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Resumen

Los modelos de optimizacion de la adquisicion de recursos y de tolerancia a la sombra proponen que una biomasa
aérea proporcionalmente alta contribuye a la persistencia de las plantas en habitats limitados de luz. En este contex-
to, se comparo la acumulacion y asignacion de biomasa en renovales de cuatro afios de Nothofagus dombeyi, N. ner-
vosa y N. obliqua, desarrollados en los extremos de un gradiente de luz en claros de un bosque subantartico. La trans-
mitancia luminica media relativa de verano en el norte y el centro del claro se estimé en 5% y 36%, respectivamente.
La biomasa total de los renovales (B) aumento6 con la mayor disponibilidad de luz. Nothofagus nervosa tendioé a ex-
hibir la B mayor en la condicion mas sombria, probablemente debido a su caracter mas umbrofilo. Aunque N. dom-
beyi es una especie de rapido crecimiento, los renovales acumularon menos biomasa que los de N. nervosa y de N.
obliqua, probablemente debido a la menor cantidad de nutrientes de la semilla. En cambio, la biomasa de hojas (H)
fue similar en las tres especies. Para cada especie, la fraccion de biomasa foliar (H/B) fue equivalente en ambas con-
diciones de luz. Este patron no se ajusta al modelo de asignacion dptima: los renovales invirtieron menos en el 6rga-
no que limitaria el crecimiento a una baja intensidad de luz. Aunque N. dombeyi es considerablemente menos tole-
rante a la sombra que N. nervosa y N. obliqua, asignd la mayor cantidad de asimilados a las hojas. Este resultado
contradice la hipdtesis de la presencia de una biomasa foliar mayor en especies adaptadas a ambientes sombrios. Es-
ta investigacion puede mejorar la comprension de un ecosistema conformado por renovales con respuestas a la luz di-
vergentes, y dependientes de claros espacial y temporalmente heterogéneos.

Palabras clave: Nothofagus dombeyi, Nothofagus nervosa, Nothofagus obliqua, transmitancia, Norpatagonia.

Abstract

Biomass accumulation and allocation in seedlings of three Nothofagus species at the edges of a light gradient
in canopy gaps of a Subantarctic forest

Models of optimal partitioning and shade-tolerance propose that a proportional high aerial biomass contributes to
plant persistence in light-limited environments. In this context, biomass accumulation and allocation in 4-year sa-
plings of Nothofagus dombeyi, N. nervosa, and N. obliqua, growing at the edges of an irradiance gradient in canopy
gaps of a Subantarctic forest, was compared. Within the gap, relative mean light transmittance for summer was 5% in
the northern periphery and 36% in the centre. Total saplings biomass (B) increased with light availability. Nothofagus
nervosa tend to exhibit the higher B under the reduced sunlight of the northern periphery, probably due to its less light-
demanding character. Although N. dombeyi in the adult stage is a fast-growing species, saplings accumulated less bio-
mass than those of N. nervosa and N. obliqua, probably influenced by its comparatively lower seed nutrient content.
Conversely, leaf biomass (H) was equivalent in all species. For each species, leaf mass fraction (H/B) was similar in
both light conditions. This pattern is not consistent with the prediction based on optimal resource partitioning: plants
invested less in the organ that would cause the strongest growth limitation at low irradiance. Nothofagus dombeyi allo-
cated more assimilates to leaves compared to N. nervosa and N. obliqua, despite its extremely light-demanding cha-
racter. Such a result does not comply with the hypothesis of a proportionally high leaf mass in species adapted to sha-
de. This research may improve the understanding of an ecosystem encompassing trees with divergent light responses,
and dependent on spatial and temporarily heterogeneous gaps for regeneration.
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Introduccion

La formacion de claros del bosque produce cam-
bios en los recursos y reguladores ambientales, que
ejercen un papel clave en la regeneracion, la sobrevi-
venciay el desarrollo de los renovales de las especies
arbdreas y en la estructura del ecosistema forestal
(Noble y Slatyer, 1980; Bazzaz, 1997). Aunque exis-
te discrepancia sobre los efectos en la disponibilidad
de agua y nutrientes en el piso del bosque, luego de la
caida de los arboles adultos se produce un aumento
en la cantidad y heterogeneidad espacial y temporal
de la luz (Chazdon, 1988; Canham ef al., 1990). La
intensidad del gradiente de luz, desde el centro de una
apertura del bosque de gran tamafio hasta el ambien-
te del bosque cerrado, es funcion del tamafio, la orien-
tacion, la forma, la topografia y la localizacion lati-
tudinal del claro, y de la estacidn del afio, el tiempo
meteorologico y la composicion y estructura de la co-
munidad remanente (Bazzaz, 1997; Smith et al.,
1997). Los arboles habrian desarrollado adaptaciones
para especializarse en una porcidn especifica de este
gradiente ambiental, que explicaria la coexistencia de
especies en una comunidad a través de un proceso de-
nominado «division del claro» (Denslow, 1980). La
capacidad de persistir prolongadamente en la sombra
constituiria una de estas especializaciones, y se atri-
buye a caracteristicas fisiologicas, e.g., vinculadas
con el punto de compensacion de luz, y estructurales,
e.g., vinculadas con la asignacion de biomasa (Giv-
nish, 1988; Bazzaz, 1997).

La asignacion de biomasa se refiere a la distribu-
cidn relativa de asimilados entre los 6rganos aéreos y
subterraneos de la planta, y representa una medida de
la inversion proporcional a diferentes funciones: la ho-
jaalacaptura de luzy CO,, el tallo a la conduccion de
asimilados y al soporte, la raiz a la absorcion de agua
y nutrientes, y la flor, el fruto y la semilla a la repro-
duccién (Bazzaz, 1997). Thornley (1969) propuso el
«Modelo de asignacion optima de biomasa», para ex-
plicar el significado funcional de las diferencias en la
asignacion de biomasa entre especies y entre diferen-
tes ambientes dentro de una misma especie. Este mo-
delo asume que los recursos criticos para el creci-
miento y desarrollo, por un lado, existen en cantidades
limitadas y, por otro lado, que deben asignarse a fun-
ciones mutuamente excluyentes. En consecuencia, se
produciria un intercambio por el cual la asignacion a
una estructura y funcioén disminuye necesariamente la
asignacion a otras (Wilson, 1988; Mcconnaughay y

Coleman, 1999). Este modelo predice que un indivi-
duo exhibira una plasticidad fenotipica, a través de la
cual modificara el patron de asignacion para capturar
los recursos limitantes y asi maximizar el ajuste a una
situacion ambiental particular. Por ejemplo, una plan-
ta expuesta a luz escasa durante un determinado tiem-
po desviara los asimilados preferentemente hacia la
produccion de tallos y hojas, y en consecuencia, el co-
ciente A/R (4 =biomasa de tallo y hojas, R =biomasa
de raiz) aumentara, mientras que, sometida a insufi-
ciente cantidad de nutrientes producira proporcional-
mente mas raices, y en consecuencia el cociente 4/R
disminuira (Mcconnaughay y Coleman, 1999). Aun-
que en ambientes disimiles, individuos con-especificos
tienden a ajustarse a este modelo, el comportamiento
no se extiende necesariamente a las comparaciones in-
terespecificas (DeLucia et al., 1998).

Las especies sudamericanas del género Notho-
fagus (Nothofagaceae) se comportan como intoleran-
tes a la sombra, y dominan los sitios climatica o eda-
folégicamente subdoptimos y los mas fértiles someti-
dos a perturbaciones periddicas de gran escala (Veblen
et al., 1996). En estos ultimos sitios, aunque arboles
sucesionales tardios tienden a reemplazar a Nothofa-
gus, la alta frecuencia de perturbaciones masivas de
las areas montafiosas retrasa la exclusion competitiva
(Veblen et al., 1996). Los bosques mixtos de Notho-
fagus dombeyi [(Mirb.) Oerst., coihue] (especie pe-
renne), Nothofagus nervosa [(Phil.) Dim. et Mil., rau-
li] y Nothofagus obliqua [(Mirb.) Oerst., roble pellin]
(especies deciduas) forman parte del Distrito Valdi-
viano de los Bosques Templados de Sudamérica. En la
Argentina se localizan entre los 39° 29° Sy 40° 22° S
ylos 71° 150y 71° 40’ O, y hasta los 1.000 m s.n.m
(Veblen et al., 1996). Aunque estas tres especies pre-
sentan un modo general equivalente de regeneracion
dependiente de claros de tamafio pequefio, se desem-
peian en forma divergente con relacién a la luz: de las
tres especies, N. dombeyi es la mas intolerante a la
sombra mientras que N. nervosa es la mas tolerante a
la sombra (Aguilera y Fehlandt, 1981; Veblen et al.,
1981; Read y Hill, 1985; Grosse, 1988; Veblen, 1989;
Ramirez et al., 1997; Weinberger y Ramirez, 2001;
Peyrou, 2002).

Objetivos

El objetivo general de este estudio fue comparar
la acumulacion y asignacidon de biomasa de reno-
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vales' coetdneos sanos de N. dombeyi, N. nervosa 'y
N. obliqua, localizados en los extremos de un gradiente
de luz, producido por las aperturas artificiales del bos-
que. En las latitudes templadas del hemisferio sur, la
periferia meridional y el centro de un claro tienden a
recibir mas radiacion, con una composicion espectral
fotosintéticamente mas oOptima, que la periferia sep-
tentrional, debido a la menor reflexion y absorcion de
energia por parte de los arboles adyacentes. En con-
secuencia, a lo largo de un gradiente norte-sur tiende
a establecerse un marcado gradiente ambiental (Can-
ham et al., 1990). Los objetivos particulares fueron in-
vestigar el ambiente luminico horizontal y diurno de
los claros, seleccionar los dos sectores del claro que
presentaban la mayor y menor intensidad media de luz,
y analizar la acumulacion y asignacion de biomasa de
las especies de Nothofagus localizadas en estos dos
sectores con situaciones luminicas disimiles.

Este estudio analiza los siguientes interrogantes: a)
;la intensidad luminica es heterogénea a lo largo del
dia en los claros artificiales?, b) ¢los renovales de es-
tas especies de Nothofagus acumulan biomasa en fun-
cion de la disponibilidad de luz?, ¢) ;existen diferen-
cias interespecificas en la velocidad de acumulacion
de biomasa?, d) ;la asignaciéon de biomasa de los re-
novales esta relacionada con la categorizacion tradi-
cional de tolerancia a la sombra de estas especies de
Nothofagus?, e) ;los renovales de Nothofagus exhiben
una plasticidad fenotipica en la distribucion de asimi-
lados, bajo diferentes condiciones de luz, consistente
con el modelo de asignacion 6ptima de biomasa? y f)
;existe alguna relacion entre el patron de asignacion
y otros atributos vinculados con el requerimiento lu-
minico de estas especies (e.g., tamafio y produccion
de semillas)?

Material y Métodos

Este estudio se realizd en la ladera sur del cerro Tren
Tren (40° 12> Sy 71° 26’ O, 1.367 m s.n.m., Parque
Nacional Lanin, Argentina). El area se caracteriza por
un clima templado humedo con lluvias preferente-
mente invernales. La temperatura media y la precipi-
tacion total anuales son 8,8°C y 2.360 mm, respecti-
vamente, y el viento proviene predominantemente del
oeste y noroeste (Direccion Provincial de Bosques de
Neuquén, datos no publ.). El relieve es montafioso y

estd modelado por la glaciacion del Pleistoceno y la
actividad tectonica (Mercer, 1976). Los suelos domi-
nantes se clasifican como Andosoles (Ferrer et al.,
1990). Los pobladores pertenecen a la Comunidad Ma-
puche Curruhuinca y se dedican principalmente a la
ganaderia y a la extraccion de madera y lefa. El rodal
estaba dominado por N. dombeyi (Nd), N. nervosa (Nn)
y N. obliqgua (No) y se encontraban arboles aislados de
Nothofagus antarctica [(Forst.) Oerst., fiire], Lomatia
hirsuta [(Lam.) Diels., Proteaceae, radal] y Schinus
patagonica [(Phil.) Johnst., Anacardiaceae, laura].
En 1994, a través de cortas de seleccion en bosquete
(Smith et al., 1997) se crearon claros artificiales a los
que se les colocaron cercados perimetrales para deli-
mitar zonas clausuradas al ganado. La descripcion
completa de los claros se encuentra en Dezzotti et al.
(2003). La deteccion de las diferencias de biomasa de
los renovales en funcion del régimen de luz se basé
en el andlisis de una muestra grande de plantas, ya que
estas diferencias pueden estar enmascaradas por la al-
ta varianza (Runkle et al., 1995). Para ello se eligie-
ron los claros 2, 4, 5y 6, que contaban con alta den-
sidad de plantas y similares caracteristicas de tamafio,
exposicion y forma, y con areas planas extensas. A es-
tos claros se les determino la exposicion, con bruju-
la, y el indice de forma (/F’), con cinta métrica y brua-
jula, que correspondi6 al cociente distancia del eje
mayor con direccion este-oeste/distancia del eje ma-
yor con direccion norte-sur. Luego se determino el ta-
mafo del claro expandido, que correspondié al area
delimitada por los troncos de los arboles adultos vi-
vos cuyas copas lo circunscribieron (Runkle, 1992).
Para ello, entre estos arboles se midieron la distancia,
con cinta métrica, la direccion topografica, con bru-
jula y la pendiente, con clinémetro. Al claro expan-
dido se lo dividio en los sectores norte, sur, este, oes-
te y centro mediante la definicién de transectas. Con
el programa AUTOCAD se elabord un plano de cada
claro al cual se le trazaron dos transectas perpendi-
culares, una a lo largo del eje mayor con direccion nor-
este-suroeste y otra a lo largo del eje mayor con di-
recciéon noroeste-sureste. La interseccion de las
transectas delimité el centro del claro, cuyo tamafio
quedd definido por un poligono interior con lados pa-
ralelos al limite del claro expandido y localizado a una
distancia de 15 m de sus lados homdlogos. El centro
se caracterizo por una cobertura aérea de arboles cir-
cundantes nula (cielo abierto) y la periferia por una

! Plantulas de regeneracion sexual o brinzal que provienen de la germinacion de una semilla.
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cobertura no nula (proyeccion perpendicular perte-
neciente a follaje arboreo).

El estudio del régimen luminico se bas6 en medi-
ciones instantaneas e intensivas de la luz de un tnico
claro, debido a limitaciones instrumentales y a la alta
heterogeneidad de la variable. Para ello se eligi6 el cla-
ro 6 utilizando como criterios de seleccidon que el co-
ciente entre la distancia del eje mayor este-oeste y la
distancia del eje mayor norte-sur sea igual a 1, que la
pendiente no fuese mayor a 10°, que la exposicion sea
preferentemente Sur y que sea accesible. A los fines
de este estudio se asumid que el patron espacial y diur-
no de la luz del este claro era representativo del de los
claros 2,4y 5. Al plano del claro 6 se le superpuso una
malla cuyas intersecciones correspondieron a la posi-
cion sistematica de 67 parcelas de muestreo de 0,5 m?
cada una. El nimero de parcelas fue tal que a lo largo
del dia la cantidad total de mediciones de luz fuera ma-
yor o igual a 1.000. Al sector norte le correspondieron
15 parcelas, al sur 11, al este 15, al oeste 14 y al cen-
tro 12. En dias consecutivos y completamente despe-
jados de verano, con un radidometro digital LI-250 y
un sensor cuantico LI-190SA (LI-COR, Inc.) se midio
la radiacion fotosintéticamente activa (RFA) En cada
parcela se realizaron 5 mediciones instantaneas du-
rante la mafiana (entre las 9 y las 11), el mediodia (en-
tre las 12 y las 14) y la tarde (entre las 17 y las 19), por
encima de la altura de los renovales a aproximadamente
0,4 m del suelo (67 parcelas X 3 momentos X 5 repeti-
ciones = 1.005 mediciones en total). Para cada mo-
mento y lugar se midi6 la radiacién en una zona ad-
yacente completamente abierta (RFA,) y se calculd la
transmitancia relativa Ty = (RFA/RFA,) X 100 (Messier
etal., 1989).

El estudio del régimen luminico determinoé que el
sector norte y el centro del claro presentaron la menor
y la mayor intensidad media de radiacion, respectiva-
mente. En consecuencia, estos dos sectores se eligie-
ron para analizar el efecto de la luz sobre la acumula-
cion y asignacion de biomasa de los renovales. Para el
analisis de la edad de los renovales de Nothofagus (dia-
metro a la base del tallo <5 mm), se extrajeron de ca-
da especie y en forma aleatoria 30 plantas intactas del
norte y 30 del centro de los sectores planos de los cla-
ros seleccionados (3 especies X 4 claros X 2 posicio-
nes X 30 renovales = 720 renovales en total). Estas
plantas se herborizaron y se les determin¢ la edad me-
diante la técnica del conteo de las cicatrices dejadas
por las escamas de la yema anual (Puntieri et al., 1998).
Cuatro renovales del norte de N. nervosa y tres reno-

vales de N. obliqua (2 del norte y 1 del centro) se de-
terioraron durante la herborizacion. De esta muestra
se selecciond una submuestra para cada especie, con-
formada por 55 renovales del norte y 55 del centro ele-
gidos al azar (3 especies X 2 posiciones X 55 renova-
les = 330 renovales en total). Estos renovales se
colocaron en una estufa a 80°C durante 48 h y luego
se pesaron por separado, con una balanza digital de
0,0001 g de precision, los componente raiz (R), tallo
(incluyendo ramas) (7) y hojas (H).

Posteriormente se calcul6 la biomasa individual to-
tal (B=R+ T+ H)ylabiomasa aérea (4 =T+ H). La
asignacion de biomasa se expreso como el cociente 4/R
y como la fraccion de biomasa de raiz (FBR = R/B), ta-
llo (FBT=1T/B) y hojas (FBH = H/B). El patrén de asig-
nacion también se detectd a través de la comparacion
estadistica de la pendiente (b;) de las funciones de ajus-
te entre los componentes de la biomasa (e.g., 4 contra
R) y de los valores esperados de asignacion derivados
de las funciones (e.g., FBH.) (Poorter y Nagel, 2000).
La comparacion horizontal y diurna de la radiacién in-
cidente se llevo a cabo a través de pruebas no paramé-
tricas porque los datos no cumplieron con los supues-
tos del ANOVA; para las demas comparaciones se
utilizaron técnicas paramétricas.

Resultados

Los claros se localizaron entre los 1.048 y 1.078 m
s.n.m., se orientaron preferentemente hacia el sury ex-
hibieron tamafios de entre 2.022 y 4.322 m? (Tabla 1).
Los claros 2 y 6 fueron uniformes (/F'= 1) mientras que
el 4y 5 se dispusieron a lo largo de una direccion nor-
te-sur (/FF<1). En el claro 6, la T; media difirio esta-
disticamente entre momentos (Prueba de Kruskal-Wa-
llis, H;=2,2; P<0,0001) y posiciones (Prueba de
Kruskal-Wallis, Hs=47,5; P<0,0001) (Tabla 2, Figs. 1

Tabla 1. Caracteristicas de los claros 2,4, 5y 6

D (m)
Claro E Pm) A(m) — IF
N-S E-O
2 SSE 492  4.322 90,7 90,9 1,0
4 0OSO 337 3373 96,0 82,6 0,9
5 SE 271 2.022 72,3 51,0 0,7
6 SSE 357  2.747 74,0 753 1,0

E: exposicion. P: perimetro. A: area. D: diametro maximo.
[F': indice de forma.



22 A. Dezzotti / Invest Agrar: Sist Recur For (2008) 17(1), 18-30

REFERENCIAS
N/ Limite claro expandido

0 510152025 m
e e ]

Figura 1. Transmitancia relativa de luz (7%) del claro 6 a la mafana (A), el mediodia (B) y la tarde (C), durante un dia despejado
de verano. Los cuadrados corresponden a 67 parcelas de 0,5 m? utilizadas para la medicién de luz.

y 2). A lo largo del dia, el centro del claro recibio la
cantidad mas alta de radiacion, especialmente al me-
diodia, mientras que el norte present6é un ambiente ho-
mogéneamente sombrio. El sur recibié una cantidad
de luz alta solamente durante la mafiana y el medio-
dia, mientras que a la tarde la luz decrecié marcada-
mente. El este exhibio los niveles de luminosidad més
bajos a la mafiana y los mas altos a la tarde.

La edad y el tamafio de las plantas dentro de cada
posicion y de las especies no varid en forma signifi-
cativa entre los claros (ANOVA, P <0,05). La edad de

Tabla 2. Transmitancia de un dia despejado de verano en di-
ferentes momentos y posiciones del claro 6

Transmitancia (%)

Posicion  Estadistico

Maiiana  Mediodia Tarde Diurna
Norte Media 5,0 4,8 4,6 4.8
EE 0,6 1,1 1,2 0,6

n 75 75 75 225
Sur Media 15,1 54,4 0,9 20,0
EE 4,5 13,5 0,1 4,7

n 55 55 55 165
Este Media 4,2 17,1 56,9 26,1
EE 0,5 6,2 8,1 4,5

n 75 75 75 225
Oeste Media 6,1 11,1 2,1 6,1
EE 0,3 53 0,2 1,6

n 70 70 70 210
Centro Media 10,6 72,4 39,5 36,0
EE 4,7 10,1 8,1 5,3

n 60 60 60 180
Media 20,2 32,7 12,7 18,2
EE 2,7 4.6 2,9 1,8

n 335 335 335 1.005

EE: error estandar. n: numero de muestras.

los renovales de N. dombeyi, N. nervosa 'y N. obliqua
se estimaron en 3,8 (EE=0,05, n=240); 4,0 (EE=0,05,
n=236)y 3,9 afios (EE=0,05, n=237), respectiva-
mente; estos valores no difirieron estadisticamente en-
tre si (ANOVA, F,7,0=5,16; P=0,056). El analisis con-
junto de las tres especies indicd que los renovales del
centro del claro acumularon estadisticamente mas bio-
masa que los del norte (Fig. 3). El analisis conjunto de
ambas posiciones revelo diferencias significativas de
la biomasa entre especies (Prueba de LSD, P <0,0001).
Sin embargo, la Hy, fue significativamente mayor que
la Hy, y Hy, (Prueba de LSD, P=0,0266) (Fig. 3). La
acumulacion de biomasa exhibi6 una plasticidad fe-
notipica equivalente con relacion a la posicidn: en to-

100

B [e2] o]
o o o

Transmitancia (%)

N
o

.____*-’

Centro Norte Sur

Localizacion

Oeste Este

Figura 2. Transmitancia relativa de luz (7%) a la mafiana (linea
rayada, asteriscos, el mediodia (linea punteada y rayada, cir-
culos), la tarde (linea punteada, cuadrados) y promedio diurno
(linea continua, triangulos), durante un dia despejado de vera-
no en las posiciones del claro 6. Las barras verticales repre-
sentan el error estandar de la media para n=20. La T} difiere
significativamente entre posiciones en un momento del dia, y
entre momentos del dia dentro de una posicion (Prueba de Krus-
kal-Wallis, P<0,01).
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Figura 3. Biomasa total (B), de raiz (R), tallo (7)) y hojas (H) en los renovales de Nothofagus, de acuerdo a la posicion en los cla-
ros (A) y a las especies (B). Las barras verticales representan el error estandar de la media. En todos los casos, la biomasa difiere
significativamente entre posiciones (ANOVA, P<0,01; n=165). Letras desiguales indican diferencias significativas de medias en-

tre especies (Prueba de LSD, P<0,01; n=110).

das las especies, la B . fue entre 1,4y 1,6 veces ma-
yor a la B,q.. Cuando se analizaron por separado los
organos de la planta, las diferencias del centro con re-
lacion al norte fueron entre 1,3 (la Hy,y Hy,) y 1,8 (la
Ry,) veces mayores (Tabla 3).

La asignaciéon media de biomasa no se diferencid
estadisticamente con respecto a la posicion de los re-

novales de las tres especies analizadas simultanea-
mente. Por una parte, el 4/R .. fue 1,85 mientras que
el A/R o fue 1,81 (ANOVA, F3,3=0,07; P=0,7977).
Por otra parte, la FBH .., fue 0,29 mientras que la
FBH o fue 0,30 (ANOVA, F,;5x=1,03; P=0,3106)
(Fig. 4). Sin embargo, el valor de la pendiente (b;) de
la funcién de ajuste lineal simple entre la biomasa de

Tabla 3. Biomasa total (B), de raiz (R), tallo (7) y hojas (H), fraccion de biomasa de raiz (FBR), tallo (FBT) y hojas (FBH),
y cociente A/R en los renovales de Nothofagus localizados en el centro y el norte de los claros

Biomasa (g)

Asignacion de biomasa (g g™)

Especie Posicion

B R T H FBR FBT FBH A/R

N. dombeyi  Centro 0,78 0,22 0,24 0,32 0,29 0,30 0,41 3,06
(0,05)2 (0,02)2 (0,02)2 (0,02) (0,02)2 (0,01)2 (0,01)2 (0,27)4

Norte 0,56 0,17 0,15 0,25 0,30 0,27 0,44 2,60
(0,05)*4 (0,02)2 (0,01)*~ (0,02)*2  (0,01) (0,01)b» (0,01)2 (0,15)

N. nervosa Centro 1,35 0,65 0,38 0,32 0,41 0,29 0,24 1,20
(0,10)28 (0,06)8 (0,03)8 (0,03)2 (0,01)8 (0,01)2 (0,01)8 (0,06)8

Norte 0,84 0,40 0,26 0,19 0,46 0,31 0,23 1,26
(0,09)%B (0,04)%B (0,03)%B (0,02)b» (0,01)8 (0,01)8 (0,01)8 (0,06)8

N. obliqua Centro 1,15 0,56 0,34 0,25 0,46 0,31 0,23 1,29
(0,09)8 (0,06)28 (0,03)8 (0,02)8 (0,02)8 (0,01)2 (0,01)8 (0,08)8

Norte 0,76 0,31 0,25 0,20 0,41 0,34 0,25 1,58
(0,06)%B (0,02)*¢ (0,02)%8 (0,02)**  (0,01)*¢ (0,01)x¢ (0,01)® (0,10)*¢

Se indica la media (error estandar) para n=55. Letras minusculas y mayusculas desiguales indican diferencias significativas de
medias entre posiciones dentro de las especies (ANOVA, P<0,01) y entre especies dentro de las posiciones (Prueba de LSD,

P<0,01), respectivamente.
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los diferentes 6rganos reflejo diferencias de asigna-
cion de asimilados con relacion a la posicion de las
plantas (Tabla 4, Fig. 5). Por un lado, a una determi-
nada R le correspondi6 una 4 mayor a las plantas
localizadas en el norte que a las del centro de los

claros (ANOVA, F,,,=10,93; P=0,0011). Por otro la-
do, a una determinada B le correspondié una H leve-
mente mayor a las plantas localizadas en el norte que
a las del centro de los claros (ANOVA, F,,,=5,97;
P=0,0151).

Tabla 4. Parametros de las funciones de ajuste lineal entre la biomasa aérea (4) y de raiz (R) y entre la biomasa total (B) y

de hoja (H) (en g)
A=by+b, R H=b,+b, B
b, b, A/R R? n b, b, FBH. R? n

Posicion

Centro 0,333 0,592 0,60 0,491 165 a 0,082 0,197 0,20 0,641 165 a

Norte 0,177 0,858 0,86 0,562 165 b 0,035 0,242 0,24 0,646 165 b
Especie

N. dombeyi 0,190 1,497 1,50 0,433 110 a 0,005 0,419 0,42 0,880 110 a

N. nervosa 0,142 0,815 0,82 0,736 110 b 0,004 0,228 0,23 0,896 110 b

N. obligua 0,235 0,648 0,65 0,555 110 b 0,033 0,200 0,20 0,743 110 b
N. dombeyi

Centro 0,280 1,307 1,31 0,302 55 a 0,012 0,395 0,40 0,827 55 a

Norte 0,137 1,517 1,52 0,576 55 a -0,009 0,456 0,46 0,938 55 a
N. nervosa

Centro 0,212 0,744 0,75 0,665 55 a 0,000 0,238 0,24 0,910 55 a

Norte 0,093 0,876 0,88 0,779 55 a 0,018 0,200 0,20 0,849 55 a
N. obliqua

Centro 0,252 0,593 0,60 0,638 55 a 0,056 0,167 0,17 0,779 55 a

Norte 0,118 1,065 1,07 0,476 55 b -0,048 0,324 0,32 0,862 55 b

Se indica el intercepto (by), la pendiente (b)), el coeficiente de determinacion (R?), el nimero de muestras (n) y la asignacion es-
timada [4/R.q y FBH.y (= H/B)]. Letras desiguales indican diferencias significativas de b, entre especies o posiciones (ANOVA,

P<0,01).
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Figura 5. Relacion lineal entre la biomasa de los 6rganos de Nothofagus localizados en el centro (circulos blancos, linea disconti-
nua) y norte de los claros (circulos negros, linea continua). La pendiente (b,) difiere significativamente entre posiciones (ANOVA,

P<0,01; n=165).

En general, no se observo ninguna respuesta in-
traespecifica de la asignacion de biomasa a la posicion
de los renovales (Tabla 3). Sélo los renovales de N. obli-
qua del norte asignaron significativamente mas bio-
masa a la parte aérea alcanzando, en consecuencia, un
A/Ryosnorte levemente mayor (ANOVA, F, j3=5,12;
P=0,0256) y una FBRy,, noitc levemente menor en com-
paracion con A/Ry,, centro Y FBRNo» centro (ANOVA, F| 356=
6,25; P=0,0139). Sin embargo, la FBH y,, ceniro NO se di-
ferencio estadisticamente de la FBHy,nore (ANOVA,
Fi105=2,57; P=0,1118) (Tabla 3). En general, la com-
paracion de las rectas de regresion entre los diferentes
componentes de la biomasa tampoco reflejo diferen-
cias de asignacion de asimilados entre posiciones (Ta-
bla 4, Fig. 6). Por ejemplo, en N. dombeyi las pendien-
tes de las funciones lineales entre la biomasa aérea y la
de raiz de las plantas del norte y las del centro no se di-
ferenciaron entre si (ANOVA, F, ; ;=0,41; P=0,5255).
Sin embargo, a los renovales de N. obligua del norte les
correspondié una 4 mayor para una determinada R en
comparacion con los del centro (ANOVA, F, ; ;=8,51;
P=0,0043), y una H mayor para una determinada B en
comparacion con los del centro (ANOVA, F, ;,=49,87;
P<0,0001) (Tabla 4, Fig. 6).

El analisis simultaneo de ambas posiciones indico que
N. dombeyi asigno 2,1 veces significativamente mas bio-
masa a los 6rganos aéreos que a la raiz, en comparacion
con N. obliqua y N. nervosa (Prueba de LSD, P<0,0001)
(Fig. 4). Ademas, este analisis determind que N. dom-
beyi asignd la menor biomasa a la raiz en comparacion
con N. obliqua y N. nervosa (Prueba de LSD, P<0,0001).
El analisis de las rectas de regresion también reflejo di-

ferencias de asignacion de asimilados entre especies
(Fig. 7). Por una parte, a una determinada R le corres-
pondi6 una 4 mayor a N. dombeyi que a N. nervosa 'y a
N. obliqua (ANOVA, F,;,=21,31; P<0,0001). Por otra
parte, a una determinada B le correspondi6é una H ma-
yor a N. dombeyi que a N. nervosa y N. obliqua (ANO-
VA, F,,,=130,2; P<0,0001) (Tabla 4).

Discusion
Acumulacion de biomasa

Laradiacion incidente en el claro 6 se comporto pre-
visiblemente con el momento y la posicion de las me-
diciones. El aumento de la radiacion en el centro del
claro habria promovido en los renovales una acumu-
lacion de biomasa 1,5 veces mayor que la de los reno-
vales de los micrositios mas sombrios del norte. Este
crecimiento mas rapido bajo una luminosidad equiva-
lente a la del centro ha sido citado previamente. Por
ejemplo, en condiciones de vivero con humedad ade-
cuada, estos renovales de Nothofagus sometidos a una
Ty intermedia mostraron una biomasa y un tamafio ma-
yores en comparacion con aquellos que estaban en lu-
gares completamente abiertos (7;=100%) o cerrados
(Tr=3%) (Aguileray Fehlandt, 1981; Miiller-Using y
Schlegel, 1981; Grosse y Bourke, 1988).

Aunque en ambas condiciones de luz, N. dombeyi cre-
ci6 a una velocidad menor en comparacion con la de las
demas especies, el estadio adulto presenta una de las
mayores tasas de crecimiento observadas en el género
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Figura 6. Relacion lineal entre la biomasa de los érganos de N. dombeyi (Nd), N. nervosa (Nn) y N. obliqua (No) localizados en el
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(Tuley, 1980; Chauchard et al., 2001). El crecimiento
temprano mas lento de N. dombeyi fue citado previa-
mente (Miiller-Using y Schlegel, 1981; Smulders, 1988;
Donoso et al., 1991a, 1991b; Dezzotti et al., 2004). Mii-
ller-Using y Schlegel (1981) han adjudicado este feno-
meno al menor contenido de nutrientes de la semilla,
cuyo peso es aproximadamente un 75% y 84% menor
al peso delade N. obliqgua y N. nervosa, respectivamente
(Rodriguez, 1990). En general, las semillas mas livia-
nas tienen menos nutrientes, que determina un desem-
pefio pre-fotosintético y ulterior mas lento de los reno-

vales (Miiller-Using y Schlegel, 1981). Durante la eta-
pa temprana de desarrollo la cantidad de luz tendria un
papel menos importante que el de las etapas posterio-
res (Miiller-Using y Schlegel, 1981).

En las condiciones mas sombrias del norte de los cla-
ros, N. nervosa tendid a exhibir el mejor desempeno
comparado con el de N. dombeyi y N. obliqua. Res-
puestas equivalentes, que reflejan el caracter mas um-
brofilo de N. nervosa, han sido publicadas previamen-
te. Peyrou (2002) indic6 que N. nervosa mostro la mayor
sobrevivencia de las tres especies en un tratamiento con
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(ANOVA, P<0,01;n=110)

un 20% de T. Grosse (1988) sefiald que en experimen-
tos con una 7 igual a 36 %, los renovales de N. nervo-
sa crecieron mas rapidamente que los de N. obliqua,
aunque esta tendencia se invirtié con una 7% igual a 64%.
Miiller-Using y Schlegel (1981) publicaron un resulta-
do similar para renovales sometidos a tres niveles de lu-
minosidad. Guerra (1986) indic6 un resultado semejante
cuando compard el crecimiento en altura de renovales
de ambas especies, en una condicién de sombra inter-
media. A su vez, los renovales de N. nervosa son mas
tolerantes a la sombra que los de N. dombeyi (Espino-
za, 1972; Rosenfeld, 1972; Grosse, 1988). En pobla-
ciones naturales, N. nervosa tiende a exhibir una distri-
bucién de tamaifios asimétrica hacia la izquierda, debido
a la presencia de individuos pequefios debajo de las co-
pas del bosque, mientras que la distribucion de N. obli-
quay de N. dombeyi tiende a ser normal (Donoso, 1993).

Asignacion de biomasa

Con las tres especies tratadas conjuntamente, en ge-
neral la fraccion de biomasa y la pendiente de la fun-
cion de ajuste reflejaron la ausencia de diferencias de
la asignacion con relacion a la luz. Sélo el patron de
asignacion de N. obliqua fue consistente con las pre-
dicciones basadas en el modelo de asignacion optima
de biomasa: los renovales invirtieron mas en las hojas
que constituirian los érganos que limitan el crecimiento
con una baja intensidad de luz. Para N. dombeyi y N.
nervosa, el A/R y la FBH se mantuvieron relativamen-
te constantes en ambas condiciones de luz. Sin embar-

go, enrenovales de dos afios de N. dombeyi, N. obliqua
y N. nervosa, Read y Hill (1985) encontraron respues-
tas fisioldgicas plasticas en condiciones de luz y som-
bra, compatibles con la asignacion 6ptima. Aunque en
la literatura existen diferentes resultados, el meta-ana-
lisis estadistico de Poorter y Nagel (2000) indic6 que
la FBH de plantas herbaceas y renovales lefiosos tien-
de a decrecer con el aumento de la luz.

Givnish (1988), entre otros, propuso que las especies
adaptadas a habitats sombrios presentarian valores altos
de A/R y biomasa foliar, que maximizarian la absorcion
de luz y la asimilacion de carbono. Sin embargo, los re-
sultados presentados aqui contradicen esta prediccion:
aunque N. nervosa (A/R=1,23, FBH=0,24) y, en menor
medida, N. obliqua (A/R=1,43, FBH=0,24) son mas to-
lerantes a la sombra que N. dombeyi (A/R=2,83,
FBH=0,42), asignaron la menor cantidad de biomasa a
los o6rganos aéreos. Respuestas similares de renovales de
los arboles tropicales y templados mas umbrofilos han
sido interpretadas como una estrategia de sobrevivencia
bajo las copas cerradas del bosque, més que como una
estrategia de crecimiento (DeLucia et al., 1998).

Los patrones de asignacion de los renovales obser-
vados en este estudio se pueden relacionar con al me-
nos dos estrategias diferentes de desarrollo, represen-
tadas por la de N. dombeyi'y la de N. nervosa. La menor
tolerancia a la sombra de N. dombeyi es consistente
con los valores mas altos de punto de compensacion
de luz (PCL), de respiracion oscura (R,,.), de asimila-
cién méaxima (4,,,) y de requerimiento luminico de
germinacion (LG), y con la menor eficiencia fotosin-
tética (EF) (Tabla 5). La mayor capacidad de N. dom-



28 A. Dezzotti / Invest Agrar: Sist Recur For (2008) 17(1), 18-30

Tabla 5. Caracteristicas de las tres especies de Nothofagus

Caracteristica

N. dombeyi

N. nervosa

N. obliqua

Tipo y textura hoja?

Perenne y coriacea

Decidua y cartacea

Decidua y cartacea

Tamafio hoja (cm?)® 1,8 6,6 4,7

AFE (cm?/g) 137-316° 338-417¢418¢ 228-442¢; 3664
AF (cm? ind™) 64,1¢; 39,1° 100,65 113,5° 78,9¢; 135,40
RAF (cm?/g) 58-134 79-98 54-104
Peso fruto (mg)® 0,6-4,4 3,8-13,3 6,2-24.4
Produccion frutos (n° ind'afio™)" 560.100 [65,3; 78,3] 22.800 [3,9; 7,4] 267.400 [30,7; 14,4]
Ly/Lgt 1,8 1,2 1,5
Dispersion anemocoral Mayor Menor Intermedia
Sanidad (%)’ 71,2 56,3 49,8
Reproduccion vegetativa No Si Si
Clorofila (g 107 cm?) 4,9 2,7 3,6

PCL (umol m2s) 17¢; 924 9¢; 404 16¢; 814
EF (umol pmol-')¢ 0,018 0,027 0,019
Amax (umol m2s1)d 6,6 6,0 6,7

Rosc (umol m2s)° 1,1 0,6 0,9

LGk (%) 3,9 3,1 2,2

AFE: area foliar especifica. AF: area foliar. PCL: punto de compensacion de luz. EF: eficiencia fotosintética. 4, asimilacion
neta maxima. R, tasa de respiracion oscura. LG: intensidad minima de luz para germinar. L,/L: largo tallo/largo raiz. s/d: sin
datos. *Romero (1980). " Datos para renovales de 2 afios a 40% T (Miiller-Using y Schlegel, 1981). ¢ Promedio de tratamientos de
luz y sombra (Read y Hill, 1985). ¢Datos de tratamientos con 50% T (Peyrou, 2002). ¢Datos de renovales de 4 afios de Tren Tren;
los valores difieren entre si (Prueba de Kruskal-Wallis, P<0,05) (Dezzotti et al., 2001). {RAF=FBH X AFE, estimaciones basa-
das en Read y Hill (1985), Peyrou (2002) y en este trabajo. ¢ Burschel ef al. (1976), Donoso y Cabello (1978), Ordéiiez (1987), Ro-
driguez (1990), Marchelli y Gallo (1999) y Dezzotti et al. (2001). "Datos de 5 estaciones de muestreo medidas en 2001 y 2002;
entre corchetes, porcentaje con respecto al total de frutos producidos en cada temporada (Dezzotti et al., 2001). ' Burschel et al.
(1976) y Veblen et al. (1996). 7 Se refiere a la cantidad de renovales sanos (Dezzotti et al., 2001). *Espinoza (1972).

beyi de colonizar claros a través de un crecimiento ra-
pido es consistente con la asignacion prioritaria a la
produccion de hojas y con una alta concentracion de
clorofila (FBH alta), que maximizaria la fotosintesis,
y del crecimiento en altura (cociente largo tallo/largo
raiz (L,/Ly) alto). Esta estrategia oportunista también
estaria asociada a una mayor resistencia al ataque de
herbivoros y patogenos, vinculada con la textura co-
riacea de la hoja y al area foliar especifica (AFE) mas
baja, y al frio y la desecacion, por una mayor concen-
tracion de determinados metabolitos y aminoacidos en
la hoja (Alberdi, 1996). Los frutos pequefios y produ-
cidos abundantemente representarian una adaptacion
para aumentar la dispersion anemocora y la oportuni-
dad de encontrar sitios abiertos y mas luminosos.

En cambio, la mayor tolerancia a la sombra de N.
nervosa es congruente con los valores mas bajos de
R, PCL, LGy A,y conlaalta EF (Tabla 5). El man-
tenimiento de una gran cantidad de hojas grandes y
delgadas (AFE y AF altas) constituiria una adaptacion
para favorecer la fijacién de carbono, y en conse-
cuencia la persistencia y el crecimiento, en las condi-
ciones mas sombrias del sotobosque. La menor FBH

observada en esta especie se compensaria con la ma-
yor AFE, resultando en un radio de area foliar (= RAF
= FBHXFE), que representa la superficie foliar por
unidad de peso de la planta, relativamente alto. En N.
nervosa, el mayor tamafo y peso del fruto representa-
ria un aumento del contenido de nutrientes de la se-
milla y de la probabilidad que ésta se deposite bajo las
copas cerradas del bosque; ambos efectos constituiri-
an un beneficio para renovales que se caracterizan por
un menor requerimiento luminico para la germinacion
y el desarrollo. La capacidad de propagacion vegeta-
tiva de N. nervosa, a través de los brotes de cepa, re-
presenta una adaptacidn para re-ocupar un sitio mas
rapidamente después de perturbaciones de baja inten-
sidad y escala (e.g., caida de un arbol individual o de
un grupo de arboles), so6lo posible en aquellas espe-
cies que toleran niveles de luz mas restringidos.

Conclusiones

En este trabajo se detectaron diferencias en la asig-
nacion de biomasa entre posiciones y especies, que re-
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flejarian principalmente los efectos de la irradiacion so-
bre plantas con temperamentos diferentes. La fase de de-
sarrollo y el estado de conservacion de las plantas per-
mitié despreciar los efectos de la herbivoria y la
competencia entre renovales por recursos aéreos y sub-
terraneos. Sin embargo, la baja proporcion de la varian-
za total, que en algunos casos explican los modelos de
regresion utilizados, indicaria la influencia de otros fac-
tores microambientales. Publicaciones previas mostra-
ron relaciones entre los patrones de asignacion de bio-
masa y las propiedades del suelo (e.g., humedad,
temperatura y nutrientes) y el aire (e.g., CO,) (Wilson,
1988; Poorter y Nagel, 2000). En este estudio no se ana-
liz6 el papel de esas condiciones y recursos sobre el des-
empefio de los renovales, ni tampoco el posible efecto
de la translocacion sobre la asignacion de biomasa, prin-
cipalmente en las especies de hojas deciduas N. obliqua
y N. nervosa. Sin embargo, esos analisis contribuiran a
una interpretacion mas completa del comportamiento de
las tres especies y proveeran mas herramientas para pro-
mover la conservacion y el manejo de este ecosistema.
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