1,9). La linea punteada gruesa
indica la evolucion de la temperatura del aire ajustada a un modelo no lineal Pearson IV (R’= 0,68, EEE=
2,68). La linea punteada horizontal sefiala el limite del percentil 90, los puntos de asimilacion de CO,
situados por sobre esta linea son los que definen el periodo de “maximo transitorio”.

Lo 1U  E TE T OOV PRUPURR 104
Asimilacion diaria de CO, simulada en hojas de F. pallescens del testigo a pleno sol con condiciones
ambientales bajo cobertura de 350 (linea continua) y 500 arboles ha™* (linea punteada) en relacién a la
simulacion de la asimilacion de CO, de hojas del testigo a pleno sol en condiciones ambientales del
testigo a pleno sol (linea horizontal en 0).
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ABREVIATURAS

AFE: Area foliar especifica (cm’ ghoja'l)

AIC: Criterio de informacion de Akaike

ANOVA: Analisis de varianza

Ci: Concentracion subestomatica o intercelular de CO,

CR: Crecimiento relativo

DPV: Déficit de presion de vapor (kPa)

EE: Error estandard

EEE: Error estandar de la estimacion

ETR: Tasa de transporte de electrones

EUA: Eficiencia instantéanea en el uso del agua (umol CO, mol H,0™)
gMSV: Materia seca de hojas verdes (g)

%MSV: Porcentaje de materia seca de hojas verdes

GSF: Global Site Factor o proporcion de la radiacion total que alcanza el suelo
gs: Conductancia estomatica (mol H,0 m? s™)

gsr: Conductancia estomatica relativa (entre 0 y 1)

HM: Numero relativo de hojas verdes por macollo

Ii: Radiacion incidente, variable de la hipérbola no-rectangular (mol m?s' RFA)
IR: Incremento relativo de las hojas

MN: Macollaje neto relativo

P: Tasa de fotosintesis bruta (umol CO, m™ s™)

Pn: Tasa de fotosintesis neta (umol CO, m™ s™)

Pnsai: Tasa de fotosintesis neta a saturacion (umol CO, m> s'l)

Pmax: Tasa de fotosintesis a saturacion, parametro de la hipérbola no-rectangular (umol
CO, m? s'l)

Pmax,: Tasa de fotosintesis a saturacion relativa (entre 0 y 1)

Pn compensatoria: Tasa de fotosintesis neta compensatoria (%)

RFA: Radiacién fotosintéticamente activa (400-700 nanometros)
RMSD: Raiz del cuadrado medio de la desviacion

Ro: Tasa de respiracion en oscuridad, REA= 0 (umol CO, m™s™)

Ro,: Tasa de respiracion en oscuridad relativa (entre 0 y 1)

TCA: Tasa de crecimiento absoluta o produccion de biomasa (g)

TCR: Tasa de crecimiento relativo (gMS final gMS inicial™)



XXII

TDR: Método de medicién del contenido de agua en suelo por reflectrometria de
dominio temporal

a: Rendimiento cuantico aparente o eficiencia en el uso de la radiacion pardmetro de la
hipérbola no-rectangular (umol CO, mol fotones™)

ar: Rendimiento cuantico aparente relativo (entre 0 y 1)

0: Curvatura de la hipérbola no-rectangular (adimensional)

6: Curvatura relativa (entre 0 y 1)

¥,: Potencial hidrico en pre-alba (MPa)
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Titulo: Efecto interactivo de la defoliacion del estrato herbaceo y la cobertura del
estrato arboreo sobre el crecimiento del estrato herbaceo en sistemas silvopastoriles

RESUMEN

El crecimiento demografico y las actuales y futuras consecuencias del cambio
climatico hacen necesario maximizar la eficiencia productiva y ambiental de los
sistemas de produccion agricola. Los sistemas silvopastoriles forman parte de las
practicas agroecoldgicas que permiten cumplir con este objetivo a partir de la sinergia
lograda al complementar la actividad ganadera con la forestal a nivel de predio. La
diversificacion productiva provee al sistema alta estabilidad y resiliencia econdmica y
ambiental. En el N.O. de Patagonia, lugar donde se desarroll6 la presente tesis, los
sistemas silvopastoriles basados en forestaciones de Pinus ponderosa implantadas sobre
pastizales naturales de Festuca pallescens permitirian conjugar la tradicional ganaderia
extensiva con la incipiente actividad forestal. El desarrollo de sistemas silvopastoriles
en base a estas especies sera factible si el balance neto de las interacciones bioldgicas de
competencia y facilitacion entre ambos componentes es neutro o positivo.

El aprovechamiento forrajero del pastizal, objetivo primario de la produccion
herbacea en los sistemas silvopastoriles, implica considerar el efecto de la defoliacion.
La defoliacion, al disminuir la biomasa aérea, provoca cambios en la disponibilidad de
luz y en las sefales luminicas que la planta percibe, disminuye la transpiracion y puede
atenuar el estrés hidrico. La presencia del estrato arbdreo en los sistemas silvopastoriles
también acttia sobre la disponibilidad de luz y el estado hidrico de las plantas del estrato
herbaceo. Dependiendo del tamafio de los arboles y el manejo silvicola aplicado, la
cantidad y calidad de luz que alcanza el sotobosque disminuyen. Asimismo, los arboles
pueden competir por el agua disponible en suelo o disminuir la demanda atmosférica
que experimentan los pastos por efecto del sombreo. El resultado neto de ambos efectos
determinara el estado hidrico de las plantas del estrato herbaceo.

Posiblemente debido a que la ganaderia se desarrolla en zonas abiertas, el efecto
interactivo de la defoliacion del estrato herbaceo y la cobertura del estrato arboreo ha
recibido limitada atencion. Con el objetivo de avanzar en el conocimiento de esta
interaccion fundamental para el desarrollo de los sistemas silvopastoriles, se evalud el
efecto interactivo de distintas intensidades y frecuencias de defoliacién y los cambios
microambientales producidos por plantaciones de distinta densidad de P. ponderosa y
pastizal a cielo abierto, sobre la magnitud y el periodo de crecimiento de F. pallescens.
Se puso especial énfasis en explorar los mecanismos ecofisiologicos que subyacen a las
respuestas observadas y en modelar la relacion de los cambios microambientales con los
procesos fisiologicos vinculados a la ganancia de carbono, especialmente la tasa de
fotosintesis a nivel de hoja.

La principal hipétesis planteada en este trabajo de tesis propone que los cambios
morfofisiologicos provocados por la defoliacion del estrato herbaceo son capaces de
incrementar los efectos positivos y disminuir los efectos negativos provocados por el
estrato arbdreo en sistemas silvopastoriles. La confirmacion de esta hipdtesis demanda
verificar la existencia de efectos positivos y negativos provocados por el estrato arboreo



XXIV

sobre el estrato herbaceo para luego probar que la defoliacion aumenta los primeros y
disminuye los ultimos.

Los resultados alcanzados indican potenciales efectos netos de competencia por
agua en suelo en el horizonte superficial entre los arboles y los pastos en temporadas
secas y un efecto facilitador de coberturas arboreas superiores al 50% en temporadas
htimedas. Se pudieron probar ademas, efectos positivos sobre la temperatura del aire en
invierno, atemperando las marcas minimas y en verano, por disminucion de las
maximas.

Probados los efectos positivos y negativos producidos por la cobertura arborea
sobre las plantas del estrato herbaceo, la hipdtesis sugeria que las plantas defoliadas
podian aprovechar de mejor manera los efectos positivos y evitar los negativos respecto
a las plantas sin defoliacion. Los resultados indican que las plantas defoliadas con baja
frecuencia (un corte al comienzo de la temporada de crecimiento) bajo cobertura
arborea del 40-50% presentaron crecimiento relativo aéreo acumulado (variable referida
al area foliar) y tasa de crecimiento relativo aéreo (variable referida a la biomasa) igual
o superior a las plantas defoliadas a pleno sol. Sin embargo, aumentos de cobertura
arborea a niveles proximos al 80%, provocaron una reduccién en la produccion de
materia seca aérea y en la tasa de crecimiento relativo de plantas defoliadas bajo
cobertura respecto a las de pleno sol. La escasez de radiacion en este nivel de cobertura
arborea comprometeria la ganancia de carbono y la generacion de reservas suficientes
para promocionar el inmediato rebrote post-defoliacion.

Las plantas sin defoliacion bajo cobertura arborea mostraron menor crecimiento
relativo acumulado, igual tasa de crecimiento relativo en biomasa, y menor o igual
produccion de materia seca que las plantas sin defoliacién a pleno sol. Es decir, bajo
cobertura arborea el resultado neto de las interacciones de competencia y facilitacion
para las plantas sin defoliaciéon fue neutro o negativo, mientras que en base al
crecimiento relativo acumulado, las plantas defoliadas con baja frecuencia presentaron
un resultado neto de las interacciones neutro o positivo. Asimismo, el crecimiento
relativo acumulado en area foliar de las plantas defoliadas bajo cobertura arborea fue
superior al de las plantas sin defoliacion. Considerando esta ultima variable, los
resultados obtenidos ante defoliaciones de baja frecuencia estarian apoyando la
hipétesis planteada; la defoliacion logréd incrementar los efectos positivos y/o disminuir
los efectos negativos producidos por el estrato arboreo. Sin embargo, si se contempla la
tasa de crecimiento relativo en biomasa o la produccion de biomasa aérea (en valor
absoluto), se deberia rechazar la hipdtesis.

Las hojas de F. pallescens de los tratamientos forestados presentaron cierta
plasticidad fisioldgica y anatdmica a bajos niveles de irradiancia. La tasa de fotosintesis
neta a saturacion disminuy6, aument6 el rendimiento cudntico aparente, decreci6 la tasa
de respiracion en oscuridad y se probaron aumentos en el area foliar especifica y
disminucion de la densidad estomatica. La defoliacion en si misma no afect6 la tasa de
fotosintesis neta a saturacion en F. pallescens. Sin embargo, en términos relativos y
contemplando los dias de rebrote post-defoliacion, las hojas de las plantas defoliadas
alcanzaron tasas de fotosintesis neta superiores a las plantas sin defoliacion
evidenciando lo que se conoce como fotosintesis compensatoria.
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La tasa de fotosintesis neta y bruta en F. pallescens se pudo modelar en funcion
de tres factores ambientales (temperatura, estado hidrico y ambiente luminico) como
funciones individuales. Aplicando el modelo de fotosintesis desarrollado, se observa
que los efectos positivos provocados por el P. ponderosa sobre F. pallescesns se logran
bajo niveles elevados de competencia por radiacion impidiendo que se reflejen
plenamente sobre el periodo de crecimiento de las plantas bajo cobertura arbdrea. Es por
ello, que no existiria como se esperaba una ampliacioén del periodo de crecimiento bajo
cobertura.

El desarrollo de sistemas silvopastoriles como los propuestos en esta tesis forma
parte de las innovaciones tecnologicas plausibles de ser aplicadas para lograr la
complementacion de la actividad ganadera y forestal en la Patagonia Andina. En
términos bioldgico-productivos, los sistemas silvopastoriles conformados por P.
ponderosa y F. pallescens serian viables evitando superar el 50% de cobertura arborea
mediante un correcto manejo silvicola.

Palabras claves: Interacciones biologicas, Festuca pallescens, Pinus ponderosa,
modelo de fotosintesis, tasa de crecimiento, fotosintesis compensatoria, maximo
transitorio
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ABSTRACT

Silvopastoral systems are agroecological practices that maximize production and
environmental efficiency of agricultural production systems necessary to cope with
future population growth and climate change scenario. In North-Western Patagonia,
where this thesis was developed, silvopastoral systems based on afforestation of Pinus
ponderosa and Festuca pallescens grasslands would combine traditional ranching with
the emerging forestry sector. The productive diversification provides high system
stability and environmental and economic resilience at the farm level. Silvopastoral
systems developed based on these species will be feasible if the net balance of the
biological interactions (competition and facilitation) between the two components is
neutral or positive.

The forage harvesting, primary objective of silvopastoril systems production,
involves considering the interactive effect of defoliation and tree canopy cover. This
interaction records limited attention in the literature. In a field factorial experiment,
interactive effect of different intensities and frequencies of defoliation and
microenvironmental changes produced by different density of P.ponderosa plantations
and open grasslands areas over the magnitude and the period of growth of F. pallescens,
was evaluated. Special emphasis was placed on exploring the ecophysiological
mechanisms underlying the responses and models the relationship between
microenvironmental changes and physiological processes related to carbon gain,
especially, the net photosynthetic rate at the leaf level.

The main hypothesis of this thesis proposes that morphophysiological changes
caused be defoliation over the herbaceous layer are able to increase the positive and
reduce the negative effects caused by the tree layer in silvopastoral systems. This
hypothesis demanded to verify the existence of positive and negative effects caused by
the tree layer on the herbaceous layer and then prove that the defoliation increases the
positive effects and decreases the negative one.

The results indicates a potential competition effects for soil water content in the
upper horizon between the trees and grasses in dry seasons and a potential facilitation
effect of 50% tree canopy cover in wet seasons. It could also prove positive effects on
air temperature in winter and summer by decreasing the minimum and the maximum
values.

Tested positive and negative effects caused by tree canopy cover on herbaceous
plants, the hypothesis suggested that defoliated plants could make better use of the
positive effects and avoid negative ones than plants without defoliation. The results
indicates that the low frequency defoliated plants (one cut in the growing season) under
40-50% of tree canopy cover had a relative growth (variable referring to leaf area) and
relative growth rate (variable referred to the biomass) equal or greater than defoliated
plants in full sun. However, tree canopy cover increases to levels close to 80%, caused a
reduction in the aerial dry matter production and relative growth rate of defoliated
plants under cover in respect of the full sun. The scarcity of radiation at this tree cover
level would limit carbon gain and the reserve generation to promote the immediate post-
defoliation regrowth. Undefoliated plants under tree canopy cover showed lower
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cumulative relative growth and less or equal dry matter production without defoliation
plants in full sun. Thereby, under tree cover the net effect of the interactions for plants
without defoliation was neutral or negative, while based on cumulative relative growth,
the low frequency defoliated plants showed a positive or neutral effect. Also, the
relative growth of defoliated plants under tree cover was higher than plants without
defoliation. Considering this response variable, the results obtained at low frequency
defoliation would support the hypothesis, the defoliation was able to increase the
positive and/or reduce the negative effects produced by the tree layer. However,
considering relative growth rate in biomass or biomass production (in absolute value),
the hypothesis should be rejected.

The leaves of F. pallescens in forested treatments showed some physiological
and anatomical plasticity at low irradiance levels. The net maximum photosynthetic
rate, the respiration rate in darkness and stomatal density decreased. On the other hand,
specific leaf area and apparent quantum yield increased. Defoliation itself did not affect
net photosynthetic rate in F. pallescens. However, in relative terms and contemplating
the regrowth days, leaves of defoliated plants reached greater net photosynthetic rates
than plants without defoliation showing a compensatory photosynthesis.

The net and gross photosynthetic rate in F. pallescens could be modeled in terms
of three environmental factors (temperature, water and light environment) as individual
functions. Applying the photosynthesis model the growth period of F. pallescens was
tested. The positive effects caused by P. ponderosa on F. pallescens were observed but
that is achieved under elevated competition for radiation. For this reason, it was not
possible to tests the extention of the growth period under tree cover.

Silvopastoral systems as proposed in this thesis are part of plausible
technological innovations be applied to achieve complementation of livestock and
forestry in Patagonia. In biological terms, silvopastoral systems integrated by P.
ponderosa and F. pallescens be viable avoiding exceed 50% tree cover through proper
silvicultural management.

Key words: Biological interactions, Festuca pallescens, Pinus ponderosa,
photosynthesis models, relative growth rate, compensatory photosynthesis, transient
maxima






CAPITULO 1

[ntroduccion general







1.1 Marco conceptual

El crecimiento demografico junto al aumento en los niveles de ingreso per
capita y las actuales y futuras consecuencias del cambio climatico sugieren la
conveniencia de maximizar la eficiencia productiva y ambiental de los sistemas de
produccion agricola (Matson et al. 1997, IPCC 2007, Herrero et al. 2010). El desafio es
aumentar la produccion por unidad de superficie y optimizar el uso del agua y los
nutrientes aplicando practicas de manejo sustentable para producir mas alimentos
manteniendo la misma superficie de tierras agricolas (Steinfeld et al. 2006). La
intensificacion productiva (Green Revolution) de la segunda mitad del siglo pasado
logré avances extraordinarios en el aumento de la produccién basado en mejoramiento
genético y aplicacion de insumos en cantidad. Sin embargo, las consecuencias
ambientales de continuar con estas practicas pueden ser irreversibles (Tilman et al.
2002) y su replicabilidad a nivel global es cuestionada, especialmente en paises en
desarrollo donde en la actualidad existen las mayores demandas por alimentos (Royal
Society 2009). Es necesario hacia el futuro, que la agricultura esté basada en practicas
agroecologicas apropiadas que brinden oportunidades a todos los tipos de productores y
se puedan adaptar a las realidades locales (Royal Society 2009).

Los sistemas mixtos de produccion forman parte de las practicas agroecoldgicas
que ofrecen claras oportunidades para cumplir con el desafio planteado. Los sistemas
agricola-ganaderos son una de las principales formas de agricultura en los paises en
desarrollo y en la actualidad generan la mitad de la produccion mundial de cereales.
Estos sistemas mejoran la productividad por unidad de superficie e incrementan la
eficiencia en el uso de los recursos a partir de la sinergia entre ambas actividades
productivas a nivel de predio (Herrero et al. 2010). Los sistemas agroforestales, una
combinacion de lefiosas perennes con cultivos, pasturas y/o animales en la misma
unidad de produccion (ICRAF, Centro Mundial de Agroforesteria), optimizan las
interacciones bioldgicas creadas entre estos componentes, otorgando como resultado,
una mayor eficiencia en la captura y utilizacion de los recursos (nutrientes, luz y agua)
con el consecuente aumento de rendimiento (Gordon et al. 1997). Simultaneamente, la
mayor diversidad estructural provee al sistema alta estabilidad y resiliencia ambiental y
economica a nivel de sitio (Lefroy et al. 1999).

Las citadas caracteristicas confieren a los sistemas agroforestales cierta
complejidad en su manejo pero cuentan con el potencial de ser altamente replicables a
nivel global. En paises tropicales, debido a la alta densidad poblacional, al reducido
tamafio de las unidades de produccion y a la dificultad para acceder a los mercados,
diversos sistemas agroforestales son aplicados para hacer frente a la pobreza y mejorar
la seguridad alimentaria (Nair 2007). A diferencia de los paises tropicales, donde el
énfasis estd puesto en el aporte socioecondmico de estos sistemas, en los paises
templados la proteccion ambiental y en alguna medida los retornos econémicos son las
principales motivaciones para el desarrollo de este tipo de sistemas (Nair 2007). Las
practicas agroforestales mas reconocidas son los cultivos entre fajas de arboles, la
formacion de montes de reparo, las cortinas rompevientos y los sistemas silvopastoriles.
Estos ultimos son disefiados y manejados para la obtencion de productos madereros y
forraje para los animales (Williams et al. 1997, Moore y Bird 1997, Benavides et al.
2009, Rigueiro-Rodriguez et al. 2009).

En la regiéon Andinopatagdnica, lugar donde se desarrollo el presente trabajo de
tesis, las actividades productivas tradicionales deberian mejorar su eficiencia ambiental
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y productiva. La ganaderia extensiva basada en pastoreo continuo o descansos rotativos
con escaso manejo de la carga animal ha provocado pérdidas de cobertura vegetal,
cambios en la abundancia de especies (disminucion de las especies forrajeras) y ha
incrementado la proporcion de suelo desnudo, lo que favorece la erosion, con pérdidas
de suelo y materia organica (Leon y Aguiar 1985, Soriano y Movia, 1986, Paruelo et al.
1993). La misma practica ganadera en las zonas de bosque nativo o de ecotono estepa-
bosque, pone en riesgo la regeneracion natural de las especies arbustivas y arboreas por
efecto del ramoneo (Veblen y Lorenz 1988, Peri et al. 2006). La aplicacion de sistemas
de pastoreo intensivos, con rotaciones de los animales frecuentes y ajustes de cargas
instantaneas, serian alternativas posibles para revertir la degradacion de los pastizales
naturales (Borrelli y Oliva, 2001).

El aprovechamiento maderero del bosque nativo, otra actividad productiva
fundamental en el poblamiento de la cordillera patagonica, paulatinamente fue
decayendo debido a la conformacién de los Parques Nacionales, las crecientes presiones
ambientales de la sociedad y la actividad turistica (Laclau 1997). Esta circunstancia,
sumada al crecimiento poblacional de las ultimas décadas, provocod en la regiéon un
aumento en la demanda de madera y productos derivados. Frente a esta realidad, se
comenzaron a promocionar desde el estado nacional y las provincias, plantaciones
forestales con especies exoticas de rapido crecimiento buscando mitigar ambas
problematicas. Por un lado, se busco asegurar el abastecimiento de madera y por otro,
diversificar la produccion regional ocupando primordialmente sitios de pastizales o
arbustales con diferentes niveles de degradacion.

Pese a los esfuerzos nacionales y provinciales aplicados en la promocion de la
actividad forestal durante cuatro décadas, los resultados obtenidos parecen magros.
Sobre un total de 800 mil hectareas de buena aptitud forestal (Laclau y Andenmatten
2005), en el afio 2006 Neuquén, Rio Negro y Chubut, contaban con 82 mil hectareas
forestadas (Loguercio y Deccechis 2006, IBIN 2009). Si bien se ha podido demostrar en
mas de una oportunidad que la actividad forestal es rentable y competitiva frente a la
ganaderia extensiva (Laclau et al. 2002, Laclau y Andenmatten 2005), se pudo alcanzar
s6lo un 10% del potencial de la region por lo que se estd muy lejos del objetivo original.
Las causas son diversas y complejas. Normalmente se asigna la responsabilidad a la
cultura ganadera preponderante en la region. Sin embargo, parecen ser importantes
también, la falta de un marco de politicas sostenidas, con fuertes altibajos en los
sistemas de promocion y los largos plazos productivos (35 afios) propios de la actividad
(Danklmaier 2004). También es cierta la preocupacion por la ocurrencia de incendios y
ataques de ciertas plagas, como Sirex noctilio (Loguercio y Deccechis 2006).

La intensificacion de la produccion regional sigue pendiente y en este marco, el
desarrollo de sistemas silvopastoriles basado en plantaciones forestales instaladas sobre
pastizales naturales del ecotono estepa-bosque, puede constituir un aporte relevante. En
primera instancia, se compatibiliza la actividad ganadera tradicional con la forestal a
nivel de predio. Simultdneamente, la diversificacion productiva acorta los plazos de
retorno de la inversion forestal al generar ingresos anuales por venta de productos de
origen animal. El manejo a baja densidad de plantacién, propio de estos sistemas,
disminuye la probabilidad de colonizacion de insectos plaga, como Sirex noctilio
(Villacide y Corley 2007), y genera mejores condiciones para la prevencion de
incendios. Adicionalmente, este mismo manejo de las plantaciones presenta claras
ventajas ambientales respecto a las plantaciones densas con objetivo puramente
maderero. En términos de diversidad bioldgica aumenta la riqueza y diversidad de flora
y avifauna (Rusch et al. 2003, Lantschner et al. 2008) y respecto a la utilizaciéon de



agua, un recurso de produccion critico en Patagonia, las plantaciones ralas consumen
menos agua que las densas, presentando consumos similares a los sistemas naturales
pero con mayores productividades (Gyenge et al. 2002, 2003; Licata et al. 2008).

El pino ponderosa (Pinus ponderosa Doug. Ex Lawson) ha sido y sigue siendo
la especie conifera de rapido crecimiento mas utilizada en forestaciones en la region
andinopatagonica. El desarrollo de sistemas silvopastoriles en base a esta especie va a
ser factible si el balance neto de las interacciones biologicas de competencia y
facilitacion con las especies del estrato herbaceo es neutro o positivo. Si el balance neto
fuera negativo, como producto del predominio de la competencia entre ambos estratos,
el sistema tenderia en algin momento del ciclo productivo o bien a retornar la condicion
de pastizal natural por desaparicion del estrato arboreo, o bien se transformaria en un
sistema forestal puro por la inexistencia del estrato herbaceo. El primer caso, se podria
dar durante la implantacion de los arboles debido a que su reducido tamafio (menor a 40
cm de altura) disminuye su capacidad de competir por recursos de crecimiento con los
pastos nativos, de igual o mayor tamafio, altamente adaptados a las condiciones
ambientales locales. Mientras que el segundo caso podria ocurrir por falta de aplicacion
de practicas de manejo forestal (podas y raleos) adecuadas que favorezcan la llegada al
sotobosque de radiacion y agua en cantidades suficientes para el desarrollo de las
especies forrajeras.

Los antecedentes indican que la influencia de la cobertura arborea sobre el
crecimiento de las especies del pastizal natural andinopatagonico depende del tipo de
especie y del nivel de precipitacion de la temporada de crecimiento. Especies adaptadas
al estrés hidrico como Pappostipa speciosa ex Stipa speciosa Trint. et Rupr, se ven
mayormente limitadas por la competencia por radiacion (Ferndndez et al. 2002).
Especies mas susceptibles a la sequia como Festuca pallescens (St. Yves) Parodi,
pueden crecer bajo cobertura arborea aprovechando la facilitacion de los pinos por agua
en temporadas humedas (Fernandez et al. 2006a, 2007) y aclimatandose a la sombra a
nivel de hoja y planta entera (Ferndndez et al. 2004). El crecimiento relativo de F.
pallescens no se veria negativamente afectado hasta niveles de cobertura arborea
proximos al 60% donde recibe el 40% de la radiacion que alcanza el sitio (Fernandez et
al. 2007).

La capacidad de aclimatarse al crecimiento bajo cobertura arbdrea indica que F.
pallescens seria una de las principales especies para el desarrollo de sistemas
silvopastoriles con pino ponderosa. Si agregamos a esta caracteristica, una participacion
destacada (superior al 20%) en la dieta de distintos tipos de ganado (Pelliza Sbriller et
al. 1984; Bonino 1986, Caballé et al. 2009) y su distribucion regional acompafiando a
las tierras de mejor aptitud forestal en el ecotono estepa-bosque (Bertiller y Defosse
1990, Ferrer et al. 1990, Irisarri y Mendia 1991, Somlo 1997), sin dudas, es una de las
especies promisorias. Sin embargo, todos los antecedentes generados hasta el momento
sobre la adaptacion de esta especie al crecimiento bajo cobertura han sido sobre plantas
enteras, sin defoliacion. El fin ualtimo de los sistemas silvopastoriles es el
aprovechamiento forrajero del estrato herbaceo. Esto implica considerar la defoliacion
por corte o consumo por parte de los animales como un proceso clave en el
funcionamiento de estos sistemas.

El efecto interactivo de la defoliacion y la disponibilidad de radiacion sobre el
crecimiento de especies forrajeras ha recibido limitada atencion. Hawkes y Sullivan
(2001) en la busqueda de antecedentes para evaluar el impacto de la herbivoria bajo
diferentes niveles de recursos, encontraron 81 casos en 45 estudios en el periodo 1980-



1999. De estos, solo 7 casos evaluaron el efecto de distintos niveles de radiacion y
apenas dos, se realizaron en gramineas (Pierson et al. 1990, Lentz y Cipollini 1998).
Antecedentes posteriores del efecto interactivo de la cobertura arborea y la defoliacion
fueron generados para Dactylis glomerata en sistemas silvopastoriles con Pinus radiata
(Peri 2005, Peri et al. 2007). Seguramente, la falta de antecedentes se deba a que las
grandes extensiones de pastoreo se encuentran en zonas abiertas a pleno sol. Sin
embargo, la implementacion de sistemas silvopastoriles implica un conocimiento
acabado de esta interaccion.

La defoliacion afecta varios procesos morfogénicos y funcionales a nivel de
planta entera. Ocurren cambios en la disponibilidad de luz y en las sefiales luminicas
que la planta percibe por disminuir la altura y densidad de la canopia. La reduccion del
tamafio de la canopia ademds, disminuye la transpiracion y puede atenuar el estrés
hidrico. La defoliacion también modifica la distribucion de los fotoasimilados y
nutrientes estimulando el crecimiento de la biomasa aérea y puede provocar el cese de la
elongacion de las raices, disminuyendo la biomasa subterranea y su tasa de crecimiento
relativa (Oesterheld 1992, Richards 1993, Thornton y Millard 1996, Leriche et al.
2001). Ademas, la defoliacion rejuvenece la capacidad fotosintética en hojas viejas
inhibiendo la senescencia y se evidencian cambios en los patrones fenologicos (Jones et
al. 1982). Estas modificaciones determinan que el efecto negativo de la defoliacion
sobre la tasa de crecimiento o la produccion de materia seca aérea sea usualmente
menor en proporcion a la biomasa removida (Hilbert et al. 1981, McNaughton 1983).
La magnitud de esta respuesta compensatoria puede estar asociada al nivel de
nutrientes, al ambiente luminico, al estado hidrico de la planta y a las condiciones de
refoliacion (discutido en Ferraro y Osterheld 2002, Peri 2005). La presencia del estrato
arboreo en sistemas silvopastoriles tiene influencia sobre estos tres aspectos, modifica el
ambiente luminico y puede ejercer competencia o facilitacion por agua y nutrientes
(Jose et al. 2000) alterando las condiciones de refoliacion. Por lo tanto, la magnitud de
la respuesta compensatoria resultard del efecto neto de las interacciones por estos
recursos.

Festuca pallescens es una especie heliofila o semi-heliofila adaptada al estrés
hidrico pero asociada a sitios con balances hidricos favorables del Distrito Subandino de
la region patagdénica. Especialmente, ocupa micro-relieves concavos o zonas aledafias a
humedales (peri-mallines) (Nicora 1978). El principal mecanismo involucrado en la
tolerancia al estrés hidrico se vincula con un importante desarrollo radical. Presenta
mayor relacion biomasa radical-biomasa aérea que Pappostipa speciosa, la principal
especie acompanante en los pastizales naturales (Schulze et al. 1996, Fernandez 2004) y
que otras especies herbaceas y leflosas de las zonas semiaridas (Mulinum sp. o
Nassauvia sp.) o especies arboreas del bosque andino-patagénico (Nothofagus sp.)
(Austin y Sala 2002). En ambientes con escasa radiacion, F. pallescens responde
reasignando recursos hacia la porcion aérea, aumentando el area foliar especifica (cm?
gMS™ de hoja) y produciendo cambios arquitecturales que maximizan la captacion de
radiacion (Fernandez et al. 2004). En situaciones a pleno sol, la defoliaciéon de F.
pallescens incrementa la produccion de biomasa aérea durante el periodo vegetativo, no
asi durante el periodo reproductivo (Bertiller y Defosse 1990). El mayor crecimiento,
sin embargo, no alcanza para compensar la pérdida de materia seca removida (Bertiller
y Defosse 1990).

Los antecedentes muestran que frente al estrés hidrico, F. pallescens asigna
carbono hacia la parte subterranea desarrollando el sistema radical, ante la escasez de
radiacion asigna recursos hacia la porcion aérea aumentando la superficie de captacion



de radiacion y frente a la defoliacion asigna fotoasimilados hacia la fraccion aérea
recomponiendo el area foliar perdida. Ante estas respuestas, surgen algunos
interrogantes que se intentaran develar en el transcurso del presente trabajo de tesis:

(Podra F. pallescens responder positivamente al efecto interactivo de la
defoliacion y la escasez de radiacion?

Si contara con suficientes fotoasimilados para responder, ;Mejorara la
defoliacién su desempefio bajo cobertura arbdrea al provocar en la planta una mayor
reasignacion del C hacia la porcion aérea?

(Como responden las plantas defoliadas frente al estrés hidrico bajo cobertura si
la asignacion de C a raices se ve doblemente desfavorecida?, ;Qué efecto va a tener
entonces la defoliacion de F. pallescens sobre las interacciones probadas con el pino
ponderosa?

1.2 Objetivos y organizacion de la tesis

El objetivo general de esta tesis de doctorado fue evaluar, en sistemas
silvopastoriles, el efecto interactivo de la defoliacion del estrato herbaceo y la cobertura
del estrato arboreo sobre el crecimiento aéreo del estrato herbaceo. De manera
particular, el interés estuvo puesto en evaluar el efecto interactivo de distintas
intensidades y frecuencias de defoliacion y los cambios microambientales producidos
por plantaciones de distinta densidad de Pinus ponderosa sobre la magnitud (Capitulo
2) y el periodo de crecimiento de Festuca pallescens (Capitulo 5). Se puso especial
énfasis en explorar los mecanismos ecofisiologicos que subyacen a las respuestas
observadas (Capitulo 3) y en elaborar y evaluar un modelo de simulacion basado en
procesos a nivel de hoja (Capitulo 4).

La estructura de la tesis, con sus objetivos especificos, queda definida de la
siguiente manera:

Capitulo 1 (presente capitulo). Se realiza una introduccion general, se plantean
los principales antecedentes y se definen los objetivos de esta tesis. Asimismo, se
describe el area de estudio.

Capitulo 2. Se evalua el efecto de diferentes niveles de cobertura, provocados
por distintas densidades de P. ponderosa y situaciones de pastizal a pleno sol, sobre la
temperatura del aire, la radiaciéon que alcanza el suelo y el contenido volumétrico de
agua en suelo, estableciendo los efectos de competencia y facilitacion del estrato
arboreo sobre el estrato herbaceo. Bajo estas condiciones, se siguid la respuesta en
crecimiento y produccion de materia seca aérea de plantas de F. pallescens frente a
distintas intensidades y frecuencias de defoliacion.

Capitulo 3. Se verifican los cambios morfogénicos (area foliar especifica y
densidad de estomas) y funcionales (fotosintesis, conductancia estomatica, eficiencia en
el uso del agua y estado hidrico) de F. pallescens en respuesta a diferentes niveles de
cobertura, provocados por distintas densidades de P. ponderosa y situaciones de pastizal
a pleno sol, y distintos niveles de defoliacion, variables en intensidad y frecuencia. Los
resultados obtenidos permiten explicar, al menos en parte, las respuestas encontradas en
crecimiento en el Capitulo 2.



Capitulo 4. Utilizando las mediciones fisiologicas obtenidas en el Capitulo 3 se
plantea y evaliia un modelo de fotosintesis para F. pallescens. Este consistio en un
modelo multiplicativo en el que se determind el efecto individual y conjunto de la
temperatura de la hoja, el estado hidrico de la planta y el ambiente luminico de
crecimiento sobre la tasa de fotosintesis a nivel de hoja.

Capitulo 5. Se relacionaron las variables ambientales (temperatura del aire,
contenido volumétrico de agua en suelo y radiacidon) bajo los distinto niveles de
cobertura con las variables fisioldgicas utilizadas en la confeccion del modelo del
Capitulo 4. A partir de estas relaciones, se simuld la tasa de fotosintesis obteniendo
como resultado los cambios en el periodo de crecimiento y el “maximo transitorio”
expresado en términos de asimilacion de CO; a nivel de hoja.

Capitulo 6. Se sintetizan y discuten los principales aportes realizados por esta
tesis. También se introduce en este capitulo una seccion referida a posibles aplicaciones
practicas de los sistemas silvopastoriles en la Patagonia andina. Finalmente, se plantean
algunos interrogantes emergidos a lo largo de esta tesis y se proponen futuras lineas de
investigacion.

1.3 Area de estudio

El estudio se llevd a cabo durante tres temporadas de crecimiento (periodo
octubre-abril) entre los afos 2004 a 2007, en plantaciones ralas de pino ponderosa
(Pinus ponderosa) instaladas sobre pastizales naturales de Festuca pallescens y
Pappostipa speciosa (ex Stipa), en la Estancia Lemt Cuyén (40,29° S; 71,13° W), Valle
de Meliquina, provincia de Neuquén, Argentina. La citada estancia se encuentra dentro
del Parque Nacional Lanin, a 900 m.s.n.m. El clima de la region es de tipo Mediterraneo
con inviernos frios y himedos y veranos calidos y secos. El promedio de precipitacion
anual en el Aeropuerto de San Carlos de Bariloche distante 70 km del sitio, fue de 799
mm en el periodo 1978 a 1999. De este total, aproximadamente 614 mm precipitan en
otofio-invierno y 185 mm en primavera-verano. Las temperaturas medias maxima y
minima son 17,1°C £0,5 y 4°C £2,1, respectivamente. Previo al inicio del estudio se
realizd un andlisis de suelos en el ensayo de campo. Los resultados obtenidos de
muestras compuestas tomadas en calicatas realizadas dentro del area forestada indicaron
que se trata de un suelo profundo (>2 m) de textura franco arenosa en los primeros 50
cm de profundidad (58,4% de arena, 38% de limo y 3,6% de arcilla) y con escasa
rocosidad. La fertilidad fue baja, con 3% de materia organica y 0,14% de nitrégeno total
(laboratorio de suelos EEA INTA Bariloche). Fuera de la zona forestada el suelo
presenta una proporcion mayor de arena y arcilla (67,1% de arena y 7,6% de arcilla) y
menor de limo (25,3%) con 1,4% de materia organica y 0,11% de nitrogeno total. El
valor de PH en los primeros 50cm de profundidad se reduce de 6,0 a 5,6 entre la
situacion de pastizal abierto y bajo cobertura de Pinus ponderosa (Laclau,
comunicacion personal).

La vegetacion natural del area de estudio corresponde a la zona de ecotono estepa-
bosque andino patagonico que se extiende como una angosta faja, menor a 50 km, entre
los 36°30°S y 43°35’S (Veblen y Lorenz 1988). En las laderas dominan bosques ralos de
ciprés de la cordillera (Austrucedrus chilensis) y en menor medida matorrales de fiire
(Nothofagus antarctica). En el sitio de ensayo el estrato herbaceo presenta una
cobertura vegetal proxima al 40% con proporciones similares de Pappostipa speciosa y



Festuca pallescens acompanadas por Mulinum spinosum (neneo) y Acaena splendens
(abrojo) y un estrato arbustivo de cobertura menor al 10% compuestos principalmente
por Discaria articulata (espino negro).






CAPITULO 2

Efecto interactivo de la cobertura arborea
y la defoliacion sobre el crecimiento de F. pallescens
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2.1 Introduccién

El correcto manejo silvopastoril implica la optimizacion del uso espacial y
temporal de los recursos de crecimiento de manera de maximizar las interacciones
positivas (facilitacion) y minimizar las negativas (competencia) que se generan entre los
componentes (Jose et al. 2000). La competencia se produce cuando las especies
componentes del sistema se superponen en el uso de los recursos, a punto tal que el
crecimiento, la supervivencia o el éxito reproductivo de alguna de ellas se ve
negativamente afectado (Harper 1990). La facilitacion ocurre cuando una de las
especies del sistema modifica el ambiente biofisico de manera tal de crear una o mas
condiciones favorables para el desarrollo de la especie restante. La especie facilitadora
puede producir un incremento neto de los recursos en el sistema o capturar y utilizar
mas eficientemente alguno de los recursos de crecimiento (Holmgren et al. 1997). No
obstante, el efecto potencial de la facilitacion puede ser insuficiente si el recurso
facilitado no es limitante (Kho 2000). Asi, si un recurso no es limitante, el aumento de
la disponibilidad del mismo debido a la presencia del estrato arboreo en un sistema
silvopastoril, no tendria efecto sobre la productividad del estrato herbaceo. El resultado
neto de las interacciones de facilitacién y competencia, que en ultima instancia asegura
la viabilidad de los sistemas silvopastoriles, depende del estadio de vida de las especies
involucradas, de la fisiologia de las mismas y de la intensidad del estrés causado por
factores abioticos (Callaway y Walker 1997). En este sentido, Bertness y Callaway
(1994) proponen que la importancia de la facilitaciéon se incrementa a medida que
aumenta el estrés por factores abioticos.

La competencia entre el estrato arboreo y el estrato herbaceo se genera
principalmente por radiacion debido al fuerte contraste en las formas de crecimiento. En
funcioén del indice de area foliar, dependiente de la edad y tamafio de los arboles y de las
practicas silviculturales aplicadas (podas y raleos), disminuye la cantidad y se altera la
calidad de la radiaciéon que alcanza el suelo (Holmes 1981, Wilson y Lodlow 1991). Al
mismo tiempo, los arboles generan relaciones de competencia y facilitacion por agua
sobre las plantas del sotobosque: competencia al interceptar las precipitaciones o utilizar
agua en el mismo estrato de suelo que los pastos (Monteith y Unsworth 1990, Rao et al.
1998, Gyenge et al. 2002, Garcia-Barrios y Ong 2004) y facilitacion al mejorar las
propiedades fisicas del suelo, reducir las pérdidas por escurrimiento superficial,
disminuir la demanda evaporativa o aportar agua desde zonas profundas por el proceso
de “ascenso hidraulico” (Richards y Caldwell 1987, Joffre y Rambal 1988, Breshears et
al. 1998). El estado hidrico de los pastos serd la resultante de estos procesos de
facilitacion y competencia y se vera favorecido también por la disminucion del estrés
térmico provocado por el sombreado (Holmgren et al. 1997, Le Roux y Bariac 1998).

La disponibilidad de recursos con que cuenta una planta influye directamente
sobre su tolerancia a la herbivoria o defoliacion. Es posible reconocer dos visiones
contrapuestas originadas en la hipdtesis de optimizacion del pastoreo (McNaughton
1979) que intentan explicar esta relacion. La primera propone que la respuesta de las
plantas a la defoliacion va a ser mas rapida en la medida en que exista mayor
disponibilidad de recursos o escasa competencia: responde a un “modelo de respuesta
continua”. En sitios con alta disponibilidad de recursos, los tejidos dafiados por la
defoliacion se pueden regenerar facilmente y como consecuencia, la recuperacion del
dafio es mas rapida (Maschinski y Whitham 1989). La segunda se conoce como
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“modelo de tasa de crecimiento” (Hilbert et al. 1981) y propone exactamente lo
contrario. De acuerdo a la misma, las plantas defoliadas tendrian mayor potencial de
incrementar sus tasas de crecimiento en ambientes relativamente estresantes. En estos
ambientes, las plantas defoliadas contarian con mas oportunidades de captar recursos en
presencia de plantas sin dafio. Por lo tanto, se encontrarian en mejores condiciones para
compensar el dano que plantas defoliadas en ambientes con alta disponibilidad de
recursos. Independientemente del nivel de recursos, tanto el tiempo transcurrido desde
la ultima defoliacién como el tiempo entre defoliaciones sucesivas perecen tener mayor
afecto sobre la recuperacion post-defoliacion que la intensidad de defoliacion (Ferraro y
Oesterheld 2002).

Hawkes y Sullivan (2001) en la busqueda de antecedentes para evaluar el
impacto de la herbivoria bajo diferentes niveles de recursos encontraron que un 53% de
los casos estudiados son consistentes con el “modelo de respuesta continua” y un 47%
estan de acuerdo con el “modelo de tasa de crecimiento”. Es decir, la mitad de los
resultados no pudieron ser explicados por cada uno de los modelos. Los autores asignan
esta respuesta diferencial a las formas de crecimiento. Las monocotiledoneas se
ajustarian mejor al modelo de respuesta continua, mientras que las dicotiledoneas
(hierbas) y los arbustos lefiosos, al modelo de tasa de crecimiento. Utilizando este
trabajo como referencia, Wise y Abrahamson (2005) proponen un nuevo modelo al que
nombran “modelo del recurso limitante”. Esta nueva propuesta tiene en consideracion el
recurso de crecimiento que limita en cada ambiente (recurso focal) y el efecto de la
herbivoria sobre la captacion de ese recurso. Empleando 48 casos de estudio presentes
en la literatura, estos autores compararon el comportamiento de los tres modelos.
Encontraron que el modelo del recurso limitante pudo explicar de manera consistente un
95% de los casos, el modelo de respuesta continua, un 31% y el de tasa crecimiento, un
48% (Wise y Abrahamson 2007). Para el caso particular de la respuesta a la defoliacion
en distintos niveles de radiacion y competencia por luz (11 casos), los resultados
mostraron mayor tolerancia a la defoliacion en los niveles mas altos de radiacion. Las
predicciones de los modelos de respuesta continua y recurso limitante fueron las mas
apropiadas en este tipo de casos (Wise y Abrahamson 2007).

Considerando el modelo de recurso limitante, el crecimiento post-defoliacion
bajo cobertura arbdrea seria menor respecto a la situacion a pleno sol y disminuiria aun
mas con aumentos de la cobertura y de la frecuencia de defoliacion. Esta respuesta
estaria directamente relacionada con la pérdida de biomasa aérea que limitaria la
captacion de radiacion o recurso focal (Wise y Abrahamson 2007). Sin embargo,
siguiendo el mismo modelo, en sitios con clima semiarido o Mediterraneo como el del
N.O. de Patagonia con marcado déficit hidrico durante la temporada de crecimiento, se
podria considerar al agua como recurso focal. Si el efecto de la defoliacion es mayor
sobre la porcion aérea de la planta respecto a la subterrdnea (Ferraro y Oesterheld
2002), al disminuir las pérdidas de agua producto de la disminucion de la superficie
transpirante (Leriche et al. 2001), reduciria las limitaciones del recurso focal. Entonces,
las plantas defoliadas podrian tolerar mayores niveles de estrés hidrico respecto a
plantas sin defoliacion y el crecimiento post-defoliacion seria mayor en los sitios
hidricamente menos estresantes (Wise y Abrahamson 2007).

La cobertura arborea en sistemas silvopastoriles no implica solo efectos de
sombreado, ya que, como fue mencionado, es importante considerar el efecto de la
interaccion por otros recursos o reguladores de crecimiento, como agua y temperatura,
entre el estrato arboreo y el estrato herbaceo. De acuerdo a la hipotesis del factor
limitante propuesta por Kho (2000) y al predominio de la facilitacion por sobre la
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competencia en ambientes con marcado estrés abidtico (Bertness y Callaway 1994),
seria factible en sistemas silvopastoriles de climas Mediterraneos, que el efecto de
competencia por radiacion de los arboles sobre los pastos sea compensado por el efecto
de facilitacion por agua y/o temperatura bajo cobertura arbdrea. Poniendo a prueba el
modelo de recurso limitante bajo estas condiciones, en primer término habria que
definir cual es el recurso focal. Podria ser la radiaciéon y en ese caso, las plantas
defoliadas se verian limitadas bajo cobertura arborea. Sin embargo, si la facilitacion
bajo cobertura es importante, podria ser el agua el recurso focal y en ese caso las plantas
defoliadas bajo cobertura arbdrea tendrian mayor crecimiento post-defoliacion que las
plantas defoliadas a pleno sol debido a su menor estrés hidrico. En situaciones
intermedias, cuando la facilitacion por agua compensa parcialmente la competencia por
radiacion, las plantas defoliadas bajo cobertura arborea al estresarse hidricamente
menos que las plantas sin defoliacion, podrian utilizar mayor cantidad de la radiacion
que alcanza el sotobosque. Esto se debe a que el agua y la luz son dos factores que
interactiian, una planta sin agua no puede utilizar la radiacion que recibe y viceversa
(Tilman 1988, Valladares 2001). De probarse estas predicciones, una forma de
compensar la competencia por radiacidn en sistemas silvopastoriles en clima
Mediterraneo seria aplicando cierto nivel de defoliacion sobre las plantas del estrato
herbaceo.

2.2 Objetivo

El objetivo de los experimentos presentados en este Capitulo fue evaluar el
efecto de diferentes niveles de cobertura, provocados por distintas densidades de
plantacion de Pinus ponderosa y situaciones de pastizal a pleno sol, sobre la
temperatura del aire, la radiacion que alcanza el suelo y el contenido volumétrico de
agua en suelo, estableciendo los efectos de competencia y facilitacion del estrato
arboreo sobre el estrato herbaceo. Bajo estas condiciones, se siguid la respuesta en
crecimiento y produccion de materia seca aérea de plantas de Festuca pallescens frente
a distintas intensidades y frecuencias de defoliacion.

2.3 Hipotesis y predicciones

La hipotesis principal que se puso a prueba en este capitulo es que los cambios
morfofisiologicos provocados por la defoliacion incrementan los efectos positivos
(facilitacion) y disminuyen los efectos negativos (competencia) provocados por el
estrato arboreo sobre el estrato herbaceo.

Como hipotesis complementaria se propone que las limitaciones en recursos,
especialmente radiacion, impuestas por el estrato arbdreo sobre el estrato herbaceo,
impiden aplicar las mismas intensidades y frecuencias de defoliacion en plantas
defoliadas bajo cobertura arborea respecto a la situacion a pleno sol.

Estas hipotesis dan origen a las siguientes predicciones: a) se deberdn encontrar
efectos positivos sobre la disponibilidad de agua en suelo, la temperatura del aire y/o la
demanda atmosférica, suficientes para contrarrestar el efecto de escasez de radiacion y
posibilitar un mayor crecimiento de las plantas defoliadas respecto a las plantas sin
defoliacion bajo cobertura arbdrea, b) el crecimiento optimo de F. pallescens se



16

producira bajo cobertura arborea con algin grado de defoliacion. Las plantas defoliadas
deberan crecer mas que las enteras y bajo cobertura respecto a la situacion a pleno sol y
c) ante iguales intensidades y frecuencias de defoliacion las plantas defoliadas bajo
cobertura arborea presentaran menor crecimiento y produccion de biomasa aérea que las
plantas a pleno sol.

2.4 Materiales y Métodos
2.4.1 Disefio experimental y tratamientos

Se establecid un experimento factorial 3x3 con arreglo en parcelas divididas
completamente al azar con tres a cinco repeticiones. La cobertura constituyo el
tratamiento o parcela principal y la defoliacion, la subparcela o tratamiento secundario.

Niveles de cobertura: En un rodal de pino ponderosa de 2 ha de superficie con
una densidad inicial de plantacién de 500 arboles ha™, se instalaron 10 parcelas de 1600
m” (40 x 40 m). De forma aleatoria se seleccionaron 5 parcelas en las que se aplico raleo
logrando una densidad final de 350 arboles ha™. En zonas adyacentes de pastizal abierto
(testigo a pleno sol) se ubicaron 5 parcelas de las mismas dimensiones. Asi, quedaron
conformados tres niveles de cobertura, testigo a pleno sol, 350 y 500 arboles ha™ con 5
repeticiones (Foto 2.1). En 2004, momento de inicio del ensayo, los arboles tenian 21
afios de edad, 31cm de diametro promedio a la altura del pecho (1,3 m, DAP), 11 m de
altura total y estaban podados hasta 6 m de altura. El 4rea total del ensayo fue rodeada
por un alambrado de cinco hilos para evitar el ingreso de herbivoros domésticos grandes
y medianos. El ingreso de ciervo colorado y liebre no se pudo evitar aunque en ningin
momento se constato dafio de estas especies sobre las plantas del ensayo.

Foto 2.1 a) Sitios de parcelas de pastizal a pleno sol, b) parcelas del tratamiento de 350 arboles ha y c)
parcelas del tratamiento de 500 arboles ha™.
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Niveles de defoliacion: La unidad experimental qued6 conformada por
subparcelas de 2 x 2 m dentro de las parcelas principales conteniendo 3-5 plantas de F.
pallescens sobre las que se aplico el tratamiento de defoliacion mediante corte manual
con cuchillo. Durante la primera temporada (2004-05) se evalud el efecto de la
intensidad de defoliacion considerando tres niveles: remocion del 50 6 70% de la
biomasa de hojas verdes por tnica vez al comienzo de la temporada (octubre) y plantas
sin defoliacion. Fueron realizadas 3 réplicas de cada intensidad de defoliacion en cada
nivel de cobertura. En la temporada 2005-06, se evaluo6 el efecto de la frecuencia de
defoliacion contemplando tres niveles: baja frecuencia, aplicando una tnica defoliacion
del 50% de la biomasa de hojas verdes al inicio de la temporada; alta frecuencia,
aplicando el mismo tratamiento bimestralmente, y testigos sin defoliacion. Se
efectuaron 5 repeticiones de cada frecuencia por cada nivel de cobertura. Cabe resaltar
que el tratamiento de baja intensidad de defoliacion y el de baja frecuencia de
defoliacién fueron iguales. En ambos casos se removid por unica vez el 50% de la
biomasa de hojas verdes al comienzo de la temporada de crecimiento. En la tltima
temporada (2006-07), se repitio el ensayo de frecuencia de defoliacion y fue evaluado
ademas, el efecto del momento de aplicacion de la defoliacion durante la temporada,
realizando la remocion del 50% de la biomasa de hojas verdes en octubre, diciembre y
febrero. Este tratamiento fue replicando 3 veces por cada nivel de cobertura.

Por tratarse de un ensayo enteramente a campo, sin manipulacioén de las plantas
y debido a que los tratamientos de defoliacion se aplicaron en plantas diferentes cada
temporada, el nimero total de plantas de F. pallescens presentes en la zona central de
cada parcela de ambos niveles de cobertura arborea limit6 el nimero total de replicas.
Por este motivo, el numero de réplicas fue variable en cada afio.

2.4.2 Definicién de la altura de corte

Debido a que el crecimiento bajo cobertura arborea y la diferencia en tamafio de
las plantas producen cambios en la distribucion de biomasa en altura, es que se optd por
aplicar los niveles de defoliacion como porcentaje de biomasa removida y no en base a
una altura fija respecto al suelo. Para esto, antes de iniciar el ensayo se realizaron pre-
muestreos evaluando la distribucién en altura de la biomasa verde de plantas de F.
pallescens clasificadas en categorias de perimetro basal. En cada nivel de cobertura se
colectaron tres a cinco plantas de cuatro categorias de tamafio: 10-20, 20-30, 30-40 y
40-50 cm de perimetro en la base. Las plantas se sacaron de raiz manteniendo la
estructura de la canopia. El material colectado fue llevado a estufa (70°C) durante 72 hs
y luego se hizo un paquete que permitié seccionar cada planta en tramos de 5 cm desde
la base hasta la punta. El material de cada tramo fue separado en hojas verdes, amarillas
o grises. Cada componente se pesdé en balanza digital de precision y luego se
establecieron relaciones de porcentaje de distribucion de materia seca verde en altura.
Con esta informacion se pudo saber la altura de corte necesaria para remover el 50 6 el
70% de la biomasa verde en cada nivel de cobertura teniendo en cuenta el tamafio de la
planta (Fig 2.1). Las alturas de corte generalmente coincidieron con la insercion de la
ldmina en la vaina variando en funcién del tamafio de las plantas.
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Figura 2.1. Curvas de distribucion de la materia seca de hojas verdes (%MSV) en altura (cm) para plantas
de Festuca pallescens creciendo, a) en el testigo a pleno sol y b) bajo cobertura de 500 arboles ha™.
Plantas de 10-20 cm de perimetro basal (%MSV 10-20): linea discontinua de segmentos cortos. Plantas
de 20-30 cm de perimetro basal (%MSV 20-30): linea continua oscura. Plantas de 30-40 cm de perimetro
basal (%MSV 30-40): linea continua clara. Plantas de 40-50 cm de perimetro basal (%MSV 50-60): linea
discontinua de segmentos largos. La linea horizontal punteada indica el 50% de la materia seca verde.

2.4.3 Caracterizacion de variables ambientales
2.4.3.1 Temperatura, humedad relativa del aire y precipitacion

La temperatura (°C) y la humedad relativa del aire (%) fueron medidas
utilizando 3 termo-higrometros HOBO (Onset, Computer Corporation, MA, USA)
instalados a 1 m respecto del nivel del suelo y programados para tomar datos en forma
continua cada 15 minutos. Los datos fueron colectados mensualmente utilizando el
colector de datos HOBO Shuttle (Onset, Computer Corporation, MA, USA). Se coloco
un termo-higrometro por nivel de cobertura que circuld entre las parcelas de cada
tratamiento con una periodicidad de 15 a 20 dias. A partir de los datos de temperatura y
humedad relativa del aire se calculd para los meses del verano el déficit de presion de
vapor (DPV, kPa) como medida de demanda atmosférica. En el céalculo se utiliz6 la
ecuacion de Arrhenius (Ec. 2.1) que a partir de la temperatura del aire deriva la presion
parcial de vapor a saturacion y con esa informacion, mas el dato de humedad relativa
del aire, permite calcular la presion parcial de vapor a temperatura ambiente (Ec. 2.2).
La diferencia entre la presion parcial de vapor a saturacion y la presion parcial a
temperatura ambiente, indica el déficit de presion de vapor.

2 3 .,
PPVSat — eA/T-*—B+CT+DT +ET°+FInT Ecuamon 21

Donde PPVsat, es la presion parcial de vapor a saturacion (kPa), T es la temperatura en
(°K), A =-1.88x10%, B=-13.1, C =-1.5x10%, D =8x10", E =-1.69x10"" y F = 6,456.

PPVamb = PPVsat * HR/100 Ecuacion 2.2

Donde PPVamb, es la presion parcial de vapor a temperatura ambiente (kPa) y HR es la
humedad relativa ambiente.
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Dentro del predio de la Ea. Lemt Cuyen, distante 7 km del sitio de ensayo, se
instalé también una estacion meteorologica personalizada Campbell Scientific (Logan,
UT, USA) que recolectd datos continuos cada 30 minutos de temperatura y humedad
relativa del aire (Vaisala, CS500) a 1,5 m de altura, velocidad y direccion del viento
(RM Young Wind Sentry, Model 03001-5) a 2 m de altura, precipitacion (TES25MM
Tipping-bucket rain gauge) a 0,4 m del suelo y radiacién total (LI200X pyranometer) a
2 m de altura. Los datos de temperatura obtenidos fueron comparados con promedios
mensuales de series historicas (1981-2009) de temperatura tomados en la Estacion
Experimental Agropecuaria Bariloche de INTA (Bustos 2010), y los datos de
precipitacion, con los promedios historicos tomados por el Servicio Meteorologico
Nacional en el Aeropuerto San Carlos de Bariloche, distante 70 km del sitio de
experimentacion. Previo a la instalacion de los termohigrometros en el sitio de ensayo
se realizaron mediciones conjuntas con la estacion meteorologica que permitieron su
calibracion.

2.4.3.2 Contenido volumétrico de agua en suelo

El contenido volumétrico de agua en suelo se midi6 periodicamente (15-20 dias)
a lo largo de las temporadas de crecimiento entre la superficie del suelo y 120 cm de
profundidad. En las mediciones del primer horizonte (0-20 cm) se utiliz6 el método de
reflectometria de dominio temporal, TDR (en inglés, time domain reflectometry)

utilizando una sonda de tipo tridente de 20 cm de longitud (Trime, IMKO GmBH,
Ettlingen, Germany). Fueron realizadas 9-12 mediciones por nivel de cobertura cada
dia de medicion. Entre los 20 y 120 cm de profundidad se empled el método
gravimétrico tomando muestras con barreno cada 20 cm de profundidad. Se extrajeron
al azar 5-6 muestras de barreno por nivel de cobertura cada dia de medicion.
Adicionalmente, se extrajeron también muestras de suelo de los primeros 20 cm para
estimar gravimétricamente su contenido de agua y luego utilizar este dato para calibrar
las mediciones con TDR. Las muestras se colocaron en papel aluminio dentro de bolsas
herméticas y una vez en laboratorio, se pesaron en himedo para luego llevarlas a estufa
a 70°C hasta peso constante (72 hs) y pesarlas nuevamente en seco. Para la obtencion
del contenido volumétrico de agua en el suelo (%Vol) fue necesario realizar la
estimacion de la densidad aparente del suelo cada 10 cm de profundidad. Se realiz6 una
calicata en cada nivel de cobertura y se tomaron muestras de suelo con cilindros de
metal de volumen conocido tratando de no alterar la estructura del suelo. Las muestras
fueron enviadas al Laboratorio de Suelos de la Estacion Experimental Bariloche de
INTA para la estimacion de densidad aparente (Tabla 2.1)

Con el mismo material recolectado en la estimacion de densidad aparente se
realizaron las curvas de retencion hidrica para obtener los valores de punto de marchitez
permanente y de capacidad de campo. El punto de marchitez permanente en el horizonte
superficial (0-20 cm de profundidad) fue de 12%Vol y el punto de capacidad de campo,
de 25%Vol.
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Tabla 2.1. Densidad aparente del suelo (g cm™) para cada nivel de cobertura (testigo a pleno sol, 350 y
500 arboles ha™) entre la superficie y 120 cm de profundidad. Los valores de profundidad indican el
punto medio de estratos de 20 cm.

Densidad aparente (g cm™)
Profundidad (cm) Testigo a pleno sol 350 4rboles ha™' 500 arboles ha™

10 1,03 1,03 0,94
30 0,98 1,01 0,86
50 0,99 0,93 0,86
70 0,96 0,94 0,86
90 0,95 0,86 0,85
110 0,86 0,81 0,78

2.4.3.3 Cobertura arborea y radiacion que alcanza el suelo en las parcelas
forestadas

El nivel de cobertura del canopeo, de aperturas del canopeo y la cantidad de
radiacion que alcanza el sotobosque fueron estimados a partir del andlisis de fotografias
hemisféricas al finalizar la segunda temporada (abril de 2006). La “cobertura del
canopeo” corresponde a la proporcion de suelo cubierta por la proyeccion vertical de las
copas de los arboles. La “apertura del canopeo” se refiere a las porciones de cielo
visible en una hemiesfera considerada desde un punto fijo situado por sobre las plantas
del estrato herbaceo. Se tomaron tres fotografias en cada parcela de 1600 m” utilizando
una camara fotografica Nikon Coolpix 5400 con una lente ojo de pez SCL8 Delta-T
(Delta-T Devices Ltd, Cambridge, UK). El equipo estuvo montado sobre un tripode
para asegurar la posicion horizontal de la lente, a una altura de 1 m sobre el nivel del
suelo y con orientacion de la toma hacia el norte magnético. Las fotos fueron tomadas
temprano a la mafana o al atardecer evitando la influencia del sol directo que produce
sombras dentro del canopeo y por lo tanto, errores en las estimaciones. El analisis de las
fotos se realiz6 con el programa Claro Light Analyzer (GLA) v.2.0 (Frazer et al. 1999)
obteniendo el porcentaje de cobertura y aperturas del canopeo y el porcentaje de
radiacion total, directa y difusa que alcanza el sitio y es transmitida a través del
canopeo.

Previo al andlisis de las fotos hemisféricas debieron fijarse y calcularse algunos
parametros. Parametros de la imagen: a) correccion del norte magnético mediante el
calculo de la declinacion magnética y b) ajuste de la distorsion de la proyeccion provista
por el fabricante de la lente. Parametros de localizacion: a) latitud, longitud y altura del
punto donde se tomo la fotografia y b) orientacion: horizontal o con pendiente.
Parametros de resolucion: a) intervalo solar: 2 minutos, b) duracion de la temporada de
crecimiento: 1 de octubre al 30 de abril, ¢) nimero de regiones azimutales: 36 y d)
nimero de regiones cenitales: 9. Parametros de radiacién: a) tipos de datos:
modelizados, b) constante solar por defecto: 1367 W m? (Frazer et al. 1999) y ¢) indice
de nubosidad: 0,8, coeficiente de transmision de la atmosfera: 0,6, y fraccion espectral:
0,41. Estos valores fueron calculados a partir de los datos tomados con la estacion
meteoroldgica siguiendo la metodologia propuesta por Frazer et al. (1999), con el
software GLA.
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2.4.4 Mediciones bioldgicas

2.4.4.1 Crecimiento relativo y componentes del crecimiento

El crecimiento relativo se evalud en tres plantas en cada subparcela (unidad
experimental) de las distintas combinaciones de tratamientos siguiendo la metodologia
empleada por Fernandez (2003). Las plantas presentaron tamafios entre 30 y 50 cm de
diametro externo en la canopia y entre 10 y 50 cm de perimetro en la base. En plantas
sin defoliacion, se seleccion6 al azar un grupo de 10 macollos de la periferia de la planta
que fueron rodeados por un aro de alambre. En plantas defoliadas, se escogieron dos
grupos de las mismas caracteristicas por planta. Mensualmente, entre octubre y abril, se
siguid la evolucion del nimero de macollos dentro de cada aro considerando macollo
vivo al que poseia por lo menos una hoja verde. De esta forma, se cuantificd el
macollaje neto que resultaba de la muerte o division de macollos ocurridos entre fechas
de medicion. En las plantas defoliadas se promedié el resultado de los dos aros.
Adicionalmente, en cada planta se individualizaron otros 5 macollos que se
identificaron con un alambre de color. Mes a mes, en cada uno de estos macollos se
conto el numero de hojas verdes y se midio el largo de cada hoja desde la base del
macollo (nivel del suelo) hasta el extremo de la porcion verde. Los valores de las
variables mencionadas se expresaron como proporcion del valor en el mes inicial y de
esta forma se calcularon tres indices: “macollaje neto relativo (MN)”, “ntimero relativo
de hojas verdes por macollo (HM)” e “incremento relativo de las hojas (IR)”. El
producto de los tres indices conformo el “crecimiento relativo (CR)”. Este indice da una
idea de la dinamica de la elongacion foliar a lo largo de la temporada.

2.4.4.2 Produccion de materia seca por planta, tasa crecimiento relativo y
crecimiento compensatorio

En las temporadas 2005-06 y 2006-07, las plantas de los tratamientos sin
defoliacion, baja y alta frecuencia de defoliacion a las cuales se les sigui6 el crecimiento
fueron cosechadas integramente al final de la temporada. El material se colectd en
bolsas plasticas y en laboratorio se llevo a estufa (70°C) hasta peso constante (72 hs).
Luego se separ6 en tres componentes: hojas verdes (lamina mas pseudotallo), amarillas
o grises. Cada uno de los componentes fue pesado con balanza digital de precision
obteniendo el peso en gramos de materia seca (gMS). El mismo tratamiento recibi6 el
material colectado al inicio de cada temporada cuando se realizaron los cortes
correspondientes de cada tratamiento de defoliacion. La materia seca producida en cada
tratamiento se estimd a partir de la diferencia de peso entre el valor al final de la
temporada (abril-mayo) y el valor inicial (octubre). En el caso particular del tratamiento
de alta frecuencia de defoliacidn, los cortes sucesivos se realizaron hasta la altura inicial
de corte. La materia seca inicial de las plantas testigo sin defoliacion se estim6 en base
al modelo presentado en la Fig 2.1 ajustando la estimacion a partir de la materia seca
colectada en cada temporada de las plantas del tratamiento de baja frecuencia de
defoliacion dentro de cada nivel de cobertura. Es importante resaltar en este punto que
las respuestas encontradas en la produccion de materia seca pudieron estar afectadas por
la diferencia en tamafio de las plantas utilizadas (Tabla 2.2).
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Tabla 2.2 Perimetro (cm) basal promedio (EE) de las plantas utilizadas en las temporadas 2005-06 y
2006-07 en cada nivel de cobertura y defoliacion.

Temporada

2005-06 2006-07

Sin defoliacion 20,5 (3,6) 25,7 (1,2)
Tetigo a pleno sol Baja frecuencia 25,7 (2,6) 22,8 (1,6)

Alta frecuencia 26,6 (3,6) 32,1 (3,6)

Sin defoliacion 31,9 (4,9) 20,7 (2,1)
350 arboles ha™ Baja frecuencia 23,0 (3,9) 27,7 (10,2)
Alta frecuencia 21,9 (4,6) 31,1 (1,5)

Sin defoliacion 25,7 (5,2) 19,6 (5,2)
500 4rboles ha™ Baja frecuencia 25,4 (4,8) 26,8 (1,9)
Alta frecuencia 29,1 (2,1) 29,1 (1,2)

Para obtener las tasas de crecimiento relativo, TCR (en inglés, relative growth
rate, RGR), promedio de la temporada se utiliz6 la ecuacion propuesta por Hoffmann y
Poorter (2002) (Ec. 2.5). Asumiendo que el crecimiento suele ser de tipo exponencial, el
peso de la planta en un momento determinado quedaria definido por la Ec. 2.3:

MS;= MS; * e TCR (2-t1) Ecuacion 2.3

Siendo MS; y MS; el peso de la planta en los tiempos 2 y 1 (12 y t1, respectivamente) y
TCR la tasa de crecimiento relativo. Si hacemos los logaritmos neperianos a los dos
términos de la ecuacion, tenemos que (Ec. 2.4):

In MS; =In MS; + TCR (t2-t1) Ecuacion 2.4

Despejando y aplicando promedios, tendriamos la foérmula para calcular la TCR
(Hoffmann y Poorter 2002):

TCR= (In MSi —In MSi) Ecuacion 2.5

-t

Donde In MSt y In MSi son los promedios del logaritmo natural de la materia seca (g)
final e inicial, respectivamente, y t2 — t1 es la diferencia de tiempo (dias) entre dos
cortes sucesivos.

El crecimiento compensatorio, entendido como el aumento de la produccion por
unidad de biomasa remanente después de la defoliacion, se evalué comparando la tasa
de crecimiento absoluto (TCA) o produccion de biomasa y la tasa de crecimiento
relativo (TCR) de plantas con baja frecuencia de defoliacion y plantas sin defoliacion.
La duracion de la temporada de crecimiento se utiliz6 como periodo de respuesta. Las
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respuestas esperadas numérica y graficamente (Fig. 2.2) fueron las siguientes
(Oesterheld y McNaughton 1991):

e Sobrecompensacion: TCA defoliada > TCA sin defoliacion y TCR defoliada > TCR
sin defoliacion

e Compensacion completa: TCA defoliada = TCA sin defoliacion y TCR defoliada >
TCR sin defoliacion

e Compensacion parcial: TCA defoliada < TCA sin defoliacion y TCR defoliada >
TCR sin defoliacion

e Efecto neutro (proporcional a la defoliacion) : TCA defoliada < TCA sin defoliacion
y TCR defoliada = TCR sin defoliacion

e Dafio: TCA defoliada < TCA sin defoliacion y TCR defoliada < TCR sin
defoliacion

5
[%2]
§ 4 Sobrecompensacion
[<5)
>
ﬁ 3 Compensacion completa
o
S Compensacion parcial
T2
3
£
o 1 Dafio
m

0

0 1
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Figura 2.2. Expresion grafica de las posibles alternativas de respuesta compensatoria post-defoliacion.
(o) Plantas sin defoliacion y (m) Plantas defoliadas. Adaptado de Oesterheld y McNaughton (1991).

2.4.5 Andlisis estadistico

Las wvariables climaticas -temperatura, déficit de presion de vapor y
precipitacion- fueron caracterizadas mediante estadistica descriptiva estimando valores
promedios diarios 0 mensuales y errores estandar por tratamiento (EE). Las diferencias
en contenido volumétrico de agua en suelo a distintas profundidades y en los valores de
cobertura arbdrea y radiacion que alcanza el suelo en los distintos niveles de cobertura
fueron establecidas mediante analisis de varianza, ANOVA (en inglés, analysis of
variance) y posteriores tests de Tukey (a = 0,05) utilizando el programa Infostat v. 2008
(Di Rienzo et al. 2008). El mismo analisis fue empleado para establecer diferencias en
la produccion de materia seca y tasas de crecimiento (TCR) entre los diferentes
tratamientos de defoliacion y cobertura.
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El efecto interactivo de la cobertura y la defoliacion sobre el crecimiento, por
tratarse de un ensayo con parcelas divididas y mediciones repetidas en el tiempo sobre
la misma unidad experimental, fue analizado mediante modelos mixtos. Se consideraron
como efectos fijos la cobertura, la defoliacion, la interaccion cobertura-defoliacion y el
tiempo, y como efectos aleatorios, la parcela principal y la subparcela. Se probaron
distintas estructuras de correlacion y varianzas de los errores. Se optd por un modelo de
correlacion de errores del tipo autorregresivo continuo de orden 1 heterocedastico en
funcién de la defoliacion por presentar el menor valor del criterio de informacion de
Akaike, AIC (en inglés, Akaike Information Criterion). La significancia de las
diferencias se establecieron con tests LSD Fisher (a = 0,05).

Se considera necesario en este punto hacer una aclaracion. En términos
estrictamente estadisticos, no seria correcta la comparacion de medias entre las plantas
bajo cobertura arborea y las plantas a pleno sol. Al momento de instalar el ensayo las
parcelas a pleno sol no participaron de la aleatorizacion. Por tratarse de la tnica
superficie en Patagonia Andina que presentaba arboles de 21 afos de edad con
presencia del pastizal natural en el sotobosque no fue posible evitar este error.

2.5 Resultados
2.5.1 Efectos de la cobertura arborea sobre las variables ambientales
2.5.1.1 Temperatura del aire y demanda atmosférica

En concordancia con la prediccion planteada se encontraron efectos positivos
producidos por la cobertura arborea sobre la temperatura y la demanda atmosférica.
Hacia el final del invierno, momento en que comienza la temporada de crecimiento, la
temperatura del aire bajo cobertura arbdrea fue mayor a la temperatura en los testigos a
pleno sol. La temperatura media diaria promediando agosto y septiembre del afio mas
frio (2005) fue 0,7°C superior bajo cobertura de 350 arboles ha™' y 0,3°C bajo cobertura
de 500 arboles ha™' respecto al promedio de temperatura a cielo abierto (Fig. 2.3a). La
temperatura minima diaria mensual promedio en el periodo junio-septiembre se
mantuvo por sobre 0°C bajo ambos niveles de cobertura arbdrea, mientras que en el
pastizal testigo, estuvo siempre por debajo de 0°C alcanzando en el mes de julio un
promedio diario de -1,36°C. Sin embargo, durante el invierno de 2006, caracterizado por
mayores temperaturas que el invierno precedente (2,5°C més de temperatura promedio
en el periodo agosto-septiembre que el afo anterior), no se observd este efecto
potencialmente facilitador. La temperatura bajo cobertura arbdérea fue en promedio

0,8°C inferior al testigo a pleno sol sin diferencias entre los niveles de cobertura (Fig.
2.3b).

Finalizando la temporada de crecimiento, durante febrero y marzo, meses de
marcado estrés hidrico debido a la escasez de precipitaciones y la elevada demanda
atmosférica, también se encontraron efectos positivos de la cobertura arbdrea. La
temperatura del aire y la demanda atmosférica medida a través del déficit de presion de
vapor (kPa), fueron inferiores bajo cobertura arborea con diferencias marcadas de



temperatura entre el testigo y el mayor nivel cobertura en ambos meses del afio
(Fig. 2.4a) y de déficit de presion de vapor en el verano mas calido (Fig. 2.4b).
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Figura 2.3. Evolucion de la temperatura del aire (°C) durante los meses de agosto y septiembre (panel

superior), y diferencias de temperatura entre las situaciones bajo cobertura y pleno sol (panel inferior). a)
afio 2005 y b) afio 2006. La linea continua fina indica la evolucion en el testigo a pleno sol, la linea
punteada corresponde a la situacién bajo cobertura de 350 arboles ha™ y la linea continua gruesa, bajo
cobertura de 500 arboles ha™. (m) 350 arboles ha™ y (0) 500 arboles ha™.
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Figura 2.4. Evolucion de la temperatura del aire (°C) durante los meses de febrero y marzo (panel
superior), y diferencias de déficit de presion de vapor (kPa) entre las situaciones bajo cobertura y pleno
sol (panel inferior). a) afio 2006 y b) afio 2007. La linea continua fina indica la evolucion en el testigo a
pleno sol, la linea punteada corresponde a la situacion bajo cobertura de 350 arboles ha™ y la linea
continua gruesa, bajo cobertura de 500 arboles ha™. (m) 350 arboles ha™ y (0) 500 arboles ha™.

2.5.1.2 Precipitacion y contenido volumétrico de agua en el suelo

Los efectos positivos predichos, provocados por la cobertura arborea sobre la
disponibilidad de agua en suelo, dependieron del nivel de cobertura y especialmente del
momento y la cantidad de precipitacion caida durante la temporada de crecimiento. El
nivel de precipitacion de las temporadas (octubre-abril) de estudio evaluadas se situd
por encima y por debajo de 249 mm, valor histérico promedio de 23 afios para este
mismo intervalo de tiempo. La temporada mas seca (2004-05) sumo6 105,3 mm, un 58%
menos de precipitacion caida que la referencia historica. La temporada mas hiimeda
(2005-06) acumuld en el periodo octubre-abril 265,3 mm, concentrados principalmente
en la primavera tardia y comienzos del verano. El nivel de precipitacion de los meses de
noviembre 2005 y enero 2006 estuvo entre los maximos histéricos. La temporada
2006-07, con 218,1 mm, constituyd una situacioén intermedia con una primavera seca y
lluvias durante todos los meses de la temporada de crecimiento (Fig. 2.5).
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Figura 2.5. Precipitacion (mm) caida por mes durante las temporadas de crecimiento (octubre-abril) de
los afios 2004 a 2007 en la Ea. Lemu Cuyen (40°30°S, 71°10°W), Valle de Meliquina, provincia de
Neuquén. La linea punteada indica el promedio mensual historico (23 afios precedentes) en San Carlos de
Bariloche, localidad situada a 70 km del area de estudio. Las barras faltantes indican la ausencia de
precipitacion en ese mes (Oct, Dic y Ene 2004-05 y Mar 2005-06).

En la temporada seca (2004-05) el contenido volumétrico de agua en el suelo en
los primeros 20 cm de profundidad se mantuvo desde noviembre hasta abril por debajo
del punto de marchitez permanente (<12% Vol, Fig. 2.6). Se observé un efecto negativo
de la cobertura arborea en el periodo octubre-enero, siendo el contenido volumétrico de
agua en suelo en el mismo horizonte (0 a 20 cm) mayor en las parcelas del pastizal
abierto. No obstante, durante marzo, momento de extrema sequia con menos de 5% Vol
en los primeros 20 cm de profundidad, no hubo diferencias entre los distintos niveles de
cobertura (p <0,05, n= 9-12, Apéndice 1). Pasado este periodo, las lluvias de comienzo
del otono (Fig. 2.5) volvieron a marcar diferencias a favor del pastizal abierto (p<0,01,
n= 12, Apéndice 1). En el horizonte de mayor profundidad (100-120 cm), los
tratamientos forestados mostraron también menor contenido de agua que las parcelas
del pastizal abierto. Las diferencias més notorias se observaron durante los meses de
activo crecimiento de los arboles (noviembre y diciembre) y en abril, cuando comienza
la recarga del perfil en las parcelas del pastizal abierto producto de las primeras lluvias
de otofio (p<0,01, n=5, Fig. 2.6, Apéndice 1).

En contraste con lo observado en la temporada seca, las temporadas hiimedas
presentaron un efecto positivo de la cobertura arbdorea. Hasta el mes de enero, el
contenido de agua en el suelo en todo el perfil (0 a 120 cm) de las parcelas con 500
arboles ha™ fue superior o no se diferencio6 de las parcelas del pastizal abierto (Apéndice
1). A fines del verano (febrero y marzo) el contenido de agua en los primeros 20 cm de
profundidad no mostré diferencias entre los niveles de cobertura (p>0,05, n= 9-12,
Apéndice 1). Sin embargo, a profundidades mayores los contenidos de agua de las
parcelas forestadas fueron inferiores a las del pastizal abierto (p<0,05, n=9-12, Fig. 2.6,
Apéndice 1).
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Figura 2.6. Evolucion del contenido volumétrico de agua en suelo (%Vol) en los diferentes niveles de
cobertura arborea (testigo a pleno sol, 350 y 500 arboles ha™) a distintas profundidades, 0-20, 40-60 y
100-120 cm. Cada punto representa el promedio (n = 9-12 para 0-20 cm y n= 5-6 para el resto de las
profundidades) de una medicion mensual durante los meses de la temporada de crecimiento (octubre a
abril) entre los afios 2004 y 2007 en la Ea. Lemu Cuyen (40°30’S, 71°10°W), Valle de Meliquina,
provincia de Neuquén. La linea punteada horizontal de las primeras tres figuras indica el contenido
volumétrico de agua en suelo correspondiente al punto de marchitez permanente (PP, 12% Vol). Las
barras de error indican el error estandar de cada estimacion.

2.5.1.3 Cobertura arborea y radiacion total, directa y difusa que alcanza en suelo

En concordancia con la prediccion planteada, el aumento de la cobertura arborea
tuvo un efecto negativo sobre la cantidad de radiacidon que es transmitida a través del
dosel arboreo. Ambos tratamientos forestados se diferenciaron significativamente
(p<0,05, n= 15, Tabla 2.3) en los niveles de cobertura y cantidad y distribucion de la
radiacién que alcanza el suelo. La estructura con 500 arboles ha' presentd un 34% mas
de cobertura de canopeo que la estructura con 350 arboles ha”. La radiacion (total,
directa y difusa) que alcanza el sotobosque en la estructura de 500 arboles ha™
disminuy6 un 70% respecto a la observada en el tratamiento de 350 arboles ha™.
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Tabla 2.3. Proporciones de cobertura del canopeo, apertura del canopeo y radiacion total, directa y difusa
promedio respecto a la situacion a cielo abierto, para cada densidad de plantacion. Los valores
representan el promedio (EE) de 15 fotos hemisféricas tomadas en cada nivel de cobertura en abril de
2006. Letras diferentes en la misma linea indican diferencias significativas entre tratamientos (ANOVA,
Test de Tukey, p <0,05).

Densidad de arboles

350 arboles ha® 500 arboles ha™

Promedio de cobertura del canopeo (%) (EE) 44 (7,63) a 78 (5,6) b
Pormedio de aperturas del canopeo (%) (EE) 18(1,0) a 7(0,6) b
Proporcion de radiacion total promedio (%) (EE) 24 (3,0) a 8(2,0) b
Proporcion de radiacion directa promedio (%) (EE) 24 (3,3) a 8(2,0) b
Proporcion de radiacion difusa promedio (%) (EE) 27(2,0) a 10(1,0) b

2.5.2 Crecimiento relativo acumulado de F. pallescens

El crecimiento relativo acumulado de las plantas defoliadas bajo cobertura
arborea fue en general mayor que el de las plantas sin defoliacion dando sustento a la
primera de las predicciones planteadas. La respuesta varid en funcion de la intensidad y
frecuencia de defoliacion y de las condiciones ambientales de la temporada de
crecimiento. Las plantas defoliadas con baja y alta intensidad bajo cobertura arbdrea
presentaron crecimientos superiores al de las plantas sin defoliacion (5,2-6,6 vs. 0,8-0,9,
p<0,05, n= 3, Tabla 2.4) pero sin diferencias entre ambos niveles de intensidad y de
cobertura arborea. En el testigo a pleno sol, las plantas defoliadas también tuvieron
crecimientos relativos superiores a las plantas sin defoliacion pero, a diferencia de lo
ocurrido bajo cobertura arborea, las plantas defoliadas con alta intensidad presentaron
crecimientos relativos mayores a las defoliadas con baja intensidad (9,9 vs. 4,7, p<0.05,
n= 3, Tabla 2.4).
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Tabla 2.4. Promedio (EE) de valores acumulados a lo largo de la temporada 2004-05 (octubre-abril) de
crecimiento relativo (CR), macollaje neto (MN), numero de hojas por macollo (HM) e incremento
relativo del largo de las hojas (IR) de Festuca pallescens en respuesta a la intensidad de defoliacion y el
nivel de cobertura arborea. Letras diferentes en la fila correspondiente a cada variable indican diferencias
significativas (LSD Fisher, p<0,05). Defoliacion de “baja” y “alta intensidad” indican la remocion al
inicio de la temporada (octubre) del 50 y 70% de la biomasa de hojas verdes, respectivamente.

Testigo 350 érboles ha! 500 érboles ha! Efecto Efecto  Interaccién
Variable Sin Baja Alta Sin Baja Alta Sin Baja Alta Defoliacion Cobertura Defol.:Cob.
defoliacion  intensidad intensidad defoliacion  intensidad intensidad defoliacion  intensidad intensidad p- valor p-valor p-valor
CR 1,302 ¢  47(13)b 99(1,5a 09(0,1)cd 6,6(1,1)ab 55(1,2)b 0,8(0,1)d 63(l,1)ab 52(1,2)b <0,01 0,13 0,27
MN L1(0,)a 0,9(0,1)abc 0,9(0,1)ab 0,9 (0,1)ab 1,0(0,1)ab 0,8 (0,1)abc 0,8 (0,1)abc 0,8 (0,1)bc 0,6 (0,1) ¢ 0,04 0,1 0,62
HM L1(O,)b  2,1(0,02)a 22(02a 1LIO)b 2202a 1802a 09(0,)b 21(02a 22(01)a <0,01 0,32 0,16
IR 1,0(0,1)d  23(0,3)c  4,6(04)a 0,9(0,1)d 28(0,3)bc 3,3(04)bc  1,0(0,1)d 3,6(0,3)ab 3,8(0,4)ab <0,01 0,42 0,07

La frecuencia de defoliacion tuvo un efecto diferencial sobre el crecimiento
relativo de las plantas bajo cobertura arborea en funcion del nivel aplicado. Las plantas
defoliadas con baja frecuencia presentaron crecimientos relativos acumulados a lo largo
de la temporada superiores a las plantas sin defoliacion (4,9-9,1 vs. 0,8-1,3, p<0,05, n=
3-5, Tabla 2.5) apoyando la prediccion planteada. El momento de aplicacion de la
defoliacion durante la temporada de crecimiento no alterd la respuesta, las plantas
defoliadas crecieron mas que las plantas sin defoliacion (3,4-5,1 vs. 0,8-1,3, p<0,05, n=
3, Tabla 2.7). Ademads, en ninguna de las temporadas de crecimiento evaluadas se
encontraron diferencias en el crecimiento relativo entre plantas defoliadas bajo ambos
niveles de cobertura arborea.

Tabla 2.5. Promedio (EE) de valores acumulados a lo largo de la temporada (octubre-abril) de
crecimiento relativo (CR), macollaje neto (MN), nimero de hojas por macollo (HM) e incremento
relativo del largo de las hojas de Festuca pallescens en respuesta a la baja frecuencia de defoliacion y el
nivel de cobertura arborea. Letras diferentes en la fila correspondiente a cada variable indican diferencias
significativas (LSD Fisher, p<0,05). Defoliacion de “baja frecuencia” significa la remocion por unica vez
al inicio de la temporada (octubre) del 50% de la biomasa de hojas verdes.

Testigo 350 drboles ha 500 arboles ha™ Efecto Efecto Interaccion
Temporada Variable Sin Baja X L Baja Sin Baja Defoliacion  Cobertura Defol.:Cob.
., . Sin defoliacion . L, .
defoliacion  frecuencia frecuencia defoliacion frecuencia p- valor p -valor p -valor
CR 1,3(0,1)b 47(1,2)a 0,9 (0,1) be 6,6 (1,2)a 0,8(0,1)¢c 63(1,2)a <0.01 0.04 0.55
MN 1,L1(0,1)a 09(0,1)a 09 (0,1)a 1,0(0,1)a 0,8(0,1)a 0,8(0,1)a 0,5 0,12 0,68
2004-2005
HM 1,1(0,1)b  2,1(0,02)a 1,1 (0,1) be 2,2(0,2)a 0,9 (0,1) ¢ 2,1(0,2)a <0,01 0,07 0,77
IR 1,0(0,1)c  23(03)b 0,9 (0,1) ¢ 2,7 (0,3) ab 1,0 (0,1) ¢ 3,5(0,3)a <0,01 0,35 0,05
CR 1,6(0,1)c  6,3(0,8)b 1,1(0,1)d 9,1(0,8)a 1,2(0,1)cd  7,7(0,8) ab <0,01 0,13 0,06
MN 1,1(0,1)a 08(0,1)bc 0,9 (0,1)abecd 0,9 (0,1)ab  0,8(0,1)becd 0,7 (0,1)c 0,01 0,01 0,07
2005-2006
HM 1,2(0,1)bc  23(0,1)a 1,L1(0,1)c 2,6 (0,1)a 1,4(0,1)b 2,6(0,1)a <0,01 0,08 0,11
IR 1L1(0,1))c 3,1(0.2)b 1,L1(0,1)c 3,6 (0,2) ab 1,1(0,1)¢c 4,1(0,2) a <0,01 0,79 0,02
CR 1,3(0,1)c 7.8(04)a 1,2(0,1)¢c 5,1(0,4)b 1,30, ¢ 4,9(0,4)b <0,01 0,34 <0,01
MN 0,9 (0,1)ab 1,0(0,1)a 0,9 (0,1) ab 0,8 (0,1) b 0,8 (0,1) b 0,8 (0,1) b <0,01 0,03 0,06
2006-2007
HM 1,2(0,1)d  2,6(0,1)a 1,3(0,1)d 2,2(0,1)b 1,5(0,1)c 2,5(0,1) ab <0,01 0,03 0,06

IR 12(0,)c  3,1(0,1)a L1(O)c  2,6(0,1)b L1O)c  29(0,1)a <0,01 0,04 0,05
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En contraste, el crecimiento relativo de las plantas defoliadas con alta frecuencia
bajo cobertura arborea fue disminuyendo a medida que aumentdé el numero de
defoliaciones. El crecimiento relativo posterior a la tercera defoliacion de plantas de F.
pallescens bajo 350 arboles ha' no se diferencié del crecimiento de las plantas sin
defoliacién (1,1-1,7 vs. 0,9-1,3, p>0,05, n= 5, Tabla 2.6). Lo mismo sucedi6 en plantas
creciendo bajo 500 arboles ha™ luego de aplicada la segunda defoliacion. En la
temporada 2005-06 el crecimiento posterior a la tercera defoliacion en este mismo nivel
de cobertura fue significativamente inferior al de las plantas sin defoliacion (0,4 vs. 0,9,
p<0,05, n= 5, Tabla 2.6).

Tabla 2.6. Crecimiento relativo (CR) acumulado (EE) de Festuca pallescens en respuesta a alta
frecuencia de defoliacion para las temporadas 2005-06 y 2006-07. El valor de CR corresponde a un
periodo de rebrote entre defoliaciones de aproximadamente 60 dias. La primera defoliacion fue efectuada
en el mes de octubre de cada temporada. Letras diferentes entre niveles de cobertura para cada defoliacion
indican diferencias significativas (LSD Fisher, p<0,05).

Testigo 350 arboles ha 500 arboles ha Efecto Efecto Interaccion
Temporada Variable Sin Alta . o N . . L . Defoliacion ~ Cobertura  Defol.:Cob.
L . Sin defoliacion Alta frecuencia Sin defoliacion Alta frecuencia . . ,
defoliacion frecuencia p- valor p-valor p -valor
CR
m . 1,L1(0,)b 42(0,5)a 0,9 (0,1)b 4,4(0,5)a 1,1(0,1)b 3,0(0,5a <0,01 0,40 0,11
(1" Defolicion)
CR
2005-2006 ;. L 1,3(0,2)c  43(0,5)a 1,4 (0,2) ¢ 29 (0,5 b 1,5(0,2)c 1,9 (0,5) be <0,01 0,69 0,05
(2™ Defolicion)
CR
ra . 1,3(0,1)b 3.4(0,2)a 1,L1(0,1)b 1,3(0,2)b 0,9(0,1)b 0,4 (0,2) c <0,01 <0,01 <0,01
(3™ Defolicion)
CR
@ . 1,30,)c  45(0,5a 1,2(0,1)¢c 32(0,5b 1,2(0,1)c 4,2 (0,5) ab <0,01 0,58 0,15
(1™ Defolicion)
CR
2006-2007 4. ., L1(,1)d 52(0,3)a 1,0 (0,1)d 2,3(0,3)¢ 1,0 (0,1)d 3,5(0,3)b <0,01 0,36 <0,01
(2™ Defolicion)
CR
08(0,)b  63(1,1)a 0,9 (0,1)b L7(1,1)b 0,9 (0,1)b L1(1,I)b <0,01 0,24 0,01

(3™ Defolicion)

Tabla 2.7. Crecimiento relativo (CR) acumulado (EE) de Festuca pallescens luego de aproximadamente
60 dias de rebrote en funcion del momento de aplicacion de la defoliacion (octubre, diciembre o febrero)
durante la temporada 2006-07. Letras diferentes entre niveles de cobertura dentro de cada mes indican
diferencias significativas (ANOVA, p<0,05).

Testigo 350 arboles ha™ 500 4rboles ha Efecto Efecto Interaccion
Temporada Variable Sin Baja R L., Lo ) . L, . . Defoliacion  Cobertura  Defol.:Cob.
defoliacién frecuencia Sin defoliacion Baja frecuencia Sin defoliacién Baja frecuencia p-valor p-valor p-valor
CR 1,3(0,1)c  7,8(04)a 1,2(0,1)c 5,104)b 1,3(0,1)c 4,9(0,4)b <0,01 0,34 <0,01
(Corte Octubre)) A »0 1 A >4y » (0 )c 59 (0, , , X
CR
2006-2007
(Corte Diciembrey 111 @b 5005a  1004Hb 3505 1L00Hd  4105Ha <001 037 027
R
C 1,6 (02)b  45(0,2)a 0,8(0,3)b 3,4(0,3)a 0,9(0,2)b 34(0,2)a <0,01 <0,01 0,77

(Corte Febrero)

La segunda prediccion contemplaba que el crecimiento 6ptimo de F. pallescens
se produciria bajo cobertura arboérea con algin grado de defoliacion. En la temporada
seca (2004-05), los promedios de crecimiento relativo de las plantas defoliadas bajo
cobertura y a pleno sol no presentaron diferencias si bien bajo cobertura arbdrea
tendieron a ser superiores. En la primera temporada humeda (2005-06) con
precipitaciones principalmente en primavera e inicio del verano, las plantas defoliadas
con baja frecuencia en el nivel de 350 arboles ha™' mostraron mayor crecimiento relativo
que las plantas defoliadas en el testigo a pleno sol (9,1 vs. 6,3, p<0,05. n=5, Tabla 2.5).
En esta misma temporada, las plantas defoliadas bajo el mayor nivel de cobertura
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crecieron en la misma magnitud que las plantas defoliadas a pleno sol evidenciando una
facilitacion parcial por recursos o factores de crecimiento (7,7 vs. 6,3, p>0,05, n= 5,
Tabla 2.5). Sin embargo, en la segunda temporada himeda (2006-07), en contraste con
lo predicho, las plantas defoliadas del testigo a pleno sol crecieron mas que las plantas
defoliadas bajo cobertura arborea (7,8 vs. 4,9-5,1, p<0,05, n= 5, Tabla 2.5).

A diferencia de lo encontrado en plantas con baja frecuencia de defoliacion, las
plantas sin defoliacion del testigo a pleno sol crecieron mas que las plantas sin
defoliacion bajo el mayor nivel de cobertura arborea en la temporada seca 2004-05 (1,3
vs. 0,8 p<0,05, n= 3, Tabla 2.4) y también presentaron mayor crecimiento relativo
acumulado que las plantas bajo 350 arboles ha en la primera temporada humeda 2005-
06 (1,6 vs. 1,2 p<0,05, n= 3, Tabla 2.5). En la segunda temporada humeda (2006-07), a
diferencia de lo ocurrido en las temporadas anteriores, las plantas sin defoliacion de los
distintos niveles de cobertura no mostraron diferencias en el crecimiento relativo
acumulado a lo largo de la temporada.

Los componentes del crecimiento con mayor respuesta a la defoliacion en todas
las temporadas de crecimiento fueron el niimero de hojas por macollo (HM) y el
incremento relativo del largo de las hojas (IR). Las plantas defoliadas presentaron un
aumento del numero de hojas por macollo mayor al de las plantas sin defoliaciéon, no
evidenciando diferencias entre los niveles de cobertura. El incremento del largo de las
hojas de las plantas defoliadas fue también superior al de las plantas sin defoliacion
mostrando mayor respuesta en el tratamiento de 500 arboles ha™ (Tabla 2.4 y 2.5). El
macollaje neto (MN) fue sélo afectado por la alta frecuencia de defoliacion. Las plantas
defoliadas con alta frecuencia bajo cobertura arborea, luego de la segunda defoliacion,
presentaron una merma en el macollaje neto evidenciando diferencias significativas con
las plantas sin defoliacion. Las diferencias mas notorias se dieron luego de aplicado el
tercer corte en el nivel de 500 arboles ha™ (0,28 vs. 1,03 en la Temp.2005-06 y 0,38 vs.
0,97 en la Temp. 2006-07, p<0,05, n= 5, datos no presentados).

2.5.3 Produccion de materia seca aérea, tasa de crecimiento relativo (TCR) y
crecimiento compensatorio de F. pallescens

La cobertura arborea afecté negativamente la produccion de materia seca de
hojas verdes (MSV g, p<0,01, n= 12-14, Tabla 2.8 y 2.9). Las plantas bajo cobertura,
independientemente de su nivel de defoliacion, produjeron menos materia seca que las
plantas del testigo a pleno sol. La defoliacion, por su parte, afectd la produccion de
materia seca en funcion del nivel de cobertura y las condiciones de la temporada de
crecimiento.

En ambas temporadas hiimedas (2005-06 y 2006-07), bajo cobertura de 350
arboles ha™' las plantas defoliadas con baja frecuencia no mostraron diferencias en la
produccion de materia seca con las plantas sin defoliacion. No obstante, los valores
promedios fueron sensiblemente menores (7,7-5,5 vs. 14,7-9,9 p>0,05, n= 12-14, Tabla
2.8). En el tratamiento de 500 arboles ha™ la produccion de materia seca de las plantas
defoliadas con baja frecuencia fue significativamente menor a la produccion de las
plantas sin defoliacion en la temporada 2005-06 (1,6 vs. 6,5, p<0,05, n= 12, Tabla 2.8)
mientras que, en la temporada 2006-07, no se observaron diferencias. En el testigo a
pleno sol, el efecto de la defoliacién sobre la produccion de materia seca dependid
también de las condiciones de la temporada de crecimiento. En la primera temporada no
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se encontraron diferencias entre testigos y defoliadas mientras que en la siguiente
temporada con una primavera seca la produccion de materia seca de las plantas
defoliadas fue menor (10,3 vs. 22,4, p<0,05, n= 12, Tabla 2.8).

Tabla 2.8. Produccién de materia seca de hojas verdes (MS Verde, g) y tasa de crecimiento relativo (TCR,
g g'dia™") de Festuca pallescens en funcion del nivel de defoliacion y cobertura arborea para las
temporadas humedas 2005-06 y 2006-07. Letras diferentes en la misma linea indican diferencias
significativas (LSD Fisher, p<0,05).

Testigo 350 arboles ha” 500 arboles ha’ Efecto Efecto Interaccion
Temporada Variable Sin Baia f X Sin defoliacis Baja Sin Baja Defoliacion ~ Cobertura ~ Defol.:Cob.
defoliacion 42 frecuencia 1 delofiacton frecuencia defoliacion  frecuencia p- valor p-valor p-valor
20052006 M5V ® 1,6@27a  143(29)a 99(23)a  5222a 6528)a 16Q22b <001 <0,01 0,09
TCR (g g’ dia™) 0,0028 b 0,0056 a 0,0034 ab 0,0036 ab 0,0020 b 0,0023 b 0,06 0,002 0,02
20062007 MSV () 224(29a  103(29) be 147(2,9)ab  7,7(22)bc 7429 bc 44(22)c <0,01 <0,01 0,22
TCR (g g’ dia™) 0,0039 a 0,0043 a 0,0049 a 0,0056 a 0,0035 a 0,0045 a 0,15 0,08 0,9

Tabla 2.9. Produccién de materia seca de hojas verdes (MS Verde, g) y tasa crecimiento relativo (TCR, g
g'dia™") de Festuca pallescens entre cortes sucesivos (60 dias) del tratamiento de alta frecuencia de
defoliacion en funcion del nivel de cobertura arbdrea para las temporadas humedas 2005-06 y 2006-07.
Letras diferentes en la misma linea indican diferencias significativas (LSD Fisher, p<0,05).

Efecto
Temporada Defoliacion Variable Testigo 350 arboles ha™ 500 arboles ha™ Cobertura
p -valor
) MSV (g) s.d. s.d. s.d. s.d.
Primera 14, 1
TCR (gg dia™) s.d. s.d. s.d. s.d.
MSV 12,3 (1,6) a 1,8(1,6)b 1,3(1,6)b <0,01
2005-2006  Segunda ® P (1.6) (1.6) (1,6)
TCR (gg dia™) 0,011 a 0,006 b 0,004 b <0,01
MSV (g) 2,6 (0,4)a 0,2(0,4)b 0,1(0,4)b <0,01
Tercera 1o
TCR (gg dia") 0,007 a 0,005 a 0,001 b <0,01
) MSV (g) 10,4 (1,7) a 7,8 (1,6) ab 4,1(1,6)b 0,02
Primera 4o
TCR (gg dia™) 0,011 a 0,014 a 0,010 a 0,18
MSV 10,8 (1,1)a 3,8(1,0) b 2,2(1,0)b <0,01
2006-2007  Segunda ® P (L) (L0) (1,0)
TCR (gg dia") 0,011 a 0,009 ab 0,006 b 0,01
MSV (g) 2,9(0,3)a 0,9 (0,3)b 0,3(0,3)b <0,01
Tercera 1o
TCR (gg dia") 0,006 a 0,005 a 0,003 b <0,01

*s.d.: Sin dato, no se cuenta con la informacion de esta defoliacion.

La produccion de materia seca de plantas defoliadas con alta frecuencia no pudo
ser comparada con la producciéon de materia seca de plantas sin defoliacién en los
periodos comprendidos entre defoliaciones. No obstante, la produccion acumulada
sumando las tres defoliaciones realizadas a lo largo de la temporada mostrd promedios
superiores en todos los niveles de cobertura a la produccion de las plantas con baja
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frecuencia de defoliacion alcanzando valores proximos al de las plantas sin defoliacion
(Tabla 2.8 y 2.9). Sin diferencias entre ambos niveles de cobertura arbérea, la
produccion de materia seca a partir de la segunda defoliacion fue inferior a la
produccion de materia seca de las plantas con el mismo tratamiento del testigo a pleno
sol (2,2-3,8 vs. 10,8 2% Def.; 0,3-0,9 vs. 2,9 3™ Def., p<0,05, n= 12, Tabla 2.9).

El aumento de la tasa de crecimiento relativo (TCR) posterior a la defoliacion de
baja frecuencia provocod una respuesta compensatoria parcial en todos los niveles de
cobertura. Los promedios de TCR fueron superiores en las plantas defoliadas pero este
aumento no alcanzd para superar la produccion de biomasa o tasa de crecimiento
absoluta (TCA) de las plantas sin defoliacion. S6lo en un caso, las plantas del testigo a
pleno sol evidenciaron una respuesta sobrecompensatoria produciendo mas cantidad de
materia seca que los testigos sin defoliacion (Fig. 2.7 a). En la temporada 2005-06, las
plantas bajo cobertura arboérea no alcanzaron a producir la materia seca removida por el
corte. Por el contrario, en la temporada 2006-07, en ambos niveles de cobertura
produjeron mas del doble de la materia seca removida inicialmente (Fig. 2.7).
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Figura 2.7. Crecimiento compensatorio de las temporadas 2005-06 y 2006-07. Produccién de materia seca
de hojas verdes (MSV g) al final de la temporada de crecimiento en plantas sin defoliacion (e) y
defoliadas (o) con baja frecuencia e intensidad (remocion del 50% de la materia seca verde al inicio de la
temporada). La linea punteada indica la compensacion completa.
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2.6 Discusioén

2.6.1 Efectos de la cobertura arborea sobre los recursos y factores de crecimiento

El dosel arboreo, al interferir en los flujos de masa de aire y alterar la emision y
absorcion de radiacion, produce por lo general un efecto buffer (amortiguador) sobre la
temperatura diaria o estacional (Aussenac 2000). En inviernos frios con alta nubosidad
y por consiguiente escasa radiacion, la diferencia de 0,3 a 0,7°C encontrada entre el
promedio de temperatura media diaria bajo cobertura y a pleno sol al comienzo de la
temporada de crecimiento, indicaria que las plantas bajo cobertura arbdrea en anos de
estas caracteristicas estarian mas tempranamente expuestas a condiciones favorables
para comenzar su crecimiento. En esta época del afio, la temperatura y la productividad
estan intimamente relacionadas debido a que la disponibilidad de agua y la radiacion no
son limitantes (Jobbagy y Sala 2000). Todo lo contrario sucederia en inviernos de
escasa nubosidad en los que mayor radiacion alcanza las zonas a cielo abierto
provocando temperaturas en superficie mas elevadas respecto a las situaciones bajo
cobertura arborea (Fig. 2.3).

Durante los meses del verano, la cobertura arbdrea actuaria atemperando o
disminuyendo las marcas méaximas y la demanda atmosférica promoviendo un mejor
estado hidrico de los pastos. Este efecto aumentaria con coberturas arboreas mayores al
50% vy veranos con temperaturas superiores a la media histérica (Fig. 2.4). En
condiciones parecidas de cobertura arborea de Quercus pubescens y clima
Mediterraneo, Garnier y Roy (1988) encontraron resultados similares a los del presente
estudio, citando temperaturas promedio de 0,6°C superior en invierno y 1,6°C inferior
en verano, respecto a las zonas a cielo abierto.

Por otro lado, el efecto de la cobertura arbdrea sobre la disponibilidad de agua en
suelo en el horizonte superficial estaria influenciado por el nivel de precipitacion de la
temporada de crecimiento. En temporadas secas, con precipitaciones por debajo del
promedio historico, el contenido volumétrico de agua en suelo en el horizonte
superficial bajo cobertura arborea seria menor respecto a la situacion a pleno sol,
mientras que, en temporadas humedas con precipitaciones por sobre el promedio
historico, se invertiria el efecto. Estas evidencias contrastan con lo encontrado por
Fernandez et al. (2006a) en el mismo sistema de estudio. Siendo temporadas con
precipitaciones de similar magnitud, los antecedentes indicaban que el contenido de
agua en este horizonte no era afectado por la cobertura arborea. Producto del
crecimiento de los arboles, los porcentajes de apertura del canopeo (porciones de cielo
visible) pasaron de ser mayores al 25% de la hemi-esfera en el afio 2001 (Fernandez et
al. 2006a) a ser inferiores al 20% en el presente estudio. El aumento del area foliar del
canopeo arboreo, al incrementar la interceptacion de las precipitaciones, posiblemente
interfiera en la recarga de agua del suelo en afios con precipitaciones por debajo de la
media (2004-05, Fig. 2.6). En afios con precipitaciones mayores o iguales al promedio
historico, la intensidad y frecuencia de las lluvias seguramente saturen de agua el
canopeo disminuyendo la interceptacion. El 80% del agua utilizada por F. pallescens
durante la temporada de crecimiento proviene de este horizonte superficial (Fernandez
et al. 2008). Esto indicaria, que so6lo en temporadas humedas con precipitaciones
mayores a la media historica y bajo niveles de cobertura arborea superiores al 50% o
aperturas del canopeo inferiores al 20%, se podria observar un efecto de facilitacion de
los arboles sobre los pastos mediado por la disponibilidad de agua.
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La presencia del estrato arbdreo implica un uso mas exhaustivo del agua en todo
el perfil del suelo. Al final de la temporada de crecimiento, el contenido de agua en el
horizonte més profundo (100-120 cm) fue siempre inferior en los tratamientos
forestados (Fig. 2.6). Esto indicaria un mayor consumo de agua profunda por parte del
pino ponderosa, situacion que ha sido probada mediante el uso de isdtopos estables por
Fernandez et al. (2008) y mediante sensores automaticos de agua en suelo instalados a
distintas profundidades (Licata et al. 2008). En presencia de F. pallescens, el pino
ponderosa extrae aproximadamente el 80% del agua que utiliza de zonas profundas del
suelo. El 20% restante, provendria del horizonte superficial indicando cierta
competencia por agua con los pastos que se acentuaria en las temporadas secas cuando
el perfil del suelo no se recargd completamente (Fernandez et al. 2008).

La cobertura arborea generd un fuerte efecto de competencia por radiacion.
Ambas estructuras arbdreas transmiten al interior del dosel menos del 25% de la
radiacion total que alcanza el sitio (Tabla 2.3). Bajo estas condiciones, el aparato
fotosintético no alcanzaria la maxima induccion y la ganancia de carbono dependeria
del aprovechamiento de los pulsos de radiacion directa (Chazdon y Pearcy 1991) o de
aumentos en la eficiencia de captacion de radiacion y/o la utilizacidon de la radiacion
difusa. En este sentido, F. pallescens a partir de modificaciones arquitecturales y ajustes
de area foliar especifica (superficie por unidad de peso de la hoja) puede aumentar hasta
un 35% la interceptacion de radiacion (Fernandez at al. 2004). Respecto a la utilizacion
de radiacion difusa, Healey et al. (1998) sugieren que la eficiencia en el uso de la
radiacion difusa por parte de la vegetacion es mayor que para la radiacion directa. En
Capitulos posteriores se presenta y discute la capacidad de fijacion de C de F.
pallescens bajo las condiciones de sombreo del presente trabajo.

2.6.2 Efecto interactivo de la cobertura arbdrea y la defoliacion sobre el
crecimiento de F. pallescens

La sombra por lo general impone un estrés cronico en las plantas mientras que la
defoliacion causa un efecto puntual. Ambos fenémenos alteran el patron de crecimiento
y fenologico de las plantas con consecuencias sobre la asignacion de fotoasimilados
(Crawley 1983). La respuesta a la defoliacion es normalmente rapida y de significacion
adaptativa. Por ejemplo, la reasignacion de recursos entre la raiz y la porcion aérea es
una respuesta post-defoliacion inmediata y propia de especies adaptadas a la herbivoria
(Caldwell et al. 1981; Richards y Caldwell 1985). Bajo cobertura arborea, este proceso
podria no funcionar adecuadamente debido a que ambientes con escasa radiacion exigen
también una reasignacion de recursos hacia la porcion aérea (Pierson et al. 1990,
Fernandez et al. 2004). Los datos obtenidos en el presente Capitulo sugieren, al menos
en el corto plazo, que defoliaciones de baja frecuencia permitirian la regeneracion y
redistribucion de los carbohidratos necesarios para el rebrote de F. pallescens bajo
niveles moderados de cobertura arborea. A largo plazo, la recurrente reasignacion de
recursos entre la raiz y la porcion aérea podria anular la respuesta.

Las plantas defoliadas por unica vez al comienzo de la temporada de crecimiento
bajo cobertura arborea del 40-50% (350 arboles ha™) en la temporada seca y en la
temporada mas hiumeda presentaron crecimiento relativo acumulado (variable referida
al éarea foliar) y tasa de crecimiento relativo (variable referida a la biomasa) igual o
superior a las plantas defoliadas en el testigo a pleno sol. Sin embargo, aumentos de
cobertura arborea a niveles proximos al 80%, donde ingresa al interior del dosel menos
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del 10% de la radiacion total que alcanza el sitio, provocan una reduccidon en la
produccion de materia seca y en la tasa de crecimiento relativo de plantas defoliadas
respecto a las de pleno sol (Tabla 2.5 y 2.8). La escasez de radiacion en este nivel de
cobertura arborea comprometeria la ganancia de carbono y la generacioén de reservas
suficientes para promocionar el inmediato rebrote post-defoliacion esencial en el
proceso de recuperacion del area foliar perdida (Schnyder y De Visser 1999, Leriche et
al. 2001).

Las plantas sin defoliacion bajo cobertura arborea, en las mismas temporadas,
mostraron menor crecimiento relativo acumulado e igual tasa de crecimiento relativo y
menor o igual produccion de materia seca que las plantas con el mismo tratamiento a
pleno sol (Tabla 2.5 y 2.8). Es decir, bajo cobertura arborea el resultado neto de las
interacciones de competencia y facilitacion para las plantas sin defoliacion fue neutro o
negativo, mientras que en base al crecimiento relativo acumulado, las plantas defoliadas
con baja frecuencia presentaron un resultado neto de las interacciones neutro o positivo.
Asimismo, el crecimiento relativo acumulado de las plantas defoliadas bajo cobertura
arborea fue superior al de las plantas sin defoliacién. Considerando esta tltima variable,
los resultados obtenidos ante defoliaciones de baja frecuencia estarian apoyando la
hipotesis planteada en el presente Capitulo: la defoliacion logré incrementar los efectos
positivos o disminuir los efectos negativos producidos por el estrato arboreo. Sin
embargo, si se contempla la tasa de crecimiento relativo (g MSVfinal/g MSVinicial) o
la produccion de biomasa como variables se deberia rechazar la hipotesis; los cambios
morfisiologicos producidos por la defoliacion no fueron suficientes para que
predominen los efectos positivos por sobre los negativos producidos por el dosel
arboreo sobre el crecimiento de F. pallescens. En este sentido, la expansion del area
foliar de la planta defoliada (medida en el numero y longitud de las hojas) tiene una
respuesta compensatoria mayor que la que alcanza la biomasa de estas hojas. Esto
indicaria cambios en el area foliar especifica de las mismas en el sentido de producir
hojas con més superficie expuesta, pero de menor peso relativo (hojas mas baratas en
carbono). Estas hojas podrian maximizar la captacion de radiacion en condiciones de
sombreo.

El periodo de recuperacion de la biomasa foliar perdida en la defoliacion
depende principalmente de la ganancia de carbono producida por el area foliar generada
en el rebrote (Briske 1996). Por lo tanto, este periodo es determinante para el balance
energético de la planta. Cuando la frecuencia de defoliacion es mayor que el periodo de
recuperacion, a largo plazo se afecta la persistencia de la planta (Ferraro y Oesterheld
2002). En este sentido, el aumento en la frecuencia de defoliacion presentd un efecto
negativo mas importante que el aumento en la intensidad de defoliacion y se agudizéd
aun mas en el mayor nivel de cobertura arboérea. Evidentemente, el periodo de
recuperacion de la biomasa foliar deberia ser mayor bajo cobertura arborea respecto a la
situacion a pleno sol.

El efecto negativo de la cobertura arborea y la defoliacion sobre la dindmica de
los macollos limit6 la produccidon de materia seca en exceso o sobrecompensacion sensu
McNaughton (1983). Sélo en un caso, las plantas del testigo a pleno sol, evidenciaron
una respuesta sobrecompensatoria produciendo mas cantidad de materia seca aérea que
los testigos sin defoliacion (Fig. 2.10 a). No obstante, en una de las temporadas
evaluadas las plantas defoliadas bajo cobertura y a pleno sol pudieron reponer la
totalidad de la biomasa removida transcurrida toda la temporada de crecimiento. Esta
ultima respuesta fue superior a los resultados encontrados por Bertiller y Defossé (1990)
en pastizales naturales de F. pallescens en la meseta patagénica. La compensacion
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completa de la biomasa aérea aparentemente requiere de una unica combinacion de
estado fenologico y disponibilidad de recursos (McNaughton 1983). En el caso
particular del presente estudio, se dio durante una temporada de crecimiento (octubre-
abril) con precipitaciones por sobre el promedio histérico, con una primavera seca y
temperaturas invernales superiores a la media. Al mismo tiempo, fue precedida por una
temporada de crecimiento con precipitaciones por sobre el promedio historico.

2.6.3 Recurso focal bajo cobertura arborea en ambientes mediterraneos

Los resultados alcanzados en el presente Capitulo indican un cambio en el
recurso focal al considerar el crecimiento post-defoliacion bajo cobertura arborea.
Contrariamente a lo esperado aplicando el “modelo del recurso limitante” (Wise y
Abrahamson 2005), la luz no seria exclusivamente el recurso focal. En ambientes con
climas mediterraneos o semiaridos el efecto amortiguador de la cobertura arborea sobre
el marcado estrés abiotico durante la temporada de crecimiento demostro ser relevante.
El efecto positivo de la cobertura de P. ponderosa sobre la disponibilidad de agua, la
demanda atmosférica y la temperatura, permitié una recuperacion post-defoliacion de
las plantas de F. pallescens defoliadas con baja frecuencia bajo cobertura, igual o
superior a las plantas defoliadas a pleno sol. De esta manera, corresponde considerar
también al agua como recurso focal y contemplar al mismo tiempo el efecto sobre la
temperatura. La respuesta final dependera de la frecuencia de defoliacion aplicada y del
efecto interactivo del nivel de cobertura del estrato arboreo y las caracteristicas
ambientales de la temporada de crecimiento que definen la disponibilidad en los
recursos y factores de crecimiento.

2.7 Conclusioén

La hipotesis principal puesta a prueba en este Capitulo se cumple en situaciones
bajo cobertura arborea proxima el 50% y en plantas defoliadas por una unica vez al
comienzo de la temporada de crecimiento. Las plantas defoliadas en estas condiciones
crecen en forma similar o en mayor medida que las plantas sin defoliacion bajo el
mismo nivel de cobertura. Es decir, se encuentran en mejores condiciones para
aprovechar los efectos de facilitacion y disminuir asi los efectos de la competencia
producidos por el dosel arbéreo. Aumentos de la frecuencia de defoliacion o de la
cobertura arbdrea, invierten la respuesta limitando el crecimiento de las plantas bajo
cobertura respecto a las de pleno sol sustentando la hipotesis complementaria propuesta.
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Cambios morfogénicos y funcionales de F. pallescens
en respuesta al efecto interactivo de la defoliacion y la cobertura
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3.1 Introduccién

La distribucion espacial y temporal de la radiacion que alcanza el suelo en los
sistemas silvopastoriles es Unica si se la compara con los pastizales a cielo abierto o
condiciones naturales de sotobosque. La disposicion regular, y el similar tamafio y
manejo silvicola de los arboles, provocan periodos de sol y sombra superiores en tiempo
a los que se producen en condiciones naturales de sotobosque, donde la radiacion
penetra a través de pequenas aberturas del canopeo (Pearcy 1988). En respuesta a la
sombra, los pastos generalmente promueven la asignacion de recursos hacia la porcion
aérea y generan hojas mas largas, de menor espesor y mayor area foliar especifica (cm?
ghoja_l) que las hojas de pleno sol. Este conjunto de cambios dan lugar a un aumento de
la superficie fotosintética (Givnish 1988, Devkota et al. 2000). A nivel fisioldgico, la
tasa de fotosintesis a saturacion de luz, la intensidad luminica de saturacion y el punto
de compensacion luminico (minimo valor de radiacion necesario para que la fijacion
neta sea cero y no negativa), disminuyen en la medida que decrece la intensidad
luminica del ambiente de crecimiento. Las diferencias en la tasa de fotosintesis y en el
punto de compensacion luminico con hojas de pleno sol se deben, en general, a
diferencias en las tasas de respiracion (Charles-Edwards et al. 1974, Boardman 1977),
que tienden a disminuir en condiciones de sombra como respuesta adaptativa. Junto a
las adaptaciones morfoldgicas y fisioldgicas a nivel de hoja, toman relevancia en la
ganancia de carbono, los procesos de activacion (induccion) y desactivacion del aparato
fotosintético que permiten aprovechar eficientemente las fluctuaciones de radiacion
desde pleno sol a sombra (Tinoco-Ojanguren y Pearcy 1993, Sassenrath-Cole y Pearcy
1994).

En sistemas silvopastoriles conformados por Pinus radiata y Dactilys
glomerata, a medida que disminuyo6 la radiacion que alcanzaba el suelo, las hojas de D.
glomerata respondieron morfoldgica y fisioldgicamente. Las hojas aumentaron hasta un
33% el largo de las laminas y los pseudo-tallos y el ancho se redujo un 22% respecto a
la situacion de pleno sol y la tasa de fotosintesis neta a saturacion disminuyé un 50% en
el ambiente de menor transmisividad (Peri et al. 2007). Estos cambios en las
caracteristicas fotosintéticas se atribuyeron a modificaciones anatdmicas que causaron
reducciones en la conductancia estomatica (gs) y en la relacion superficie de mesofilo-
superficie foliar, y al mantenimiento de las tasas de respiracion propias de hojas de
pleno sol (Peri et al. 2007). Los procesos de induccién y desactivacion del aparato
fotosintético de D. glomerata presentaron una histéresis en la respuesta siendo mas
rapida la apertura que el cierre estomatico y mas lenta la caida de la tasa de fotosintesis
respecto a la recuperacion, para intervalos de luz y sombra similares en tiempo (Peri
2005). En Festuca pallescens, se encontraron mecanismos de aclimatacion a nivel de
hoja y planta entera en sistemas silvopastoriles con Pinus ponderosa en ¢l N.O. de
Patagonia. Estos involucraron el aumento del area foliar especifica y de la asignacion de
biomasa hacia estructuras aéreas y mayor inclinaciéon de las hojas en plantas bajo
cobertura arborea respecto a plantas a pleno sol (Fernandez et al. 2004). En ninglin caso
se evidenciaron ajustes en los pardmetros fotosintéticos que conservaron las
caracteristicas propias de una especie heliofila (Fernandez et al. 2006b).

La defoliacion produce sobre la planta una disminucion instantinea del area
foliar y de la ganancia de carbono que tiende a reducir la tasa absoluta de crecimiento y
el rendimiento en biomasa (Wallace et al. 1984). La reduccién en la biomasa aérea
disminuye la transpiracion y puede atenuar la duracion e intensidad del estrés hidrico
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(Archer y Detling 1986). La restitucion del crecimiento a niveles normales requiere un
balance de carbono positivo en la planta. Inmediatamente después de la defoliacion se
reducen las tasas de respiracion que contribuyen a este propodsito, disminuyendo las
demandas. Sin embargo, la reduccion de la respiracion por si sola no devuelve a la
planta el balance de carbono positivo. Es necesario, una respuesta compensatoria que se
logra por dos procesos: la refoliacion y el incremento en la capacidad fotosintética del
follaje nuevo y remanente (Richards 1993).

La rapida refoliacion es una caracteristica propia de las plantas o genotipos
tolerantes al pastoreo. La presencia de regiones meristematicas activas después de la
defoliacion permite la expansion foliar desde células ya formadas, evitando la
produccion de células nuevas. Esto resulta en un uso eficiente de las reservas de
carbono en la restitucion del area foliar (Richards y Caldwell 1985). Las hojas nuevas,
en general, presentan un incremento del area foliar especifica que resulta en una mayor
superficie fotosintética en relacion a la biomasa de hojas (McNaughton 1985). Por otro
lado, el incremento en la capacidad fotosintética o fotosintesis compensatoria (Nowak y
Caldwell 1984) se desarrolla luego de varios dias de ocurrida la defoliacién y puede
alcanzar tasas fotosintéticas 15-50% superiores a las hojas sin defoliacion (Hodgkinson
et al. 1972, Wallace et al. 1984, Nowak y Caldwell 1984, Anten y Ackerly 2002). Este
aumento de la capacidad de fijar carbono refleja un rejuvenecimiento de las hojas o una
inhibicion de la normal disminucion en la capacidad fotosintética como consecuencia de
la senescencia y el autosombreo. Los mecanismos potenciales que contribuyen a la
fotosintesis compensatoria incluyen el aumento de la actividad carboxilasa y de la
conductancia estomatica (Hodgkinson et al. 1972, Gifford y Marshall 1973, Wallace et
al. 1984). El aumento en la tasa de fotosintesis puede ser inducido también por cambios
en el ambiente luminico que experimenta la planta luego de la defoliacion (Field 1983),
por factores endogenos (hormonas o cambios en la fuente-destino) o por una
combinacion de ambos (Hodgkinson et al. 1972, Gifford y Marshal 1973).

El efecto de la disponibilidad de recursos, especialmente agua y nutrientes, sobre
la respuesta compensatoria post-defoliacion se ha estudiado en profundidad (Busso et
al. 1989, 1990, MacNaughton 1983, Ourry et al. 1990, Coughenour et al. 1990,
Oesterheld y McNaughton 1988, 1991, Ferraro y Oesterheld 2002). En contraste, la
capacidad de adaptaciéon morfoldgica y fisiolégica de las hojas a un entorno de
radiacion fluctuante y su relacion con la defoliaciéon ha recibido menos atencion
(Pierson et al. 1990, Anten et al. 2003, Peri 2005). Las relaciones entre dichas
adaptaciones morfofisiologicas y la defoliacion y su interacciéon con otros factores
ambientales como el estrés hidrico, propio del clima mediterrdneo del N.O. de
Patagonia, no se han definido hasta el momento en F. pallescens.

3.2 Objetivo

El objetivo de los experimentos presentados en este capitulo fue evaluar los
cambios morfogénicos (area foliar especifica y densidad de estomas) y funcionales
(fotosintesis, conductancia estomadtica, eficiencia en el uso del agua y estado hidrico) de
Festuca pallescens en respuesta a diferentes niveles de cobertura, provocados por
distintas densidades de Pinus ponderosa y situaciones de pastizal a pleno sol, y distintos
niveles de defoliacion, variables en intensidad y frecuencia. Los resultados obtenidos
permitiran explicar, al menos en parte, las respuestas encontradas en crecimiento en el
Capitulo 2.
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3.3 Hipotesis y predicciones

Se puso a prueba nuevamente la hipdtesis enunciada en el Capitulo 2: los
cambios morfofisiologicos provocados por la defoliacion incrementan los efectos
positivos (facilitacion) y disminuyen los efectos negativos (competencia) provocados
por el estrato arboreo sobre el estrato herbaceo. Esta hipotesis da origen a las siguientes
predicciones: a) el area foliar especifica (cm’ ghoja_]) de las hojas de F. pallescens
deberd ser mayor bajo cobertura arborea y aumentard con la defoliacion, b) el estrés
hidrico de las plantas bajo cobertura arborea serd inferior al de las plantas a pleno sol y
menor aun en las plantas defoliadas. Esta prediccion se basa en los resultados obtenidos
en el Capitulo 2 que indicaban una menor demanda atmosférica bajo cobertura arborea
y un mayor contenido de agua en suelo bajo cobertura arborea en determinadas
situaciones, ¢) las hojas de plantas defoliadas presentaran tasas de fotosintesis a
saturacion y conductancia estomatica superiores a la de plantas sin defoliacion. Ademas,
siguiendo los antecedentes generados por Fernandez et al. (2006b), la tasa de
fotosintesis neta a saturacion y la conductancia estomdtica no se veran afectadas por la
cobertura arbdrea, d) la fotosintesis compensatoria post-defoliacion serd positiva bajo
cobertura arborea.

3.4 Materiales y Métodos
3.4.1 Disefo experimental y tratamientos

Se utiliz6 el mismo experimento factorial 3x3 con arreglo en parcelas divididas
indicado en el Capitulo 2 (2.2.1). La cobertura constituy6 el tratamiento o parcela
principal y la defoliacion, la subparcela o tratamiento secundario. La cobertura
contemplé tres niveles: testigo a pleno sol, 350 y 500 arboles ha™ con 5 repeticiones
(parcelas de 1600 m?). Respecto a la defoliacion, en la temporada 2004-05 se evalu6 el
efecto de la intensidad de defoliacion considerando tres niveles: remocion del 50 6 70%
de la biomasa de hojas verdes por unica vez al comienzo de la temporada (octubre) y
plantas sin defoliacién. Se utiliz6 como unidad de muestreo una parcela de 2 x 2 m
conteniendo tres plantas de F. pallescens. Se establecieron tres réplicas de cada
intensidad de defoliacién en cada nivel de cobertura. En la temporada 2005-06, se
evalué el efecto de la frecuencia de defoliaciéon contemplando tres niveles: baja
frecuencia, aplicando una tnica defoliacion del 50% de la biomasa de hojas verdes al
inicio de la temporada; alta frecuencia, aplicando el mismo tratamiento bimestralmente,
y testigos sin defoliacion. Se efectuaron 5 repeticiones, parcelas de 2 x 2 m con cinco
plantas, de cada frecuencia por cada nivel de cobertura. En la ultima temporada (2006-
07), se repitid el ensayo de frecuencia de defoliacion y fue evaluado ademas, el efecto
del momento de aplicacion de la defoliacion durante la temporada realizando la
remocion del 50% de la biomasa de hojas verdes en octubre, diciembre y febrero. Este
tratamiento fue replicando 3 veces por cada nivel de cobertura.
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3.4.2 Caracterizacion de variables ambientales: precipitacion y contenido
volumétrico de agua en suelo

La caracterizacion de las variables ambientales, precipitacion y contenido
volumétrico de agua en suelo, se hizo siguiendo la metodologia descripta en los acapites
2.4.3.1 (Pag. 15)y 2.4.3.2 (Pag. 16).

3.4.3 Evaluacion de area foliar especifica

Se midio el 4rea foliar especifica (AFE, cm’ ghoja'l) de hojas jovenes totalmente
expandidas de F. pallescens en primavera (octubre), en verano (enero o febrero) y en
otono (abril o mayo) durante las temporadas de crecimiento de 2005 a 2007. En cada
fecha de medicion, se recolectaron aleatoriamente 6 hojas de macollos ubicados en el
perimetro de distintas plantas de cada nivel de cobertura y defoliacién. Las hojas se
conservaron en bolsas plasticas y se llevaron a laboratorio donde se calculo el area de
una porcion central (rectangular) de la lamina utilizando calibre digital y regla.
Realizadas las mediciones de area, las porciones de hojas se secaron en estufa a 70°C
durante 48 hs y luego se pesaron con balanza digital de precision (0,1 mg).

3.4.4 Determinacion de estado hidrico

El estado hidrico de las plantas de F. pallescens se estim6 periodicamente (15-30
dias) durante las temporadas de crecimiento 2004 a 2007, utilizando como variable el
potencial hidrico en pre-alba (y, MPa). Las determinaciones se realizaron en hojas (n=
3) de iguales caracteristicas que las utilizadas para el AFE de diferentes plantas, en
todos los niveles de cobertura y defoliacién, empleando una bomba de presion (PMS
Instruments Co., Corvallis, USA). Los individuos muestreados fueron distintos en cada
fecha de medicion, siendo elegidos al azar dentro de cada tratamiento. Las hojas se
obtuvieron cortando al nivel del suelo un macollo que luego se colocd en un sobre de
papel y en un lapso no mayor a 5 min se realizd la mediciéon de potencial hidrico.
Debido a la baja temperatura y alta humedad relativa en los horarios en que se
realizaron las mediciones (entre 3:00 y 6:00 A.M.) no se consider6 necesario envolver
las hojas en bolsas plasticas.

3.4.5 Mediciones de intercambio de gases: tasa de fotosintesis neta a saturacion,
conductancia estomatica y eficiencia instantanea en el uso del agua

La tasa de fotosintesis neta (Pn, pmol CO, m™ s™') y la conductancia estomatica
al vapor de agua (gs, mol H,O m™? s7) fueron evaluadas utilizando un analizador de
gases infrarrojo de sistema abierto Li-Cor 6400 (Lincoln, NE, USA). La eficiencia
instantanea en el uso del agua (EUA, pmol CO, mol H,0™), se estimo a partir de la
relacion entre Pn y gs. Todas las mediciones fueron realizadas entre las 10 hs y las 16
hs, en dias soleados o de escasa nubosidad, con una periodicidad de 15 a 30 dias a lo
largo de las temporadas de crecimiento 2005 a 2007. Las mediciones se iniciaron
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siempre en los testigos a pleno sol para luego pasar a las situaciones bajo cobertura. De
esta forma, se logro homogeneizar la temperatura ambiente en el momento de medicion.

La tasa de fotosintesis neta a saturacion (Pnsz, umol CO; m> s']) y la gs
respectiva, se midieron en una muestra aleatoria de 6 plantas de F. pallescens en cada
nivel de cobertura y defoliacion. Utilizando una lampara de LED (6400-02 LED Light
Source, Lincoln, NE, USA) para controlar la intensidad de radiacion fotosintéticamente
activa (RFA) dentro de la camara de medicion durante 180 segundos, se expuso la
porcion de ldmina inmediatamente posterior al extremo agudo de hojas totalmente
expandidas, a radiacion saturante (1800 pmol m™ s™). La medicion se considerd valida
cuando el coeficiente de variacion no superd el 3%. La temperatura de la camara fue
similar a la temperatura ambiente en el momento de medicion y la presion parcial de
CO; se fijo en 400 umol mol™. El flujo de aire varié entre 50 y 500 pumol s™ para
mantener el ACO, por sobre 5 pmol mol”, valor minimo de sensibilidad del Li-Cor
6400. Las plantas bajo cobertura arborea seleccionadas para realizar las mediciones se
encontraban al momento de iniciar la medicion en condiciones de plena iluminacion.

A partir de mediciones de Png; tomadas el mismo dia en plantas con y sin
defoliacion, se estimo la fotosintesis compensatoria relativa. El célculo contemplo la
relacion entre la diferencia de la tasa de fotosintesis neta a saturacion de plantas
defoliadas (D) y sin defoliacion (SD), y la tasa de fotosintesis neta a saturacion de las
plantas sin defoliacion [(PnsaD - PnsaSD)/PngaSD]. Utilizando mediciones de Pngy
realizadas en plantas defoliadas con baja frecuencia en distintos momentos de la
temporada 2006-07, se evalu6 la dindmica de la fotosintesis compensatoria relativa (Pn
compensatoria) en relacion a los dias de rebrote post-defoliacion en cada nivel de
cobertura. En funcion de los dias de rebrote, también se evalud la dinamica de la
conductancia estomatica y la eficiencia instantanea en el uso del agua.

3.4.6 Induccidn del aparato fotosintético de F. pallescens

En primer lugar, utilizando las fotos hemisféricas analizadas en el Capitulo 2, se
realizé una estimacion de los pulsos de radiacion directa que alcanzan el suelo en cada
nivel de cobertura arborea (350 y 500 arboles ha). La determinacion se efectud con el
programa HemiView (Delta-T Devices Ltd, Cambridge, UK). El programa, en base a un
modelo solar simple y la ubicacion geografica del punto donde se tom¢ la fotografia,
estima el movimiento diario del sol y calcula para cada porcion de la hemiesfera la
distribuciéon temporal, duracion e intensidad de los pulsos de radiacion directa.
Promediando la cantidad y duracién de los periodos de radiacion directa para los dias 1,
15 y 30 de cada mes de la temporada de crecimiento, fue estimada una proporcion diaria
promedio para toda la temporada en cada nivel de cobertura arborea.

La radiacion que alcanza el suelo qued6 definida mayoritariamente por periodos
de radiacion directa de escasa duracion e intensidad, menores a 25 min y 750 pumol
fotones m™ s, y por escasos periodos de radiacion directa mayores a 60 min pero con
intensidad proxima a 1000 umol m? s (Fig. 3.1). El numero de periodos de radiacion
directa diarios disminuye aproximadamente un 20% entre diciembre, mes de maxima
elevacion solar, y los meses de inicio y final de la temporada. El 75% de los episodios
de radiacion directa ocurren entre las 12 hs y las 17 hs, momento de mayor demanda
atmosférica especialmente en los meses de verano (Fig. 3.1).
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Figura 3.1. Namero de pulsos de radiacion directa por dia (frecuencia) e intensidad (umol m™ s™)
distribuidos en clases de 5 minutos de duracion. La frecuencia representa el promedio diario a lo largo de
la temporada de crecimiento. La linea punteada horizontal indica el punto de saturacion luminica (750
umol fotones m™~ s™) del aparato fotosintético de F. pallescens (Fernandez et al. 2006b).

En base a la duracion promedio y mas frecuente de los periodos de radicion
directa (Fig. 3.1), en noviembre de 2006, en condiciones Optimas de temperatura
ambiente (22 °C) y contenido de agua en el suelo (> 15% Vol), se realizaron dos
ensayos para explorar la respuesta inductiva del aparato fotosintético de F. pallescens.
En el primero, se realizd un pre-muestreo de la Pnsy en plantas creciendo bajo cobertura
arborea. A partir de los valores encontrados, grupos de tres plantas fueron asignados a
tres categorias de estado de induccion inicial del aparato fotosintético: leve (Pnsy < 5
pumol CO, m? s), intermedio (Pngy ¢/ 5y 10 pmol CO> m™ s™) y pleno (Pnsy >10
umol CO, m? s™). Posteriormente, en las hojas de todas las categorias, utilizando una
lampara de LED (6400-02 LED Light Source, Lincoln, NE, USA) para controlar la
intensidad de radiacion fotosintéticamente activa (RFA) dentro de la camara de
medicion, se aplico durante 20 min un pulso constante y saturante de radiacion
fotosintéticamente activa (1800 pmol m™ s™) tomando automaticamente un dato de
Pnsat y gs cada 5 min. El segundo ensayo, se llevo a cabo en plantas del testigo a pleno
sol. Se seleccionaron al azar tres plantas de las parcelas sin defoliacion y con 45 dias de
rebrote post-defoliacion del corte realizado en octubre. Aplicando un pulso saturante de
radiacion fotosintéticamente activa (1800 umol m™ s™) durante 5 min en una hoja de
cada planta, se registr6 automaticamente cada un minuto la Png y la gs.
Inmediatamente después de realizada la Gltima medicidn, se instald sobre cada planta
una carpa de media sombra que mantuvo durante 60 min la radiacioén fotosintéticamente
activa en torno a la planta en valores inferiores a 300 pmol fotones m™ s (Foto 3.1).
Pasado este periodo de tiempo, se volvid a aplicar el pulso de radiacion saturante
durante 15 min registrando automaticamente la Pngy y la gs cada un minuto. La
aplicacion de pulsos de radiacion saturante de 5y 15 o 20 min representa la duracion de
los pulsos de radiacion directa mas frecuentes (5 min) y los primeros pulsos con
intensidad suficiente en las condiciones de campo para saturar el aparato fotosintético
de F. pallescens (Fig. 3.1).
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Foto 3.1. Detalle de las carpas de media sombra instaladas sobre plantas de Festuca pallescens del
tratamiento testigo a pleno sol.

3.4.7 Determinacion de la densidad de estomas

En la determinacion de la densidad de estomas se siguio la técnica Metcalfe
(D" Ambrogio de Argiieso 1986). Se utilizaron cinco porciones centrales de hojas de F.
pallescens de plantas de los tratamientos testigo a pleno sol y 500 arboles ha™'. El
material fue previamente hidratado hirviéndolo en agua por unos minutos. En los casos
de epidermis resistentes a este tratamiento, las muestras se trataron con éter de petroleo
al 96% por 24 hs., y posteriormente con acido nitrico al 22% por 48 hs. (Martin y
Aguilar 1994). Las laminas humedecidas se dispusieron sobre un portaobjeto y se
rasparon suavemente con un bisturi con el proposito de retirar el tejido mesofilar.
Durante este proceso se aplico hipoclorito de sodio al 30% (cloro comercial) sin diluir
para aclarar el tejido. Posteriormente, se procedié a montar la muestra sobre gelatina
glicerinada, cuidando que quedara hacia arriba la parte superior de la epidermis.

Para estimar la densidad de estomas, se calculd la superficie de hoja. El ancho de
cada hoja se midi6 en una foto tomada en microscopio Optico con un aumento de 40X.
La medicion se realizo utilizando el programa Imagel (distribucion libre), a partir del
cual se obtuvieron valores en pixeles, que se transformaron a mm a partir de una
calibracion previa. De la misma manera se midi6 el ancho del campo visual de las fotos
donde se realiz6 el conteo de estomas, las cuales fueron tomadas con un aumento de
400X. Luego, con el nimero total de estomas por barrida se calculo la densidad de
estomas (n° de estomas por mm? de hoja).

3.4.8 Andlisis estadistico

El analisis estadistico se realiz6 utilizando el programa Infostat v. 2008 (Di
Rienzo et al. 2008). Los efectos de la cobertura y la defoliacion sobre las variables
morfologicas y fisiologicas (AFE, ¥p, Pnsa, gs, EUA) se establecieron mediante anélisis
de varianza, ANOVA (en inglés, analysis of variance) y posteriores tests de Tukey (a =
0,05). Antes del anélisis, los datos fueron log-transformados y se probaron los supuestos
de normalidad y homogeneidad de varianza. En los casos en que no se pudo cumplir
con los supuestos del ANOVA, se realizd un andlisis de varianza no paramétrico
Kruskal-Wallis.
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Empleando el mismo programa estadistico y nivel de significancia, se
obtuvieron las diferencias en contenido volumétrico de agua en suelo (%Vol) entre los
distintos niveles de cobertura mediante ANOVA de una via y las diferencias en la
densidad de estomas utilizando la “prueba de T”. En la evaluacion de los procesos de
activacion y desactivacion del aparato fotosintético por efecto de distintos periodos de
luz y sombra se empled estadistica descriptiva, promedios y error estandar (EE) por
tratamiento.

Se exploraron relaciones lineales y no lineales entre: Pngy-gs, gs-EUA y Pn
compensatoria, gS y EUA-dias de rebrote post-defoliacion. Las relaciones fueron
establecidas utilizando el programa estadistico Table Curve 2D (Jandel Scientific, Aisne
Software) y las diferencias entre los parametros de los modelos y los célculos de
superficie bajo la curva, empleando el programa GraphPad Prism 4.03 (GraphPad
Software, San Diego, USA).

3.5 Resultados

3.5.1 Efecto de la cobertura y la defoliacion sobre el area foliar especifica de F.
pallescens

En acuerdo con la prediccion planteada, el area foliar especifica (AFE, cm®
ghoja'l) fue afectada por el nivel de cobertura (p<0,01, n= 70). Las hojas de las plantas
del tratamiento de 500 arboles ha™' presentaron en todos los casos mayor AFE que las
plantas del testigo a pleno sol (Tabla 3.1). Sin embargo, contrariamente a lo predicho, la
defoliacion de baja frecuencia no afectd significativamente el AFE (p= 0,42, n= 108).
En una tnica fecha de medicion las plantas defoliadas de todos los niveles de cobertura
presentaron mayor AFE que las plantas sin defoliacion (9/5/2007, p= 0,02, n= 6, Tabla
3.1). Tampoco se observaron diferencias al comparar las temporadas de crecimiento
(p= 0,51, n= 108). No obstante, durante el transcurso de ambas temporadas, a medida
que aumento el estrés ambiental por efecto de la temperatura y la falta de precipitacion,
se evidencid una reduccion (p<0,01, n= 36) proxima al 50% del AFE en todos los
niveles de cobertura y defoliacion (Tabla 3.1). Ademads, en ambas temporadas, durante
la medicion de verano se comprobd un efecto interactivo significativo entre la cobertura
y la defoliacion sobre el AFE pero sin un patron claro (Tabla 3.1).
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Tabla 3.1. Promedios de area folia especifica (AFE, cm? gh(,ja'l) de hojas de Festuca pallescens durante las
temporadas de crecimiento 2005 a 2007 en respuesta al nivel de cobertura y defoliacion. Letras diferentes
en la fila correspondiente a cada fecha indican diferencias significativas (ANOVA, p<0,05, n=6). “Con
defoliacion” indica la remocion al inicio de la temporada (octubre) del 50% de la biomasa de hojas
verdes. n.c.: no corresponde el dato y s.d: sin dato.

Testigo 350 arboles ha™ 500 arboles ha™ Efecto Efecto  Interaccion
Temporada Fecha Sin Con Sin Con Sin Con Defoliacion Cobertura Defol.:Cob.
defoliacion  defoliacion defoliacion  defoliacion defoliacion  defoliacion p- valor p -valor p -valor

29/10/2005 137.7 a s.d. 1734 b s.d. 2288 ¢ s.d. n.c. <0,01 n.c.
2005-06 24/01/2006 538 a 70.5 ab 89.3 be 104.1 cd 1329 e 123.3 de 0.11 <0,01 0.03
24/04/2006 758 a 673 a 742 a 85.7 ab 104.5b 1052 b 0.77 <0,01 0.19
22/10/2006 1439 a s.d. 158.1 ab s.d. 2232 b s.d. n.c. <0,01 n.c.
2006-07  21/02/2007 79.8 b 613 a 106.7 ¢ 122.8 cd 124.9 cd 129.6 d 0.47 <0,01 <0,01
09/05/2007 598 a 68.3 ab 71.7 ab 94.2 be 108.7 ¢ 1164 ¢ 0.02 <0,01 0.56

3.5.2 Efecto de la cobertura y la defoliacion sobre el estado hidrico de F. pallescens

El efecto de la cobertura y la defoliacion sobre el estado hidrico de las plantas de
F. pallescens se vio influenciado por el nivel de precipitacion de la temporada de
crecimiento. En la temporada mas seca (2004-05; 105,3 mm, Fig. 3.2), el potencial
hidrico en pre-alba (¥,) promedio no present6 diferencias entre niveles de cobertura
(p= 0,89, n= 45) ni de defoliacion (p= 0,73, n= 45). Por el contrario, en la temporada
mas humeda (2005-06; 265,3 mm, Fig. 3.2), se vio afectado principalmente por el nivel
de cobertura. Las plantas bajo el mayor nivel de cobertura arborea presentaron un ¥,
promedio durante la temporada superior al de las plantas bajo 350 arboles ha™ y en el
testigo a pleno sol (-0,67 vs. -0,78 y -0,79 MPa, p<0,01, n= 63). La defoliacion, en esta
temporada, tampoco presentd un efecto claro sobre el estado hidrico de F. pallescens
(p=0,06, n= 63). El efecto interactivo de la cobertura y la defoliacion sobre el estado
hidrico fue significativo en algunas fechas pero sin un patron claro (Tabla 3.3).

Las plantas defoliadas bajo cobertura arbdrea, exceptuando la medicion de
diciembre de 2005, no presentaron diferencias (p>0,05, n= 3, Tabla 3.2 y 3.3) en su
estado hidrico con respecto a las plantas sin defoliacion. En diciembre de 2005, las
plantas defoliadas con alta frecuencia bajo 350 arboles ha™' (medicion realizada una
semana posterior a la segunda defoliacion), se encontraron mas estresadas que las
plantas sin defoliacion y con defoliacion de baja frecuencia (-1,06 vs. -0,6 y -0,70 MPa,
p<0,05, n=9, Tabla 3.3). En el testigo a pleno sol, en una fecha de medicién al inicio de
cada temporada de crecimiento, las plantas defoliadas se encontraron mas estresadas
que las plantas sin defoliacion (Tabla 3.3, 11/1/2005 y 24/1/2006).
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Figura 3.2. Evolucion del contenido volumétrico de agua en suelo en el horizonte superficial (0-20 cm) en
relacion a la precipitacion diaria (mm) para los niveles de cobertura, testigo a pleno sol (0), 350 arboles
ha™' (m) y 500 arboles ha™ (0) en la temporada (Octubre a Abril) 2004-05 y 2005-06 en la Ea. Lemu
Cuyen (40°30°S, 71°10°W), Valle de Meliquina, provincia de Neuquén. Letras diferentes indican
diferencias significativas en el contenido volumétrico de agua en suelo (ANOVA, p<0,05, n=9-12).

Tabla 3.2. Promedios de potencial hidrico en pre-alba (MPa) como medida del estado hidrico de plantas
de Festuca pallescens durante la temporada de crecimiento 2004-05 en respuesta a la intensidad de
defoliacion y el nivel de cobertura arborea. Letras diferentes en la fila correspondiente a cada fecha

indican diferencias significativas (ANOVA, p<0,

05, n=3). “Defoliacion de baja y alta intensidad”

indican la remocion al inicio de la temporada (octubre) del 50 y 70% de la biomasa de hojas verdes,

respectivamente.
Testigo 350 arboles ha” 500 arboles ha' Efecto Efecto  Interaccion
Fecha Sin Baja Alta Sin Baja Alta Sin Baja Alta Defoliacion Cobertura Defol.:Cob.
defoliacion intensidad intensidad defoliacion intensidad  intensidad defoliacion intensidad intensidad p-valor p -valor p-valor
24/11/2004 -035a  -026a  -0,15a 033a  -027a  -033a 028a  -035a  -029a 0,17 0,14 0,07
18/12/2004 -1,54b  -084a  -0,70 a 0,76a  -064a  -0,62a 064a  -051a  -0,60a <0,01 <0,01 0,07
11/01/2005 -084a  -121b  -094a 0,732  -066a  -0,79a 062a  -078a  -0,88a 0,11 <0,01 0,18
09/02/2005 -0,41a  -040a  -0,61a 073a  -053a  -0,63a 050a  -08a  -0,50a 0,81 0,09 0,04
31/03/2005 -095a  -090a  -0,73a 0,76a  -084a  -0,67a 094a  -090a  -1,09a 0,77 0,14 0,56

Tabla 3.3. Promedios de potencial hidrico en pre-alba (MPa) como medida del estado hidrico de plantas
de Festuca pallescens durante la temporada de crecimiento 2005-06 en respuesta a la frecuencia de

defoliacion y el nivel de cobertura arborea. Letras

diferentes en la fila correspondiente a cada fecha

indican diferencias significativas (ANOVA, p<0,05, n= 3). Defoliacion de “baja frecuencia” y “alta
frecuencia” sefialan la remocion al inicio de la temporada o bimestralmente del 50% de la biomasa de

hojas verdes, respectivamente.

Testigo 350 arboles ha™ 500 arboles ha” Efecto Efecto  Interaccion
Fecha Sin Baja Alta Sin Baja Alta Sin Baja Alta Defoliacién Cobertura Defol.:Cob.
defoliacion  frecuencia  frecuencia defoliacion  frecuencia  frecuencia defoliacion  frecuencia  frecuencia p-valor p -valor p-valor

11/11/2005  -0,57 a -0,56 a -0,66 ab -0,73ab  -0,79ab  -0,96 b -0,59 a -0,60 a -0,73 ab 0,01 <0,01 0,96
06/12/2005  -0,57 a -0,57 a -0,63 a -0,70 a -0,79 a -0,57 a -0,57 a -0,53 a -0,52 a 0,51 0,01 0,12
19/12/2005  -0,90 b -0,66 ab  -0,68 ab -0,68 ab  -0,70 ab  -1,06 ¢ -0,50 a -0,49 a -0,59 ab 0,07 <0,01 0,05
24/01/2006 -0,69 ab  -1,26 ¢ -1,11 be -0,63 a -0,74 abc  -0,74 abc -0,57 a -0,50 a -0,61 a 0,13 <0,01 0,05
08/02/2006 -0,57 a -0,65 a -0,72 a -0,74 a -0,74 a -0,79 a -0,90 a -0,97 a -0,97 a 0,21 0,34 0,09
23/03/2006 -0,60 a -1,00ab  -1,00 b -0,66 ab  -0,70 ab  -0,84 ab -0,96 ab -0,84 ab  -0,96 ab 0,03 0,04 0,05
05/04/2006 -1,34 b -0,91 ab -0,91 ab -0,93 ab -1,03 ab -0,93 ab -0,90 a -0,96 ab -1,16 ab 0,54 0,50 <0,01
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3.5.3 Efecto de la cobertura y la defoliacion sobre el intercambio de gases a nivel de
hoja en F. pallescens

3.5.3.1 Efecto de la cobertura y la defoliacién sobre la tasa de fotosintesis neta a
saturacion (Pnsy)

En contra de lo predicho, la tasa de fotosintesis neta a saturacion (Pnsz, pmol
CO, m” s™), medida a campo peridédicamente en plantas con y sin defoliacion en los
distintos niveles de cobertura, presentd6 mayor efecto de la cobertura (p<0,01, n= 40)
que de la defoliacion (p= 0,53, n=40). Los promedios de Png,; de las plantas del testigo
a pleno sol fueron en general superiores a los de las plantas bajo cobertura arborea
(Tabla 3.4). Dentro de cada nivel de cobertura, con excepcion de una inica medicion
(22/3/07, testigo), la defoliacion no tuvo efecto sobre la Pngy. Sin embargo, comparando
entre niveles de cobertura, las plantas defoliadas en el testigo a pleno sol con 30 dias de
rebrote, alcanzaron Png; superiores al de las plantas defoliadas bajo 500 arboles ha’!
(p<0,05, n= 3-6, Tabla 3.4) y en una tUnica fecha, las plantas defoliadas del tratamiento
de 350 arboles ha™' alcanzaron una Pnsat marcadamente superior a las plantas bajo 500
arboles ha™ (15,3 vs. 8,1 umol CO, m?s! p<0,05, n= 3-6, Tabla 3.4).

3.5.3.2 Efecto interactivo de la cobertura y la defoliacion sobre la conductancia
estomatica (gs)

La conductancia estomatica (gs, mol H,O m™ s") se vio afectada tanto por la
cobertura (p<0,01, n= 40) como por la defoliacion (p<0,01, n= 40). Las plantas con y
sin defoliacion del testigo a pleno sol pudieron alcanzar valores méaximos de Qs
superiores a los logrados por las plantas bajo cobertura arborea (Tabla 3.4, Fig. 3.3 ay
b). Como consecuencia, la relacion existente entre la tasa de fotosintesis neta a
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tantanea en el uso del agua (EUA, umol

iencia ins

CO,mol H,O™) en plantas (n= 6) de Festuca pallescens en el testigo a pleno sol y bajo 350 y 500 arboles
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Tabla 3.4. Valores promedio (EE) de tasa de fotosintesis a saturacion de luz (Pngy, pmol CO, m? s'l),
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saturacion (Pngy) v la conductancia estomatica, present6 diferencias entre los niveles de
cobertura en plantas sin defoliacion (pendiente de la relacion, p< 0,001, F = 5,16, Fig.
3.3 a) y defoliadas (pendiente de la relacion, p<0,001, F = 8,58, Fig. 3.3 b). No obstante,
las plantas sin defoliacion de los tratamientos forestados en condiciones iguales de gs,
mostraron valores de Pngy similares o inclusive superiores a las plantas del pastizal
abierto (Fig. 3.3 a). Por el contario, esta ultima respuesta no se mantuvo en las plantas
defoliadas. Por sobre 0,1 mol H,O m? s' de conductancia estomatica, las plantas
defoliadas bajo el mayor nivel de cobertura arborea presentaron valores inferiores de
Pnsatrespecto a las plantas del testigo a pleno sol (Fig. 3.3 b).
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Figura 3.3. Tasa de fotosintesis neta a saturacion (Png, pmol CO, m™ s™') en funcién de la conductancia
estomética (gs, mol H,O m™ s™) para plantas de Festuca pallescens: a) sin defoliacién, (o) testigo a
pleno sol (r2 =0,86; EEE = 1,93; linea punteada), (m) bajo cobertura de 350 arboles ha’! (r2 =0,58; EEE =
2,84; linea continua negra) y (¢) 500 arboles ha™ (r* = 0,63; EEE = 2,73; linea continua gris) y b)
defoliadas con baja frecuencia ¢ intensidad (remocion del 50% de biomasa verde al comienzo de la
temporada de crecimiento), (©) testigo a pleno sol (r* = 0,81; EEE = 2,51; linea punteada), (m) bajo
cobertura de 350 arboles ha™ (r* = 0,64; EEE = 2,77; linea continua negra) y (¢) 500 arboles ha™ (1’ =
0,73; EEE = 2,00; linea continua gris). Las mediciones se realizaron a campo en un gradiente de
temperatura (4,7-38,5°C) y de estrés hidrico (ype/ - 0,6 y -2,3 MPa).

Las plantas defoliadas bajo ambos niveles de cobertura arborea no presentaron
diferencias en los promedios de conductancia estomatica respecto a las plantas sin
defoliacion (p>0,05, n= 3-6, Tabla 3.4). En cambio, las plantas defoliadas en el testigo a
pleno sol, pasados 30 dias de rebrote, mostraron gs superiores al de las plantas sin
defoliacién en las mediciones realizadas entre enero y marzo de 2007 (p<0,05, n= 3-6,
Tabla 3.4).

3.5.3.3 Efecto interactivo de la cobertura y la defoliacion sobre la eficiencia
instantanea en el uso del agua

La defoliacion (p= 0,01, n= 40) afecté6 en mayor medida que la cobertura (p=
0,28, n=40) la eficiencia instantanea en el uso del agua (EUA, pmol CO; mol H,0™) de
las hojas de F. pallescens. En plantas sin defoliacion, a medida que aumento6 la gs,
disminuyo la EUA sin diferencias entre los niveles de cobertura (p= 0,61, F= 0,48, Fig.
3.4.a). En contraste, la relacion entre la EUA y la gs de plantas defoliadas present6
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diferencias entre las plantas de los sistemas forestados y las del testigo a pleno sol
(pendiente de la relacion, p<0,001, F=11,4, Fig. 3.4 b). Las plantas defoliadas bajo
cobertura arborea, sin diferencias entre ambos niveles (350 y 500 arboles ha™),
mostraron una pérdida mas pronunciada de la EUA ante aumentos de gs que las plantas
del testigo a pleno sol (Testigo vs. 350, p<0,001, F= 16,1 y Testigo vs. 500, p<0,001,
F= 17,1). Bajo cobertura arborea, las plantas defoliadas y sin defoliaciéon no se
diferenciaron en la eficiencia instantanea en el uso del agua (p<0,05, n= 3-6, Tabla 3.4).
En general, y principalmente en el tratamiento de 500 arboles ha™, las plantas defoliadas
presentaron promedios inferiores de EUA llegando estas diferencias a ser significativas
respecto a las plantas sin defoliacién en una unica fecha de medicion (20/12/06, Tabla
3.4).
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Figura 3.4. Eficiencia instantinea en el uso del agua (EUA, pmol CO, mol H,O™) en funcién de la
conductancia estomatica (gs, mol H,O m™ s™') para plantas de Festuca pallescens: a) sin defoliacion, (o)
testigo a pleno sol (r* = 0,39; EEE = 15,6; linea punteada), (m) bajo cobertura de 350 arboles ha™ (r* =
0,13; EEE = 24,1; linea continua negra) y (¢) 500 arboles ha' (r2 =0,11; EEE = 26,7; linea continua gris)
y b) defoliadas con baja frecuencia e intensidad (remocion del 50% de biomasa verde al comienzo de la
temporada de crecimiento), (0) testigo a pleno sol (r* = 0,31; EEE = 13,5; linea punteada), (m) bajo
cobertura de 350 arboles ha (r* = 0,43; EEE = 20,4; linea continua negra) y (¢) 500 arboles ha™ (r*=
0,45; EEE = 19,4; linea continua gris). Las mediciones se realizaron a campo en un gradiente de
temperatura (4,7-38,5°C) y de estrés hidrico (y,e/ - 0,6 y -2,3 MPa).

3.5.3.4 Efecto del periodo de rebrote sobre la fotosintesis compensatoria post-
defoliacion, la conductancia estomatica y la eficiencia instantanea en el uso del
agua

La relacion entre la fotosintesis compensatoria relativa (es decir, valor relativo al
de las plantas sin defoliar) y los dias de rebrote se ajustd a un modelo LogNormal que
presento diferencias entre los niveles de cobertura en la magnitud y dias de rebrote en
que se expresa el punto maximo de compensacion. Las plantas del testigo a pleno sol
alcanzaron la maxima respuesta compensatoria (56%) a los 33 dias de rebrote (R*=
0,35, EEE= 0,33). Las plantas del tratamiento de 350 arboles ha’! presentaron una
compensacion méxima del 31% a los 28 dias de rebrote (R>= 0,23, EEE= 0,30) y las
plantas bajo 500 arboles ha™ lograron una compensacion del 44% pasados 37 dias de
rebrote (R*= 0,53, EEE= 0,23, Fig. 3.5).
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En todos los niveles de cobertura, durante los primeros 10-15 dias de rebrote, la
fotosintesis compensatoria fue negativa (Fig. 3.5). Esta misma respuesta presentaron las
plantas bajo cobertura arborea pasados 55-60 dias de rebrote (Fig. 3.5). Por el contrario,
las plantas defoliadas a pleno sol después de 80 dias de rebrote mantendrian una
fotosintesis compensatoria positiva. La superficie total bajo la curva, medida
integradora de la respuesta compensatoria, fue mayor en las plantas del testigo a pleno
sol respecto a las de los tratamientos forestados (23,8 vs. 7,4 y 10,7 en plantas del
pastizal, 350 y 500 arboles ha™, respectivamente, Fig. 3.5). Comparando la respuesta de
las plantas bajo cobertura arborea, la superficie neta bajo la curva (porcion positiva) fue
similar entre ambos niveles, 5,59 y 5,35 para 350 y 500 arboles ha™, respectivamente
(Fig. 3.5).

La conductancia estomatica se ajustd a un modelo LogNormal en relacion a los
dias de rebrote en las plantas del testigo a pleno sol (R*= 0,7, EEE= 0,08) y bajo 500
arboles ha’! (R2= 0,9, EEE= 0,03, Fig. 3.6). En ambos tratamientos, durante los
primeros dias de rebrote se evidencio un aumento de la gs llegando a un pico méximo a
los 15 dias post-defoliacion, aunque la gs fue mayor en las plantas de pastizal que bajo
el tratamiento forestado. Desde este punto, a medida que la hoja envejece, la gs
disminuye llegando a los 80 dias de rebrote a ser similar a la inicial en las plantas del
testigo a pleno sol, e inferior al valor inicial en las plantas del tratamiento de 500
arboles ha™.

Testigo
0.8 1 350 4rboles ha-1
0’6 4 500 arboles ha-1

0,4
0,2 4

Pn compensatoria
relativa

-0,2 A
-0,4 -
-0,6 T T T

Dias de rebrote

Figura 3.5. Fotosintesis compensatoria relativa (Pn compensatoria) en funcion de los dias de rebrote para
plantas defoliadas (remocion del 50% de la biomasa verde) de Festuca pallescens en el (o) testigo a
pleno sol  (R*=0,35, EEE= 0,33, linea continua gruesa), bajo cobertura de (m) 350 arboles ha™' (R*=
0,23, EEE= 0,30, linea continua fina) y (¢) 500 arboles ha'! (R2= 0,53, EEE= 0,23, linea punteada).
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Figura 3.6. Evolucion de la conductancia estomatica (gs, mol H,O m™ s™') en relacion a los dias de rebrote
post-defoliacion para plantas defoliadas (remocion del 50% de la biomasa verde) de Festuca pallescens
en el (0) testigo a pleno sol (R*= 0,7, EEE= 0,08, linea continua gruesa), bajo cobertura de (m) 350
arboles ha™' ("= 0,15, EEE= 0,03, linea continua fina) y (0) 500 arboles ha™ (R*= 0,9, EEE= 0,03, linea
punteada).

En las hojas del tratamiento de 350 arboles ha™, si bien presentaron un pico en la
gs a los 15 dias de rebrote, la respuesta fue menos evidente que en los casos anteriores,
ajustandose a un modelo lineal (r*= 0,15, EEE= 0,03). En este tratamiento y en términos
generales, la gs fue menor a los otros, aunque hacia fines del periodo evaluado (80 dias
post-defoliacion) la gs fue similar entre todos los tratamientos (Fig. 3.5).

La eficiencia instantanea en el uso del agua present6, en todos los niveles de
cobertura, una pendiente positiva en relacion a los dias de rebrote post-defoliacion. Las
plantas del tratamiento de 350 arboles ha” se ajustaron a un modelo potencial (R’=
0,37, EEE= 9,85) indicando cierta tendencia a maximizar la EUA a los 30 dias de
rebrote (Fig. 3.7). Las plantas del testigo a pleno sol respondieron aumentando
linealmente la EUA a medida que envejecieron las hojas (r>= 0,46, EEE= 9,57). Bajo
cobertura de 500 arboles ha™, la respuesta fue similar a las plantas del testigo a pleno
sol ("= 0,72, EEE= 9,08, Fig. 3.7). El aumento de la EUA se debi6 a la mayor caida de
la gs respecto a la fotosintesis, si bien ambas variables tuvieron comportamientos
similares en el tiempo (Tabla 3.4).
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Figura 3.7. Evolucion de la eficiencia instantanea en el uso del agua (EUA, pmol CO, mol H,O™") en
relacion a los dias de rebrote post-defoliacion para plantas defoliadas (remocion del 50% de la biomasa
verde) de Festuca pallescens en el (o) testigo a pleno sol (R’= 0,7, EEE= 0,08, linea continua gruesa),
bajo cobertura de (m) 350 arboles ha™ (R*= 0,15, EEE= 0,03, linea continua fina) y (¢) 500 arboles ha™
(R*=0,9, EEE= 0,03, linea punteada).

3.5.4 Respuesta inductiva del aparato fotosintético de F. pallescens

Frente a un pulso saturante de radiacion fotosintéticamente activa (1800 pumol
fotones m™ s™') aplicado de manera continua durante 20 min, la respuesta fotosintética
de las hojas de F. pallescens de plantas bajo cobertura arbdrea se vio influida por el
estado inicial de induccion del aparato fotosintético definido por el valor de la Pngy. Las
hojas plenamente inducidas, que presentaron inicialmente una tasa de fotosintesis neta a
saturacion (Pnsy) igual a 16,9 (EE=1,8) umol CO, m™~ s, mostraron durante los 20 min
de induccion una variacion de la Pngg menor al 10% acompafiada por una leve
reduccion de la conductancia estomatica (Fig. 3.8 a y b). Las hojas con un estado previo
de induccién intermedio, Pnsy promedio de 8,3 (EE= 0,2) pmol CO, m™ s,
respondieron aumentando la Png: un 32% en los primeros 10 min y manteniendo esta
tasa hasta el final del periodo de induccion (Fig. 3.8 a). El aumento en la tasa de
fotosintesis no fue acompafiado por la gs, indicando que la respuesta en fotosintesis fue
principalmente fotoquimica (Fig. 3.8 b). Las hojas levemente inducidas, Pns;; promedio
de 3,6 (EE= 1,6) umol CO, m™ s, mostraron una caida de la Png (52%) en los
primeros 5 min y luego una marcada recuperacion alcanzando, a los 20 min de
induccion, una tasa de fotosintesis a saturacion igual a 6,7 pmol CO, m™ s (Fig. 3.8 a).
A diferencia de los casos anteriores, pasados 10 min de induccién, la gs comenzé a
aumentar alcanzando un valor 50% superior al original al final del periodo de induccién
(Fig. 3.8 b).

La pérdida y recuperacion del estado de induccidon del aparato fotosintético,
luego de 60 min de sombra (< 300 pmol fotones m™ s™), no fue el mismo en plantas
enteras y con 45 dias de rebrote post-defoliacion (Fig. 3.9). Las hojas de plantas sin
defoliacion, que previo al periodo de sombra contaban con una Pngy promedio de 15,4
(EE= 1,9) pmol CO, m™ s, mostraron una caida de la Pngy a 12,4 (EE=0,3) pmol CO,
m? s inmediatamente después de retirada la sombra. La induccién posterior con un
pulso de radiacion saturante (1800 pmol fotones m™ s™) durante 15 min produjo una
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recuperacion de la Pngy hasta un 93% de su estado original (14,4 pmol CO, m> s'l, EE=
3,5, Fig. 3.9). En hojas de plantas defoliadas, pasados los 60 min de sombra, la Pngy
cay6 de 22,1 (EE=2,4) a 12,1 (EE= 1,5) umol CO, m™ s, una reduccion aproximada
del 55%. Aplicados los 15 min de induccion posterior al periodo de sombra, la Pngy
alcanzo un 73% de su valor inicial, 16, 3 (EE= 1,1) pmol CO, m™ s (Fig. 3.9). En
ambos tipos de hojas, la gs disminuy6 de 0,156 (EE= 0,02) a 0,088 (EE= 0,01) mol H,O
m? s luego de los 60 min de sombra y aumento hasta 0,097 (EE= 0,01) mol H,O m™
s una vez aplicados los 15 min de induccion posterior.
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Figura 3.8. Variacion relativa de: a) tasa de fotosintesis neta a saturacion (Png, pmol CO, m> s‘l) y b)
conductancia estomatica (gs, mol H,O m™ s™), en respuesta a un pulso saturante de radiacion
fotosintéticamente activa (1800 pmol fotones m™ s) aplicado de manera continua durante 20 min sobre
hojas (n= 3) de F. pallescens de plantas bajo cobertura arbérea. Induc. Leve: columnas negras, plantas
con induccion previa leve (Png= 3,6 pmol CO, m™ s™), Induc. Intermedia: columnas blancas, plantas con
induccién previa intermedia (Png,= 8,3 pmol CO,m™ s) e Induc. Plena: columnas grises, plantas
plenamente inducidas (Png= 16,9 pmol CO, m™? s™).
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Figura 3.9. Dinamica de activacion y desactivacion de la tasa de fotosintesis neta a saturacion (Pngy, pmol
CO,m?s™) en respuesta a una secuencia de 5 min de un pulso saturante de radiacion fotosintéticamente
activa (1800 umol fotones m?s™), 60 min de sombra (< 300 pmol fotones m?s?) y nuevamente, 15 min
de pulso saturante. Cada punto representa el promedio de hojas (n=3) de F. pallescens en el testigo a
pleno sol (m) sin defoliacion y con (0) 45 dias de rebrote post-defoliacion.
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3.5.5 Efecto de la cobertura sobre la densidad de estomas

El ambiente luminico generado por la cobertura arbdrea afectd negativamente la
densidad de estomas. Las hojas de F. pallescens bajo cobertura de 500 arboles ha™
presentaron menor densidad estomatica que las plantas a pleno sol (34,9 vs. 49,1
estomas mm'z, p= 0,02, T=-2,69, n= 5). Esta menor densidad estomadtica seguramente
influya sobre los valores mdximos de conductancia estomatica alcanzados por las
plantas creciendo bajo cobertura arbdrea, que como se indicd (ver 3.5.3.2), fueron
inferiores a los de las plantas del testigo a pleno sol.

3.6. Discusion

3.6.1. Ajustes del area foliar especifica de F. pallescens frente al efecto interactivo
de la coberturay la defoliacion

La sombra indujo un aumento del area foliar especifica (AFE) especialmente en
primavera (Tabla 3.1), cuando el agua y la temperatura no fueron limitantes. Los
valores encontrados bajo el mayor nivel de cobertura (22,3-22,8 m’ kghoja'l, 500 arboles
ha™') son superiores a los citados en esta especie en el mismo sistema de estudio (11,4
m’ kghoja'l) por Fernandez (2003) y consistentes con el aumento de la cobertura arborea
y la reduccion en la transmisividad de la radiacion producto del crecimiento posterior de
los arboles durante 5 afios. Sin embargo, son inferiores a los indicados por Evans y
Poorter (2001) para otras especies forrajeras donde las hojas de sol se encontraron en el
rango de 22,6-29,6 m> kghoja_l y las de sombra entre 43,1-61,6 m> kghgja_l. Los valores de
AFE relativamente bajos hallados en F. pallescens seguramente respondan a dos
circunstancias. En primer lugar, a ajustes morfologicos de las hojas que incrementan la
eficiencia en el uso del agua en un ambiente hidricamente estresante como el del N.O.
de Patagonia, como son la forma acicular de las hojas que exponen poca superficie
(Fernandez 2003) y la reduccion del AFE a lo largo de la temporada (Reich et al. 1997).
En segundo lugar, los valores citados por Evans y Poorter (2001) provienen de
ambientes con sombra estable y continua y los de F. pallescens de ambientes
caracteristicos de sistemas silvopastoriles con fluctuaciones prolongadas entre sol y
sombra.

En contra de lo esperado, la defoliacion no produjo un cambio significativo en el
AFE de las hojas de F. pallescens en ninglin nivel de cobertura. El aumento de esta
variable, que resulta en una mayor superficie fotosintética en relacion al peso de las
hojas, es considerado un importante mecanismo de compensacion (McNaughton 1985).
La ausencia de respuesta observada en el presente estudio podria deberse a que las
mediciones de AFE sobre plantas defoliadas se realizaron por primera vez en verano
luego de 90 dias de rebrote, lapso de tiempo que tal vez impidid captar el efecto de la
defoliacion sobre el AFE. En este sentido, los cambios en AFE y la asignacion
prioritaria de recursos hacia la porcion aérea son, en general, respuestas a la defoliacion
inmediatas o de corto plazo (Caldwell et al. 1981, Richards 1993). No obstante esto,
esta misma falta de respuesta también fue encontrada en otras especies forrajeras C3
como Poa pratensis y Festuca idahoensis (Thorne y Frank 2009).
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3.6.2 Efecto de la coberturay la defoliacion sobre el estado hidrico de F. pallescens

El efecto de la cobertura y la defoliacion sobre el estado hidrico de F. pallescens
se relaciond en primer término con la cantidad total de agua precipitada en cada
temporada, asi como con la magnitud de cada evento de lluvia. Las temporadas
evaluadas, si bien presentaron niveles de precipitacion contrastantes, marcaron
diferencias en el contenido de agua en suelo en el horizonte superficial solo en
primavera e inicio del verano (Fig. 3.1). Cuando la intensidad de cada evento de
precipitacion superd los 10 -15 mm, se comprobd una reaccion positiva del contenido
de agua en el horizonte superficial bajo cobertura arbdrea. Por el contrario, episodios
discontinuados o de menor intensidad quedarian interceptados en su totalidad en la copa
de los arboles (Huber y Oyarzian 1990). Por este motivo, sumado a la menor demanda
evaporativa bajo sombra, durante la primavera e inicio del verano de la temporada mas
hiimeda (2005-06) el contenido volumétrico de agua en suelo bajo cobertura de 500
arboles ha™' se mantuvo por sobre el resto de los tratamientos (Fig. 3.1 b). En estas
condiciones, con coberturas superiores al 70% (500 éarboles ha™) y contenidos
volumétricos de agua en suelo por sobre 10%Vol, el estado hidrico de F. pallescens se
vio favorecido. Las plantas bajo estos niveles de cobertura presentaron promedios de
potenciales hidricos en pre-alba menos negativos que las plantas bajo 350 arboles ha™ y
el testigo a pleno sol. Este efecto facilitador desapareceria en los momentos de mayor
estrés ambiental sobre el final de la temporada de crecimiento cuando disminuyen las
precipitaciones y consecuentemente, el contenido volumétrico de agua en suelo en el
horizonte superficial. Asimismo, este efecto facilitador no se observo en el tratamiento
de menor cobertura arborea (excepto en una fecha en diciembre de 2004, Tabla 3.2), en
el que en general los efectos sobre el estado hidrico de los pastos fueron neutros.

La disminucion de la superficie transpirante, producto de la defoliacion, no fue
suficiente para reducir el estrés hidrico de las plantas de F. pallescens. En general, el
estado hidrico de las plantas defoliadas no se diferencio del estado hidrico de las plantas
sin defoliacion. Inclusive, entre diciembre y marzo de la temporada 2005-06, las plantas
defoliadas con alta frecuencia del testigo a pleno sol y bajo 350 arboles ha™ llegaron a
estar mas estresadas que las plantas sin defoliacion (Tabla 3.3). Probablemente, por
efecto de la disminucioén de la demanda atmosférica, bajo el mayor nivel de cobertura
arborea no se pudo comprobar esta situacion. Junto a la disminucion de la superficie
transpirante, la defoliacion en muchos casos afecta las raices con consecuencias
adversas sobre la absorcion de agua y nutrientes. La biomasa, el largo y la tasa de
elongacion de las raices decrecen por efecto de la defoliacion (Briske y Richards 1995,
Dawson et al. 2000 y citas en ¢l). Sin embargo, en especies adaptadas a ambientes con
marcado estrés abidtico, como los pastizales de Serengeti (McNaughton et al. 1998), los
efectos adversos de la defoliacion sobre la biomasa radical suelen ser menores. No se
cuenta con antecedentes del efecto del pastoreo o la defoliacion sobre la biomasa de
raices de F. pallescens. No obstante, es una especie adaptada a clima semiarido y posee
como mecanismo de adaptacion para captar el recurso limitante (agua) una relacion
biomasa aérea-biomasa subterranea entre 0,24 (Fernandez 2004) y 0,44 (Schulze et al.
1996) muy por debajo del valor 2,3, promedio encontrado para 500 especies herbaceas
por Poorter y Nagel (2000). En base a estos antecedentes era esperable que el sistema
radical no se resintiera por efecto de la defoliaciéon y que las plantas defoliadas
presentaran mejor estado hidrico que las plantas sin defoliacion. Por el contrario, los
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resultados encontrados sugieren que el sistema radical de F. pallescens fue
negativamente afectado por la defoliacién y apoyarian la hipdtesis de que existe un
equilibrio funcional entre el tamafio y la actividad del sistema radical y el tamafio y la
actividad de la biomasa aérea (Brouwer 1962 en Anten et al. 2003). Aparentemente,
cuando el equilibrio funcional entre hojas y raices se rompe por la pérdida de biomasa
aérea producto de la defoliacion, la asignacion de recursos a hojas y raices se reajusta
hasta alcanzar un nuevo equilibrio (Anten et al. 2003). Para poder concluir sobre estos
efectos y su dindmica en el largo plazo, seria necesario complementar la informacion
generada en este Capitulo con estimaciones del efecto de la defoliacion u otras variables
sobre el sistema radical.

3.6.3 Efecto de la cobertura y la defoliacion sobre la fotosintesis a nivel de hoja en
F. pallescens

El ambiente luminico bajo cobertura arborea afecté negativamente la tasa de
fotosintesis neta a saturacion de las hojas de F. pallescens. La principal limitante que
impidid a las hojas bajo cobertura alcanzar las tasas de fotosintesis de las hojas a pleno
sol fue la conductancia estomatica. La reduccion del 30% en la densidad de estomas
encontrada en las hojas del tratamiento de mayor cobertura arborea podria explicar, al
menos en parte, este comportamiento. Si bien no se midi6 el tamafio de los estomas ni la
superficie de poros, es posible que la menor densidad impida a las hojas bajo cobertura
arborea alcanzar los valores maximos de conductancia estomatica de las hojas de pleno
sol (Peri et al. 2007). No obstante, las limitaciones estomaticas podrian estar
acompafiadas por restricciones a nivel bioquimico relacionadas con la reasignacion del
N entre los procesos fotosintéticos de carboxilacion, generacion de energia y captura de
radiacion (Evans 1996) que no fueron evaluados en las hojas de F. pallescens de los
distintos niveles de cobertura. En este sentido, se sabe que en condiciones limitantes de
radiacion, la relacion clorofila-N aumenta al tiempo que disminuye la relacion entre
clorofila a y b promocionando los mecanismos de captura de radiacion (Evans, 1996,
Peri et al. 2007). Las hojas de F. pallescens desarrolladas bajo cobertura arborea en el
presente estudio mostraron tasas de fotosintesis similares a las de hojas de pleno sol a
iguales valores de conductancia estomatica. Esta evidencia indica que los mecanismos
de reasignacion de N hacia los sistemas de captacion de radiacion se han desarrollado y
apoya la idea de que la principal limitante sobre la tasa de fotosintesis neta a saturacion
de las hojas bajo cobertura seria estomadtica. Es interesante notar que un estudio anterior
en esta misma especie (plantas sin corte) y sistema (Fernandez et al. 2004) no habia
detectado cambios significativos en la capacidad fotosintética de las plantas de sombra
en comparacion con las de pleno sol. Es posible que el mayor grado de cobertura
arborea actual, producto del paso del tiempo entre estudios, haya superado algun tipo de
umbral, en cuanto a condiciones luminicas, que dispara respuestas plésticas en esta
especie. Mas alla de esto, las diferencias en capacidad fotosintética entre coberturas se
hizo mas notoria en las plantas defoliadas (para las que no existian antecedentes),
presentando las plantas del pastizal una mayor tasa de fotosintesis que las de los
tratamientos forestados en varias de las fechas analizadas (Tabla 3.4), mientras que las
diferencias estadisticamente significativas entre plantas sin defoliacion se dio
unicamente en una fecha (enero de 2007).

El analisis a través de todos los tratamientos indicd que la defoliacion en si
misma no tuvo efecto sobre la tasa de fotosintesis neta a saturacion. En todos los niveles
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de cobertura y fechas de medicion las hojas jovenes totalmente expandidas de plantas
con y sin defoliacidon presentaron tasas de fotosintesis neta a saturacion similares (Tabla
3.4). Sin embargo, en términos relativos y contemplando los dias de rebrote, las hojas
de las plantas defoliadas alcanzaron tasas de fotosintesis neta superiores a las plantas sin
defoliacion. La fotosintesis compensatoria (Nowak y Caldwell 1984) se desarrollo luego
de varios dias de ocurrida la defoliacion (28 a 37 dias) y fue afectada negativamente por
el ambiente luminico bajo cobertura arborea. Los modelos estadisticos ajustados
indicaron que las plantas defoliadas a pleno sol alcanzaron tasas fotosintéticas 56%
superiores a las hojas sin defoliacion en el mismo tratamiento de cobertura, mientras
que las hojas bajo cobertura arborea compensaron un 31 a 44%, dependiendo del
ambiente luminico (Fig. 3.5). En relacion a otras gramineas, los niveles de respuesta
compensatoria fueron superiores a los citados para Agropyron spicatum (21%, Nowak y
Caldwell 1984), Lolium multiflorum (15%, Gifford y Marshal 1973) y Agropyron
desertorum (= 45%, Caldwell et al. 1981). Las diferencias pueden deberse a que las
hojas de plantas defoliadas y sin defoliacion del presente estudio no fueron exactamente
de la misma edad. Asimismo, las diferencias porcentuales de compensacion entre las
hojas a pleno sol y las hojas bajo cobertura arborea, indicarian que en F. pallescens al
menos en parte, el proceso fue luz dependiente y no mediado exclusivamente por
cambios hormonales y/o en la relacion fuente-destino. En Lolium perenne, Woledge
(1977) encontr6é que la fotosintesis compensatoria se inhibia completamente cuando las
plantas se mantenian en ambientes sombreados, efecto que sin embargo no se observo
en F. pallescens.

Los episodios de radiacion directa diaria que alcanzan el suelo bajo cobertura
arborea son mayoritariamente de escasa duracion e intensidad, menores a 25 minutos y
750 umol fotones m™ s™. No obstante, hasta niveles de cobertura arborea proximas al
80%, se producirian diariamente durante la temporada de crecimiento pulsos de
radiacion directa mayores a 60 minutos con intensidad suficiente para saturar el aparato
fotosintético de las hojas de F. pallescens (1000 pmol m™ s, Fig. 3.1). De acuerdo a
otros antecedentes y a los resultados del presente estudio, el aprovechamiento de los
episodios de radiacion directa se vincula con el estado previo de induccion del aparato
fotosintético que depende de la actividad enzimatica y la conductancia estomatica (Fig.
3.8). La induccién involucra tres procesos que operan a distinta escala temporal, la
regeneracion de la ribulosa bifosfato (1-2 min. de induccion), la activacion luminica de
la Rubisco (5-10 min. de induccién) y el incremento de la conductancia estomatica
(Pearcy et al. 1996). Las hojas de F. pallescens plenamente inducidas o con un estado
intermedio de induccion previo (50% de la tasa de fotosintesis maxima), en condiciones
Optimas de temperatura y estado hidrico, responderian frente a un pulso de radiacion
directa activando los dos primeros procesos sin respuesta estomatica aparente. Asi,
podrian aprovechar los episodios de radiacion directa de intensidad saturante pero de
escasa duracion (10 min) elevando la tasa de fotosintesis hasta un =~ 35%. Por el
contrario, las hojas levemente inducidas en forma previa al pulso de radiacion directa,
necesitarian episodios de luz de mayor duracién (=15 min) debido a que en la respuesta
estarian también involucrados los estomas. La lenta respuesta estomatica, como la
observada en F. pallescens, es caracteristica de especies intolerantes a la sombra
(Woods y Turner 1971).

La activacion y desactivacion del aparato fotosintético frente a fluctuaciones de
luz y sombra mostr6 histéresis en la respuesta y un efecto interactivo con la defoliacion.
Las hojas de F. pallescens sin defoliacion plenamente inducidas, luego de un periodo de
sombra (<300 pmol m™ s RFA) de 60 min, redujeron un 20% su tasa de fotosintesis a
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saturacion y en un tiempo mucho menor (15 min) de induccion posterior con un pulso
de radiacion saturante (1800 pmol m™ s™ RFA), recuperaron un 93% del valor inicial.
En cambio, en hojas defoliadas con 45 dias de rebrote, la desactivacion fue del 45% vy la
recuperacion posterior fue menor, apenas un 73% de la tasa original. Esta diferencia es
importante ya que las hojas defoliadas necesitarian periodos de radiacion directa de
mayor duracion y periodos de sombra mas cortos respecto a las hojas sin defoliacion,
para mantener el estado pleno de induccion del aparato fotosintético.

3.7 Conclusiones

La gran plasticidad morfologica que expresaron las hojas de F. pallescens le
permiten, a partir de ajustes en el area foliar especifica, aumentar la superficie
fotosintética bajo cobertura arborea y promover la eficiencia en el uso del agua, factor
de crecimiento critico en el N.O. de Patagonia. Sin embargo, la defoliacion no provocod
un aumento adicional de este caracter como se esperaba. La cobertura arbdrea produjo
un efecto facilitador o neutro sobre el estado hidrico de las plantas de F. pallescens
aunque este efecto facilitador tampoco fue incrementado por la defoliacion. Por el
contrario, los resultados sugieren que la defoliacion afectd negativamente el sistema
radical impidiendo que plantas defoliadas logren mejor estado hidrico que las plantas
sin defoliacion. A nivel fisiologico, las hojas bajo cobertura vieron disminuida su tasa
de fotosintesis neta a saturacion producto de modificaciones anatomicas a nivel
estomatico y la defoliacion, en términos absolutos, no tuvo efecto sobre este parametro.
En términos relativos, y por un periodo corto de tiempo (20-30 dias), las hojas
defoliadas en todos los niveles de cobertura -aunque en mayor medida a cielo abierto-
presentarian fotosintesis compensatoria que permitiria a las plantas defoliadas aumentar
la ganancia de carbono. Asimismo, las hojas defoliadas necesitarian periodos mas
prologados de radiacion plena y mas cortos de sombra que las hojas sin defoliacion,
para mantener la tasa de actividad fotosintética, lo que refuerza la necesidad de manejar
adecuadamente el ambiente luminico en sistemas forestados si las plantas del
sotobosque son sometidas a pastoreo, habiendo en este caso mayores limitantes a la
fijacion de carbono que en plantas enteras.

El mayor crecimiento de las plantas defoliadas bajo cobertura arborea respecto a
las plantas sin defoliacion probado en el Capitulo 2 estaria asociado a la ganancia
adicional de carbono producto de la fotosintesis compensatoria y posiblemente a una
mayor eficiencia en la captacion de la radiacion a nivel de planta, que no se cuantifico
en este estudio. Observaciones personales sugieren que en estas plantas aumenta la
proporcion de hojas verdes disminuyendo el autosombreo y la radiacion penetra mas
profundo en la canopia, favoreciendo la captacion y utilizacion de la radiacion.






CAPITULO 4

Modelo de fotosintesis a nivel de hoja
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4.1 Introduccién

La productividad del componente herbaceo en los sistemas silvopastoriles
depende de la naturaleza e intensidad de las interacciones por recursos de crecimiento
con el componente arboreo. El resultado neto de las interacciones puede ser positivo,
neutro o negativo dependiendo de las caracteristicas de las especies, de las condiciones
ambientales y de sitio, del tamafio y edad de los arboles y de las practicas silviculturales
aplicadas (Mead 2009). Contar con herramientas para predecir el resultado de las
interacciones permite asegurar la viabilidad de estos sistemas de produccion. Esta
consideracién es particularmente importante en sistemas silvopastoriles artificiales,
como es el caso de Festuca pallescens y Pinus ponderosa en el N.O. de Patagonia,
donde los efectos negativos de los arboles sobre el estrato herbaceo son més marcados
respecto a formaciones naturales (ej. sabanas) debido al mayor nimero de arboles y a la
falta de co-adaptacion de las especies componentes del sistema (Ong y Leakey 1999).
La integraciéon en un modelo de simulacion de los factores criticos (ambientales y de
manejo) que conducen los procesos fisiologicos directamente relacionados con el
crecimiento, como es la tasa de fotosintesis a nivel de hoja, puede ser una herramienta
util en este sentido.

Las respuestas de las plantas a los factores ambientales y de manejo han sido
evaluadas, por lo general, mediante modelos empiricos. Especialmente, a través del
analisis estadistico entre crecimiento o produccion y mediciones climdticas, edaficas y/o
técnicas de manejo. Los modelos empiricos predicen como una variable ambiental
(temperatura, precipitacion o irradiancia) o de estado (contenido de nitrégeno, estado
hidrico) afecta la respuesta de la planta y no por qué la afecta. Son muy futiles cuando se
trata de pronosticar la respuesta de sistemas productivos ya evaluados y cuyo rango de
variacion es limitado y conocido. Sin embargo, cuando se pretende representar la
causalidad e interaccion entre las variables a fin de imitar el funcionamiento de las
plantas, es necesario el desarrollo de modelos mecanisticos. En estos modelos las
funciones matematicas expresan el conocimiento e hipdtesis de los mecanismos que
relacionan a las variables y explican la respuesta (Duek 1979). Aunque la distincion
entre modelos empiricos y mecanicistas es util, en la practica la mayoria de los modelos
de simulacién contienen una mezcla de empirismo y mecanicismo. Todos los modelos
son empiricos en algun nivel de andlisis (Whisler et al. 1986).

En el presente capitulo se pretende formular un modelo empirico-mecanicista
que simule la respuesta de la fotosintesis a nivel de hoja para F. pallescens en relacion a
los factores ambientales criticos en sistemas silvopastoriles con P. ponderosa. Este
modelo condensa la informacion fisioldgica generada en el Capitulo 3 y sera utilizado
para establecer los cambios en el periodo de crecimiento y el “maximo transitorio”
propuesto como objetivo del Capitulo 5.

4.1.1 Modelo de fotosintesis a nivel de hoja

Las hojas son la unidad funcional mediante la cual la planta captura y utiliza la
energia solar a través del proceso de fotosintesis. Por este motivo, la tasa de fotosintesis
a este nivel es determinante en la productividad de la planta. Mediciones empiricas
(Johnson et al. 1996) y modelos tedricos (Marshal y Biscoe 1980, Cannell y Thornley
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1998, Peri 2005) muestran que la relacion entre la tasa de fotosintesis bruta y la
radiacion fotosintéticamente activa (RFA) puede ser descripta por una hipérbola no
rectangular (Fig. 4.1).
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Figura 4.1. Hipérbola no rectangular de respuesta de la tasa de fotosintesis bruta (umol CO,m™s") a la
radiacion fotosintéticamente activa (umol fotones m™s™', RFA). Pmax es la tasa de fotosintesis bruta a

saturacion, a es el rendimiento cudntico aparente o la eficiencia en el uso de radiacion incidente (umol

CO, mol™ RFA) y @ es la curvatura (convexidad, adimensional).

La tasa de fotosintesis bruta queda definida por la siguiente funcion (Ec. 1):
1 . . .
P= 2—9{0{“ + Pmax —[(ali + Pmax)® —46cliPmax]"?}  Ecuacion 1

Donde P representa la tasa de fotosintesis bruta (umol CO, m?s™), Pmax es la tasa de
fotosintesis bruta a saturacién (umol CO, m™ s, asintota), li es la radiacion incidente
(mol m™ s RFA), « es el rendimiento cuantico aparente o la eficiencia en el uso de
radiacion incidente (umol CO, mol’ RFA), 6 es la curvatura (convexidad,
adimensional).

En especies C3, como F. pallescens, la tasa de fotosintesis se encuentra bajo el
control de tres procesos bioquimicos: a) la carboxilacion o capacidad de la ribulosa 1,5-
bisfosfato carboxilasa/oxigenasa (Rubisco) para consumir ribulosa bifosfato (RuBP),
b) el desempeiio del ciclo de Calvin y las reacciones en las membranas tilacoides para
regenerar RuBP y, c) la capacidad de sintesis de almidon y sacarosa para consumir
triosa fosfatos y regenerar fosfato inorgéanico (Pi) para la fotofosforilacion (Lambers et
al. 1998). Varios modelos mecanisticos han sido desarrollados utilizando estos procesos
bioquimicos para predecir la fotosintesis a nivel de hoja (Farquhar et al. 1980, Charles-
Edwards 1981, Farquhar y von Caemmerer 1982). Si bien son sumamente utiles para



69

comprender el proceso fotosintético, son complejos y las variables requeridas para
predecir la fotosintesis son dificiles de medir en situaciones practicas de campo (Peri
2005). Por el contrario, la hipérbola no rectangular provee una estructura util para
analizar el efecto de los factores ambientales sobre la tasa de fotosintesis. En este
sentido, los tres pardmetros de la ecuacidon de fotosintesis, y en particular la fotosintesis
a saturacion (Pmax), son afectados por la temperatura (T), el estrés hidrico (A), el
contenido de nitrégeno (N) o el ambiente luminico (L) (Pearcy et al. 1996, Cornic y
Massacci 1996, Chavez et al. 2002, Peri 2005).

El modelo de fotosintesis que se elabora y evalta en el presente capitulo amplia
el rango de las variables independientes (especialmente, temperatura y nivel de
radiacion que llega al sotobosque) empleado en un modelo anterior generado para F.
pallescens (Fernandez et al. 2006b). Asimismo, el modelo precedente surge de
mediciones realizadas bajo condiciones controladas (plantas en maceta) mientras que el
presentado en este capitulo proviene de las multiples mediciones realizadas a campo
presentadas en el Capitulo 3. Se logra asi mejorar la informacion preexistente y una
mayor aproximacion al comportamiento fotosintético de la especie en condiciones
naturales.

4.1.2 Fotosintesis y factores ambientales

4.1.2.1 Efecto de la temperatura

La fotosintesis se desempefia adecuadamente entre 0 y 30°Cen especies
adaptadas al frio que crecen activamente en invierno o a gran altitud (Larcher 2003). En
plantas de clima templado, la fotosintesis opera de forma seguraentre 7 y 40°C,
mientras que en ambientes calidos, en especies tropicales o de desierto, se desarrolla
adecuadamente entre 15 y 45°C (Downton et al. 1984; Bunce 2000). En todos los casos,
la fotosintesis muestra una temperatura Optima que corresponde aproximadamente
al centro del intervalo de temperaturas no perjudiciales y disminuye con pendientes
pronunciadas por encima o por debajo del valor 6ptimo. Si se producen variaciones en
las condiciones de crecimiento que experimenta la planta, la temperatura dptima para la
fotosintesis puede cambiar (Berry y Bjorkman 1980).

El efecto de la temperatura sobre la fotosintesis puede atribuirse a cambios en la
actividad y cantidad de los componentes fotosintéticos y/o a la concentracion de CO2 en
el sitio de carboxilacion. En especies C3, los procesos de carboxilacioén y regeneracion
de la RuBP (ribulosa-1,5-bifosfato) son los mayormente limitantes (Farquhar et al.
1980). Bajo las actuales concentraciones atmosféricas de CO2 (c. 370 umol mol-1), la
tasa de carboxilacion es algo menor a la de regeneracion, indicando que el proceso
limitante en el Optimo de temperatura es la carboxilacion de RuBP (Hikosaka et al.
2006). Temperaturas por debajo del Optimo afectan la tasa de sintesis de sacarosa,
limitando la fotosintesis a saturacion (Pmax) por falta de fosfato inorganico (Falk et al.
1996, Sage y Kubien 2007). En el otro extremo, temperaturas superiores a 30-35°C,
limitan Pmax debido a dos procesos simultaneos. Por un lado, se acenttia la limitacién
por regeneracion de RuBP que refleja restricciones en la capacidad de transporte de
electrones (ETR) (Sage y Kubien 2007) y por otro, la solubilidad del CO2 disminuye
respecto a la del O2 reduciendo la relacion CO2/0O2 en los sitios de carboxilacion. Esto
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provoca la caida de la actividad carboxilasa de la Rubisco y un aumento de la actividad
oxigenasa o fotorrespiracion (Charles-Edwards et al. 1971).

El rendimiento cuantico aparente o eficiencia en el uso de la radiacion (a)
responde también a cambios en la temperatura. Thornley (1998) cita para pastizales
templados una caida en el rendimiento cuantico de 1,5% por cada °C de aumento de la
temperatura a partir de los 15°C. La causa principal de esta reduccion en especies C3 es
el aumento de la fotorrespiracion asociado con temperaturas elevadas (Hay y Walter
1989). Por el contrario, el grado de curvatura () de la respuesta de la fotosintesis a la
radiacion, que refleja la relacion entre las resistencias fisicas y totales al intercambio de
CO,, parece ser insensible a los factores ambientales (Thornley 1998, Peri et al. 2005).

El efecto directo de la temperatura sobre la tasa de fotosintesis en F. pallescens
no ha sido evaluado hasta el momento. Los antecedentes generados indican que la
conductancia estomatica, relacionada positiva y linealmente con la tasa de fotosintesis,
seria insensible a cambios de temperatura entre 17 y 33°C (Fernandez et al. 2006b). Por
lo general, la conductancia estomatica es mas sensible a cambios en el déficit de presion
de vapor (DPV), una variable que relaciona la temperatura con la humedad relativa, mas
que a la temperatura en si misma (Hikosaka et al. 2006). En este sentido, los mismos
autores encontraron que la conductancia estomatica en F. pallescens se correlacionaba
positivamente con las variaciones en la humedad relativa del aire y no con el DPV
(Fernandez et al. 2006b).

4.1.2.2 Efecto del estrés hidrico

El estrés hidrico afecta fuertemente el proceso de fotosintesis, sin embargo, hay
cierta controversia respecto a cual es la limitante principal, si son los estomas (Sharkey
1990, Chaves 1991, Cornic 2000) o si predominan factores metabolicos (Lawlor 2002).
El analisis simultaneo del intercambio gaseoso (efecto estomatico) y variaciones de
fluorescencia de la clorofila (efectos metabolicos) a lo largo de un gradiente de
conductancia estomatica (gS), muestra tres etapas de desregulacion del proceso
fotosintético frente al estrés hidrico (Flexas et al. 2002a y b; Medrano et al. 2002):

- Etapa 1: Cuando gs disminuye desde su valor maximo (con independencia del
valor real, que es variable en funcién de la especie) hasta aproximadamente 0,15 mol
H,O m? s, la fotosintesis neta (Pn) disminuye poco a poco con variaciones muy
pequeiias de la tasa de fotosintesis a saturacion (Pmax) y sin variacion en la tasa de
transporte de electrones (ETR), es decir, sin efecto metabolico. En esta etapa aumenta
progresivamente la eficiencia intrinseca en el uso del agua (Pn/gs).

- Etapa 2: Cuando gs se encuentra entre 0,15 y 0,05 mol H,O m’ s'l, Pn y mas
aun Pmax, se reducen. Lo mismo ocurre con la tasa de transporte de electrones,
sugiriendo restricciones metabolicas en el proceso de fotosintesis. Sin embargo, debido
a la disminucion continua de la concentracion sub-estomatica o intercelular de CO, (Ci),
el cierre de los estomas es aun la limitacion dominante sobre el proceso de fotosintesis
en esta etapa. La conductancia del mesofilo al CO, comienza a disminuir y la eficiencia
intrinseca del uso del agua es alin mayor alcanzando los valores maximos en torno a
0,05 mol H,O m2s!de gs.

- Etapa 3: Cuando gs disminuye por debajo de 0,05 mol H,O m™ s, Ci se
incrementa considerablemente, reflejando impedimentos en el metabolismo
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fotosintético. La eficiencia intrinseca del uso del agua por lo general disminuye y tanto
la Pmax como la ETR muestran los valores méas bajos.

En sintesis, tanto el andlisis del intercambio gaseoso, como de la fluorescencia
de la clorofila y andlisis bioquimicos, utilizando gs como referencia para la intensidad
de estrés hidrico, apoyan la idea de que los procesos metabolicos de la fotosintesis son
resistentes al estrés hidrico y no se ven seriamente afectados hasta que el estrés hidrico
es grave, es decir, cuando la gs cae por debajo de 0,10 mol H,O m? s, Sin embargo,
valores de gs inferiores a este umbral son comunes durante el periodo de sequia en
especies de zonas semi-aridas o de clima mediterraneo como es el caso F. pallescens
(Fernandez et al. 2006b). De manera que, bajo condiciones naturales seria esperable
encontrar alteracion metabolica producto del estrés hidrico en F. pallescens.

El rendimiento cudntico aparente (o) es afectado negativamente por el estrés
hidrico. Sin embargo, los resultados encontrados son disimiles. En Dactilys glomerata
se observo una relacion lineal negativa entre a y el estado hidrico, con una caida del
29% en a a potenciales hidricos en pre-alba (y,) entre -1 y -1,6 MPa (Peri et al.
2005). Por el contrario, en Lolium perenne se hallaron diferencias del 6% en o entre
plantas regadas y sin riego (yp= -2 MPa) (Jones et al. 1980). En el mismo sentido,
Thornley (1998) considera que el estrés hidrico puede tener un efecto minimo sobre el
rendimiento cudntico con una reduccion maxima del 8% para y,= -5 MPa.

Los cambios en el rendimiento cuantico son causados por una alteracion en la
capacidad del complejo clorofila-membrana de los cloroplastos para convertir la energia

absorbida en energia quimica. Este proceso implica la transferencia de electrones
dentro del complejo de pigmentos de la membrana a nivel de los tilacoides. El estrés
hidrico actia a este nivel provocando una alteracion del flujo de electrones. Los
cambios en el rendimiento cudntico se invierten en gran medida cuando el tejido se

rehidrata. La cinética de estas reacciones es normalmente rapida, requiriendo 5 a 10
minutos para la inhibicién y 13 a 15 minutos para la recuperacion (Mohanty y Boyer
1976).

4.1.2.3 Efecto del ambiente luminico y relacion con el contenido foliar de N

En respuesta al ambiente luminico de crecimiento las especies se pueden
diferenciar en especies de sol o de sombra ¢ inclusive en una misma planta se pueden
diferenciar hojas de sol y de sombra dentro de su canopeo. En general, las hojas de sol
tienen mayor espesor, parénquima en empalizada més grueso, menor area foliar
especifica (cm® ghoja'l) y mayor densidad estomatica que las hojas de sombra (Lambers
et al. 1998). A nivel bioquimico, las hojas de sol y sombra presentan contenidos
similares de clorofila por unidad de area, aunque es superior en hojas de sombra por
unidad de masa. La relacion clorofila a/b es mas baja en hojas de sombra indicando una
mayor proporcion de clorofilas asociadas al complejo de captacion de luz. El contenido
de N, Rubisco y componentes del transporte de electrones por unidad de éarea, es mas
alto en hojas de sol (Murchie y Horton 1997). Las diferencias bioquimicas posibilitan
altas tasas de carboxilacion y por ende, una mayor capacidad fotosintética por unidad de
area en hojas de sol (Evans 1989, Lambers et al. 1998). En F. pallescens, los
antecedentes indicaban una respuesta fotosintética similar frente a distintos niveles de
irradiancia (Fernandez 2003). Sin embargo, en el capitulo anterior se encontr6 un efecto
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negativo de la cobertura sobre la tasa de fotosintesis maxima a saturacion asociado
principalmente a limitaciones estomaticas producto de la disminucion de la densidad de
estomas en las hojas de plantas bajo cobertura arbérea.

El rendimiento cuéntico aparente (o) que sefiala la proporcion de CO; fijado por
foton absorbido, es insensible al ambiente luminico de crecimiento en condiciones no
limitantes. En ambientes con bajos niveles de irradiancia, el aparato fotosintético seria
capaz de utilizar en el proceso fotoquimico la totalidad de los fotones absorbidos.
Tedricamente, el valor médximo que podria alcanzar o es 0,125 ya que son necesarios 8
moles de fotones para reducir un mol de CO; en ausencia de fotorrespiracion. En la
practica, Long et al. (1993) encontraron un valor promedio de 0,093+ 0,003 mol CO,
mol” fotones sin diferencias entre especies C3 heliéfilas y umbroéfilas. Singsaas et al.
(2001), realizando una revision bibliogréafica, encontraron un valor medio de o = 0,053,
es decir, 50% inferior al tedrico. Estos autores sugieren que la fotorrespiracion, que
puede significar hasta el 30% de la tasa de fotosintesis a 25°C en concentraciones
ambiente de CO; y O, seria una de las principales causas del valor hallado pero le
asignan también responsabilidad a las técnicas de medicion. Las curvas de respuesta a la
radiacion, por lo general, no son lineales por debajo de 50 umol m™ s RFA, porcion
que se utiliza en el calculo de a. Consecuentemente, el valor del rendimiento cuéntico
puede variar considerablemente (hasta un 30%) dependiendo la porcion de la curva que
se utilice en el calculo (Singsaas et al. 2001).

4.1.3 Respiracion y factores ambientales

Los cambios en la temperatura afectan sensiblemente las reacciones bioquimicas
involucradas en la respiracion. En términos generales, aumentos de 10°C en la
temperatura duplican la tasa de respiracion (Q10= 2; Ryan 1991). Sin embargo, esta
respuesta es muy variable existiendo valores de Q10 que oscilan entre 1,4y 4 (Azcon-
Bieto y Osmond 1983). La variabilidad estd asociada a la especie, la estacion y la
temperatura de crecimiento o el estado ontogénico de la hoja (Kajimoto 1990, Criddle
etal. 1994, Reich et al. 1998, Atkinetal. 2000). Asimismo, la tasa de
respiracion responde a la historia de desarrollo de la planta y esté sujeta a cambios en la
temperatura de crecimiento y su consecuente aclimatacion y/o adaptacion
(Atkin et al. 2000).

Es comun que la tasa de respiracion disminuya durante el estrés hidrico debido a
la reduccion de la fotosintesis y las necesidades de energia para el crecimiento. Sin
embargo, las tasas de respiracion generalmente se mantienen dentro de un estrecho
rango, lo que resulta en un aumento progresivo de la respiracion frente a la fotosintesis,
provocando una disminucion del balance neto de carbono (Flexas et al. 2005). Las dos
vias respiratorias que poseen las plantas, con conservacion de energia o via del
citocromo y con derroche de energia o via alternativa, son afectadas diferencialmente

por el estrés hidrico (Lambers et al. 2005). El estrés hidrico elevado induce una fuerte
disminucién de la tasa respiratoria via citocromo con un aumento similar en la tasa de
respiracion de la via alternativa; es por este motivo, que la tasa de respiracion total se
mantiene en un estrecho rango (Ribas-Carbo et al. 2005).

Las especies heliofilas, por lo general, presentan tasas de respiracion en base a la
masa de hoja, mas altas que las especies tolerantes a la sombra. Al parecer, la reduccion
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de la actividad metabdlica es un rasgo adaptativo en los hébitats sombreados. Sin
embargo, la relacion negativa entre respiracion y tolerancia a la sombra es mas marcada
cuando la respiracion se expresa en funcion de la superficie de hoja. Esta situacion
resalta la importancia en especies tolerantes a la sombra de afrontar el costo energético
de mantener una elevada area foliar especifica (cm’ ghoja-l). La captacion de luz en
ambientes sombreados tiene mas relacion con el area del follaje que con su biomasa
(Walters y Reich 1999).

4.2 Objetivo

El objetivo del presente capitulo es generar y evaluar un modelo empirico-
mecanistico que simule la influencia de los factores ambientales sobre la tasa de
fotosintesis a nivel de hoja de Festuca pallescens creciendo en sistemas silvopastoriles
con Pinus ponderosa en el N.O. de Patagonia. De manera particular, se pretende definir
y modelar el efecto individual de la temperatura, el estrés hidrico y el ambiente
luminico sobre cada uno de los parametros de la hipérbola no rectangular (Pmax, a, 0) y
evaluar un modelo multiplicativo simple para predecir la respuesta de la fotosintesis
bruta en F. pallescens considerando todas las variables ambientales.

4.3 Materiales y Métodos
4.3.1 Variables ecofisiolégicas y microambietales

La tasa de fotosintesis neta (Pn, pmol CO, m™? s™), la conductancia estomatica al
vapor de agua (gs, mol H,O m™ s™) y la concentracion intercelular de CO, (Ci, pmol
CO, mol aire™") fueron evaluadas en una muestra aleatoria de hojas jovenes totalmente
expandidas en 6 plantas de F. pallescens de cada nivel de cobertura (testigo a pleno sol,
350 y 500 arboles ha™), utilizando un analizador de gases infrarrojo de sistema abierto
Li-Cor 6400 (Lincoln, NE, USA). Todas las mediciones fueron realizadas entre las 10
hs. y 16 hs. de dias soleados o de escasa nubosidad, con una periodicidad de 15 a 30
dias a lo largo de cada temporada de crecimiento. Las mediciones se iniciaron siempre
en los testigos a pleno sol para luego pasar a las situaciones bajo cobertura. De esta
forma, se logro homogeneizar la temperatura ambiente en el momento de medicion.

Se utiliz6 una lampara de LED (6400-02 LED Light Source, Lincoln, NE, USA)
para controlar la intensidad luminica dentro de la camara de medicion. La respuesta de
la tasa de fotosintesis neta a la radiacion fotosintéticamente activa (RFA) fue evaluada a
radiacion saturante (1800 umol m™ s™)y adicionalmente para obtener la curva completa
de respuesta, a 7 intensidades luminicas (0, 50, 100, 500, 750, 1000 y 2000 pmol m?
s1). Cada medicion fue realizada considerando un minimo de 180 s en cada nivel de
intensidad luminica y 3% de coeficiente de variacion. El dato de intercambio gaseoso en
el nivel de RFA = 0 fue considerado como tasa de respiracion en oscuridad (R0).

La temperatura de la cdmara fue similar a la temperatura ambiente en el
momento de medicion y la temperatura de la hoja se midi6 mediante una termocupla
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ubicada en el interior de la camara en contacto con la hoja. La presion parcial de CO; se
fij6 en 400 pmol mol™. El flujo de aire varié entre 50 y 500 umol s para mantener el
ACO, por sobre 5 pmol mol”, valor minimo de sensibilidad del Li-Cor 6400. En las
mismas plantas y dias de medicion se midid, en hojas verdes totalmente expandidas, el
potencial hidrico de pre-alba (yp, MPa) como medida del estado hidrico utilizando una
bomba de presion (PMS Instruments Co., Corvallis, USA).

La concentracion foliar de N fue evaluado en tres momentos durante la
temporada de crecimiento (Oct-Dic-Feb) mediante la técnica de micro Kjeldahl. Cada
muestra estuvo compuesta por macollos verdes de 3 plantas por cada nivel de cobertura.
Las muestras fueron secadas en estufa a 60°C durante 48 hs y luego molidas en malla de
1 mm.

El ambiente luminico de crecimiento se caracterizé mediante el andlisis de fotos
hemiesféricas con el programa HemiView (Delta-T Devices Ltd, Cambridge, UK). Las
fotos fueron tomadas sobre cada planta siguiendo la metodologia descripta en el
Capitulo 2 (2.2.3.3). Se utilizd6 como variable respuesta, “uno menos la proporcion de la
radiacion total que alcanza el suelo”, 1-GSF (en inglés global site factor).

4.3.2 Experimento de estrés hidrico en condiciones semi-controladas

Simultdneamente al ensayo de campo se desarrolld6 un experimento en
condiciones semi-controladas con el fin de asegurar altos niveles de estrés hidrico,
como se observd en condiciones de campo durante algunas estaciones de crecimiento
mas secas (Fernandez et al. 2007). En la temporada 2006-07, un grupo de plantas de F.
pallescens (n= 10) de 20 a 30 cm de perimetro basal fueron trasplantadas utilizando el
suelo del sitio, desde areas abiertas en el Valle de Meliquina, a macetas de 50 L de
capacidad. Las plantas se colocaron en un invernadero de vidrio con control de
temperatura instalado en la Estacion Experimental Agropecuaria INTA Bariloche (EEA
Barriloche), ubicado a 70 km del experimento de campo. Después de 30 dias de
aclimatacion y acondicionamiento de las plantas, las macetas se regaron a capacidad de
campo y luego el riego fue suspendido. Se siguid semanalmente la evolucion del
contenido volumétrico de agua en suelo en los primeros 20 cm de profundidad
utilizando un equipo de reflectometria de dominio temporal (TDR, IMKO
Micromodultechnik GmbH, Alemania). En el mismo dia de medicion de humedad, se
midio6 el potencial hidrico en pre-alba (yp), la tasa de fotosintesis neta a saturacion (Pn)
y la conductancia estomatica al vapor de agua (gs), siguiendo la metodologia descrita
anteriormente.

4.3.3 Desarrollo y evaluacion del modelo multiplicativo de tasa de fotosintesis
bruta a nivel de hoja

La relacion entre la tasa de fotosintesis bruta y la radiacion queda descripta,
como se menciono en la Ec. 1, por una hipérbola no-rectangular:

1/2

P= i{ali + Pmax —[(ali + Pmax)® —48cliPmax]''*} Ecuacion 1
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Donde P representa la tasa de fotosintesis bruta (umol CO, m™? s™"), Pmax es la tasa de
fotosintesis bruta a saturacién (pmol CO, m? s”', asintota), li es la radiacién incidente
(mol m? s RFA), a es el rendimiento cuéntico aparente basado en la radiacion
incidente (umol CO, mol™” RFA) y 8 es la curvatura (convexidad, adimensional).

La tasa de fotosintesis bruta (P= Pn+Ro), es igual a la tasa de fotosintesis neta
(Pn, medida con Li-Cor 6400) mas la tasa de respiracion en oscuridad (RO, también
medida). Sin embargo, algunos autores indican que la respiracion en fase luminica es
menor (16 a 77%) a la tasa de respiracion en oscuridad (Villar et al. 1995, Atkin et al.
2000). No obstante, Valladares y Pearcy (2002) evaluando la influencia de las
variaciones de RO en presencia de luz sobre la fotosintesis bruta, encontraron sélo un
10% de diferencia considerando el rango mencionado de Ro. A los efectos de la
estimacion realizada en el presente capitulo se asume, al igual que Markos y Kyparissis
(2011), que la fotosintesis bruta es igual a la fotosintesis neta mas la mitad de la tasa de
respiracion en oscuridad cuando RFA # 0. Los valores de fotosintesis bruta utilizados en
la construccion y evaluacion del modelo estan calculados de esta forma.

El primer paso para el desarrollo del modelo requiere determinar los valores de
cada uno de los parametros de la Ec. 1 en condiciones 0ptimas, cuando ninguno de los
factores de crecimiento es limitante. Bajo estas condiciones se espera que la tasa de
fotosintesis sea la maxima y se obtienen los valores potencialmente Optimos para cada
parametro (variables con sufijo “op”, Ec. 2). El paso siguiente, es generar ecuaciones
individuales del efecto de cada uno de los factores ambientales sobre los pardmetros de
la funcién de fotosintesis. En este proceso, se formula una funcién relativa individual
que varia entre 0 y 1 ( f'o(x)) para cada factor. Finalmente, las ecuaciones se integran en

el modelo multiplicativo (Ec. 2).

PmaX, a, 0 = PmaXOp, aop, Hop *[ fl(T)* f (A)* fl(L)] EcuaCI(')n 2

1
0

Debido a la falta de antecedentes en F. pallescens, los valores no limitantes para
cada uno de los factores ambientales se prefijaron de la siguiente forma:

a. Se consider6 no limitante al rango de temperaturas entre 18 y 26°C. Este
rango se encuentra proximo al o6ptimo establecido para Dactylis glomerata
en sistemas silvopastoriles (19-23°C, Peri et al. 2002).

b. Los valores no limitantes de estrés hidrico estuvieron basados en la estrecha
relacion entre la tasa de fotosintesis y la conductancia estomatica hallada
para F. pallescens (Fernandez et al. 2006b). Utilizando el sub-modelo de
conductancia estomatica desarrollado por estos autores, los valores de
potencial hidrico en pre-alba (yp) mayores a -0,6 MPa, fueron considerados
no limitantes.

c. La concentracion foliar de N no fue considerado como parte del modelo pero
se establecié un umbral de 10 gN kgMS™ para el ajuste de la funcion de
temperatura procurando evitar el efecto interactivo de bajos contenidos de
nitrogeno y altas temperaturas sobre Pmax (Peri et al. 2002). F. pallescens
generalmente muestra valores entre 6 gN kgMS™ en otofio e invierno y 15
gN kgMS™ en primavera e inicio del verano (Somlo et al. 1985). El valor
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umbral utilizado representa el contenido foliar de N del mes de enero cuando
la temperatura media se encuentran relativamente baja (13,5°C).

En total se obtuvieron 42 curvas de respuesta de la tasa de fotosintesis neta (Pn)
en funcion de la radiacion fotosintéticamente activa (RFA) y 36 mediciones puntuales
de Pn a radiacion saturante (1800 pmol m™ s™) que permitieron complementar los datos
de las curvas de respuesta. Las curvas de PNn-RFA que se ubicaron por sobre el percentil
90 (n= 5) fueron promediadas y se utilizaron en la obtencién de los valores
potencialmente maximos de los parametros del modelo (PmaXp, oop, Oop , Ec. 2). Los
datos de Pn se transformaron en fotosintesis bruta (P) utilizando, como se menciono, el
valor de respiracion en el nivel de RFA= 0 de cada curva de respuesta. Adicionalmente
se realizd una modificacion de la hipérbola no-rectangular. La Ec. 1, tal como fue
presentada, estima el pardmetro Pmax cuando RFA tiende a infinito. Por este motivo,
para evitar la sobreestimacion de Pmax se realizd una modificacion de la ecuacién
fijando el valor maximo de RFA en el valor medido de 2000 pmol m? s (Markos y
Kyparissis 2011). La Ec1. adquiri6 la siguiente forma (Ec.3):

p= L tadi+ M i+ P9 _4g01i T2 pacion 3
20 k Kk
Donde k es ieual Pmax - 2000«
onde K €S 1gual a. =
s Pmax - 2000a

La determinacion de las ecuaciones individuales del efecto de la temperatura
[f(T)], el estrés hidrico[ f(A)] y el ambiente luminico [f(L)] sobre la tasa de fotosintesis
a saturacion (Pmax), se realizd sobre los datos de fotosintesis neta (Pn, medidos). Se
emplearon los datos provenientes de las curvas Pn-RFA y las mediciones puntuales de
Pn a RFA saturante (1800 pmol m™~s™).

En la evaluacion del efecto de la temperatura sobre Pmax se ocuparon 24
mediciones en las cuales la temperatura de la hoja en plantas del pastizal abierto (no
limitadas por irradiancia) se encontraba entre 4,7 y 38,5°C y dentro de los valores no
limitantes de estrés hidrico (yp > -0,6 MPa) y contenido foliar de N (>10 gN kgMS™).
Otro grupo de 33 mediciones fueron utilizadas para la funcion de estrés hidrico. En este
caso, las plantas del testigo a pleno sol y las plantas del experimento en condiciones
semi-controladas se encontraban en un rango de -0,3 a -4,3 MPa de potencial hidrico en
pre-alba y no estaban limitadas por temperatura ¢ irradiancia. Para la tercera funcion,
efecto del ambiente luminico de crecimiento, se utilizaron 15 mediciones obtenidas en
plantas creciendo en el testigo a pleno sol y bajo 350 y 500 arboles ha™, en el rango no
limitante de temperatura y estrés hidrico.

En todos los casos, los valores de Pmax y conductancia estomatica fueron
relativizados. Cada valor medido fue dividido por el valor maximo observado arrojando
un valor relativo (Pmax,) que oscila entre 0 y 1, es decir, Pmax, = 1 corresponde al
valor maximo de tasa de fotosintesis neta a saturacion para F. pallescens.

Los valores de Pmax neto simulados por el modelo multiplicativo fueron
evaluados con otro grupo de 41 mediciones independientes colectadas en otra
temporada (2007-08) en el ensayo de campo y en un ensayo adicional en condiciones
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semi-controladas ubicado en la EEA Bariloche. Cada una de las mediciones utilizadas
consideraba dos o tres de los factores ambientales fuera del rango 6ptimo. Los valores
de temperatura cubrieron un rango entre 17,6 y 38,5 °C, los de potencial hidrico en pre-
alba entre -0,4 y -3 MPa y el factor global de sitio (GSF) entre 0,078 y 1.

La determinacion de las ecuaciones individuales del efecto de la temperatura, el
estrés hidrico y el ambiente luminico sobre el rendimiento cuantico aparente (a) y la
curvatura () se realizo con los datos obtenidos en 26, 22 y 15 curvas de respuesta Pn-
RFA, respectivamente. Los valores de Pn fueron transformados a fotosintesis bruta
como se indico y se relativizaron de la misma forma que para Pmax.

La respiracion en oscuridad (R0) también se relaciond con la temperatura, el
estrés hidrico y el ambiente luminico y se obtuvo el modelo multiplicativo considerando
cada una de las funciones relativas individuales, de igual forma que para el resto de los
parametros. El valor Rog, correspondi6 al mayor valor de respiracion encontrado, es
decir, el dato mas negativo. Los datos estimados por el modelo multiplicativo de Pmax
neto fueron transformados en Pmax bruto sumando la mitad de tasa de respiracion en
oscuridad simulada por el modelo multiplicativo de Ro para los mismos valores de cada
factor ambiental.

La evaluacion del modelo se realizé comparando datos de P obtenidos a 0, 100,
500, 1000 y 2000 pmol m™? s™ RFA en 21 curvas (P-RFA) independientes, con los datos
estimados de P surgidos de los modelos multiplicativos de cada pardmetro en idénticas
condiciones ambientales e ingresados en la ecuacion de la hipérbola no-rectangular
modificada (Ec.3).

4.3.4 Andlisis estadistico

En la determinacién de la relacion entre los pardmetros de la hipérbola no-
rectangular y cada uno de los factores ambientales, fueron ajustados modelos de
regresion lineal y no lineal utilizando los programas Table Curve 2D (Jandel Scientific,
Aisne Software) y GrphPad Prism 4.03 (GraphPad Software, San Diego, USA). El
efecto de la temperatura y el estrés hidrico sobre Pmax fue adicionalmente descrito por
el método de regresion segmentada (en inglés broken stick, Draper y Smith 1998, Peri et
al. 2002) utilizando el software Gnuplot (Racine 2006).

La precision del ajuste fue examinada a partir de la relacion entre los errores
estandar de la estimacion (EEE) y el valor de ajuste (Zar 1999). Se utilizé el método de
ajuste global (en inglés global fitting, Motulsky y Christopoulos 2004) para comparar
los parametros ajustados en la respuesta de la fotosintesis neta a distintos factores
ambientales bajo los diferentes niveles de cobertura. Los residuales y la raiz del
cuadrado medio de la desviacion (en inglés root mean square deviation, RMSD) fueron
calculados para evaluar la precision del modelo multiplicativo de Pmax neto y del
modelo final de simulacion de P.
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4.4 Resultados

4.4.1 Parametros del modelo en condiciones no limitantes

La tasa de fotosintesis bruta a saturacion (Pmax) en condiciones no limitantes
alcanz6 un valor de 19,6 pmol CO, m™ s™' (EE = 0,68) cuando en el calculo se considerd
RFA = 2000 pmol m™ s como punto maximo (Fig. 4.2). Sin el ajuste en 2000 pmol m™
s RFA, Pmax llegaria a 21,2 pmol CO, m™ s”. La tasa de fotosintesis neta a
saturacion, en estas mismas condiciones, fue de 20,4 umol CO, m? s, Este ultimo
valor se utilizo para obtener las funciones relativas del efecto de cada factor ambiental
sobre este parametro (Pmax; = 1 = 20,4 umol CO, m™ s™). El rendimiento cuantico
aparente o eficiencia en el uso de radiacién (a) fue 0,043 pmol CO, mol”' RFA (EE =
0,008) y la curvatura (¢) 0,71 (EE = 0,20). La conductancia estomatica maxima fue de
0,23 mol H,O m™s™ y se utilizé para relativizar los restantes datos de conductancia (gs;
=1 = 0,23 mol H,0 m™ s™). El promedio de respiraciéon en oscuridad alcanzé -1,11
umol CO, m™ s (EE = 0,33).

25 7
Pmax sin ajuste a 2000 =21,2
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Nw Pmax con ajuste a 2000 = 19,6
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Figura 4.2. Respuesta de la tasa de fotosintesis bruta (P, pmol CO, m? s™) a la radiacion
fotosintéticamente activa (RFA, pmol fotones m™ s™") en hojas de Festuca pallescens. Todos los datos son
en condiciones no limitantes de temperatura (18-26 °C), estrés hidrico (y, > -0.6 MPa) y contenido foliar
de N (>10 g N kg'MS) en plantas creciendo en el tetigo a pleno sol (n= 5).

4.4.2 Efecto de la temperatura de la hoja sobre Pmax [f(T)]

Los datos relativos de la tasa de fotosintesis neta a saturacion (Pmax;) se
ajustaron a la temperatura siguiendo una curva de distribucion normal o “Campana de
Gauss” (R* = 0,84; EEE = 0,110; Ec. 4).
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2
05+ T -20,25
8,07
Pmaxr = 0,85 *e Ecuacion 4

Donde T es la temperatura de la hoja (°C).

La temperatura 6ptima, donde la tasa de fotosintesis neta a saturacion alcanza su
valor maximo, fue de 20,2°C (EE = 1,24). El ajuste de la regresion segmentada (broken
stick) describi6é un rango optimo entre 20,2 y 21,8°C. Luego, Pmax cayo en promedio
0,98 pmol CO, m™? s °C™! entre el dptimo minimo (20,2°C) y la temperatura minima
evaluada (4,7°C) y 1,05 pmol CO, m™ s™ °C™! entre el 6ptimo méaximo (21,8°C) y la
temperatura méaxima evaluada (38,5°C). La extrapolacién del modelo indico Pmax, = 0,
es decir, tasa neta de fotosintesis a saturacion nula, cuando la temperatura alcanza 0 o
40,7°C (Fig. 4.3).

La relacion entre Pmax, y la conductancia estomatica relativa (gSy) se ajustod
lineal y positivamente (r* = 0,87, Fig. 4.4) y el analisis Pmax, -Ci indicé una relacion
lineal negativa en el rango de temperaturas estudiado (Fig. 4.5).

Pmaxr (adimensional)

Figura 4.3. Tasa relativa de fotosintesis neta a saturacion para hojas de F. pallescens creciendo a campo
(Pmax, = 1 =20,4 pmol CO, m™ s) en funcién de la temperatura de la hoja (°C) ajustado a un modelo de
Gauss (R” = 0,84; EEE = 0,110; linea fina) y a un modelo de regresién segmentada (broken stick, linea
gruesa) con extrapolacion a Pmax; = 0 (linea punteada). Todos los datos son en condiciones no
limitantesde estrés hidrico (y, > -0.6 MPa), irradiancia (RFA >1000 pumol m?s™) y contenido foliar de N
(>10 g N kg'MS).
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Figura 4.4. Tasa relativa de fotosintesis neta a saturacion (Pmax, = 1 = 20,4 pmol CO, m™ s™) para hojas
de F. pallescens creciendo a campo en funcion de la conductancia estomatica relativa (gs, = 1 = 0,23 mol
H,0 m™”s™) enun rango de temperatura de la hoja entre 4,7 y 38,5°C bajo condiciones no limitantes de
estrlés hidrico (y, > -0.6 MPa), irradiancia (RFA >1000 pmol m?s™") y contenido foliar de N (>10 g N
kg "MS).
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Figura 4.5. Tasa relativa de fotosintesis neta a saturacion (Pmax, = 1 = 20,4 pmol CO, m™ s™') para hojas
de F. pallescens creciendo a campo en funcion de la concentracion intercelular de CO, (Ci, umol CO,
mol aire) para temperaturas de la hoja entre 4,7 y 20,2°C (linea continua) y entre 21,8 y 38,5°C (linea
punteada) bajo condiciones no limitantes de estrés hidrico (y, > -0.6 MPa), irradiancia (RFA >1000 pmol
m~s™) y contenido foliar de N (>10 g N kg"'MS).

4.4.3 Efecto del estrés hidrico sobre Pmax [f(A)]

Los valores de Pmax, se ajustaron al y, mediante un modelo potencial (R?
=0,90; EEE = 0,093; Ec. 5).

Pmax, =—0,173+1,255*1,624“"”  Ecuacién 5

Donde yp, es el potencial hidrico en pre-alba (MPa).

El valor maximo de Pmax; se obtuvo a valores de y, > -0,3 MPa. Siguiendo el
modelo de regresion segmentada, también ajustado a los datos, Pmax decrece
linealmente a una tasa de 9,49 pmol CO, m™ s MPa™ hasta que el potencial hidrico en
pre-alba alcanza un valor de -1,9 MPa. A partir de ese punto, se produce un cambio en
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la pendiente (1,61 pmol CO, m? s MPa™) hasta alcanzar el valor Pmax, = 0 en -4,3
MPa (Fig. 4.6).

La relacion entre la tasa relativa de fotosintesis neta a saturacion (Pmax;) y la
conductancia estomatica relativa (gsy) mostrd una correspondencia lineal positiva (=
0,87). El ajuste Pmax,-Ci siguié también una relacién positiva (r* = 0,24) indicando que
frente al estrés hidrico la tasa de asimilacion neta estaria regulada principalmente por el
cierre estomatico.
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Figura 4.6. Tasa relativa de fotosintesis neta a saturacién (Pmax, = 1 = 20,4 pmol CO, m?s™) para hojas
de F. pallescens creciendo en el pastizal abierto (Testigo a pleno sol) y en el experimento en condiciones
semi-controladas en funcion del potencial hidrico de pre-alba (MPa). En todos los casos, las mediciones
se realizaron bajo condiciones no limitantes de temperatura (18,4 a 26°C) e irradiancia (RFA >1000 umol
m?s™). Modelo potencial (R*=0,90; ESE = 0,093, linca fina) y modelo de regresion segmentada (broken
stick, linea gruesa).

4.4.4 Ajustes de los parametros de la relacion P-RFA y la respiracion en respuesta
al ambiente luminico

En respuesta al ambiente luminico, las plantas de F. pallescens creciendo bajo
cobertura arbdrea, presentaron cambios (ajustes) en los parametros de respuesta de la
tasa de fotosintesis a la radiacion fotosintéticamente activa (RFA) en comparacion con
las plantas creciendo a pleno sol. En condiciones no limitantes de temperatura (18-26
°C) y estado hidrico (yp> - 0,6 MPa), las hojas de plantas creciendo bajo el mayor nivel
de cobertura arborea (78%, 500 arboles ha™) mostraron menor tasa de fotosintesis bruta
a saturacion respecto a las plantas del testigo a pleno sol (15,5 vs. 19,6 pmol CO, m™
s, probabilidad de diferencias (PD)= 99,9%, criterio de informacion de Akaike (AIC)=
17,2). Las plantas creciendo bajo 350 arboles ha™, con un nivel de cobertura proximo al
50%, presentaron un valor de tasa de fotosintesis bruta a saturacion levemente superior
al observado en el tratamiento de mayor cobertura (15,8 pmol CO, m™ s™), no
evidenciando diferencias estadisticas con este (PD= 35,2%, AIC= -1,22) y si con las
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plantas a pleno sol (PD=99,3%, AIC= 9,9). El rendimiento cuantico aparente (a), fue
sensiblemente mayor en las hojas de las plantas bajo 500 arboles ha™ duplicando en
términos absolutos los valores presentados por las plantas testigo a pleno sol (0.080 vs.
0.043 pmol CO, pmol RFA™, PD= 63,8%, AIC= 1,13). Las plantas bajo 350 arboles
ha™! presentaron un valor de o intermedio y sin diferencias con el resto de los niveles de
cobertura (0,052 pmol CO, pmol RFA™). Por tltimo, el parametro de curvatura (6) se
mostro insensible a los cambios en el ambiente luminico (Tabla 4.1, Fig. 4.7).

La tasa de respiracion en oscuridad, obtenida a valores de RFA= 0, fue menor en
las hojas de las plantas bajo el mayor nivel de cobertura arborea (p<0,05, n= 5), no
mostrando diferencias entre las plantas del testigo a pleno sol y las de 350 arboles ha™
(Tabla 4.1).

Tabla 4.1. Valores promedio (EE) de Pmax, a y 8, parametros de la hipérbola no-rectangular de respuesta
de la tasa de fotosintesis bruta (P, pmol CO,m™ s™) a la radiacion fotosintéticamente activa (pmol
fotones m™ s, RFA), para plantas de F. pallescens sin defoliacion creciendo en el testigo a pleno sol y
bajo 350 y 500 arboles ha™'. Se indican también los valores promedios (EE) de respiraciéon en oscuridad
(Ro) obtenidos a RFA= 0 y el valor de ajuste (R*, EEE) de la relacién entre la tasa de fotosintesis y la
radiacion fotosintéticamente activa (P-RFA). Letras distintas en la misma fila indican diferencias
significativas entre tratamientos de cobertura, método de ajuste global (en inglés global fitting, Motulsky
y Christopoulos 2004) y ANOVA para respiracion.

Nivel de cobertura

Testigo 350 arboles ha™ 500 arboles ha™
Pmax (pmol CO,m”s™) 19,6 (0,67)a 15,8 (0,72) b 15,5 (0,66) b
a (umol CO, pmol PPED™) 0,043 (0,008) a 0,052 (0,124) ab 0,080 (0,028) b
6 (adimensional) 0,71 (0,20) a 0,82 (0,18) a 0,51 (0,48) a
05 max (Mol H,O m™ s7) 0,23 (0,01) a 0,15 (0,02) b 0,16 (0,01) b
Ro (umol CO, m”s™) -1,11 (0,33) a -1,07 (0,17) a -0,78 (0,26) b
Ajuste P- RFA (R?) 0,92 (1,68) 0,91 (1,98) 0,96 (2,62)
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Figura 4.7. Hipérbola no-rectangular de respuesta de la tasa de fotosintesis bruta (P, pmol CO, m?s!)a
la radiacién fotosintéticamente activa (umol fotones m™ s, RFA) para plantas de Festuca pallescens sin
defoliacion. Cada punto en la curva representa la respuesta promedio (n=5) de plantas del (o) testigo a
pleno sol (R? = 0,92; linea continua fina), bajo cobertura de (m) 350 arboles ha™ (R* = 0,91; linea
punteada) y (0) 500 arboles ha™ (R*= 0,96; linea continua gruesa) en condiciones no limitantes de
temperatura (18,4-26°C) y estrés hidrico (y,> - 0,6 MPa).
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4.4.5 Efecto del ambiente luminico sobre Pmax [f(L)] y relacion con el contenido
foliar de N

Los valores de tasa de fotosintesis neta relativa (Pmax,) se ajustaron linealmente
a la variable “uno menos la proporcion de la radiacion total que alcanza el suelo” (1-
GSF, en inglés global site factor), utilizada para caracterizar el ambiente luminico de
crecimiento (12 = 0,70; EEE = 0,04; Ec. 6):

Pmax, =1-0,2575*(1—-GSF) Ecuacion 6
Donde GSF es el global site factor o proporcion de radiacion total que alcanza el suelo.

El contenido foliar de N mostré diferencias entre los niveles de cobertura
extremos (p<0,05, n= 3). En la primavera, el valor promedio de plantas bajo
500 arboles ha-1 fue de 26,7 g N kg-1MS y 15,6 g N kg-1MS en plantas del pastizal
abierto. A finales del verano,el contenido foliar de N mostro6 el mismo
patron, 15,4 g N kg-1MS en el sotobosque de 500 arboles ha™ y 9,20 g N kg'MS en las
plantas del pastizal. Si bien los valores del coeficiente de regresion fueron siempre
bajos, la relacion entre Pmaxr y el contenido foliar de N mostrd mejor ajuste en plantas
del pastizal abierto (Pmaxr= 0,42 + 0,025 [N], r2 = 0,18) respecto a plantas bajo 500

arboles ha™' (Pmax, = 0,6 + 0,0063 [N], r* = 0,06).
4.4.6 Evaluacion del modelo multiplicativo para Pmax neta

Integrando las funciones relativas individuales (Ec. 4, Ec. 5 y Ec. 6) en un
modelo multiplicativo simple, se puede predecir y evaluar Pmax cuando uno, dos o los

tres factores de crecimiento estdn limitando. Cuando ninguno de los factores
(temperatura, agua y luz) es limitante, la tasa de fotosintesis neta a saturacién (Pmax)
alcanza el valor maximo, Pmaxe, = Pmax, = 1= 20,4 pmol CO, m?s! La tasa de
fotosintesis neta a saturacion, considerando las restricciones impuestas por cada factor
de crecimiento, queda representada por la siguiente matriz (Peri et al. 2002):

f(T) f(A) f(L)
x(°C) y(Pmaxr) x (MPa) y (Pmaxr) x (1 - GSF) y (Pmaxr)
Pmax = 20.4 X 5 0.24 W 0.3 1.00 y 0 1.00
20  1.00 -1 0.67 04 0.89
35  0.30 -3 0.14 0.8 0.79

El modelo predijo adecuadamente (r2= 0,82, RMSD = 2,61, Fig. 4.8) la Pmax
neta cuando uno, dos o los tres factores eran limitantes. El analisis de residuales
mostrd un patrén cuadratico lo que sugiere una posible interaccién entre variables,
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sobre todo, entre la temperatura y el potencial hidrico de pre-alba, que no pudo ser
aclarada con los datos disponibles (Fig. 4.9).
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Figura 4.8. Relacion entre valores estimados (est) y observados (obs) de tasa de fotosintesis neta
méaxima (Pmax) para F. pallescens en condiciones de campo. Hojas bajo condiciones limitantes:
temperatura (rombos abiertos), escasez de agua (tridngulo cerrado), ambientes sombreados (circulo
cerrado), ambientes sombreados y escasez de agua (cuadrado cerrado), temperatura y escasez de

agua (circulos abiertos), temperatura, escasez de agua y ambientes sombreados (cuadrado abierto) y en
condiciones no limitantes (guion).
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Figura 4.9. Residuales entre valores observados y valores simulados de la tasa de fotosintesis neta
méaxima (Pmax) para F. pallescens. Hojas bajo condiciones limitantes de: temperatura (rombos abiertos),
agua (triangulo cerrado), luz o ambientes sombreado (circulo cerrado), luz y agua (cuadrado cerrado),
temperatura y agua (circulos abiertos) y temperatura, agua y luz (cuadrado abierto). La linea continua
indica la interaccion entre variables, principalmente entre temperatura y agua.

4.4.7 Efecto de la temperatura, el estrés hidrico y el ambiente luminico sobre el
rendimiento cuantico aparente (a) y la curvatura (6)

Los datos relativos del rendimiento cuantico aparente (ar) se ajustaron a la
temperatura siguiendo una curva de distribucién normal (R2 =0,73; EEE = 0,13, Ec. 7).
Los datos de a se relativizaron utilizando el mdximo encontrado (0,06 pmol CO; mol™!
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RFA) en plantas del testigo a pleno sol en condiciones no limitantes de estrés hidrico,
contenido foliar de nitrégeno. Es decir, oy = 1 = 0,06 umol CO, mol! RFA. El valor
maximo indicado se obtuvo a 23,1°C, temperaturas inferiores o superiores provocaron
una caida promedio del rendimiento cuantico aparente de 0,0034 pmol CO, mol”' RFA
°C.

2
_0,5*{T—23,1

3,29
ar=031+0,69*e Ecuacion 7

Donde T es la temperatura de hoja (°C).

El estrés hidrico no mostr6é un efecto claro sobre a. La relacion entre ar y el
potencial hidrico en pre-alba fue nula y con alta variabilidad (r* = 0,002; EEE = 0,16).
Si bien se consiguid un ajuste superior, el ambiente luminico de crecimiento, debido a la
variabilidad de los datos, tampoco tendria un efecto definido (r2 = 0,50; EEE = 0,18,
Fig. 4.10). Se encontraron diferencias claras entre los niveles extremos de cobertura
arborea y las plantas del testigo a pleno sol como se indico en la Tabla 4.1 (probabilidad
de diferencias 63,8% y relacion de evidencia 1,13).
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Figura 4.10. a) Rendimiento cuantico aparente relativo (o= 1 = 0,06 pmol CO, mol” RFA) en funcién de
la temperatura de la hoja (°C) ajustado a un modelo de Gauss (R* = 0,73; EEE = 0,110; linea continua)
para F. pallescens creciendo en el testigo a pleno sol. Todos los datos son en condiciones no limitantes de
estrés hidrico (y, > -0.6 MPa) y contenido foliar de N (>10 g N kg'MS). b) Rendimiento cuantico
aparente relativo (a,= 1 = 0,06 pmol CO, mol™' RFA) en funcién del potencial hidrico en pre-alba (MPa)
ajustado a un modelo lineal (r* = 0,0002; EEE = 0,16; linea continua) para F. pallescens creciendo a
campo en el testigo a plenos sol. Todos los datos son en condiciones no limitantes de temperatura (18,4 -
26 °C). ¢) Rendimiento cuantico aparente relativo (a,= 1 = 0,08 pmol CO, mol"' RFA) en funcion del
ambiente luminico de crecimiento (1-GSF, R%=0,50; EEE = 0,18; linea continua) para F. pallescens
creciendo a campo. Todos los datos corresponden a condiciones no limitantes de estrés hidrico (y, > -0.6
MPa) y de temperatura (18,4 -26 °C).

Considerando tunicamente el efecto de la temperatura el modelo predijo
adecuadamente (r2= 0,75, RMSD = 0,009, datos no presentados) el rendimiento

cuantico aparente cuando uno, dos o los tres factores eran limitantes. El andlisis de
residuales mostro una posible interaccion entre variables (datos no presentados),
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especialmente entre la temperaturay el potencial hidrico en pre-alba y entre la
temperatura y el nivel de cobertura. Ambas interacciones no pudieron ser aclaradas con
los datos disponibles.

La curvatura @ de la relacion P-RFA no fue afectada por ninguno de los factores
ambientales estudiados. Sin embargo, en todos los casos, mostré una leve tendencia a
aumentar en la medida que el factor de estrés aumento (Fig. 4.11).
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Figura 4.11. a) Curvatura relativa (6= 1 = 0,90 adimensional) en funcion de la temperatura de la hoja (°C)
ajustado a un modelo lineal (r2 =0,037; EEE = 0,10; linea continua) para F. pallescens creciendo en el
testigo a pleno sol. Todos los datos corresponden a condiciones no limitantes de estrés hidrico (y, > -0.6
MPa) y contenido foliar de N (>10 g N kg'MS). b) Curvatura relativa (9= 1 = 0,90 adimensional) en
funcidn del potencial hidrico en pre-alba (MPa) ajustado a un modelo lineal (1r2 =0,065; EEE = 0,13; linea
continua) para F. pallescens creciendo en el testigo a pleno sol. Todos los datos son en condiciones no
limitantes de temperatura (18,4 -26 °C) . ¢) Curvatura relativa (8= 1 = 0,90 adimensional) en funcion del
ambiente luminico de crecimiento (1-GSF) ajustado a un modelo lineal (r2 =0,15; EEE = 0,09; linea
continua) para F. pallescens creciendo a campo. Todos los datos son en condiciones no limitantes de
estrés hidrico (yp > -0.6 MPa) y de temperatura (18,4 -26 °C).

4.4.8 Efecto de la temperatura, el estrés hidrico y el ambiente luminico sobre la
tasa de respiracion en oscuridad (Ro)

Los datos relativos de la tasa de respiracién en oscuridad (Roy, 3-6 minutos a
RFA = 0) se ajustaron a la temperatura siguiendo un modelo lineal (Ec. 8) (r* = 0,83;
EEE = 0,12). El factor Q;o que indica el aumento de la tasa de respiracion cada 10°C de
aumento de la temperatura arrojo6 un valor de 4,1 para el rango de 15 a 25°C.
considerando al.os datos de RO se relativizaron utilizando el maximo valor encontrado
(-3,5 pmol CO, m™ s™) para plantas del testigo a pleno sol en condiciones no limitantes
de estrés hidrico e irradiancia. El valor maximo indicado se obtuvo a 36,5°C, a medida

que la temperatura bajo hasta 10°C la respiracion en oscuridad disminuy6 a una tasa de
0,13 pmol CO, m™ s™' °C™! (Fig. 4.12).

Ro,=-0,39+ 0,038 * T Ecuacion 8

Donde T es la temperatura de la hoja (°C).

El estrés hidrico provoco un aumento en la tasa de respiracion en oscuridad. Sin
embargo, el efecto fue mas variable y de menor magnitud que el causado por la
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temperatura. La relacion entre RO, y el potencial hidrico en pre-alba fue positiva y con
alta variabilidad (r2 = 0,21; EEE = 1,08). El ambiente luminico de crecimiento no
mostrd efecto sobre Ro (r* = 0,01; EEE = 0,32) (Fig. 4.12).
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Figura 4.12. a) Tasa de respiracion en oscuridad relativa (Ro,= 1 = -3,5 pmol CO, m™ s™) en funcién de la
temperatura de la hoja (°C) ajustado a un modelo lineal (r* = 0,83; EEE = 0,12; linea continua) para F.
pallescens creciendo en el testigo a pleno sol. Todos los datos son en condiciones no limitantes de estrés
hidrico (y, > -0.6 MPa) y contenido foliar de N (>10 g N kg'MS). b) Tasa de respiracion en oscuridad
relativa (Ro,=1 =-3,5 pmol CO, m™ s™) en funcién del potencial hidrico en pre-alba (MPa) ajustado a un
modelo lineal (r* = 0,21; EEE = 1,08; linea continua) para F. pallescens creciendo en el testigo a pleno
sol. Todos los datos son en condiciones no limitantes de temperatura (18,4 -26 °C) e irradiancia (RFA
>1000 umol m™? s™). ¢) Tasa de respiracién en oscuridad relativa (Ro,= 1 =-3,5 pmol CO, m?s™") en
funcion del ambiente luminico de crecimiento (1-GSF) ajustado a un modelo lineal (r* = 0,01; EEE =
0,32; linea continua) para F. pallescens creciendo a campo. Todos los datos son en condiciones no
limitantes de estrés hidrico (y, > -0.6 MPa) y de temperatura (18,4 -26 °C).

4.4.9 Evaluacion del modelo multiplicativo para estimar la tasa de fotosintesis
bruta

Las funciones de los modelos multiplicativos para la estimacion de cada
pardmetro de la hipérbola no-rectangular quedaron definidas de la siguiente forma:

a) Tasa de fotosintesis bruta a saturacion (Pmax):

Pmax pruo = PMax peto + RO/2
f(m @A) L
PmaXpeto = 20,4 X (Ec.4)x(Ec.5) x(Ec.6)

fam A L)
Ro=-35x (Ec.8)x 1 x 1

Como consecuencia de la alta variabilidad y falta de ajuste, las funciones estrés
hidrico [f(A)] y ambiente luminico [f(L)] en el modelo multiplicativo de Ro
adquieren el valor 1.
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b) Rendimiento cuantico aparente (a):
f(m A L)
a=005x (Ec.7)x 1 x 1
Al igual que en el caso anterior, las funciones estrés hidrico [f(A)] y ambiente
luminico [f(L)] en el modelo multiplicativo de o adquieren el valor 1.

c¢) Curvatura (0): debido a la falta de efecto de los factores ambientales sobre este
parametro se utilizé un valor unico igual a 0,90.

El modelo predijo adecuadamente la tasa de fotosintesis bruta (r’= 0,87,
RMSD= 2.35, Fig. 4.13) cuando uno, dos o los tres factores de crecimiento eran
limitantes. El analisis de residuales no indic6 ningun patrén particular motivo por el
cual se descartan interacciones entre variables (Fig. 4.14).
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Figura 4.13. Relacion entre valores estimados (est) y observados (obs) de tasa de fotosintesis bruta (umol
CO2 m-2 s-1) para F. pallescens en condiciones de campo. Hojas bajo condiciones limitantes:
temperatura (rombos abiertos), temperatura y escasez de agua (circulos abiertos), temperatura, escasez de
agua y ambientes sombreados (cuadrado abierto).
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Figura 4.14. Residuales entre valores observados y valores simulados de la tasa de fotosintesis bruta
(umol CO2 m-2 s-1) para F. pallescens. Hojas bajo condiciones limitantes: temperatura (rombos
abiertos), temperatura y escasez de agua (circulos abiertos), temperatura, escasez de agua y ambientes
sombreados (cuadrado abierto).

4.5 Discusion

4.5.1 Efecto de la temperatura, el estrés hidrico y el ambiente luminico sobre los
parametros de la hipérbola no-rectangular (Pmax, oy 0)

La relacion lineal y positiva entre la tasa de fotosintesis a saturacion y la
conductancia estomdtica (Fig. 4.4) en el gradiente de temperatura evaluado, sugiere que
la conductancia estomatica seria la limitante principal de Pmax frente a la temperatura.
Sin embargo, la relacion entre Pmax y la concentracion sub-estomatica de CO, (Ci) en

el mismo gradiente, mostré una pendiente negativa (Fig. 4.5). Esta ultima respuesta se

asocia a restricciones en la difusion de CO; dentro del mesofilo e indica que el cierre
estomatico no seria la causa principal de la disminucion de Pmax frente a temperaturas

fuera del rango optimo (Farquhar y Sharkey, 1982). Independientemente de cual sea la
limitante principal, el efecto sinérgico entre ambas limitaciones, estomatica y del
mesofilo, ocurre en condiciones de campo durante el verano. El clima mediterraneo del
N.O. de Patagonia presenta temperaturas elevadas en verano asociadas positivamente

con el déficit de presion de vapor (DPV). Siendo la conductancia estomatica mas
sensible al DPV que a la temperatura en si misma (Hikosaka et al. 2006) durante los
meses de verano, Pmax en F. pallescens se encontraria limitada por ambos procesos.

Los valores optimos y la amplitud de las funciones de repuesta de Pmax a la
temperatura fueron consistentes con el rango oOptimo (19-23°C) reportado para D.
glomerata en sistemas silvopastoriles de Nueva Zelanda (Peri et al. 2002). Cannell

y Thornley (1998) informan para pastizales templados temperaturas Optimas mas
elevadas, entre 28 y 30°C. Por lo general, la temperatura Optima para el proceso

fotosintético es superior a la temperatura media del ambiente de crecimiento (Berry y
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Bjorman 1980). La temperatura maxima media anual de la zona de estudio es de 17°C
y la temperatura media de la temporada de crecimiento (oct-abr) no sobrepasa los 11°C.
Por lo tanto, el 6ptimo encontrado de 20,2°C para F. pallescens se considera razonable
que sumado al efecto negativo de la temperatura fuera del rango Optimo, mejora la
informacion preexistente que indicaba insensibilidad de la tasa de fotosintesis a la
temperatura (Fernandez et al. 2006b).

La fuerte relacion entre Pmax; y gsr * = 0,87) y la pendiente positiva de la

relacion Pmax-Ci en el gradiente de estrés hidrico, permiten asegurar que la tasa de
fotosintesis a saturacion estaria controlada principalmente por la conductancia

estomatica. No obstante, el cierre de los estomas es la limitacion dominante de la

fotosintesis frente a niveles leves a moderados de sequia. Frente a sequia severa, la
progresiva desregulacion o la inhibicion de los procesos metabdlicos conducen a
la disminuciéon del contenido de RuBP, que se convierte en la limitacion dominante
(Flexas y Medrano 2002). Sin embargo, si bien los niveles de estrés por sequia
observados a campo o impuestos experimentalmente en el presente estudio fueron
similares o inclusive superiores a los que se pueden observar en temporadas de extrema
sequia, los resultados alcanzados, basados principalmente en la ausencia de restricciones
a la difusion del CO2 dentro del mesofilo (Pmax-Ci con pendiente positiva), no
mostraron evidencias de restricciones bioquimicas.

En relacion al ambiente luminico, los valores superiores de Pmax observados en
las hojas del testigo a pleno sol serian el resultado de mayor conductancia estomatica
(Tabla 4.1) y no de una capacidad fotosintética superior. La mayor capacidad
fotosintética se deberia reflejar, al menos en parte, en un aumento en la concentracion

de Rubiscoy otras enzimas fotosintéticas relacionadas intimamente con la
concentracion foliar de nitrégeno (Givnish 1988). En el presente estudio, el contenido
foliar de N fue mayor en hojas de sombra. De manera que la menor tasa de fotosintesis a
saturacion en las hojas de sombra de F. pallescens se debe probablemente a dos
fenomenos simultaneos. Por un lado, el mayor contenido foliar de N se asignaria
mayoritariamente a los complejos clorofila-proteinas encargados de la captacion de
radiacion (Evans 1989; Hikosaka y Terashima 1996) resignando capacidad bioquimica
de fotosintesis y por otro, a una menor densidad estomatica probada en el Capitulo 2.

El rendimiento cudntico aparente («) mostrd una respuesta particular frente a
cada uno de los factores ambientales evaluados. En relacion a la temperatura,
habitualmente se encuentra en especies C3 una disminucion de a a partir de los 15°C
(Leverenz y Oquist 1987, Thornley 1998) o 24°C (Peri et al. 2002) por efecto de la
fotorrespiracion. La respuesta de F. pallescens fue similar a la encontrada en D.
glomerata (Peri et al. 2002) con el valor 6ptimo en 23°C y luego una caida hacia
temperaturas superiores. Sin embargo, temperaturas inferiores al 6ptimo mostraron un
efecto negativo sobre a (Fig. 4.10a). El nico antecedente hallado indica una respuesta
similar en Pinus sylvestris, pero para temperaturas inferiores a 5°C (Leverenz y Oquist
1987). El patrén encontrado se debe probablemente a las restricciones impuestas a nivel
de mesofilo por efecto de la temperatura citado para Pmax o a problemas metodolégicos
ligados a la escasa linealidad de las curvas P-RFA por debajo de 50 pmol m™ s RFA
(Singsaas et al. 2001). Por otro lado, el efecto minimo del estrés hidrico sobre a
concuerda con lo propuesto por Thornley (1998), aunque en el presente estudio se debiod
principalmente a la gran variabilidad en los datos. En respuesta a ambientes luminicos
de escasa irradiancia, F. pallescens mostré un aumento de o (Tabla 4.1, Fig. 4.10c¢). Este
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indicio de aclimatacion, aumentando la eficiencia en el uso de la radiacion, es un dato
importante para el desarrollo de sistemas silvopastoriles con esta especie. Hasta el
momento, se consideraba a F. pallescens con escasa plasticidad en este sentido
(Fernandez, 2003). El coeficiente de curvatura (6), al igual que en D. glomerata (Peri et
al. 2005) y a lo indicado para pastizales templados (Thornley 1998), demostro ser
insensible a los factores ambientales.

La tasa de respiracion en oscuridad, como se esperaba, crecio linealmente frente
a aumentos de la temperatura presentando un valor de Qo (4,1) cercano al maximo
citado por Azcon-Bieto y Osmond (1983). Sin embargo, frente al estrés hidrico la tasa
de respiracion presentd una pendiente positiva cuando es comun que disminuya debido
a la reduccion de la fotosintesis y las necesidades de energia para el crecimiento

(Lambers et al. 2005). Esta tltima respuesta podria deberse a un efecto diferencial del

estrés hidrico sobre las dos vias respiratorias de F. pallescens afectando en mayor
medida a la via respiratoria alternativa con derroche de energia (Ribas-Carbo et al.
2005). Asimismo, era esperable una reduccion de la tasa de respiracion en oscuridad
frente a aumentos de la cobertura arborea ya que la reduccion de la actividad metabolica

es un rasgo adaptativo en los habitats sombreados (Walters y Reich 1999). Sin
embargo, las hojas de F. pallescens conservaron la tasa de respiracion caracteristica de
pleno sol hasta niveles de cobertura arbérea proxima al 45 % (350 arboles ha™)
mostrando cierta aclimatacion recién en niveles de cobertura cercanos al 80% donde
ingresa al interior del dosel menos del 10% de la radiacion a cielo abierto. Esta falta de
ajuste de la tasa de respiracion en oscuridad provocaria un balance de carbono
desfavorable en las plantas bajo cobertura arborea.

4.5.2 Precision y aplicacion del modelo

La evaluacion del modelo multiplicativo indico que el 87% de la variacion de la
tasa de fotosintesis bruta en F. pallescens en sistemas silvopastoriles se podria explicar
utilizando solo tres factores ambientales (temperatura, estrés hidrico y ambiente
luminico) como funciones individuales (Fig. 4.13). Del andlisis de la distribucion de los
residuales surge que el 66% de los residuos del ajuste estaria entre = 17,5% de error. La
falta de ajuste se visualiza en altos valores de P(obs), es decir, proximo a condiciones
no limitantes de crecimiento. Bajo estas condiciones, el modelo multiplicativo
subestima la tasa de fotosintesis bruta tornandose conservador. Esta respuesta
probablemente se debe al estrecho rango Optimo de las funciones de regresion
segmentada para temperatura y estrés hidrico que determinan la tasa de fotosintesis neta
a saturacion (Fig. 4.3y 4.6).

El modelo generado es aplicado en la presente tesis en la evaluacion del periodo
de crecimiento de F. pallescens en situaciones a pleno sol y bajo cobertura arborea
(Capitulo 5). Mas alld de este uso, el empleo de este modelo como base de futuros
modelos de produccion de materia seca a nivel de planta entera vinculado a las variables
ambientales propias de los sistemas silvopastoriles, podria convertirse en una
herramienta 1til para el desarrollo de nuevas tecnologias de produccion silvopastoril
basadas en procesos.






CAPITULO 5

Efecto de la cobertura arborea sobre
el periodo de crecimiento y el “méaximo transitorio”

20 30
—o0— Asimilacion de CO2
Agua en suelo
= = = =Temperatura

Percentil 90 & a8 20

2CO m’ dia™)

[
Temperatura (°C)
Contenido de agua en suelo
(%Vol)

Asimilacion diaria de CO2

0
ago-05 sep-05 nov-05 ene-06 mar-06 may-06
Mes
10
o T 350 arboles ha-1
g0 .S % <
T2 8 P o& © 500 arboles ha-1
£g o3 % o
& <
= o S
=S 6 ® f;‘éo .@9-8
S & e B &G °°§&. 2o
< =
e s 4 o g “y f o
s g om Q
b
L2 2 o -
E =5 -' g ]
< om ® LEI"PON
0

ago-05  sep-05  nov-05

Mes
16
Testigo

14 350 arboles ha-1
a 120 M tdling T 500 arboles ha-1
Q =

]

230
£ 3
s &
1% °
<47 4

2

0

ago-05 oct-05 dic-05 feb-06 abr-06 jun-06







95

5.1 Introduccién

El anélisis de la tasa de fotosintesis, la productividad anual o la acumulacion de
materia orgénica en el suelo a lo largo de los afios refleja las respuestas de los
mencionados procesos a cambios frecuentes y recurrentes en los recursos y factores
ambientales limitantes (Seasted y Knapp 1993). El desequilibrio en la oferta de recursos
provoca que el crecimiento o la productividad alcancen su valor méximo durante el
periodo de transicién que ocurre cuando la importancia relativa de un recurso esencial
cambia hacia otro (Seasted y Knapp 1993). Jobbagy y Sala (2000), considerando el
efecto de las variaciones anuales de temperatura y precipitacion sobre la productividad
primaria neta de pastos y arbustos en Patagonia, encontraron que la productividad de los
pastos estaba asociada a estas variaciones. La primera parte de la produccion, que
ocurre durante el invierno (julio-septiembre), estuvo asociada con las temperaturas de la
estacion anterior, mientras que la segunda parte de la produccion, que ocurre durante la
primavera (octubre-diciembre), pudo ser explicada por la precipitacion de la estacion
anterior (julio-septiembre). La produccion durante el verano, si bien fue escasa, estaria
relacionada con la precipitacion de la estacion anterior (octubre-noviembre). La
produccion de los pastizales muestra entonces una dindmica de “méaximo transitorio”
(sensu Seasted y Knapp, 1993), teniendo un maximo durante el periodo de transicion
entre las limitaciones por temperatura y las limitaciones por agua. Antes y después de
este periodo, la temperatura o la disponibilidad de agua limitan la produccion.

Los resultados presentados en los capitulos anteriores y antecedentes previos,
indican que bajo cobertura arbérea de Pinus ponderosa las plantas de Festuca
pallescens responden a la fuerte competencia por radiacion modificando su morfologia
a nivel de hoja y planta entera (Fernandez et al. 2006a). Asimismo, se evidenciaron
algunos ajustes en parametros fotosintéticos, como disminuciones en la tasa de
fotosintesis a saturacion, conductancia estomatica y respiracion. Acompaiando a este
conjunto de ajustes morfofisiologicos se pudieron verificar efectos de facilitacion sobre
el crecimiento de F. pallescens producidos por la cobertura arborea. Dependiendo de las
condiciones ambientales de la temporada de crecimiento, las temperaturas maximas y
minimas fueron menores bajo cobertura arboérea y se pudo comprobar también un efecto
posistivo sobre la disponibilidad de agua. En temporadas humedas el contenido de agua
en suelo en el horizonte superficial fue mayor bajo cobertura arborea en relacion a la
condicion de pastizal a pleno sol. Este mayor contenido de agua superficial, junto a la
disminucién en la demanda atmosférica, dieron como resultado un mejor estado hidrico
de las plantas del sotobosque respecto a las plantas a pleno sol sobre el final de la
temporada de crecimiento. En temporadas secas, con niveles de precipitacion por debajo
del promedio historico, el efecto de la cobertura arborea sobre el estado hidrico de los
pastos fue neutro. Se pudieron comprobar entonces, efectos positivos de la cobertura
arborea sobre los recursos limitantes que definen el “maximo transitorio” de las especies
del pastizal natural patagonico (Jobaggy y Sala 2000).

5.2 Objetivo

El objetivo del presente capitulo fue evaluar los cambios en el periodo de
crecimiento de F. pallescens bajo cobertura arbérea a partir de estimaciones de
asimilacion de CO; a nivel de hoja. Las condiciones ambientales (temperatura del aire,
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contenido volumétrico de agua en suelo y radiacion) en los distintos niveles de
cobertura, fueron utilizadas como variables de entrada del modelo de fotosintesis
desarrollado en el Capitulo 4 para la estimacion de la asimilacion de CO,.

5.3 Hipotesis y predicciones

La hipdtesis que se puso a prueba es que el balance neto neutro o positivo de las
interacciones por agua encontradas entre el P. ponderosa y F. pallescens, sumado al
atemperamiento de las marcas maximas y minimas de la temperatura del aire, amplian
el periodo de crecimiento y el “maximo transitorio” de las plantas de F. pallescens
creciendo bajo cobertura arbdérea en comparacion con plantas creciendo en pastizales a
pleno sol. Asi, el corrimiento temporal de las limitaciones por temperatura en invierno y
por temperatura y agua sobre el final de las temporadas humedas aumenta el periodo de
crecimiento y el “maximo transitorio” contrarrestando la competencia por radiacion
experimentada por las plantas de F. pallescens creciendo bajo cobertura.

5.4 Materiales y métodos

El modelo de fotosintesis bruta desarrollado en el Capitulo 4 utiliza como
variables de entrada para la estimacion de la asimilacion de CO,, la temperatura de la
hoja, el potencial hidrico en pre-alba como indicador de estrés hidrico, la proporcion de
radiacion total que alcanza el suelo como variable del ambiente luminico de crecimiento
y el valor de radiacion fotosintéticamente activa al que esta expuesta la hoja. Para
estimar la asimilaciéon de CO, a nivel de hoja se establecieron supuestos y relaciones
entre las variables ambientales (temperatura del aire, contenido de agua en suelo y
radiacion) medidas continua o periddicamente en los distintos niveles de cobertura (ver
2.5.1.1y 2.5.1.2) y las variables de entrada del modelo.

5.4.1 Temperatura de hoja

Se asumid que la temperatura de la hoja es igual a la temperatura del aire en
cada nivel de cobertura (testigo a pleno sol, 350 y 500 arboles ha™, ver Fig. 2.3). En la
simulacion se utilizaron los datos de temperatura del aire medidos con los termo-
higrometros HOBO (Onset, Computer Corporation, MA, USA, ver 2.4.3.1). Sin
embargo, lo correcto hubiese sido establecer una relacion matematica entre la
temperatura del aire y la temperatura de la hoja ya que el supuesto anterior puede
provocar una sobreestimacion o subestimacion de la temperatura de la hoja. Por efecto
de la transpiracion o de la sombra provocada por la cobertura arborea, la temperatura de
la hoja generalmente es mas baja que la del aire. El efecto de enfriamiento producido
por la transpiracion posiblemente sea también mas importante en las hojas del testigo a
pleno sol. Por el contrario, durante periodos de estrés severo sucede en general lo
contrario, la temperatura de la hoja suele se rmayor que la del aire.
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Los datos de temperatura de la hoja utilizados en la confeccion del modelo
fueron obtenidos con una termocupla ubicada dentro de la cdmara de medicion del Li-
Cor 6400 (Lincoln, NE, USA) (ver 4.3.1). El Li-Cor 6400 es un analizador de gases
infrarrojo de sistema abierto, esto implica la circulacion permanente de aire dentro de la
camara de medicion durante el tiempo de medicion. En el caso particular del presente
estudio, la velocidad de flujo del aire dentro de la camara fue variable entre 50 y 500
pumol s (ver punto 3.2.5). Las variaciones de flujo junto al calentamiento del aire al
circular por el sistema impidieron que los datos de temperatura ambiente obtenidos con
los termo-higrémetros puedan ser relacionados correctamente con los de temperatura de
hoja.

5.4.2 Potencial hidrico en pre-alba

Los datos de potencial hidrico en pre-alba medidos periddicamente a lo largo de
las distintas temporadas en cada nivel de cobertura (ver Tabla 3.2 y 3.3) fueron
relacionados mediante modelos no lineales con los valores de contenido volumétrico de
agua en suelo (%Vol, ver Fig.3.2 y Anexo 1) tomados el mismo dia de medicion. Los
valores de contenido volumétrico de agua en suelo medidos a campo entre octubre y
abril se interpolaron entre fechas de medicion y se transformaron en valores diarios. El
contenido de agua en suelo fuera del periodo de medicion se fijo préximo a capacidad
de campo (25% Vol) en base a los datos de precipitacion caida en agosto (109 mm) y
septiembre (74,8 mm) de 2005 y mayo (72,4 mm) de 2006. A partir de estos supuestos y
transformaciones, aplicando los modelos conseguidos en cada nivel de cobertura, se
obtuvieron estimaciones diarias del potencial hidrico en pre-alba.

5.4.3 Radiacion total, proporcion de radiacion que alcanza el suelo y radiacion
fotosintéticamente activa

La radiacion que alcanza el suelo en las situaciones bajo cobertura arborea fue
estimada aplicando a los datos de radiacion total incidente medidos en la estacion
meteoroldgica instalada en cercanias del ensayo (ver 2.4.3.1), el factor global de sitio
(GSF) o proporcion de radiacion total que alcanza el suelo. El factor global de sitio se
obtuvo mediante el andlisis de fotos hemiesféricas con el programa HemiView (Delta-T
Devices Ltd, Cambridge, UK) siguiendo la metodologia descripta en el Capitulo 2 (ver
2.2.3.3). Cada dato de radiacion total se convirtié de W m?a pumol m?s’ aplicando la
relacion 427 W m” =~ 1800 pumol m~ s™. Los valores obtenidos se llevaron a radiacion
fotosintéticamente activa multiplicando por 0,45 (Meek et al. 1984). Se asumio6 que la
cobertura arbdrea no afecto la proporcion de radiacion fotosintéticamente activa (RFA)
presente en la radiacion total incidente. Las hojas de las coniferas debido a su grosor son
opticamente negras en la region de la RFA (400-700 nm) y sumado a que se encuentran
distribuidas en forma agregada dejando numerosas areas abiertas en el interior de la
copa, su efecto sobre el espectro de la radiacion incidente es minimo (Barnes et al. 1998
en Valladares et al. 2012). Adicionalmente, con el programa HemiView (Delta-T
Devices Ltd, Cambridge, UK) se estimd en cada nivel de cobertura arborea la cantidad,
hora y duracion de los episodios de radiacion directa para el dia 15 de cada mes. La
distribucion obtenida se aplico por igual a todos los dias del mismo mes.
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5.4.4 Estimacién de la asimilacion de CO, en cada nivel de cobertura

La asimilacién diaria de CO, (gCO, m™ dia™", factor de conversion 22,727 mmol
CO; [g CO2]™") se estimé para el periodo 1 de agosto de 2005 al 31 de mayo de 2006 en
una parcela seleccionada al azar de cada nivel de cobertura (testigo a pleno sol, 350 y
500 arboles ha™). La ganancia diaria se obtuvo acumulando la asimilacion horaria entre
las 8 y 22 hs de cada dia. La estimacion se consiguié mediante programacion en Matlab
7 (The MathWorks, Inc, Massachusetts, USA) empleando como variables de entrada del
modelo de fotosintesis bruta (ver 4.4.9):

a) el promedio horario de temperatura del aire

b) un unico valor diario de potencial hidrico en pre-alba, aplicado a todas las
horas por igual, obtenido a partir de la interpolacion del contenido
volumétrico de agua en suelo

¢) los promedios horarios de radiacion total incidente (li) medidos de manera
continua en la estacion meteorologica y transformados a RFA. En las
situaciones bajo cobertura arbdrea, durante la duracion de los episodios de
radiacion directa se utilizé para la simulacién el valor de radiacion incidente
a cielo abierto y pasado el episodio de radiacion directa se afecto la radiacion
incidente a cielo abierto por el factor global de sitio (GSF). Considerando los
procesos de activacion y desactivacion del aparato fotosintético (ver 3.5.4),
se descartaron los episodios de radiacion directa menores a 5 min de
duracion. En los casos en que ocurrieron varios episodios consecutivos en la
misma hora, al valor simulado de asimilaciéon de CO; horaria se le restdé un
20% debido a los procesos de activacion y desactivacion del aparato
fotosintético.

5.4.5 Méaximo transitorio y periodo de crecimiento

Se asumi6é como periodo de maxima asimilacion diaria de CO, al conjunto de
dias en que el valor simulado fue superior al percentil 90 en cada nivel de cobertura.
Asi, los valores situados por sobre 13,1 gCO, m™ dia” en el testigo a pleno sol, 8,9
gCO, m™ dia™ en el tratamiento de 350 arboles ha™ y 7,2 en 500 arboles ha™ definieron
este periodo. La comprobacion del “maximo transitorio” se realizé de manera grafica
superponiendo el periodo de mdxima asimilacion con las curvas ajustadas para el
contenido volumétrico de agua en suelo y la temperatura en todo el periodo de
simulacion.

Mediante el intercambio de las bases de datos ambientales entre los niveles de
cobertura se estudiaron los cambios en el periodo de crecimiento provocados por la
cobertura arborea. Se colocaron los datos de temperatura del aire y contenido
volumétrico de agua en suelo de las situaciones bajo cobertura arbérea como variables
de entrada de la simulacion de asimilacion diaria de CO; de las hojas del testigo a pleno
sol. Comparando la simulacion obtenida con la asimilacién de CO; en las condiciones a
pleno sol, se pudo establecer el momento, duracion y signo de los efectos de la
cobertura arborea sobre la asimilacion de CO,. Los valores positivos indican los dias en
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que las hojas de F. pallescens tendrian mejores condiciones para asimilar CO; bajo
cobertura arborea respecto al pastizal a pleno sol -si no existiesen limitantes por
radiacion-. Todo lo contrario sucede los dias en que los valores fueron negativos.

5.4.6 Andlisis de datos

Los valores horarios de temperatura del aire en cada nivel de cobertura fueron
promediados y los promedios diarios ajustados a funciones no lineales asimétricas para
obtener la evolucion de la temperatura a lo largo del periodo de simulacion. Los datos
de contenido volumétrico de agua en suelo en cada nivel de cobertura sufrieron el
mismo analisis. Los ajustes se realizaron con el programa Table Curve 2D (Jandel
Scientific, Aisne Software) y se seleccion6 el mejor ajuste en funcion del coeficiente de
determinacién (R?) y del error estandar de la estimacion (EEE).

Las relaciones no lineales entre el contenido volumétrico de agua en suelo y el
potencial hidrico en pre-alba en cada nivel de cobertura fueron establecidas utilizando el
programa estadistico Table Curve 2D (Jandel Scientific, Aisne Software) y las
diferencias entre los parametros de los modelos se establecieron mediante el método de
ajuste global (en inglés global fitting, Motulsky y Christopoulos 2004) empleando el
programa GraphPad Prism 4.03 (GraphPad Software, San Diego, USA).

Se establecieron diferencias absolutas y relativas entre los valores de asimilacion
diaria de CO, simulados en las hojas del testigo a pleno sol y ambos tratamientos
forestados. Las diferencias obtenidas se ajustaron a modelos no lineales utilizando el
programa Table Curve 2D (Jandel Scientific, Aisne Software) para obtener un patron
temporal de los cambios.

5.5 Resultados

5.5.1. Relacion entre potencial hidrico en pre-alba y contenido volumétrico de agua
en suelo en cada nivel de cobertura

El potencial hidrico en pre-alba se ajustd al contenido volumétrico de agua en
suelo en los primeros 20 cm de profundidad siguiendo una funcion cuadratica potencial
con diferencias entre las plantas del testigo a pleno sol y los tratamientos forestados
(probabilidad de diferencias (PD)= 99,8%, criterio de informacion de Akaike (AIC)=
13,3). Las plantas del testigo a pleno sol mostraron un coeficiente de determinacion
superior al encontrado en las plantas bajo cobertura arborea (yp=-16,2* %Vol 1.22). g2
= 0,64; EEE = 0,27) y una reduccion mas pronunciada del potencial hidrico en pre-alba
frente a contenidos volumétricos de agua en suelo inferiores al 12%. Las plantas bajo
cobertura arbdrea presentaron un ajuste de la relacion sin diferencias entre ambos
niveles (wp3so= -2,7* %Vol ©°%; R* = 0,56; EEE = 0,16; wpso0 = -2,8* %Vol *°7; R? =
0,54; EEE = 0,20). El mejor estado hidrico de las plantas de F. pallescens bajo
cobertura arboérea en el rango inferior de contenido volumétrico de agua en suelo,
enfatiza el efecto facilitador de la cobertura sobre la demanda atmosférica (Fig. 5.1).
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Figura 5.1. Relacion entre el contenido volumétrico de agua en suelo (%Vol) y el potencial hidrico en
pre-alba (MPa) para plantas de F. pallescens en el testigo a pleno sol (o, linea continua gruesa, R* = 0,64;
EEE = 0,27), bajo cobertura de 350 arboles ha! (m, linea continua fina, R?=0,56; EEE = 0,16) y 500
arboles ha™ (0, linea punteada, R? = 0,54; EEE = 0,20).

5.5.2 Asimilacion de CO; a nivel de hoja en cada nivel de cobertura

La asimilacion diaria de CO; (gCO» m? dia™) promedio a lo largo del periodo
simulado fue notablemente superior en las hojas de las plantas a pleno sol respecto a las
plantas bajo cobertura arborea (7,5 vs. 4,8-3,7 gCO» m? dia™). En todos los niveles de
cobertura, durante la segunda quincena de diciembre se observé un pico de asimilacion
diaria que correspondio al doble de los valores promedio (Fig. 5.2). En términos
absolutos, la diferencia de asimilacion diaria entre las hojas del testigo a pleno sol y las
hojas bajo cobertura arborea aument6 hacia finales de diciembre coincidiendo con el
periodo de maxima asimilacion. Al comienzo y al final de la temporada de crecimiento
las diferencias fueron minimas, menores a 2 gCO, m™ dia™ (Fig. 5.3). Sin embargo, si
se analizan los valores relativos (proporcién de la asimilacion en los tratamientos
forestados con respecto al pastizal), con el avance de la temporada de crecimiento, la
asimilacion diaria de las hojas bajo cobertura representd una proporcioén cada vez mayor
de la asimilacion diaria de las hojas del testigo a pleno sol. La asimilacion diaria de las
hojas del tratamiento de 350 arboles ha™ a la salida del invierno (agosto y septiembre) y
en otofo (abril y mayo) represent6 un 45-60% de la asimilacion diaria de las hojas del
testigo a pleno sol. En el periodo octubre-enero, meses de activo crecimiento, la
proporcion de asimilacion diaria respecto a las hojas del testigo a pleno sol oscilé entre
65y 75%. Un patrén similar se encontrd en las hojas del tratamiento de 500 arboles ha™
pero con proporciones menores, 30-45% en los meses de menor actividad y 45-55% en
primavera e inicio del verano (Fig. 5.4).
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Figura 5.2. Estimacién de la asimilacién diaria de CO, (gCO, m™ dia™) para hojas de F. pallescens en el
testigo a pleno sol (linea continua gruesa), bajo 350 arboles ha™ (linea continua fina) y bajo 500 arboles
ha (linea punteada) durante la temporada humeda 2005-06 en la Ea. Lemt Cuyen, PN Lanin, Neuquén.
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Figura 5.3. Diferencia absoluta de asimilacion diaria de CO, (gCO, m™ dia™) simulada en una hoja de F.
pallescens bajo (m) 350 arboles ha™ y (0) 500 arboles ha™ respecto a una hoja en el testigo a pleno sol.
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Figura 5.4. Proporcion de asimilacion diaria de CO, (%) de una hoja de F. pallescens bajo (m) 350 arboles
ha™' y (0) 500 arboles ha™ respecto a una hoja en el testigo a pleno sol.

Las diferencias en la asimilacion diaria de CO», relativas y absolutas, entre hojas
bajo cobertura arborea y a pleno sol se ajustaron a lo largo del periodo de simulacién a
un modelo no lineal asimétrico LogNormal (Fig. 5.5). Las diferencias absolutas entre
las hojas a pleno sol y bajo 350 arboles ha™! alcanzarian un punto maximo a principio de
enero igual a 3,5 gCO, m™ dia” (R’= 0,33, EEE= 0,001). En el mismo momento se
lograria también la maxima proporcion de asimilacion diaria respecto a las hojas del
testigo a pleno sol, 71% (R’*= 0,38, EEE= 10,4). Por el contrario, las hojas del
tratamiento de 500 arboles ha” presentaron los puntos méximos de las diferencias
relativas y absolutas respecto a las hojas del testigo a pleno sol desplazados en el
tiempo. El pico de las diferencias absolutas (5,4 gCO, m? dia'l, R’= 0,49, EEE=
0,0013) se alcanzaria a mediados de diciembre mientras que la mayor proporcién

relativa respecto al testigo a pleno sol se conseguiria hacia finales de enero (55%, R’=
0,37, EEE=9,9).
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Figura 5.5. Dinamica de las diferencias de asimilacion diaria de CO,, absolutas (gCO, m? dia!, lineas
punteadas) y relativas (%, lineas continuas), entre hoja de F. pallescens bajo (m) 350 arboles ha™ y (0)
500 arboles ha™' y en el testigo a pleno sol.
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5.5.3 Maximo transitorio y periodo de crecimiento

La asimilacion diaria de CO, expresd claramente un “maximo transitorio”
mostrando los maximos valores en el momento de transicion entre las limitaciones por
temperatura al comienzo de la temporada de crecimiento y las limitaciones por agua
durante el verano. En las hojas del testigo a pleno sol (Fig. 5.6) y bajo 350 arboles ha™
(Fig. 5.7), el periodo de méximo transitorio presentd una duracion aproximada de 75-80
dias extendiéndose desde los primeros dias de noviembre hasta los ultimos dias de enero
(puntos por sobre el percentil 90). En el tratamiento de 500 arboles ha™, el periodo de
maximo transitorio fue menos claro y se retraso en el tiempo comenzando a mediados
de diciembre y terminando a finales de febrero (Fig. 5.8). Este corrimiento al parecer se
debid al retraso en las limitaciones por agua. El contenido de agua en suelo bajo este
nivel de cobertura se mantuvo a principio del verano por sobre el contenido en agua de
los tratamiento de menor nivel de cobertura (Fig. 5.8).

El andlisis realizado colocando las condiciones ambientales bajo cobertura
arborea como variables de entrada en la simulacion de la asimilacion de CO, de las
hojas del testigo a pleno sol indicd ciertos efectos positivos de la cobertura arbérea. Sin
embargo, a diferencia de lo predicho no se pudo probar un aumento de la duracién de la
temporada de crecimiento. En el periodo agosto-octubre cuando la diferencia en la
temperatura del aire entre la situacion a pleno sol y bajo cobertura arbérea de 350
arboles ha’! super6 0,3°C (r2= 0,85, EEE= 0,00039), se verificd un efecto positivo de la
cobertura arborea sobre la asimilacion de CO,. Lo mismo sucedié cuando la diferencia
de temperatura del aire fue mayor a 0,1°C entre la situacion a pleno sol y bajo cobertura
de 500 arboles ha™. No obstante, estas condiciones se dieron en un tercio de los dias de
este periodo y no estuvieron concentrados durante agosto o septiembre lo que hubiese
indicado un adelantamiento en el tiempo de las condiciones favorables para el
crecimiento bajo cobertura arborea (Fig. 5.9).

Las precipitaciones ocurridas durante enero (ver Fig. 3.2) elevaron el contenido
de agua en suelo e impulsaron un efecto facilitador de la cobertura arborea sobre la
asimilacion diaria de CO; de las hojas de F. pallescens en un periodo continuo de dias
entre el 15 de enero y el 15 de febrero. Este periodo continuo de dias con condiciones
favorables para la asimilacion de CO; de las hojas bajo cobertura arbdrea respecto a las
hojas a pleno sol seguramente influyd sobre el resultado final en crecimiento. Con
posterioridad se dieron nuevamente mejores condiciones ambientales en el testigo a
pleno sol producto del aumento del contenido de agua en suelo provocado por las
primeras lluvias del otofio y la persistencia de temperaturas favorables (10-12°C)
durante marzo y abril. Las bajas temperaturas de mayo, con un promedio diario de
4,8°C, limitaron la asimilacion de CO; en todos los niveles de cobertura.

Las mayores diferencias a favor de las hojas del testigo a pleno sol se produjeron
en noviembre y diciembre con excepcion de algunos dias con temperaturas
particularmente bajas donde el efecto buffer de la cobertura arborea permitio mejores
condiciones para la asimilacion de CO; (Fig. 5.9).
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Figura 5.6. Simulacion de la asimilacion diaria de CO, (gCO, m™ dia™") de hojas de F. pallescens en el
testigo a pleno sol (0). La linea continua representa la evolucion del contenido volumétrico de agua en
suelo (R= 0,95, EEE= 1,3). La linea punteada gruesa indica la evolucién de la temperatura del aire (R*=
0,71, EEE= 3,18). La linea punteada horizontal sefiala el limite del percentil 90, los puntos de
asimilacion de CO, situados por sobre esta linea son los que definen el periodo de “méximo transitorio”.
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Figura 5.7. Simulacion de la asimilacion diaria de CO, (gCO, m™ dia™") de hojas de F. pallescens en el
tratamiento 350 arboles ha™ (m). La linea continua representa la evolucion del contenido volumétrico de
agua en suelo (R’= 0,91, EEE=2,3). La linea punteada gruesa indica la evolucion de la temperatura del
aire (R>= 0,71, EEE=2,93). La linea punteada horizontal sefiala el limite del percentil 90, los puntos de
asimilacion de CO, situados por sobre esta linea son los que definen el periodo de “méximo transitorio”.
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Figura 5.8. Simulacion de la asimilacion diaria de CO, (2CO, m™” dia™") de hojas de F. pallescens en el
tratamiento 500 arboles ha™' (0). La linea continua representa la evolucion del contenido volumétrico de
agua en suelo ajustado a un modelo no lineal asimétrico LogNormal (R’= 0,92, EEE= 1,9). La linea
punteada gruesa indica la evolucion de la temperatura del aire ajustada a un modelo no lineal Pearson IV
(R’>= 0,68, EEE=2,68). La linea punteada horizontal sefiala el limite del percentil 90, los puntos de
asimilacion de CO, situados por sobre esta linea son los que definen el periodo de “méximo transitorio”.
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Figura 5.9. Asimilacién diaria de CO, simulada en hojas de F. pallescens del testigo a pleno sol con
condiciones ambientales bajo cobertura de 350 (linea continua) y 500 arboles ha™ (linea punteada) en
relacion a la simulacion de la asimilacion de CO, de hojas del testigo a pleno sol en condiciones
ambientales del testigo a pleno sol (linea horizontal en 0).

5.6 Discusion

Las simulaciones realizadas en el presente capitulo, asumiendo que el periodo de
maximo transitorio corresponde a los valores de asimilacioén diaria de CO; por sobre el
percentil 90, sugieren que la cobertura arbdrea no tendria efecto sobre la duraciéon o
ampliacion del “maximo transitorio”, rechazandose la hipotesis planteada inicialmente.
En acuerdo con el modelo de maximo transitorio, la maxima asimilacion diaria se dio en
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el periodo de transicion entre las limitaciones por temperatura a la salida del invierno y
por agua durante el verano, con una ocurrencia en tiempo y namero de dias similar en el
pastizal y bajo la menor cobertura arborea. Sin embargo, en el caso de coberturas
arboreas proximas al 80% (500 arboles ha™) se pudo comprobar un corrimiento
temporal del periodo de “maximo transitorio” debido al efecto facilitador de los arboles
sobre el contenido de agua en suelo al comienzo del verano. El efecto amortiguador de
la cobertura arborea sobre la temperatura del aire no alcanzaria para que las plantas bajo
dosel arbéreo adelanten su periodo de crecimiento. Posiblemente en inviernos mas frios
que el simulado se pueda obtener mayor efecto. Asimismo, hacia el final de la
temporada de crecimiento ocurriria algo similar, los efectos facilitadores de la cobertura
arborea sobre el contenido de agua en suelo y la demanda atmosférica producirian
mejores condiciones para la asimilacion de CO; pero tampoco alcanzarian para ampliar
el periodo de crecimiento bajo cobertura. Las primeras lluvias del otofio junto a las
temperaturas moderadas de esta estacion permitirian que las plantas de zonas abiertas
continuen asimilando mayor cantidad de CO,.

El modelo desarrollado para la simulacién de la asimilacion de CO; a nivel de
hoja fue simple y estuvo basado en variables ambientales sencillas de medir y
numerosos supuestos. No obstante, los valores maximos de asimilacion diaria de CO,
obtenidos en el testigo a pleno sol cercanos a 15 gCO, m™ dia™, estuvieron en el mismo
rango de valores (12 gCO, m™ dia ) hallados por Fernandez (2003) aplicando otro
modelo de simulacién de la fijacion de C a nivel de planta entera para la misma especie
y sistema de produccion. Por el contario, los valores maximos de asimilacion obtenidos
en el presente estudio bajo cobertura arborea fueron superiores en un 50% a los citados
por Ferndndez (2003). En condiciones no limitantes de estado hidrico y temperatura
bajo cobertura arborea cercanas al 50% el modelo desarrollado indicaria asimilaciones
diarias en el orden de 10 gCO, m™ dia”' mientras que el modelo anterior (Fernandez
2003) asignaria valores proximos a 6 gCO, m? dia'. Las diferencias se deben
principalmente a la consideracion de los episodios de radiacion directa en la simulacion
del presente estudio, que no fueron introducidos en el modelo anterior. Al parecer
podrian llegar a sumar hasta un 50% de la asimilacién diaria de las plantas bajo
cobertura arborea. Valores similares del aporte de los episodios de radiacion directa
sobre la asimilacion diaria (30-60%) fueron citados para especies del sotobosque de
bosque tropicales y algo inferior (10-20%) para especies de bosques templados deciduos
(Pearcy, 1987, Pfitsch and Pearcy 1989).

El modelo desarrollado, si bien arrojé valores coherentes de asimilacion de CO;
diaria a nivel de hoja, deberia ser mejorado incluyendo al menos una funcién que
relacione de manera precisa la temperatura de la hoja con la temperatura del aire (efecto
de la sombra y de la transpiracion e interaccion con el estrés ambiental), una funcion
que contemple la concentracion foliar de N y su efecto sobre la tasa de fotosintesis e
idealmente una funcién que tenga en cuenta le periodo de rebrote y la fotosintesis
compensatoria post-defoliacion. Asimismo, se deberia establecer la particion de
fotoasimilados entre la biomasa aéra y la biomasa subterranea. Una vez confeccionadas
las mejoras mencionadas, seria deseable también escalar el modelo de asimilacion de
CO; a nivel de planta entera para lo cual se deberia modelar los cambios arquitecturales
y morfologicos que produce F. pallescens en respuesta al ambiente luminico de
crecimiento y establecer los coeficientes de extincion de la luz y de autosombreo.
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5.5 Conclusion

Si bien existen efectos positivos de la cobertura arborea sobre factores o recursos
que afectan la asimilacion de CO, y consecuentemente, las posibilidades de crecimiento
de las plantas de F. pallescens del sotobosque, éstos se manifiestan a niveles de
cobertura donde la competencia por radiacion supera los potenciales beneficios. Es por
ello, que no existiria una ampliacion del periodo de crecimiento bajo cobertura, sino la
ocurrencia de algunos dias dentro de la temporada de crecimiento con condiciones
relativamente favorables que permiten mantener un crecimiento significativo a pesar de
la disminucién marcada en la disponibilidad de luz.






CAPITULO 6

Discusion general y conclusiones
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En este capitulo final se sintetizan y discuten los principales aportes realizados
por esta tesis. Si bien cada capitulo de resultados presenta individualmente una seccién
de discusion, se mencionan y discuten aqui los hallazgos mas relevantes en el marco
general planteado en el capitulo introductorio. También se introduce en este capitulo
una seccion referida a posibles aplicaciones practicas de los sistemas silvopastoriles en
la Patagonia andina. Finalmente, se plantean algunos interrogantes que surgen a lo largo
de esta tesis y se proponen futuras lineas de investigacion.

6.1 Interacciones de competencia y facilitacion entre el estrato arbdreo y el estrato
herbaceo

La principal hipotesis planteada en este trabajo de tesis proponia que los
cambios morfofisioldgicos provocados por la defoliacion del estrato herbaceo son
capaces de incrementar los efectos positivos y disminuir los efectos negativos
provocados por el estrato arboreo en sistemas silvopastoriles. La confirmacién de esta
hipotesis demandaba en primera instancia verificar la existencia de efectos positivos y
negativos provocados por el estrato arboreo sobre el estrato herbaceo para luego probar
que la defoliacion aumentaba los primeros y disminuia los tltimos. El principal sustento
de esta hipdtesis se vincula a la tesis de Kho (2000), quien sostiene que el resultado de
la aplicacion de una determinada tecnologia agroforestal puede ser predicha en funcion
del efecto de los arboles sobre la disponibilidad de recursos y del grado de limitacion
relativa que cada recurso tiene para la especie en cuestion en un sitio en particular. De
acuerdo a este autor, en climas templados y en términos generales, el principal factor
limitante de la produccién es la radiacion, y por lo tanto, s6lo existen posibilidades de
que la introduccién de arboles sea beneficiosa para el sistema en su conjunto, en sitios
con déficit hidricos y/o nutricionales. En el N.O. de Patagonia, donde se proponen las
tecnologias silvopastoriles estudiadas, el clima es templado con marcado déficit hidrico
durante el periodo de crecimiento. Por esta razon, es una region con posibilidades para
el desarrollo de sistemas mixtos de produccion.

Los antecedentes previos al presente trabajo de tesis indicaban a Festuca
pallescens como una especie promisoria del pastizal natural patagonico para el
desarrollo de sistemas silvopastoriles en el ecotono estepa-bosque con plantaciones
ralas de Pinus ponderosa (Fernandez 2003). Esta graminea de buena aptitud forrajera
ocupa sitios con balances hidricos favorables y mostr6 aclimatarse a los bajos niveles de
radiacion provocados por la cobertura arbérea de mejor manera que otras especies mas
adaptadas al estrés hidrico como Pappostipa speciosa ex Stipa speciosa (Fernandez
2003). La aclimatacién se produce a partir de modificaciones a nivel de hoja y planta
entera que le permiten minimizar la competencia por radiacion aumentando la superficie
fotosintética (Fernandez et al. 2004). Asimismo, los antecedentes indicaban que la
presencia de los arboles afectaba positivamente el estado hidrico de las plantas de F.
pallescens bajo cobertura principalmente por la disminucion de la demanda atmosférica
(Fernandez et al.2006a). A diferencia del mencionado estudio, que en general no
encontro diferencias en el contenido de agua en suelo superficial entre tratamientos con
y sin cobertura arborea, el presente trabajo si detectd patrones diferenciales de acuerdo a
las condiciones pluviométricas de la temporada analizada. Asi, se observaron
potenciales efecto netos de competencia por agua en suelo en el horizonte superficial
entre los arboles y los pastos en temporadas secas (estimados por una menor
disponibilidad de agua bajo dosel arbéreo) y un potencial efecto facilitador de
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coberturas arboreas superiores al 50% en temporadas himedas con precipitaciones por
sobre el promedio historico (Cap.2). El balance entre la disminucion de la demanda
atmosférica y el contenido de agua en suelo determin6 un efecto neutro de la cobertura
arborea sobre el estado hidrico de F. pallescens en temporadas secas y un efecto
positivo (facilitacion) en temporadas himedas (Cap. 3). Se pudieron probar ademas,
efectos positivos sobre la temperatura del aire en invierno, atemperando las marcas
minimas y en verano, por disminucion de las maximas (Cap. 2). Los resultados
generados permiten probar que los potenciales efectos positivos de los arboles sobre los
pastos por agua, un recurso de crecimiento critico en Patagonia, se logran bajo niveles
elevados de competencia por radiacién impidiendo que se reflejen plenamente sobre el
crecimiento de las plantas bajo cobertura arborea.

La preponderancia de la facilitaciébn por sobre la competencia en temporadas
hiimedas y no en secas permite discutir y aportar evidencia en contra de la hipotesis
ampliamente aceptada que postula que la facilitacion va a ser mas marcada en sitios con
estrés ambiental, y dentro de ellos, en los afios mas secos (Bertness y Callaway 1994,
Callaway y Walker 1997, Holmgren et al. 1997). En este sentido, el estado hidrico (Cap.
3) y los patrones de crecimiento medidos en F. pallescens (Cap. 2) son contrarios a lo
propuesto por estos autores. En la temporada mas htiimeda 2005-06, las plantas bajo
cobertura arbdrea superior al 50% presentaron mejor estado hidrico que las plantas del
testigo a pleno sol. En la temporada seca 2004-05, el estado hidrico de las plantas bajo
cobertura no presentdé diferencias con las plantas del pastizal a cielo abierto. El
crecimiento relativo acumulado a lo largo de la temporada de crecimiento (generacion
de area foliar), medida que sintetiza el efecto neto de las interacciones de facilitacion y
competencia (Pugnaire y Luque 2001), fue afectado negativamente por coberturas
arboreas superiores al 50% en la temporada seca y presentd un efecto neutro en las
temporadas humedas. Estos resultados concuerdan con lo propuesto por Ong y Leakey
(1999) que indican que los sistemas agroforestales se comportan de manera diferente a
las sabanas o arbustales naturales de donde surgieron los postulados de aumento de la
facilitacion en sitios con marcado estrés abiotico. Segln estos autores, en las sabanas,
los arboles maduros que mejoran las condiciones microclimaticas para las especies del
sotobosque, poseen una alta proporcion de estructuras lefiosas en relacion al follaje. De
esta manera, la cantidad de agua ahorrada es mayor que el agua perdida a través de la
transpiracion de los arboles. En los sistemas agroforestales en general, y en particular en
el sistema silvopastoril propuesto en este estudio, el numero de arboles por unidad de
superficie al igual que la proporcion de follaje, son superiores respecto a las sabanas
naturales. Por ello, cualquier beneficio de los mismos sobre el microclima es
contrarrestado por la reduccién en la disponibilidad de agua debida a pérdidas por
interceptacion de las precipitaciones y/o la transpiracion de los mismos arboles.

6.2 Efecto interactivo de la coberturay la defoliacion

Probados los efectos positivos y negativos producidos por la cobertura arbérea
sobre las plantas del estrato herbaceo, la hipdtesis sugeria que las plantas defoliadas
podian aprovechar de mejor manera respecto a las plantas sin defoliacion los efectos
positivos y evitar los negativos. Este supuesto se sustentaba en algunos antecedentes
que indicaban que la defoliacion promovia, a partir de la disminuciéon de la superficie
transpirante y la no afectacion del sistema radical, un mejor estado hidrico de las plantas
defoliadas respecto a las plantas sin defoliacion (Leriche et al. 2001, Ferraro y
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Oecterheld 2002). Asi, las plantas defoliadas bajo cobertura arborea, por encontrarse
mejor hidricamente, podrian aprovechar de mejor manera la escasa radiacion que
alcanza el sotobosque (Valladares 2001) y crecer mas que las plantas sin defoliacion.
Sin embargo, estos supuestos estaban en contra de lo sugerido por el “modelo del
recurso limitante” propuesto por Wise y Abrahamson (2005). Este modelo plantea
considerar el recurso de crecimiento que limita en cada ambiente (recurso focal) y el
efecto de la defoliacion sobre la captacidon de ese recurso. Siguiendo este modelo, bajo
cobertura arborea el recurso limitante seria la radiacion y la defoliacion, al eliminar area
foliar, disminuiria la captacion del recurso focal. No obstante, debido a las condiciones
ambientales propias del N.O. de Patagonia, con marcado estrés hidrico durante el
verano y al efecto potencial de facilitacion producido por la cobertura arborea, cabia la
posibilidad de considerar al agua como recurso focal y en este caso la defoliacion no
tendria efecto directo sobre la captacion de agua (Wise y Abrahamson 2007). Siguiendo
con este razonamiento, el cumplimiento de la hipotesis planteada dependeria del peso
relativo de cada uno de estos recursos focales.

Los resultados obtenidos a partir del sistema biologico estudiado indican efectos
positivos de los arboles sobre el estrato herbaceo y aportan evidencia para la
confirmacion de la hipotesis planteada, al menos dentro de determinados rangos de
condiciones climaticas de la temporada de crecimiento, nivel de cobertura arborea,
frecuencia de defoliacion, y la variable de respuesta considerada. Asi, las plantas
defoliadas con baja frecuencia bajo cobertura arboérea del 40-50% presentaron
crecimiento relativo aéreo acumulado (variable referida al area foliar) y tasa de
crecimiento relativo aéreo (variable referida a la biomasa) igual o superior a las plantas
defoliadas a pleno sol. Sin embargo, aumentos de cobertura arborea a niveles préximos
al 80%, provocaron una reduccion en la produccion de materia seca aérea y en la tasa de
crecimiento relativo de plantas defoliadas bajo cobertura respecto a las de pleno sol
(Cap. 2). La escasez de radiacion en este nivel de cobertura arborea comprometeria la
ganancia de carbono y la generacion de reservas suficientes para promocionar el
inmediato rebrote post-defoliacion esencial en el proceso de recuperacion del area foliar
perdida (Schnyder y De Visser 1999, Leriche et al. 2001). Las plantas sin defoliacién
bajo cobertura arborea mostraron menor crecimiento relativo acumulado en area foliar,
igual tasa de crecimiento relativo en biomasa, y menor o igual produccién de materia
seca que las plantas sin defoliacion a pleno sol. Es decir, bajo cobertura arborea el
resultado neto de las interacciones de competencia y facilitacion para las plantas sin
defoliacién fue neutro o negativo, mientras que en base al crecimiento relativo
acumulado, las plantas defoliadas con baja frecuencia presentaron un resultado neto de
las interacciones neutro o positivo. Asimismo, el crecimiento relativo acumulado en
area foliar de las plantas defoliadas bajo cobertura arborea fue superior al de las plantas
sin defoliacion. Considerando esta variable de respuesta, los resultados obtenidos ante
defoliaciones de baja frecuencia estarian apoyando la hipétesis planteada; la defoliacion
logré incrementar los efectos positivos y/o disminuir los efectos negativos producidos
por el estrato arboreo. Sin embargo, si se contempla la tasa de crecimiento relativo en
biomasa o la produccion de biomasa aérea (en valor absoluto) como variables, se
deberia rechazar la hipotesis; los cambios morfofisioldgicos producidos por la
defoliacién no fueron suficientes para que predominen los efectos positivos por sobre
los negativos producidos por el dosel arboreo sobre el crecimiento de F. pallescens.
Ademas, algunos resultados encontrados comparando el estado hidrico de plantas con y
sin defoliacion sugieren que el sistema radical de F. pallescens fue negativamente
afectado por la defoliacion. Si se probara este efecto negativo de la defoliacion sobre la
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produccion y/o crecimiento de la biomasa subterranea la hipotesis seguramente deberia
ser rechazada.

El enfoque desde las interacciones ecoldgicas aplicado a la respuesta a la
defoliacion, caracterizado por evaluar los efectos positivos y negativos generados sobre
los recursos y factores de crecimiento (agua, temperatura y luz) entre los componentes
de un sistema constituyen un avance en el conocimiento. La mayoria de los estudios
previos en este campo estan basados en trabajos donde se evalta el efecto puntual de un
recurso sobre la respuesta a la defoliacion. Los resultados alcanzados en el presente
trabajo de tesis indican un cambio en el recurso focal al considerar el crecimiento post-
defoliacion bajo cobertura arbdrea. Contrariamente a lo esperado aplicando el “modelo
del recurso limitante” (Wise y Abrahamson 2005), la luz no seria exclusivamente el
recurso focal. En ambientes con climas mediterrdneos o semidridos el efecto
amortiguador de la cobertura arborea sobre el marcado estrés abidtico durante la
temporada de crecimiento demostrd ser relevante. De esta manera, corresponde
considerar también al agua y la temperatura como recursos focales. La respuesta final
dependera de la frecuencia de defoliacion aplicada y del efecto interactivo del nivel de
cobertura del estrato arboreo y las caracteristicas ambientales de la temporada de
crecimiento que definen la disponibilidad de los recursos y factores de crecimiento.

6.3 Avances en el conocimiento ecofisiologico de F. pallescens

El presente estudio significa un avance en el conocimiento y la modelizacion del
comportamiento fotosintético de la principal especie forrajera del Distrito Subandino de
la provincia Fitogeografica Patagonica. Esta unidad fisonomica-floristica recorre mas de
1500 km en una delgada franja de medio grado de longitud entre el norte de la provincia
de Neuquén y el sur de la provincia de Santa Cruz (Ledén et al. 1998). Se avanzo
particularmente respecto al efecto de la temperatura, el estrés hidrico y un amplio rango

de ambientes luminicos sobre la tasa de fotosintesis. Estudios anteriores (Fernandez et
al. 2006b) no encontraron respuesta de la tasa de fotosintesis frente a ambientes con
bajos niveles de irradiancia propios de zonas boscosas o sistemas silvopastoriles. Los
resultados obtenidos en el presente trabajo de tesis, por el contrario, indican cierta
plasticidad fisiologica y anatomica a bajos niveles de irradiancia. Las hojas de F.
pallescens de los tratamientos forestados presentaron disminucién de la tasa de
fotosintesis a saturacion, aumento del rendimiento cuantico aparente, disminucion de la
tasa de respiracion y cambios en la densidad estomatica, caracteristicas propias de hojas
de sombra (Lambers et al. 1998). Esta informacion, junto a los ajustes morfoldgicos a
nivel de hoja y planta entera que maximizan la captacion de radiacion (Fernandez et al.
2004) refuerzan la idea de que es viable el desarrollo e implementacion de sistemas
silvopastoriles basados en esta graminea. Sin embargo, la determinacion de los
maximos niveles de cobertura arborea compatibles con el desarrollo de F. pallescens
debe tomar en cuenta también los resultados relacionados con la respuesta a la
defoliacion bajo cobertura (Cap. 2 y 3).

Los resultados que se desprenden del presente trabajo de tesis sefialan que la
defoliacion en si misma no tendria efecto sobre la tasa de fotosintesis neta a saturacion
en F. pallescens. Sin embargo, en términos relativos y contemplando los dias de rebrote
post-defoliacion, las hojas de las plantas defoliadas alcanzaron tasas de fotosintesis neta
superiores a las plantas sin defoliacion evidenciando lo que se conoce como fotosintesis
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compensatoria (Nowak y Caldwell 1984). La compensacion se desarrollé luego de
varios dias de ocurrida la defoliacién y fue afectada negativamente por el ambiente
luminico bajo cobertura arborea. Las diferencias porcentuales de compensacion entre
las hojas a pleno sol y las hojas bajo cobertura arbdrea, indicarian que en F. pallescens
al menos en parte, el proceso fue luz dependiente y no mediado exclusivamente por
cambios hormonales y/o en la relacion fuente-destino. Los antecedentes bibliograficos
en este sentido son practicamente inexistentes motivo por el cual no fue posible tener
mayores certezas al respecto. Debido seguramente a que las grandes superficies de
pastoreo son a cielo abierto, el efecto del ambiente luminico sobre la respuesta post-
defoliacion no se ha estudiado en detalle.

6.4 Implicancias para el manejo de los sistemas silvopastoriles en la Patagonia
Andina

El desarrollo de sistemas silvopastoriles como los propuestos en esta tesis forma
parte de las innovaciones tecnologicas plausibles de ser aplicadas para lograr la
complementacion de la actividad ganadera y forestal en la Patagonia Andina. En
términos biologico-productivos, los sistemas silvopastoriles conformados por Pinus
ponderosa y Festuca pallescens serian viables evitando superar el 50% de cobertura
arborea mediante un correcto manejo silvicola. Esto implica la utilizaciéon -al menos
preferentemente- de arboles seleccionados (para poder disminuir el nimero inicial de
plantas), podas frecuentes y raleos sucesivos. Estas practicas tendientes al
mantenimiento de condiciones luminicas e hidricas adecuadas para las plantas del
sotobosque, son conducentes a su vez a la produccion de madera de calidad para usos
solidos. El menor numero de éarboles por unidad de superficie y su poda frecuente
permiten la concentracion del crecimiento en pocos arboles con una parte importante del
fuste libre de nudos. Bajo este esquema de manejo, si bien la produccion maderera es
menor (en volumen ha™) que en sistemas forestales puros, es de esperar que la madera
producida sea de mayor calidad. Por supuesto, al componente maderero se le suma los
aportes anuales de la produccioén ganadera asociada. Otro aspecto importante a destacar
como ventaja de este tipo de manejo forestal es su mayor resistencia a ataques de plagas
debido a que, al crecer con baja competencia intraespecifica, los arboles pueden
atravesar los periodos secos con menores niveles de estrés hidrico (Fernandez et al.
2012, Gyenge et al. 2012). Asimismo, las mismas condiciones determinan un uso mas
eficiente del agua, de la radiacion y del nitrogeno (Fernandez y Gyenge 2009, Gyenge y
Fernandez 2012, Fernandez y Gyenge 2012), lo que significa que la produccion de un
metro cubico de madera en sistemas silvopastoriles es mas econémica en términos de
recursos ambientales que su produccion en sistemas de alta densidad. Si bien son pocos
los estudios al respecto, hasta el momento no se ha detectado que las mayores tasas de
crecimiento de estos arboles impliquen una disminucién en la densidad de su madera
(Fernandez et al. 2012), factor clave de su calidad para distintos usos.

Considerando el componente de manejo ganadero y teniendo en cuenta que los
resultados obtenidos surgen de experimentos manipulativos y no del pastoreo animal, la
frecuencia de pastoreo deberia ser baja y siempre menor a la aplicada en pastizales a
cielo abierto. Los sistemas silvopastoriles exigirian manejo rotativo, posiblemente con
cargas instantaneas altas, combinados con potreros de pastoreo a cielo abierto. Siendo el
momento de paricion de bovinos, caprinos y ovinos entre agosto y noviembre en la
Patagonia Andina, seria oportuno utilizar este tipo de sistemas en esta etapa del ciclo de
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produccion ganadera. Los animales bajo cobertura arborea encontrarian un sitio de
mayor confort, contarian con pasto de calidad sobre todo en inviernos frios, motivo por
el cual se podria esperar un aumento en los porcentajes de paricion y destete. Si luego
de la paricion los animales se destinaran a pastoreo a campo abierto se estaria
cumpliendo con la necesidad de baja frecuencia de defoliacion asegurando la
recuperacion del pastizal bajo cobertura arborea.

6.5 Futuras lineas de investigacion

Los resultados de esta tesis han permitido alcanzar un nivel de conocimiento
adecuado para poder desarrollar las primeras recomendaciones para la instalacion y
manejo de sistemas silvopastoriles en la Patagonia Andina. Sin embargo, tanto para el
desarrollo del conocimiento basico de las interacciones entre especies como del
conocimiento aplicado a tecnologias especificas, existen interrogantes abiertos que
podrian guiar futuras investigaciones. A continuacion se realiza un punteo de algunos de
ellos.

- La respuesta post-defoliacion, especialmente cuando la pérdida de area foliar es
completa como en los tratamientos aplicados en la presente tesis, demanda a la planta la
reasignacion de reservas. La misma demanda exige el crecimiento bajo cobertura
arborea. Futuras lineas de investigacion relacionadas con la dinamica de reservas en
respuesta a la defoliacion bajo cobertura arborea permitirian mejorar el manejo de los
sistemas silvopastoriles propuestos

- El analisis del estado hidrico de las plantas de F. pallescens arrojo indicios respecto a
posibles efectos negativos de la defoliacion sobre la estructura y/o funcionalidad del
sistema radical. Estudios conducentes a evaluar la dindmica de raices asociada a la
respuesta interactiva de la cobertura arbdrea y la defoliacion serian de mucha utilidad
para el manejo de los sistemas de produccidon propuestos.

- Los experimentos llevados a cabo en la presente tesis evaluaron la respuesta en
produccion de biomasa o area foliar a nivel de planta. Estudios de la dinamica de
ocupacion del espacio (ecologia) de F. pallescens bajo dosel arboreo y de otras especies
del pastizal natural en respuesta a la introduccion de un nuevo componente en el sistema
(el componente arboéreo) permitirian escalar los resultados encontrados a otros niveles.
Se proponen lineas de investigacion que evaluen la dinamica de floracion-fructificacion,
la viabilidad de semillas o las tasas de reclutamiento de las especies forrajeras en
interaccion con el microclima generado por la cobertura arbérea.

- Los avances en el conocimiento y modelacion de los procesos fisiologicos en F.
pallescens alcanzados en el presente trabajo de tesis fueron a nivel de hoja. Escalar la
informacion a nivel de planta entera es clave para el desarrollo de modelos de
produccion basados en procesos.

- La respuesta de F. pallescens al efecto interactivo de la cobertura y la defoliacion se
evalud en esta tesis mediante el corte manual de la biomasa aérea de las plantas. Son
imprescindibles para asegurar la viabilidad biolégica de estos sistemas, estudios que
consideren la interaccion planta-animal. No solo por el efecto del pastoreo que
seguramente sera distinto al aplicado, sino también por la interaccion con el
componente arboreo. En este sentido, a partir del afio 2007 se han implementado
algunas lineas de investigacion estudiando la interaccion planta-animal trabajando en
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sistema silvopastoriles conformados por Pinus ponderosa y cabras criollas en zonas de
veranada de la ganaderia transhumante en el norte neuquino (Caballé et al. 2009, 2011,
2012).

- Dentro de la linea de investigacion de la interaccion planta-animal seria oportuno
estudiar el efecto sobre el bienestar animal del microclima generado por la cobertura
arborea, particularmente teniendo en cuenta la rigurosidad climatica de la Patagonia
Andina.

- Esta tesis se centro en la evaluacidon de una especie nativa con valor forrajero, de la
que existian antecedentes acerca de su buen desempefio bajo sombra. Sin embargo,
deberia explorarse la posibilidad de enriquecer los pastizales con otras especies
forrajeras nativas y/o exoticas de mayor valor forrajero que F. pallescens. Las
experiencias de siembra con pasturas en la estepa patagdnica, fuera de mallines, en
general han sido poco promisorias. Sin embargo, la generacion de nuevos micrositios
por parte de los arboles podria ampliar la disponibilidad de sitios aptos para el
establecimiento de plantulas.

- El uso de los pastizales naturales se ha realizado histéricamente sobre la base de los
materiales genéticos existentes, sin ningun tipo de seleccion o mejora. La seleccion
genética de los mejores individuos de F. pallescens, asi como de otras especies
naturales del pastizal patagdnico, brinda una oportunidad inmejorable para el aumento
de la productividad en combinacion con tolerancia a la sequia, la defoliacion y la
sombra.

- Se requiere desarrollar conocimiento sobre la calidad y usos potenciales de la madera
de los sistemas silvopastoriles respecto a la proveniente de forestaciones puras. Este
es un cuello de botella para la adopcion de la actividad forestal en general en lugares
en los que la misma se encuentra en una fase incipiente de desarrollo industrial, como
es el caso del N.O. de Patagonia.

- El presente estudio se llevo a cabo en rodales con disefio espacial regular, que generan
determinados patrones en la distribucion de los recursos y factores de crecimiento. Se
requiere la evaluacion de distintos disefios espaciales (regular vs. en callejones) que
optimicen las interacciones ecoldgicas entre pastos y arboles de acuerdo a las
condiciones de sitio.

- El estudio de la respuesta de pastos y arboles a la fertilizacion abre una perspectiva de
incremento de la productividad muy interesante a explorar. En particular, se sugiere
analizar las posibles interacciones negativas fertilizacion-sequia que han sido
documentadas para algunas especies forestales. En este sentido, la adicion de
nitrogeno aumenta el crecimiento por aumento del area foliar, pero puede constituir
una estructura penalizante en condiciones de sequia.

- El manejo del rodeo debe ajustarse a los efectos de la cobertura arbdrea. Esto
determina un planteo adecuado de las rotaciones.

- La adopcioén de estas nuevas tecnologias requiere de ejercicios de optimizacion que no
solo tengan en cuenta parametros biolodgico-productivos, sino también la evaluacion
econémica de distintos esquemas productivos asociados a alternativas de manejo
ganadero y silvicola.
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Apéndice 1

Contenido volumétrico de agua en suelo en los diferentes niveles de cobertura (Testigo, 350 y 500 arboles
ha™) a distintas profundidades, 0 a 20 cm, 40 a 60 cm'y 100 a 120 cm. Cada punto representa el promedio
(n = 5-6) de una medicién mensual durante los meses de la temporada de crecimiento (octubre a abril)
entre los afios 2004 y 2007 en la Ea. Lemu Cuyen (40°30°S, 71°10°W), Valle de Meliquina, provincia de
Neuquén. Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos (ANOVA, Test de Tukey,

a=0,05).
Temporada 2004-2005 Temporada 2005-2006 Temporada 2006-2007
Precipitacion: 150,1 mm Precipitacion: 274,6 mm Precipitacion: 218,1 mm
(ANOVA; Test Tukey; o= 0,05; gl = 14) (ANOVA; Test Tukey; o= 0,05; gl = 12) (ANOVA; Test Tukey; o = 0,05; gl = 13)
Nivel de cobertura Media p-valor | Nivel de cobertura Media p-valor | Nivel de cobertura Media p -valor
500 arboles ha-1 154 a <0,01 Testigo 199 a <0,01 350 arboles ha-1 19,1 a 0,01
Octubre  |350 arboles ha-1 18,4 ab 350 arboles ha-1 22,7 b Testigo 19,9 ab
Testigo 23,1 b 500 arboles ha-1 245 b 500 arboles ha-1 235 b
500 arboles ha-1 10 a 0,79 350 arboles ha-1 152 a 0,11 350 arboles ha-1 72 a <0,01
Noviembre 350 arboles ha-1 10,6 a Testigo 159 a Testigo 11,2 b
Testigo 11,5 a 500 arboles ha-1 17,8 a 500 arboles ha-1 11,8 b
500 arboles ha-1 6,3 a 0,15 Testigo 20,8 a <0,01 Testigo 5,9 a 0,04
g Diciembre |350 arboles ha-1 63 a 350 arboles ha-1 26,1 b 350 arboles ha-1 6,7 ab
& Testigo 9,1 a 500 arboles ha-1 288 b 500 arboles ha-1 8,8 b
g 500 arboles ha-1 6,6 a 0,02 Testigo 9.4 a 0,04 350 arboles ha-1 6,3 0,01
§ Enero 350 arboles ha-1 83 ab 350 arboles ha-1 11,1 ab Testigo 6,9 ab
'-E Testigo 96 b 500 arboles ha-1 12,6 b 500 arboles ha-1 93 b
2 350 arboles ha-1 9,5 a 0,65 Testigo 1,2 a 0,01
g Febrero 500 arboles ha-1 109 a 350 arboles ha-1 14,7 ab
Testigo 109 a 500 arboles ha-1 16,7 b
Testigo 42 a 0,4 350 arboles ha-1 6,1 a 0,17 350 arboles ha-1 6,5 a 0,44
Marzo 350 arboles ha-1 4.4 a 500 arboles ha-1 7,1 a 500 arboles ha-1 7,5 a
500 arboles ha-1 4,9 a Testigo 7.4 a Testigo 8,1 a
500 arboles ha-1 52 a <0,01 350 arboles ha-1 5,6 a <0,01 Testigo 22,5 a 0,47
Abril 350 arboles ha-1 85 b 500 4rboles ha-1 57 a 350 arboles ha-1 228 a
Testigo 124 ¢ Testigo 85 b 500 arboles ha-1 243 a
500 arboles ha-1 15,8 a 0,47 Testigo 23,6 a <0,01 Testigo 224 a <0,01
Octubre  |350 arboles ha-1 176 a 350 arboles ha-1 251 a 350 arboles ha-1 24,1 a
Testigo 18,8 a 500 arboles ha-1 30,5 b 500 arboles ha-1 272 b
500 arboles ha-1 10,5 a 0,22 Testigo 214 a 0,15 350 arboles ha-1 16,1 a 0,01
Noviembre 350 arboles ha-1 125 a 350 arboles ha-1 222 a Testigo 18,8 ab
Testigo 152 a 500 arboles ha-1 23,5 a 500 arboles ha-1 19,7 b
£ 500 arboles ha-1 6,1 a 0,69 Testigo 272 a <0,01 350 arboles ha-1 1,5 a 0,01
g Diciembre 350 arboles ha-1 6,4 a 350 arboles ha-1 309 b Testigo 14,1 ab
‘g Testigo 7,3 a 500 arboles ha-1 328 b 500 arboles ha-1 144 b
< 500 arboles ha-1 8,2 a 0,27 350 arboles ha-1 174 a 0,65 350 arboles ha-1 104 a 0,1
g Enero 350 arboles ha-1 86 a 500 arboles ha-1 17,7 a Testigo 123 a
% Testigo 8,9 a Testigo 183 a 500 arboles ha-1 134 a
5 350 arboles ha-1 11,8 a <0,01 Testigo 9,8 a 0,3
<] Febrero 500 arboles ha-1 132 a 350 arboles ha-1 114 a
& Testigo 163 b 500 drboles ha-1 128 a
Testigo 6,8 a 0,23 350 arboles ha-1 8,7 a <0,01 350 arboles ha-1 7,9 a 0,02
Marzo 350 arboles ha-1 7,1 a 500 arboles ha-1 10,1 a 500 arboles ha-1 10,7 ab
500 arboles ha-1 8,1 a Testigo 12,7 b Testigo 11,7 b
500 arboles ha-1 7,5 a <0,01 350 arboles ha-1 19,7 a 0,35
Abril 350 arboles ha-1 76 a 500 arboles ha-1 22,6 a
Testigo 132 b Testigo 248 a
500 arboles ha-1 19,7 a 0,49 Testigo 295 a <0,01 Testigo 262 a <0,01
Octubre 350 arboles ha-1 21,1 a 350 arboles ha-1 376 b 350 arboles ha-1 334 a
Testigo 21,7 a 500 arboles ha-1 43,5 b 500 arboles ha-1 398 b
500 arboles ha-1 15 a 0,01 Testigo 26,1 a 0,04 Testigo 219 a <0,01
Noviembre |350 arboles ha-1 18,7 ab 350 arboles ha-1 30,5 ab 350 arboles ha-1 262 a
Testigo 21,1 b 500 arboles ha-1 32,1 b 500 arboles ha-1 32,7 b
g 500 arboles ha-1 9,3 a <0,01 Testigo 308 a 0,02 Testigo 183 a 0,08
S Diciembre |350 arboles ha-1 13,1 a 500 arboles ha-1 36,9 ab 350 arboles ha-1 21,1 a
; Testigo 179 b 350 arboles ha-1 393 b 500 arboles ha-1 243 a
S 500 arboles ha-1 10,6 a 0,28 350 arboles ha-1 22,1 a 0,9 350 arboles ha-1 152 a 0,02
; Enero 350 arboles ha-1 143 a Testigo 224 a Testigo 18,4 ab
§ Testigo 14,5 a 500 arboles ha-1 23,1 a 500 arboles ha-1 20,8 b
2 350 arboles ha-1 16,1 a 0,08 350 arboles ha-1 147 a 0,05
"g Febrero 500 arboles ha-1 18,8 a Testigo 15,8 a
o Testigo 20,2 a 500 arboles ha-1 17,9 a
350 arboles ha-1 11,1 a 0,1 350 arboles ha-1 12,8 a <0,01 350 arboles ha-1 10,6 a <0,01
Marzo 500 arboles ha-1 1,2 a 500 arboles ha-1 146 a 500 arboles ha-1 15,6 a
Testigo 143 a Testigo 195 b Testigo 16,7 b
500 arboles ha-1 7,7 a <0,01 350 arboles ha-1 142 a 0,02
Abril 350 arboles ha-1 8,3 a 500 arboles ha-1 18,1 ab
Testigo 11,3 b Testigo 20,7 b







