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Resumen

La mayor parte de los bosques de Misiones se encuentran invadidos por bambuseas y
lianas. Estas especies invasoras nativas producen cambios en la estructura vy
funcionamiento del ecosistema, inhibiendo la regeneracion natural de arboles del dosel.
Los objetivos de este estudio fueron: 1. evaluar los efectos de las lianas y bambuseas
sobre la estructura y las condiciones microclimaticas del bosque, en particular la
radiacion solar, y como las mismas afectan la diversidad, abundancia, y crecimiento de
renovales de especies arbdreas; 2. estudiar la respuesta a diferentes niveles de radiacién
de caracteristicas morfoldgicas y fisiolégicas de especies de arboles con diferentes
historias de vida; y 3. establecer si existen compromisos y relaciones funcionales
convergentes en caracteristicas ecofisioldgicas. El estudio combind un experimento de
manipulacién en el campo, que consistié en la remociéon de lianas y bambulseas en
parcelas permanentes en el norte de Misiones, con un estudio bajo condiciones
controladas de radiacién. La eliminacién de estos grupos funcionales produjo un aumento
en la radiacion incidente en el sotobosque, un aumento de las temperaturas y de la
disponibilidad de agua en el suelo. Asimismo se observé un aumento en la cantidad total
de renovales en las parcelas tratadas, y un incremento significativo en el crecimiento de
los mismos. En respuesta a los diferentes niveles de radiacidén, las especies de arboles
estudiadas modificaron diferentes atributos fisioldogicos y morfolégicos como
caracteristicas de la arquitectura hidrdulica, tasa de fotosintesis y area foliar especifica,
entre otros. La magnitud de la respuesta vari6 de acuerdo a las especies y sus
caracteristicas de historias de vida. Se observé la existencia de relaciones funcionales
convergentes y compromisos entre varias de las caracteristicas morfoldgicas vy
fisioldgicas medidas para distintas especies creciendo en diferentes condiciones de
radiacion. Los resultados obtenidos indican que la remociéon de las especies invasoras
podria ser clave en la recuperacién de la estructura y funcionamiento de lo bosques

nativos en Misiones.
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Species diversity, growth and physiology of trees in Misiones Rainforests:
effects of changes in ecosystem structure and functioning as a result of lianas

and bamboo invasion

Summary

Most of the forests in Misiones province (Argentina) are invaded by bamboo and lianas.
These native invasive plants result in substantial changes in the structure and function of
the ecosystem, inhibiting the regeneration of canopy tree species. The main objectives of
this study were: 1. to assess the effects of invasive species on structural aspects of the
forest and microclimatic conditions, 2. to study the responses of morphological and
functional attributes of tree saplings with different life history traits in response to
changes in light levels, and 3. to establish if there are tradeoffs and functional
convergence among ecophysiological characteristics of saplings. Manipulative
experiments (removal of invasive species), observations in native forests and studies
under controlled light conditions were used to address the 3 objectives. The removal of
these invasive species resulted in higher levels of solar radiation in the forest understory,
higher air and soil temperatures, and also in an increase in the availability of soil water.
A greater total amount of tree saplings and a significant increase in their growth rates
was also observed in the treated plots. Changes in hydraulic architecture,
photosynthesis, specific leaf area, water transport efficiency and other physiological and
morphological traits were observed in response to different light levels. The magnitude of
the responses were species specific dependent. Tradeoffs and functional convergence
were also observed across the different species growing under different environmental
conditions. The removal of invasive species could be of importance for the regeneration

of the forests in Misiones province.
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Figura 4.21. Conductividad hidraulica foliar especifica (KL) en funciéon de la conductividad
hidraulica especifica (KS) por area de xilema. Se ajustdé una curva exponencial
creciente de dos parametros (y=4,1*(1-exp(-0,2*x), p<0,0001). Los simbolos son
medias + ES (KS, n=5 a 8; KL, n=5 a 10). Los tratamietos de luz de 10, 30, 40 y 65%
estan indicados por simbolos negros, gris oscuro, gris claro y blanco respectivamente.
Las especies son Balfourodendron riedelianum (tridangulo hacia abajo), Cedrela fissilis
(circulo), Cordia trichotoma (cuadrado), Lonchocarpus leucanthus (rombo) vy
Patagonula americana (tridngulo hacia arriba).......c.cccoiiiiiiiii e 90
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Capitulo 1 Introducciéon General

1.1 Dinamica de claros y ecologia de bosques tropicales

La luz es uno de los factores ambientales mas importantes que determinan el
crecimiento, supervivencia y reproduccion de las plantas en bosques tropicales (Denslow
& Hartshorn 1994, Chazdon et al. 1996, Fetcher et al. 1994). La cantidad de radiacion
que llega al sotobosque disminuye al atravesar el dosel, pudiendo constituir tan solo el 2
0 4% del total (Chazdon 1988, Clark et al. 1995). La radiacién que llega a la superficie
del suelo consiste en niveles bajos de radiacion difusa y eventos breves de pulsos de luz
directa de alta intensidad o flecos de luz (Chazdon et al. 1996). La frecuencia y duracion
de estos pulsos, que pueden representar entre el 50 y el 80% de la radiacién diaria total,
son los factores mas importantes que determinan un balance positivo de carbono para

las plantas que crecen en el sotobosque (Chazdon 1988, Pearcy 1987).

La formacion de claros en el bosque afecta sustancialmente la cantidad de luz que llega
al sotobosque. La caida natural de arboles es un fendmeno generalizado en bosques

tropicales (Sanford et al. 1986, Uhl et al. 1988), pudiendo representar hasta el 10% del

area total (Brokaw 1985, Sanford et al. 1986). A medida que las aperturas en el dosel
son mas grandes, la radiacion, y la duracion y frecuencia de flecos de luz también
aumentan (Brown 1993). En consecuencia, las condiciones microclimaticas en los claros
son sustancialmente distintas a las observadas en sitios donde el dosel no esta
perturbado. Los cambios en radiacidn se correlacionan con cambios en la temperatura, la
humedad relativa, el contenido de agua del suelo y la disponibilidad de nutrientes. El

tamafio, la forma, y la orientacién de los claros constituyen aspectos importantes que
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afectan el microclima y el balance de agua, no solo en los claros sino también en las

areas que lo rodean (Van Dam 2001).

La formaciéon de claros ha sido considerada un proceso fundamental para el
mantenimiento de la diversidad de arboles en los bosques tropicales (Whitmore 1990).
Se ha encontrado que algunos arboles tropicales tienen preferencia por un tamario
particular de claro, y requieren cierta cantidad de luz (o un tamafo de claro minimo)
para su regeneraciéon (Denslow 1980, Myers et al. 2000, Tuomela et al. 1996), y se ha
sugerido ademas (Denslow 1980) que en claros muy grandes (de mas de 1000 m?), las
especies con mayor tasa de crecimiento y capaces de tolerar ambientes mas extremos

son competitivamente superiores al resto de las especies.

Las especies de bosques tropicales generalmente se clasifican en dos grandes grupos
funcionales sobre la base de sus requerimientos de germinacion y establecimiento
(Whitmore 1996). Mientras que las especies tolerantes a la sombra pueden germinar,
crecer y establecerse en sitios con niveles de luz muy bajos, las especies de sol o
pioneras necesitan una alta intensidad de luz para su desarrollo. Estas categorias distan
de ser dos grupos definidos, en cambio se piensa que forman parte de un gradiente
continuo de respuestas a la luz, aunque no se conoce precisamente cuanto puede ser el
grado de variacion en la respuesta de las especies tolerantes (Poorter 1999). Un gran
nimero de especies pueden sobrevivir en condiciones de baja intensidad de luz. Por
ejemplo, en un bosque en Panama se encontré que el 79% de las especies eran

tolerantes a la sombra (Welden et al. 1991).

Los individuos que colonizan los claros pueden pertenecer a especies pioneras o
tolerantes a la sombra presentes en el lugar antes de la formacién del claro. El
crecimiento bajo los arboles puede ser muy lento (Clark & Clark 1992), pero una vez que
se abre un espacio en el dosel la entrada de luz da lugar a un crecimiento vigoroso en el
sotobosque. Los ajustes morfoldgicos y fisioldgicos en respuesta a cambios ambientales y

en la disponibilidad de recursos (aclimatacién) pueden aumentar la tasa de crecimiento
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de las plantas, lo cual es critico a la hora de determinar quien gana en la competencia
por la apropiacion del espacio abierto. A pesar de que la tolerancia a la sombra se asocia
generalmente a una baja capacidad de aclimatacion (Fetcher et al. 1983, Kobe 1999), los
resultados sugieren que muchas especies de bosques tropicales sobreviven a la sombra y
son capaces de aclimatarse y crecer rapidamente cuando se abre un claro en el dosel
(Adams et al. 1999, Allen & Pearcy 2000, Barker et al. 1997, Chazdon & Pearcy 1991,

Davies 1998, Koniger et al. 1995, Loik & Holl 2001, Valladares et al. 1997).

El hecho de que las plantas no tengan un “nicho” de regeneracién definido en cuanto a
sus requerimientos de luz, sumado a que este recurso varia de manera espacial y
temporal, pareceria restar importancia a la formacion de claros como mecanismo para
explicar la coexistencia de un gran numero de especies de arboles en los bosques
tropicales. Las criticas al fendmeno de formacion de claros como determinante principal
de la biodiversidad se centran particularmente en la hipotesis de la segregacion espacial
durante la regeneracion (Wright 2002). Se ha comprobado que mas del 80% de los
renovales de especies tolerantes a la sombra sobreviven a la formacién de claros (Uhl et
al. 1988; Fraver et al. 1998). El tamafio de los individuos determina en gran medida que
puedan alcanzar el dosel del bosque (Brown & Whitmore 1992, Boot 1996, Zagt &
Werger 1998), y puede compensar las tasas de crecimiento rapido de las especies
pioneras que germinan después de la formacion del claro (Brown & Whitmore 1992;
Grubb 1996). La caida natural de arboles es la mayor fuente de variabilidad en la
disponibilidad de luz en bosques intactos, sin embargo su heterogeneidad espacial y
temporal no permite la creacion de nichos de regeneracion predecibles para todas las
especies (Wright 2002, Chesson 2000). Las evidencias actuales indican que tanto el
crecimiento como la capacidad de supervivencia son caracteristicas importantes para la
regeneracion, y que las interacciones bidticas como la dispersiéon, la granivoria, la
herbivoria, los patégenos (Augspurger 1984, Nepstad et al. 1991, Aide & Cavelier 1994,
Barker et al. 1997; Chapman & Chapman 1999, Holl & Kappelle 1999, Hubbell et al.

1999, Harms et al. 2000) y, en menor medida, el tipo de suelo y la microtopografia
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(Clark et al. 1999, Wright 2002) son factores que determinan los patrones espaciales de
distribucién, establecimiento, crecimiento y supervivencia de arboles en bosques

tropicales.

La formacion de claros podria ser, sin embargo, un factor fundamental para asegurar la
diversidad de especies no arbdreas tales como lianas, herbaceas, enredaderas, arbustos
y epifitas, y de especies arbdreas pioneras (Schnitzer & Carson 2000). Por ejemplo, en la
Isla de Barro Colorado (Panama) el 65% de la vegetacién depende de la formacion de
claros para su regeneracion, y los arboles tolerantes a la sombra, aunque constituyen el
75% de las especies arbodreas, representan sdlo un tercio del total de las especies
presentes. Los estudios de lianas en este bosque han demostrado que su diversidad y
abundancia es comparativamente mucho mayor en claros que en sitios donde el dosel
esta cerrado (Schnitzer & Carson 2001), y pueden inhibir el crecimiento de los arboles
durante varios afios impidiendo la regeneracion del dosel arboreo (Schnitzer et al. 2000).
Dado que estos grupos de especies también son muy abundantes en otros bosques
tropicales (Gentry & Dodson 1984), la formacién de claros podria tener un rol muy
importante en el mantenimiento de la diversidad si se considera las formas de

crecimiento no arbodreas.

1.2 Respuesta de las plantas a cambios en las condiciones
ambientales

Debido a la marcada heterogeneidad espacial y temporal en la cantidad y calidad de luz,
un bosque puede conceptualizarse como un conjunto de gradientes continuos de
disponibilidad de luz, en vez de un simple mosaico de claros y dareas cerradas como
tradicionalmente se lo ha considerado (Lieberman et al. 1989; Rich et al. 1993,
Whitmore et al. 1993, Grubb 1996). La habilidad de las plantas para capturar y utilizar
este recurso a lo largo de estos gradientes constituye un factor fundamental para su

crecimiento y supervivencia en bosques tropicales.
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Bajo el dosel arbdreo las plantas maximizan la intercepcion de luz asignando gran parte
de los recursos obtenidos a la formacién de hojas, y aumentando asimismo el area por
unidad de biomasa foliar (area foliar especifica). Las hojas de sombra tienen una tasa de
respiracion baja y su tasa de fotosintesis se satura a bajos niveles de luz. Al disminuir la
pérdida de carbono por respiracion se minimizan los costos de mantenimiento, lo cual
ayuda a aumentar las tasas de crecimiento de las plantas (Chazdon et al. 1996). El
balance de carbono de las plantas se ve afectado no solo por la asignacién de recursos a
las hojas sino también por su longevidad. Dado que la asimilacién de carbono es muy
baja en ambientes con poca luz, los costos de construccion sélo pueden recuperarse con
un mayor tiempo de vida de las hojas (Williams et al. 1989). A altos niveles de luz la
fijacién de carbono se incrementa con la formacién de hojas gruesas que poseen varias
capas de parénquima fotosintético, y las pérdidas de agua se reducen al disminuir el area
foliar. Una disminucién del area foliar especifica permite incrementar la tasa de
fotosintesis y la pérdida de calor por conveccién, disminuyendo pr lo tanto las pérdidas
de agua por transpiracién (Givnish 1988). En ambientes con alta intensidad de luz la tasa
de crecimiento esta limitada por la disponibilidad de agua y nutrientes, por lo tanto las

plantas tienden a invertir mayor cantidad de recursos en la construccién de raices.

Las variaciones en la disponibilidad de luz en un bosque estdn correlacionadas con la
temperatura y la humedad relativa. En ambientes con alta intensidad de luz, donde el
déficit de presidn de vapor es alto, las plantas deberian tener un sistema de transporte
de agua eficiente que permita mantener tasas de transpiracion (y fotosintesis) altas, sin
incrementar el gradiente de potencial hidrico entre el suelo y las hojas (Zimmermann
1983, Tyree & Ewers 1991). La eficiencia en el transporte de agua a las hojas
(conductividad hidraulica foliar especifica, K.) se ve afectada por la asignacion relativa de
recursos a los tejidos conductores y fotosintéticos, y por la capacidad intrinseca de
transporte de agua que tiene el tejido conductor (conductividad hidraulica especifica, Ks).
Esta ultima depende de la anatomia del tejido, y aumenta con la cuarta potencia del

radio de los elementos conductores del xilema (Zimmermann 1983). Se ha comprobado
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que existe variabilidad interespecifica en la anatomia del xilema, y por lo tanto en la
eficiencia intrinseca en el transporte de agua (Zimmermann 1983). Hay poca evidencia
de que se produzcan modificaciones en Ks en respuesta a cambios en el ambiente en que
crecen las plantas. Sin embargo, si se han observado variaciones en la relacion entre la
superficie foliar y el area de xilema en plantas de la misma especie creciendo en distintos
ambientes y, por lo tanto, en la conductividad hidraulica foliar especifica (Gower et al.
1987; Callaway et al. 1994; Mencucinni and Grace 1995, Maherali et al. 1997, Schultz &
Matthews 1993, Shumway et al. 1993). Para las plantas que crecen en sitios con alta
radiacion y déficit de saturacion del aire, una disminucion en la superficie foliar,
manteniendo constante el area de conduccién, permitiria aumentar la eficiencia en el
transporte de agua y, a su vez, acelerar el crecimiento al reducir las limitaciones

hidraulicas sobre la fotosintesis.

La aclimatacion puede tener implicancias ecoldgicas importantes en el crecimiento de las
especies arboreas y de las plantas en general. El grado de plasticidad en el area foliar
especifica, por ejemplo, puede tener efectos importantes para el crecimiento de las
plantas. Se ha comprobado que una mayor area foliar especifica incrementa las
probabilidades de consumo por los herbivoros. Puede suponerse entonces que no tendria
un valor adaptativo producir hojas de baja area foliar especifica en ambientes con poca
luz, donde la biomasa perdida es dificil de reemplazar (Walters & Reich 1999). Estas
observaciones coinciden con el hecho de que las especies pioneras son muy plasticas
para esta caracteristica, mientras que las especies tolerantes a la sombra poseen en
general un area foliar especifica similar independientemente del ambiente donde crecen

(Veneklaas & Poorter 1998).

Conocer la capacidad de las plantas para modificar distintos atributos morfoldgicos y
fisioldgicos, y las estrategias en el uso de los recursos de diferentes especies podria
ayudar a entender sus patrones demograficos, y a explicar su coexistencia en

ecosistemas con alta diversidad. Resultados de un estudio realizado en un bosque seco
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estacional de Panama (Hubbell and Foster 1992) demostraron que la tasa de crecimiento
de renovales de diferentes especies establecidos en claros se correlacionaba
negativamente con su capacidad de supervivencia bajo el dosel. Esta relacién permite
suponer que existe un compromiso entre mantener tasas de crecimiento elevadas e
invertir recursos en aumentar la supervivencia, y que las combinaciones posibles de
comportamientos para estas caracteristicas dentro de la relacidon observada posibilitaria

la coexistencia de un gran nimero de especies en bosques tropicales (Wright 2002).

1.3 Conservacion del bosque en Misiones

La regién del Bosque Atlantico del Alto Parand, se extiende por el extremo sur de Brasil,
el este del Paraguay y el extremo nordeste de la Argentina, en donde se la conoce con la
denominacion de Selva Misionera. Con una temperatura media de 21°C y una
precipitacién promedio de 2000 mm anuales, la vegetacion dominante en la region es la
selva subtropical humeda, que esta formada por tres estratos arbdreos con numerosas
epifitas y lianas (Cabrera 1976), constituyéndose en el ecosistema con mayor diversidad
y complejidad estructural y funcional de la Argentina. Este ecosistema ha sido catalogado
mundialmente como un &rea prioritaria para la conservacion dado que posee una alta
diversidad bioldgica y numerosas especies endémicas (Myers et al. 2000, Di Bitetti et al.

2003).

La ecoregidon del Bosque Atlantico del Alto Parana cubria originalmente una superficie de
1.000.000 km?, quedando en la actualidad apenas 58.000 km?2. Las areas naturales
protegidas suman una superficie de 20.700 km?, lo cual equivale solamente al 2% de la
superficie original. Argentina posee el mayor remanente continuo de este ecosistema con
un area de aproximadamente 10.000 km? (el 40% de la superficie historica que cubria la
provincia de Misiones). En Brasil y Paraguay, en cambio, sélo persiste actualmente
menos del 7% de la cubierta original. La deforestacién ha sido mas intensa en Brasil,

donde sélo el 2,7% del area original tiene actualmente cobertura boscosa. Paraguay, en
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cambio, aun cuenta con un superficie extensa de bosque, sin embargo en los ultimos
anos se ha convertido en el pais latinoamericano con mayor tasa de deforestacién y

fragmentacion (Holz & Placci 2002).

A pesar de que Argentina conserva la mayor superficie continua de bosques en el Bosque
Atlantico del Alto Parana, la mayor parte de los remanentes fuera de areas naturales
protegidas han sido intensamente explotados mediante extraccion selectiva. Estos
bosques no constituyen una alternativa econdmica para los pobladores locales ya que,
ademas de estar empobrecidos en especies de valor comercial, han sido invadidos por
especies de lianas y bambuUseas (Placci 2000), que aparentemente impiden Ia
regeneracién natural de los arboles. Esto, sumado a que Misiones es una de las
provincias mas pobres de la Argentina (INDEC 2000), ha generado una fuerte presion
sobre los remanentes boscosos, que van siendo rapidamente reemplazados por cultivos y

pasturas.

A lo largo de la ultima década, la Provincia de Misiones ha intentado promover la
conservacion de sus bosques nativos mediante la adopcidon de medidas tales como la
creacion de areas protegidas estrictas y reglamentaciones forestales que promueven un
uso sustentable del bosque. Numerosas organizaciones de Argentina, Brasil y Paraguay
estan llevando adelante una iniciativa para crear un area de uso multiple denominada
“Corredor Verde Trinacional”, que garantice el manejo sustentable de los recursos
naturales y la conexion bioldgica de los bosques remanentes en los tres paises. La
provincia de Misiones ha avanzado en este sentido al crear en 1999 la “Ley de Corredor
Verde de la Provincia de Misiones” (Ley N°3631), la cual tiende a promover la
conservacion y el desarrollo sostenible de todas las altas cuencas de la provincia, en un
area equivalente a un tercio de la superficie provincial. Esta Ley contempla tanto la
necesidad de recuperar remanentes de bosques degradados y proteger cuencas, como de
restaurar superficies antiguamente cubiertas por bosques para crear corredores y

amortiguar los efectos de la fragmentacién. A pesar de estos esfuerzos, los marcos
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regulatorios no han sido exitosos en asegurar un manejo sustentable de este importante
ecosistema boscoso por diferentes razones. Las mismas incluyen, ademdas de las
presiones de tipo social y econdmico que impulsan el cambio en el uso de la tierra, la

falta de conocimiento sobre la estructura y funcionamiento del ecosistema.

1.4 Manejo del bosque nativo

El aprovechamiento tradicional del bosque nativo en la provincia de Misiones consiste en
la extraccion selectiva de especies de alto valor econdmico. La tala selectiva es una de
las formas de explotacion del bosque mas importantes y difundidas en los bosques
himedos tropicales (UNESCO 1978). Estimaciones hechas para el Bosque Amazonico
indican que durante los afios 1996 y 1997 entre 10.000 y 15.000 km? de bosque fueron
afectados por tala selectiva (Nepstad et al. 1999). La extraccidn selectiva convencional
implica la tala de los arboles grandes de mayor valor comercial. Una vez finalizadas las
operaciones extractivas, el bosque es abandonado para su recuperacion hasta una nueva
eventual explotacion cuando vuelve a haber disponibilidad de arboles de valor comercial

y de tamafio adecuado.

La tala selectiva puede alterar de manera notable la dindmica de formacién de claros. A
su vez, el tamafio de los claros originados durante la extraccion puede ser varias veces
mayor a los producidos por causas naturales. La apertura de caminos y vias de
extraccion también puede modificar de manera pronunciada las condiciones
microclimaticas alterando la cantidad de luz directa incidente, la demanda evaporativa, la
temperatura, y el potencial hidrico del suelo (van Dam 2001). Otro efecto importante de
interés ecoldgico que puede tener la formacion de claros grandes debido a la extraccion
forestal es el aumento en el crecimiento de especies herbaceas invasoras (bambuseas) y
lianas (Withmore 1990). Estas especies responden rapidamente al incremento
pronunciado en la disponibilidad de luz inhibiendo la regeneracién y el crecimiento de los

individuos jovenes de especies del dosel (Putz 1984). Estudios recientes en bosques
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tropicales (Schnitzer & Carson 2000, Schnitzer et al. 2000) sugieren que en algunos
claros en donde las lianas son dominantes estas no permiten la formaciéon de un bosque

multiestratificado.

1.4 Objetivos, hipotesis generales, y alcances del estudio

En el diagrama de la Figura 1.1 se muestran los posibles mecanismos por los cuales un
sitio con una cobertura arborea alta (dosel cerrado) podria recuperar su estructura
después de la formacidn de un claro en un bosque primario intacto o con muy bajo grado
de disturbio, o ser colonizado por especies nativas invasoras que inhibirian la
regeneracion natural de arboles en bosques primarios explotados o con grado de
disturbio alto. Técnicas de manejo, como la remociéon de bambuseas y el corte de lianas
(Burkart 1999), podrian favorecer la recuperacion de los bosques degradados al restituir
los mecanismos de cicatrizacion de claros por especies arboéreas. Otra via de
recuperaciéon de los claros invadidos por especies de bambuseas monocarpicas incluiria la
ocurrencia de una floracién y mortalidad masiva, lo cual no ha sido comprobado hasta el

momento.

Los objetivos generales de este estudio fueron: 1) evaluar cdmo cambia la estructura y
las condiciones microclimaticas del bosque, en particular la radiacidon solar, cuando los
bosques son invadidos por lianas y bambuseas, y como afectan estos cambios a la
diversidad, abundancia, y crecimiento de renovales de especies arbdreas; 2) estudiar la
respuesta a diferentes niveles de radiacién de caracteristicas morfoldgicas y fisioldgicas
de especies de arboles con diferentes historias de vida (por ejemplo, especies de
crecimiento rapido y crecimiento lento); y 3) establecer si existen compromisos y
relaciones funcionales convergentes en caracteristicas ecofisiolégicas que describan el

comportamiento de las especies arbdreas.
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La hipétesis general bajo la cual se realizd este estudio es que las especies nativas
invasoras, mayoritariamente bambulseas y enredaderas lefiosas (lianas), modifican de
manera directa e indirecta las condiciones ambientales, e inhiben la regeneracién de
especies de arboles alterando a largo plazo la diversidad especifica, estructural y
funcional del bosque. Los cambios en la diversidad pueden ocurrir directamente al
disminuir las poblaciones de algunas especies o indirectamente a través de procesos
especie especificos y/o que afectan relaciones interespecificas (por ejemplo, una
diferente capacidad de aclimatacion) e interacciones dentro del ecosistema (alterando,

por ejemplo, las relaciones planta-animal).
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Figura 1.1. Modelo que explica la abundancia de especies invasoras (bambuseas y lianas) en bosques de la
Selva Misionera, y la escasa capacidad de cicatrizacion de claros naturales en bosques sometidos a extraccion
selectiva (con grado de disturbio alto). En bosques con bajo grado de disturbio los claros son colonizados por
especies de arboles pioneras y por especies tolerantes a la sombra presentes antes de la formacion del claro
que se benefician por el aumento en la disponibilidad de recursos cuando este se forma. El rapido cierre parcial
del dosel facilita el establecimiento de arboles con distintos requerimientos de regeneracién y crecimiento. La
répida cicatrizacidon del claro disminuye la probabilidad de invasiéon por parte de especies heliéfitas como las
lianas y las bambulceas. En bosques con alto grado de disturbio hay una mayor abundancia de especies
invasoras, debido principalmente a la alta disponibilidad de recursos en claros grandes abiertos durante las
extracciones forestales. Estas especies colonizan rapidamente los espacios que se generan en estos bosques
como consecuencia de la caida de arboles o la extraccidon de especies maderables, lo cual lleva a una
degradacién sucesiva de los bosques explotados, que podria revertirse mediante técnicas de manejo como el

corte de bambuseas y de lianas.

En este estudio se analizan los cambios microclimaticos, particularmente la radiacién
solar, que se producen en el bosque cuando se remueven las bambuseas vy las lianas, y
se evalla la abundancia, riqueza y diversidad de renovales de arboles en relacién a estos
cambios y a la estructura del bosque (2). Asimismo, se compara el crecimiento y
caracteristicas morfologicas importantes de cuatro especies forestales incluyendo
especies pioneras y tolerantes a la sombra, en respuesta a los cambios en la intensidad
de luz y a factores bidticos que se producen al remover las lianas y bambuseas (en
particular, se analiza la tasa de herbivoria por insectos) (3). En el 4 se estudia la
respuesta de cinco especies de arboles muy abundantes en los bosques del norte de
Misiones, algunas de alto valor comercial, a diferentes regimenes de luz equivalentes a
los encontrados en el bosque. Se evaluo la capacidad de aclimatacién de las especies en
condiciones controladas y las relaciones y compromisos entre variables morfoldgicas y
fisioldgicas como la capacidad fotosintética y la arquitectura hidraulica. Por ultimo, en el
5 se analizan las respuestas de renovales de 5 especies del dosel en cuanto a su
eficiencia en el transporte de agua, densidad de madera y vulnerabilidad a la cavitacién

bajo dos condiciones de radiacion.
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Capitulo 2 Cambios en microclima y estructura del
bosque: efectos sobre la abundancia y diversidad de

renovales de especies arboreas

2.1 Introduccion

En los bosques el dosel arbéreo absorbe la mayor parte de la fraccidon de luz
fotosintéticamente activa incidente, reduciendo la cantidad de radiacion que llega al
sotobosque. El tipo y disposicion de las hojas de los arboles, ademas del indice de area
foliar (i.e., la superficie cubierta por hojas por unidad de superficie de suelo) determinan
en gran medida el porcentaje de la radiacidon que atraviesa el dosel (Waring & Running
1998). Por lo tanto, diferentes especies pueden tener un efecto distinto, permitiendo una

mayor o menor entrada de luz al sotobosque (Canham & Burbank 1993).

La radiacién en el sotobosque presenta una alta variabilidad espacial y temporal, y no
sigue una distribucion normal: en general se observa un gran numero de sitios que
reciben poca luz y sélo uno pocos que reciben altos niveles de radiacion (Clark et al.
1995). En un bosque tropical de Costa Rica se encontré que la radiacion solar en un sitio
expuesto (un claro de 400 m?) llegaba al 28% de la radiacién total incidente en el area,
mientras que menos del 1% atravesaba la copa de los arboles (Chazdon & Fetcher
1984). Esto coincide con el hecho de que, a excepcidn de unas pocas especies pioneras,
la mayor parte de las especies arbdéreas de bosques tropicales parecen tolerar
condiciones de poca disponibilidad de luz en etapas tempranas de su crecimiento (Clark &

Clark 1992, Lieberman et al. 1995), y tienen capacidad competitiva limitada en sitios con



Capitulo 2 Efectos de lianas y bambuUseas sobre el microclima y la estructura del bosque 14

altos niveles de radiacion (Chazdon et al. 1996) como claros grandes y vias de extraccion
producidos por la tala selectiva. Por lo general, el sotobosque en bosques tropicales
recibe sélo el 2% de la radiacion total incidente, y la mayor parte de esta radiaciéon (50 a
80%) ocurre en forma de destellos de luz en periodos muy breves de tiempo, que las
plantas aprovechan de manera muy eficiente. El carbono fijado por fotosintesis durante
estos eventos breves puede constituir entre el 40 al 60% del carbono total incorporado

(Chazdon 1988).

La estructura del bosque, al igual que la composicion floristica, puede afectar los niveles
de radiacion en el sotobosque. En La Selva, Costa Rica, se encontré que el dosel de los
bosques secundarios presentaba un numero uniforme de claros de tamano intermedio,
mientras que en el bosque primario maduro el dosel presentaba muchas aperturas
pequenas y pocas aperturas grandes (Nicotra et al. 1999). La altura del dosel también
puede modificar las condiciones luminicas en el sotobosque (Clark et al. 1995). Cambios
en la estructura del bosque y en el indice de area foliar, como por ejemplo los producidos
por la extraccion selectiva de arboles, afectarian tanto la cantidad como la calidad de la
radiacion que llega a los estratos bajos del bosque. En un bosque del este Amazdnico se
observo que las aperturas del dosel en los claros producidos por extraccidon selectiva
convencional eran entre cinco y seis veces superiores a las de un bosque no disturbado

(Pereira et al. 2002).

Asociados a los cambios en la radiacién, la formacion de claros tiene consecuencias sobre
el microclima del bosque al aumentar la temperatura del aire y del suelo, y disminuir la
humedad relativa (Whitmore et al. 1993). De la misma manera, la disponibilidad de agua
en los claros es mayor que en el bosque no perturbado debido a que hay una menor
superficie foliar, y por lo tanto menor evapotranspiracion (Cavelier & Vargas 2002). En
un bosque de Guyana, Jetten (1994) encontrd que en los sitios con dosel alto, el 56% del
agua de precipitacién se perdia por evapotranspiracién, mientras que en los claros de

formacion reciente sélo un 25% del agua volvia a la atmodsfera por evaporacion desde el
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suelo. En claros de un afo de edad la evapotranspiracion era del 22% vy la evaporacion
habia disminuido a un 15% del agua de precipitacién. Tanto el tamafio como la forma y
orientacién de los claros serian caracteristicas claves en la regulacion de las condiciones
microclimaticas y el balance de agua en los mismos, y en las areas que los rodean (van
Dam 2001). Los cambios en las condiciones ambientales, asociados a un aumento de la
frecuencia de sitios con alta disponibilidad de luz, podrian modificar la proporciéon de
especies pioneras y tolerantes a la sombra. Asimismo, la formacidon de claros grandes
podria alterar la composicion floristica y diversidad del bosque a largo plazo al generar un
aumento importante en el crecimiento de algunas especies, como bambuseas y lianas
(Withmore 1990), que responden rapidamente al incremento pronunciado en la
disponibilidad de luz inhibiendo la regeneracién y el crecimiento de los individuos jévenes

de especies del dosel (Putz 1984).

2.2 Objetivos e Hipotesis

El objetivo general de este capitulo fue evaluar el efecto de las especies nativas
invasoras (bambuseas y lianas) en un bosque sometido a extraccion selectiva sobre la
estructura del bosque, los niveles de radiacion incidentes en el sotobosque, y la
diversidad y abundancia de renovales de especies arbdreas. Para ello se utilizd un
experimento de manipulacién que consisti6 en remover las especies invasoras. Los

objetivos especificos fueron:

1. caracterizar las variaciones espaciales y temporales en la distribucion de luz y

otras variables microclimaticas, y

2. estudiar la relacion entre diversidad, riqueza y abundancia de renovales de

especies arboreas y la disponibilidad de luz en el bosque.
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Se esperaba que la remocién de bambulseas y lianas produjera un aumento en la
proporcién de la radiacion solar incidente en el sotobosque, y que asociado a este cambio
se observaran también diferencias en algunas condiciones ambientales importantes para
el crecimiento de las plantas tales como la temperatura y humedad del aire y del suelo.
Se esperaba que la reduccion experimental del indice de area foliar del bosque por corte
de bambuseas vy lianas, produjera finalmente un aumento en la abundancia y diversidad

de renovales (individuos jovenes establecidos) de arboles.

2.3 Materiales y Métodos

2.3.1 Diseiio experimental

Durante los meses de abril a agosto del afio 2000 se instald un experimento de
manipulacién en el norte de la provincia de Misiones. Se seleccion6 un area de 30
hectdreas de bosque primario perteneciente a la empresa forestal Alto Parana S.A.,
colindante con el Parque Provincial Urugua-i (Figura 2.2). Esta area habia sido sometida
a extraccidon selectiva a fines de la década del 60. Se delimitaron 12 parcelas de 1
hectarea con una zona de amortiguamiento de 20 metros a cada lado de la misma (1,98
hectareas de area total), homogéneas en cuanto al tipo de suelo, la cobertura de
bambuseas y la presencia de lianas. En cada parcela se numeraron, identificaron,
midieron y mapearon todos los individuos de mas de 10 cm de didmetro a 1,3 metros de
altura (didmetro a la altura del pecho, DAP). Sobre un total de 3704 individuos se calculd
el area basal y se realizd una nueva extraccion comercial selectiva en septiembre de

2000.

Con posterioridad a la extraccion se realizd un censo para estimar los danos en la copa y
en la corteza de los arboles, y se calculd el area basal remanente por parcela. Ademas se
tomaron muestras de suelo a dos profundidades (0-5cm y 5-15cm) realizando un

muestreo aleatorio en 12 sitios por parcela (288 muestras en total) para determinar la
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concentracion de NOs; y NH4*. Con toda la informaciéon precedente se definieron 3
blogues compuestos por cuatro parcelas cada uno. En noviembre de los afios 2000 y

2001 se llevaron a cabo los siguientes tratamientos (3 réplicas por tratamiento):

1) remocidon de especies invasoras del sotobosque (mayormente bambuseas,

y otras especies herbaceas y arbustivas),
2) corte de enredaderas lefiosas (lianas),
3) remocidn de especies invasoras del sotobosque y corte de lianas, y

4) control (sin remocion de especies invasoras ni corte de lianas).

En el Anexo 1 se da informacién sobre el area de estudio, y sobre las caracteristicas

dasométricas y de diversidad de arboles del bosque.

Figura 2.2. Localizacion de las parcelas experimentales en el norte de la Provincia de Misiones. Se sefiala con

un cuadro en rojo el area de estudio donde se instalaron las parcelas permanentes.
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2.3.2 Estructura del bosque

Para estudiar el efecto del tratamiento 3) de corte de lianas y bambuseas en la
estructura del bosque y la disponibilidad de luz, en agosto y en diciembre del afio 2001,
periodos de minimo y maximo indice de area foliar, se tomaron fotografias hemisféricas
en todas las parcelas con dicho tratamiento y en las parcelas control (6 parcelas en
total). Para ello se utilizd una camara digital Nikon Coolpix 950 montada sobre un equipo
autonivelador (Delta-T Devices Ltd., Cambridge, UK) con una lente Nikkor 8mm. Las
fotografias se sacaron en 10 sitios por parcela cada 20 metros en dos transectas de 100
metros sorteadas al azar, y a dos alturas (0,7 y 2 metros). Esto permitié evaluar los
efectos de la especie de bamblU mas abundante en el bosque (Chusquea ramosissima) en
la intercepcién de la radiacidn solar, ya que esta especie forma un estrato entre los 0,5 y
2 m de altura. Los sitios en donde se sacaron las fotos se marcaron con estacas
permanentes. La distancia entre sitios fue de 20 metros para asegurar la independencia
entre fotos contiguas (Clark et al. 1995). En la Figura 2.3 se representa de forma

esquematica el muestreo en una de las parcelas en donde se realizaron las mediciones.

2.3.3 Condiciones ambientales

Durante los anos 2001 y 2002 se midieron las condiciones ambientales en una parcela
control y una parcela con tratamiento de corte de bambulseas y lianas en dos
condiciones: claros y sitios con dosel cerrado. En agosto de 2001 se marcaron tres sitios
por parcela con estacas permanentes de manera de repetir las mediciones durante el
verano. Las variables medidas incluyeron el potencial hidrico del suelo, y la temperatura
del aire y del suelo. Para estudiar el porcentaje de la radiacion total que llegaba a esos
sitios se tomaron fotografias hemisféricas a 70 cm del suelo durante los periodos de

menor y mayor indice de area foliar (julio y marzo).

Se realizaron muestreos de potencial hidrico en los primeros 5 cm del suelo utilizando el

método descripto en Deka et al. (1995). Las muestras se tomaron en 3 oportunidades
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después de sequias temporarias (de entre 15 y 30 dias sin lluvias) en invierno y verano,
y de una lluvia abundante de mas de 100 mm. Los datos diarios de precipitacion se
obtuvieron de la estacion meteorolégica mas cercana al sitio de las parcelas
experimentales, la cual estd ubicada a 35 km de las mismas dentro del vivero de la
empresa forestal Alto Parana S.A. (proximo a la localidad de Wanda). Las mediciones de
temperatura se hicieron con sensores HOBO type T (Onset, Computer Corp., MA, USA).
Los mismos se dejaron en el campo por periodos prolongados durante el verano

registrando las temperaturas cada 5 minutos.

Figura 2.3. Representacion esquematica de una parcela con la distribuciéon de arboles y de los sitios donde se
hicieron las mediciones. Los arboles estan simbolizados por circulos verdes de tamafio proporcional a sus areas
basimétricas. Las banderas naranjas indican sitios en donde se realizaron mediciones de microclima, y los
cuadros amarillos representan subparcelas de 2x2 m en donde se midié abundancia y diversidad de renovales.

Los cuadros amarillos con un circulo rojo indican los sitios en donde se tomaron fotos hemisféricas.
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2.3.4 Abundancia y diversidad de renovales

En el afio 2002 en cada una de las parcelas con tratamiento de corte de lianas y
bambulseas y en las parcelas control se delimitaron 25 subparcelas de 2x2 metros
distribuidas sistematicamente cada 20 metros en 5 transectas de 100 metros cada una.
En julio de ese afio se midieron e identificaron los renovales de especies arbdreas y de
lianas, y se contaron los tallos de Chusquea ramosissima que enraizaban dentro de cada
una de 50 subparcelas para cada tratamiento. Entre julio y agosto de 2004 se
identificaron y se midié la altura de todos los renovales establecidos de especies arbdreas
presentes en dichas subparcelas. Se consideré6 como establecidos a los renovales de mas
de 30 cm de altura y menos de 10 cm de DAP. En las mismas subparcelas se contaron e
identificaron las plantulas de arboles que tenian entre 10 y 30 cm de alto. En total se
relevaron 150 subparcelas (75 por tratamiento), de las cuales 60 se ubicaron en sitios

donde se obtuvieron fotografias hemisféricas (Figura 2.3).

2.3.5 Analisis de los datos

Las fotos hemisféricas se analizaron con el programa Hemiview (Delta-T Devices Ltd.,
Cambridge, UK). Se calculo el factor solar global (FSG) por sitio como la proporcion de la
radiacion que incide sobre dichos sitios calculado con respecto a la radiacion total
incidente sobre el dosel arbdéreo. Se aplico el test de Mann-Whitney para comparar la
disponibilidad de luz en los tratamientos, y el test de Wilcoxon para muestras pareadas
para comparar la proporcion de la radiacién en el bosque durante el invierno y el verano,
y las temperaturas minimas y maximas. Para analizar la abundancia de renovales y la
riqueza de especies se llevd a cabo un analisis de varianza en bloques de un factor
(tratamiento), y se calculd el indice de diversidad de Simpson como la inversa de la
sumatoria de las proporciones relativas (p;) de cada especie en la muestra. Se construyd
un grafico de dominancia y diversidad (logic pi de cada especie en funcién de su

abundancia relativa) para comparar los tratamientos en cuanto a la regeneracion
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(renovales establecidos) y la estructura del dosel (arboles de mas de 30 cm de DAP

censados y medidos con anterioridad a la remocidn de las lianas y bambuseas).

2.4 Resultados

A 0,7 metros de altura sobre el suelo el 47% de los sitios en las parcelas control
presentaron una proporcion de radiacidon menor a 0,075 (valor equivalente al 7,5% de la
radiacion solar total incidente en la parte superior del dosel). En las parcelas con
remocion de bambuseas y lianas el 10% de los sitios presentaron valores por debajo de
dicha proporcion (Figura 2.4 a y c). El nimero de sitios dentro del primer intervalo de
clases de luz no varié entre el verano y el invierno para el control y el tratamiento,
aunque en ambos casos en el invierno se observé un mayor porcentaje de sitios con
valores de radiacion superiores a 0,225. A los 2 m de altura, el 45% de los sitios en
ambos tratamientos presentaron valores de radiacién de entre 0,075 y 0,225 (Figura
2.4b y d). Durante el invierno se observdé ademds un aumento del porcentaje de sitios
con valores de FSG superiores a 0,375. En esta misma estacion tanto en las parcelas
control como en las tratadas aproximadamente el 20% de los sitios recibian una
proporcién de radiacion de entre 0,375 y 0,450. En el caso de las parcelas control, esta
frecuencia disminuyd al 3% en el verano. En las parcelas tratadas se observaron
diferencias significativas en la proporcién de la radiacion total entre el verano y el

invierno a 2 metros de altura (p<0,005).

Se observo una correlacién positiva entre la proporcién de la radiaciéon solar a los 2
metros y a los 0,7 m de altura (Figura 2.5), sin embargo el r* y la pendiente de la recta
fueron mas bajos para los sitios control. Por otro lado, la mayor diferencia entre los
tratamientos se observd para valores de radiacién por encima de 0,25 a los 2 m de
altura. A niveles de radiacion por debajo de 0,20 los sitios en el control ajustarian a la
misma funcién que los sitios con tratamiento. Las fotografias hemisféricas de la Figura

2.6 se tomaron en dos claros, uno correspondiente al tratamiento y otro al control. Si
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bien ambos claros recibian la misma radiacion a los 2 m de altura (aprox. 20%), a los 0,7
m en el sitio control la radiacién era de 1,5%, mientras que en el sitio con tratamiento
llegaba al 17%. El tratamiento de remocion de lianas y bambuseas produjo un aumento
significativo en la proporcion de la radiacion total que llegaba a los 0,7 m de altura
(p<0,001, Figura 2.7). Mientras que en las parcelas control la mediana de dicha
proporcién era de 0,099, en las parcelas con tratamiento se observo un valor de 0,199. A
2 m de altura no se observaron diferencias significativas, aunque los niveles de radiacion

fueron mayores en las parcelas tratadas.

Las precipitaciones acumuladas entre agosto de 2001 y mayo de 2002 fueron 990 mm.
Durante ese periodo se observaron varias sequias temporarias (entre 15 y 30 dias sin
lluvias) (Figura 2.8). En marzo de 2002, después de un periodo de 29 dias sin
precipitaciones, los potenciales hidricos en los primeros 5 cm del suelo alcanzaron
valores menores a -2 MPa (Tabla 2.1). En la Tabla 2.1 se muestra ademas el valor medio
de la proporcién de la radiacion correspondiente a los sitios de dosel cerrado y claros
donde se midid temperatura y potencial hidrico del suelo. La disponibilidad de agua fue
mayor en los claros que en los sitios con alta cobertura de arboles tanto en el control
como en el tratamiento. Los claros tuvieron potenciales hidricos muy similares para
ambos tratamientos, mientras que en los sitios con dosel cerrado hubo mas agua
disponible en las parcelas tratadas. Estas tendencias se mantuvieron en las dos
estaciones de muestreo, sin embargo los valores de potenciales hidricos fueron mucho

mas negativos en el verano.

Se observaron diferencias significativas en cuanto a las temperaturas maximas
registradas en las parcelas tanto entre los tratamientos como entre diferentes
condiciones de radiacion dentro de los mismos (p<0,05). Las temperaturas maximas
fueron mayores en los sitios con remocion de lianas y bambuseas, y entre esos sitios los
claros tuvieron las temperaturas mas altas. En el tratamiento de corte de lianas y

bambuseas las temperaturas maximas superaron los 35°C casi la mitad de los dias del
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periodo de medicion (Figura 2.9). Entre los dias 21 de enero y 1 de febrero, las
precipitaciones (229 mm) disminuyeron las temperaturas diarias. Las temperaturas
minimas, en cambio, sdlo fueron diferentes entre tratamientos tanto para los claros como
para los sitios con alta cobertura arbdérea (p<0,001), siendo mas bajas en los sitios con
tratamiento. Las temperaturas maximas y minimas del suelo también fueron diferentes
entre sitios con distinta cobertura en la parcela control (Wilcoxon Matched Pairs Test,
n=10 dias, p<0,01). En los sitios con dosel cerrado las medianas de las temperaturas
maximas y minimas fueron 24,8 y 22,9°C respectivamente, mientras que en los claros los

valores observados fueron mayores (25,9 y 23,2°C) (Figura 2.10).

La abundancia de Chusquea ramosissima y de renovales de enredaderas fue
significativamente diferente entre las parcelas tratadas (Figura 2.11). En ambos casos se
produjo una reduccidn significativa de la densidad (individuos por m? en el caso de las
lianas, y de tallos por m? en el caso de Ch. ramosissima). Las enredaderas mas
abundantes fueron: Hypocratea andina (Hypocrateaceae), Seguiera aculeata
(Phytolaccaceae), Adenocalymna marginatum (Bignoneaceae), Acacia sp. (Fabaceae),
Adenocalymna paulistarum (Bignoneaceae), y Macfadyena unguis-cati (Bignoneaceae).
La alta densidad de tallos de Ch. ramosissima en las parcelas control redujo la llegada de
luz a los 0,7 m de altura sobre el suelo (Figura 2.12 a). A bajas densidades de la
bambusea se observd una gran variabilidad en la proporcion de la radiacién que llegaba
al sotobosque. Este patrén se repititio para la abundancia de renovales de arboles: a
altas densidades de Ch. ramosissima los renovales de arboles eran escasos, y a bajas

densidades existia mucha variabilidad entre los sitios (Figura 2.12b).

La abundancia y riqueza de renovales tendié a ser mayor a niveles bajos e intermedios
de radiacién (Figura 2.13) tanto a 0,7 como a 2 m de altura. Para este analisis se
consideraron todos los renovales encontrados en ambos tratamientos. En el primer caso
(0,7 m, Figura 2.13 a y c) se tuvieron en cuenta los individuos que tenian entre 30 cm vy

1 m de altura, y en el segundo (2 m, Figura 2.13 b y d) se sumaron al andlisis todos los
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renovales menores a 2 m y 16 individuos de especies pioneras que tenian un tamafio
mayor (Solanum spp., Dunalia breviflora, Trema micrantha, Manihot flavelifolia,
Bastardiopsis densiflora), los cuales se habian desarrollado después de la aplicacion de
los tratamientos. A niveles muy altos de radiacién la densidad de plantas y la riqueza de

especies fue baja. Los errores estandar fueron grandes en todos los casos.

Se encontraron 47 y 51 especies en las parcelas control y con tratamiento (Tabla 2.2),
con una abundancia media de 1,4 y 1,6 renovales, y de 3,4 y 3,9 especies distintas por
m? respectivamente. A pesar de que los valores fueron mayores en las parcelas con corte
de lianas y bamblseas, no se encontraron diferencias significativas entre los
tratamientos. Sin embargo, el nimero de individuos por clase de altura (Figura 2.14) fue
mayor en las parcelas tratadas (p<0,05). Se observd una diferencia marcada en la
proporcion de individuos que tenian entre 1,20 y 3 metros entre el control y el

tratamiento. El 60% de dichos individuos se encontraban en las parcelas tratadas.

El indice de diversidad de Simpson para renovales de mas de 30 cm de altura fue de
14,44 y 16,03 para las parcelas control y con tratamiento respectivamente. En el caso de
los arboles, los valores de diversidad calculados antes de la aplicacion de los
tratamientos fueron mayores y estuvieron invertidos con respecto a los renovales, siendo
25,6 en las parcelas control y 22,7 en las tratadas, con una riqueza promedio de 55 y 49
especies por hectarea. Las formas de las curvas de diversidad y dominancia (Figura 2.15)
fueron similares entre el control y el tratamiento para los renovales y los arboles. Las
especies dominantes entre los renovales corresponden a arboles de sotobosque de
pequefio porte (Acinostemon concolor, Trichilia elegans, Trichilia catigua, Sorocea
ilicifolia y Pilocarpus pennatifolius), los cuales se hallan escasamente representados entre
los arboles mayores a 10 cm de DAP (Figura 2.15b). Algunas especies, a pesar de ser
abundantes en el dosel arbdreo, estuvieron poco representadas en la muestra de
renovales (i.e., Cedrela fissilis, Bastardiopsis densiflora, Cordia trichotoma, Patagonula

americana, Ocotea diospyrifolia, Balfourodendron riedelianum, Parapiptadenia rigida).
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Las especies del dosel alto mas abundantes entre los renovales fueron Nectandra
megapotamica y Lonchocarpus leucanthus. Las especies mas abundantes se encontraron
en sitios con intensidades de luz promedio menores a 24% de radiaciéon a 2 m de altura
sobre el suelo (Tabla 2.3). Las especies menos abundantes se encontraron en
intensidades de luz altas, y corresponden a pioneras (Solanum spp., Dunalia breviflora,
Trema micrantha, Manihot flavelifolia, Bastardiopsis densiflora) o especies que regeneran

en claros (Patagonula americana, Parapiptadenia rigida).

Proporcién de la Potencial hidrico Temperatura del
radiacion total del suelo (MPa) aire en verano (°C)
Invierno Verano Invierno Verano Maxima Minima
Dosel 0,082 0,061 ) )
cerrado  (0,027) (0,015) 1,81 3,82 27,45 21,07
Control 0,210 0,147
Claro (0,156) (0,055) -0,35 -2,35 29,62 20,07
Dosel 0,137 0,068 ) _
_ cerrado  (0,018) (0,009) 0,81 3,03 32,08 20,36
Tratamiento 0.566 0213
Claro (0,136) (0,069) -0,70 -2,67 33,54 20,19

Tabla 2.1. Caracteristicas ambientales medidas en 3 micrositios en situaciones con dosel cerrado y en claros en
una parcela control y una con tratamiento de remocién de lianas y bambuseas. Se indica la media y entre
paréntesis el error estandar de la proporcion de la radiacidon a 0,7 m de altura sobre el suelo, el potencial
hidrico medio en los primeros 5 cm del suelo y las medianas de las temperaturas maximas y minimas

registradas.

Abundancia (individuos totales)

Especie Abrev. Familia Control Tratamiento

Actinostemon concolor Act con Euphorbiaceae 64 53
Albizia hassleri Alb has Fabaceae 1 2
Allophylus edulis All edu Sapindaceae 4 12
Allophylus guaraniticus All gua Sapindaceae 4 1
Arecastrum romanzoffianum Are rom Palmae 1 1
Balfourodendron riedelianum Bal rie Rutaceae 8 6
Bastardiopsis densiflora Bas den Malvaceae 1 5
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Cabralea canjerana Cab can Meliaceae 2
Calliandra twedieii Cal twe Fabaceae 1 6
Campomanesia guazumifolia Cam gua Myrtaceae 1 1
Campomanesia xanthocarpa Cam xan Myrtaceae 7 10
Casearia silvestris Cas sil Flacourtiaceae 1
Cedrela fissilis Ced fis Meliaceae 1
Cestrum laevigatum Ces lae Solanaceae 8 1
Chrysophyllum gonocarpum Chr gon Sapotaceae 18 20
Chrysophyllum marginatum Chr mar  Sapotaceae 2 1
Cordia ecalyculata Cor eca Boraginaceae 2 5
Cordia trichotoma Cor tri Boraginaceae 1 6
Cupania vernalis Cup ver Sapindaceae 15 17
Diatenopteryx sorbifolia Dia sor Sapindaceae 8 11
Dunalia breviflora Dun bre  Solanaceae 2 1
Eugenia burkartiana Eug bur Myrtaceae 5
Eugenia involucrata Eug inv Myrtaceae 2
Gleditsia amorphoides Gle amo Fabaceae
Hennecartia omphalandra Hen omp Monimiaceae 1
Holocalyx balansae Hol bal Fabaceae 9 16
Inga marginata Ing mar  Fabaceae 3
Inga uruguensis Ing uru Fabaceae 1
Lonchocarpus leucanthus Lon leu Fabaceae 23 9
Lonchocarpus muehlbergianus Lon mue Fabaceae 5 10
Machaerium minutiflorium Mac min  Fabaceae 8 10
Manihot flavelifolia Man fla Euphorbiaceae 4
Matayba eleagnoides Mat ele Sapindaceae 8 21
Maytenus ilicifolia May ili Celastraceae 2
Myrocarpus frondosus Myr fro Fabaceae 5 8
Nectandra lanceolata Nec lan Lauraceae 2
Nectandra megapotamica Nec meg Lauraceae 41 33
Ocotea diospyrifolia Oco dio Lauraceae 2 2
Parapiptadenia rigida Par rig Fabaceae 8
Patagonula americana Pat ame  Boraginaceae
Phytolacca dioica Phy dio Phytolaccaceae
Pilocarpus pennatifolius Pil pen Rutaceae 27 36
Prunus subcoriacea Pru sub Rosaceae 2
Sebastiania brasiliensis Seb bra Euphorbiaceae 3 6
Abundancia (individuos totales)
Especie Abrev. Familia Control Tratamiento
Solanum granuloso-leprosum Sol gra Solanaceae 3 1
Solanum inaequalis Sol ina Solanaceae 1
Sorocea bomplandii Sor bom Moraceae 30 62
Strychnos brasiliensis Str bra Loganiaceae 6 7
Styrax leprosus Sty lep Styracaceae 3
Trema micrantha Tre mic Ulmaceae 3 1
Trichilia catigua Tri cat Meliaceae 14 37
Trichilia elegans Tri ele Meliaceae 49 45
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Xylosma sp. Xyl sp. Flacourtiaceae 1 1
sp.1 1
sp.2 1
sp.3 1
sp.4 1
sp.5 1
TOTAL 413 486

Tabla 2.2. Continuacion. Identificacion taxondmica y abundancia de renovales de arboles en las parcelas control
y con tratamiento de remocién de lianas y bamblseas. En total se relevaron 25 subparcelas de 4 m? dentro de

cada parcela de 1 ha (6 parcelas en total), cubriendo un area de 300 m? por tratamiento.

Especie Abrev. Familia N FSG SE
Solanum inaequalis Sol ina Solanaceae 1 0,712
Campomanesia guazumifolia Cam xan Myrtaceae 1 0,506

Dunalia breviflora Dun bre  Solanaceae 1 0,470 0,104
Machaerium minutiflorium Mac min  Fabaceae 2 0,467
Patagonula americana Patame Boraginaceae 1 0,450

Trema micrantha Tre mic  Ulmaceae 1 0,450 0,043
Bastardiopsis densiflora Bas den  Malvaceae 2 0,407 0,025
Manihot flavelifolia Man fla  Euphorbiaceae 2 0,404

Eugenia burkartiana Eug bur  Myrtaceae 1 0,379
Parapiptadenia rigida Parrig  Fabaceae 1 0,379 0,178
Myrocarpus frondosus Myr fro Fabaceae 3 0,361 0,021
Campomanesia xanthocarpa Cam xan Myrtaceae 2 0,311 0,144
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Ocotea diospyrifolia Oco dio  Lauraceae 2 0,306 0,134
Solanum granuloso-leprosum Sol gra Solanaceae 2 0,296 0,000
Cabralea canjerana Cab can  Meliaceae 1 0,290 0,081
Lonchocarpus muehlbergianus ~ Lon leu Fabaceae 5 0,283 0,067
Diatenopteryx sorbifolia Dia sor Sapindaceae 4 0,267 0,127
Cordia trichotoma Cor tri Boraginaceae 3 0,266 0,035
Sorocea ilicifolia Sor ili Moraceae 19 0,264 0,054
Lonchocarpus leucanthus Lon leu Fabaceae 12 0,261 0,055
Cestrum laevigatum Ces lae Solanaceae 2 0,251 0,080
Chrysophyllum gonocarpum Crh gon  Sapotaceae 6 0,243

Styrax leprosus Sty lep  Styracaceae 1 0,241 0,032
Nectandra megapotamica Nec meg Lauraceae 18 0,235 0,038
Actinostemon concolor Act con  Euphorbiaceae 18 0,234 0,040
Trichilia elegans Tri ele Meliaceae 12 0,227 0,075
Balfourodendron riedelianum Bal rie Rutaceae 5 0,225 0,034
Matayba eleagnoides Mat ele  Sapindaceae 12 0,211 0,019
Calliandra twedieii Cal twe  Fabaceae 3 0,205 0,061
Sebastiania brasiliensis Seb bra  Euphorbiaceae 4 0,204 0,033
Trichilia catigua Tricat  Meliaceae 11 0,204 0,058
Holocalyx balansae Hol bal Fabaceae 8 0,194 0,002
Albizia hassleri Alb has Fabaceae 2 0,164 0,038
Allophylus edulis All edu Sapindaceae 5 0,161 0,054
Strychnos brasiliensis Sty bra Loganiaceae 2 0,151 0,025
Cupania vernalis Cup ver  Sapindaceae 7 0,139

Nectandra lanceolata Nec lan Lauraceae 1 0,134 0,024
Pilocarpus pennatifolius Pil pen Rutaceae 6 0,125

Allophylus guaraniticus All gua Sapindaceae 1 0,092

Tabla 2.3. Proporcidn de la radiacion (FGS; Factor Global Solar) en la que se hallaron 39 especies de arboles en
parcelas control y con tratamiento de remocidn de lianas y bambuseas. Para cada especie se indica el nUmero
de sitios analizados N (de un total de 60 sitios) en los que se encontré al menos un renoval de la misma. Se
indica el error estandar del FGS cuando fue posible calcularlo. Las especies se listan en orden decreciente de
FGS.
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Figura 2.4. Distribucidon de frecuencias porcentual y acumulada de radiacion (proporcion de la radiacion total
estimada como FSG), en parcelas control (lineas y barras negras) y parcelas con remocion de lianas vy
bambuseas (lineas y barras grises). Los graficos corresponden a fotografias tomadas a 0,7 (a, ¢) y 2 m de
altura (b, d) sobre el suelo en 30 sitios por tratamiento, en invierno (a, b) y verano (c, d). Las proporciones de
radiacion en el eje de las ordenadas corresponden a los valores medios de los intervalos. Se observaron
diferencias significativas en la proporcidén de la radiacion total entre el verano y el invierno a 2 m de altura en

las parcelas con tratamiento de limpieza de sotobosque (Wilcoxon Matched Pairs Test, T=95, p<0,005).
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Figura 2.5. Relacién entre la proporcién de la radiacién total promedio a 0,7m y 2 m de altura sobre el suelo en
parcelas control (negro) y con remocién de lianas y bambuseas (gris). Cada punto corresponde a los valores de
FGS de invierno y verano promediados en un sitio (n=30 sitios por tratamiento). En cada caso se ajustoé una
recta: y=0,385x+ 0,0247 (p<0.001; control), y=0,655x+ 0,0344 (p<0,001; tratamiento).
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Figura 2.6. Fotos hemisféricas tomadas en diciembre de 2001 en sitios de parcelas control (a, c) y con

tratamiento de remocién de lianas y bambuseas (b, d) a 0.7 m (a, b) y 2 m (c, d) de altura. Las fotografias
corresponden a una radiacion total del 1.5% (a), 17% (b), 20% (c), y 19% (d). Sobreescrito a las fotos se

observa el recorrido del sol a lo largo del afio.
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Figura 2.7. Proporcién de la radiacién total promedio para el verano y el invierno a 0,7 (a) y 2 metros de altura

(b) en parcelas control (negro) y con tratamiento de corte de lianas y bambuseas (gris). Se indican las

medianas, los cuartiles de 25-75% y los valores maximos. Se encontraron diferencias significativas (*) entre

tratamientos a 0,7 metros de altura (Mann-Whitney Test, U=195,1, p<0,001).
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Figura 2.8. Precipitaciones diarias registradas durante agosto de 2001 y mayo de 2002 en la estacion

meteoroldgica mas préxima a las parcelas experimentales en la localidad de Wanda (Fuente: Alto Parana S.A.).
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Figura 2.9. Variaciones diarias de temperatura del aire en sitios con alta cobertura arbérea (a, c) y en claros (b,
d) en un parcelas control (a, b) y con tratamiento corte de lianas y bambuseas (c, d) durante el verano. Los
valores indican temperaturas promediadas por horas en dos sitios por condiciéon y tratamiento, y la linea
punteada marca los 35°C. Las temperaturas maximas fueron significativamente diferentes para los dos
tratamientos y condiciones de luz (dosel cerrado y claro) (Wilcoxon Matched Pairs Test, n = 54 dias, p<0,05).
Las temperaturas minimas sodlo fueron diferentes entre tratamientos para ambas condiciones (Wilcoxon
Matched Pairs Test, p<0,001).



Capitulo 2 Efectos de lianas y bambuUseas sobre el microclima y la estructura del bosque 35

32 | (a) Dosel cerrado 1

Temperatura °C

Figura 2.10. Variaciones diarias de temperatura del aire (linea punteada) y del suelo (linea continua) en sitios
con alta cobertura arbérea (a) y en claros (b) en una parcela control. Los valores indican temperaturas
promediadas por horas en dos sitios. Las temperaturas maximas y minimas del suelo fueron significativamente

diferentes bajo el dosel y en los claros (Wilcoxon Matched Pairs Test, n = 10 dias, p<0,01).
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Figura 2.11. Densidad de renovales de lianas y tallos de Chusquea ramosissima en parcelas control (negro) y

con tratamiento de corte de lianas y bambuseas (gris). Se indican las medianas, los cuartiles de 25-75%, y los

valores maximos y minimos. Se encontraron diferencias significativas (*) entre tratamientos tanto para la

densidad de enredaderas (Mann-Whitney Test, U=780, n=50, p<0,005) como para la bambusea (Mann-

Whitney Test, U=141, n=50, p<0.001).
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Figura 2.12. Proporcion de la radiacion a 0,7 m de altura (a) y densidad de renovales de arboles (b) en funcion
de la abundancia de Chusquea ramosissima en parcelas control (negro) y con remocion de lianas y bambuseas
(gris). En el primer caso n=20, y en el segundo n=50 para cada tratamiento. Cada punto corresponde a una

subparcela de 4 m?.
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Figura 2.13. Densidad y riqueza de renovales en relacion a la proporcion de luz en el bosque a 0,7 (a, c) y 2
metros (b, d) de altura. Los valores de radiacion corresponden al valor medio de cada intervalo. En el analisis
se tuvieron en cuenta todos los renovales (individuos de mas de 30 cm de altura) encontrados en las parcelas
control y con tratamiento: (a, c) renovales menores a 1 m de altura, (b, d) renovales menores a 2 metros e

individuos de entre 2 y 10 metros de altura de especies pioneras de rapido crecimiento.
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Figura 2.14. Abundancia de plantulas y renovales por clase de altura en parcelas control (negro) y con
tratamiento de corte de lianas y bambuseas (gris). Se midieron en total 484 individuos en las parcelas control,
y 557 en las parcelas tratadas. Los valores de altura corresponden al valor medio de cada intervalo analizado.

El nimero de individuos por clase de altura fue mayor en las parcelas tratadas (x°=17,484, g.l.=9, p<0,05).
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Figura 2.15. Diversidad y dominancia de especies arbdreas para renovales (a) y arboles (b) en parcelas control
(negro) y con tratamiento de remocidn de lianas y bambuseas (gris). Las especies en cada tratamiento se
disponen conforme a su abundancia en el bosque. Solamente se indica el nombre abreviado (ver Tabla 2.2) de
las especies representadas por al menos 4 individuos. En total se midieron 904 renovales cubriendo un area
total de 600 m? y 1811 arboles en una superficie de 6 hectareas. En el Anexo 1 se detalla el nombre cientifico y

abundancia de todas las especies de arboles encontradas para individuos de mas de 10 cm de DAP.
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2.5 Discusion

Los valores de radiacion encontrados en el bosque son superiores a los reportados en
bosques tropicales (Clark et al. 1995). Una gran proporcion de sitios presentaron un
porcentaje muy alto de radiacién (mas de 37,5% a 2 m de altura). Estos valores
corresponden a claros generados probablemente por reiteradas extracciones selectivas.
En particular, se observa que en el invierno un porcentaje alto de los sitios tenian entre
37,5-45% de radiacion. Ese porcentaje disminuyo en el verano para las parcelas control
debido posiblemente a la expansién de hojas de especies herbaceas, bambuseas vy lianas,
ya que en las parcelas donde se cortaron estas especies el porcentaje de sitios dentro de
ese intervalo de radiacidon no varié. Las especies nativas invasoras en los claros
interceptan la radiacidon que llega a los 2 m disminuyendo el porcentaje que llega a 0,7
m. En particular la bambusea Chusquea ramosissima forma estratos densos de unos 2 a
3 m de altura en los claros, impidiendo la llegada de luz a los estratos mas bajos, vy la

regeneracion de otras especies.

La remocion de lianas y bambuseas, ademas de aumentar sustancialmente la radiacion
que llegaba al suelo, produjo un incremento significativo en las temperaturas maximas y
una disminucidon de las temperaturas minimas, y en consecuencia un aumento de la
amplitud térmica diaria que alcanzd valores de 25°C en los claros. Fluctuaciones diarias
de temperatura como las observadas favorecen la germinacion de especies pioneras
como Trema micrantha y Solanum granuloso-leprosum, las cuales colonizan rapidamente
claros grandes o areas desmontadas (Rodrigues et al. 2004, Valio & Scarpa 2001). La
diferencia significativa de temperatura entre sitios con dosel cerrado se deberia
mayormente a la reduccion de la cobertura por el corte de lianas en las parcelas
tratadas, lo cual implicd un aumento del 5% de la radiacion en los sitios estudiados.
Asimismo, las temperaturas maximas y minimas del suelo fueron diferentes en sitios con
distinta cobertura vegetal en las parcelas control. Seria esperable que en las parcelas

tratadas se observara también un aumento importante en la temperatura del suelo
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durante el dia tanto en los claros como bajo el dosel de arboles, y una disminucion

pronunciada durante la noche debido a la menor cobertura vegetal.

La disponibilidad de agua fue mayor en los claros que en sitios donde el dosel arboreo
estaba cerrado, debido a la diferencia en superficie foliar a través de la cual se pierde
agua por transpiracion (Cavelier & Vargas 2002). El tratamiento no produjo cambios en
la disponibilidad de agua en los claros, pero tuvo efectos sobre el potencial hidrico bajo el
dosel arbdéreo, encontrandose valores menos negativos en la parcela tratada. Estas
diferencias se deberian exclusivamente a una disminucion en la evapotranspiracion, ya
qgue las muestras de suelo obtenidas después de precipitaciones abundantes presentaron
valores de potencial hidrico semejantes (datos no mostrados). La mayor disponibilidad de
agua en el tratamiento se deberia mayormente a la remocion de las lianas, cuyas tasas
de transpiracion relativa son mayores a las de los arboles (Restom 1996). Las parcelas
control tenian en promedio 1410 lianas por hectdrea mayores a 1 cm de didametro a 1,3
m sobre el suelo, de las cuales 14 superaban los 10 cm, en comparaciéon a un promedio
de 263 arboles por ha mayores a 10 cm de DAP (J.F. Garibaldi, datos no publicados). A
pesar de que el area basal de lianas constituye un porcentaje muy chico del area basal
total, la remocidn de estas especies podria tener un efecto importante en Ia
disponibilidad de agua en el suelo ya que las lianas tienden a distribuirse en los sitios con
mayor densidad de arboles (J.F. Garibaldi, datos no publicados). En los sitios con dosel
cerrado tratados, el aumento de las temperaturas maximas hasta valores similares a las
de los claros, y consecuentemente la disminucién de la humedad relativa (Whitmore et
al. 1993), y la baja disponibilidad de agua durante periodos prolongados sin
precipitaciones, podrian tener un efecto negativo en el establecimiento y crecimiento de
plantulas y renovales, especialmente en aquellas especies cuyo sistema de transporte de

agua a las hojas es poco eficiente.

El 20% de los sitios en las parcelas con remocién de lianas y bambulseas recibian

intensidades de luz entre 37,5-45% durante el verano, sin embargo esa no seria la
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situacion mas favorable para el establecimiento de la mayoria de las especies arbdreas.
En todos los sitios que recibian una radiacidon por encima del 37,5% el promedio de
renovales encontrados fue de tan solo 0,4 y 0,47 individuos por m? para parcelas control
y con tratamiento respectivamente. Los valores mas altos de densidad de renovales y
rigueza de especies se encontraron en condiciones de luz entre 10 y 15%, sin embargo el
error estandar para estas muestras es alto debido a la variabilidad entre sitios. Esta
variabilidad estaria relacionada con diferencias en la abundancia de Chusquea
ramosissima. En sitios con proporciones bajas de radiacién a 0,7 m se encontré una
densidad alta o baja de renovales de arboles, dependiendo de que los sitios tuvieran una
cobertura alta de arboles o una gran abundancia de la bambusea, respectivamente. Si
bien el tratamiento no tuvo efectos estadisticamente significativos sobre la abundancia
promedio de renovales por m? en el periodo estudiado, se observd un aumento
significativo en el numero total de renovales en todas las clases de tamano. En
particular, se observd una proporcidn mucho mayor de individuos de entre 1,2 y 3
metros de altura en las parcelas tratadas con respecto al control. Esto podria deberse a
que el establecimiento de plantulas fue mayor en las parcelas tratadas, y/o que hubo una
mayor mortalidad en las parcelas control para esas clases de edades, y/o que los

renovales crecieron mas en las parcelas con tratamiento.

La abundancia de renovales (16.166 y 18.566 individuos por ha para las parcelas control
y tratadas, respectivamente) fue baja en comparacién a otros bosques de Misiones. En la
Reserva Forestal de Uso Multiple Guarani (dentro de la Reserva de Bidsfera Yaboti), en
un bosque similar en cuanto a caracteristicas geomorfoldgicas y composicion floristica,
aunque con menor intensidad de aprovechamiento, se encontraron 23.672 renovales por
ha de mas de 30 cm de altura y menos de 10 cm de DAP (Bulfe et al. 2003). A pesar de
no observarse cambios significativos en la abundancia total y riqueza de renovales de
especies de arboles, los valores para estas variables asi como la diversidad fueron
mayores en las parcelas con tratamiento. Cabe destacar que el corte de las lianas y

bambuseas pudo tener un impacto negativo inicial sobre la regeneracion, ya que la
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remocion de parte de la cobertura vegetal puede dafiar también plantulas y renovales.
Por esta razén es necesario hacer una evaluacidon a largo plazo. Estimaciones de
abundancia de renovales realizadas en el 2003 (datos no mostrados) permitirian suponer
que la densidad total de renovales de especies arboreas estda aumentando tanto en las
parcelas control como en las tratadas, pero en mayor proporcion en estas Ultimas. Otro
efecto negativo del tratamiento, que no fue evaluado por este trabajo, es la caida de
biomasa muerta debido mayormente al corte de las lianas. Aln después de 3 afios de
aplicados los tratamientos se observaron troncos secos que al caer producian dafios en
los renovales. Asimismo, a pesar de que el tratamiento fue efectivo en la remocién de
Chusquea ramosissima, algunos claros en las parcelas tratadas fueron invadidos por
especies herbaceas y arbustivas (datos no mostrados) tales como Urera baccifera
(Urticaceae), Conyza bonariensis (Asteraceae), Hybanthus bigibbosus (Violaceae), y
varias especies de gramineas y de commelindceas, que tendrian también efectos

negativos sobre la regeneracion de arboles.

Los renovales en las parcelas estuvieron representados mayoritariamente por especies
arboreas de los estratos bajo e intermedio tales como Actinostemon concolor, Sorocea
ilicifolia, Trichilia elegans y Trichilia catigua, que aparentemente estarian creciendo sdlo
en sitios con intensidades de luz medias a bajas. Después de 4 afos de aplicado el
tratamiento, no se observdé un aumento en la abundancia de especies pioneras o de
rapido crecimiento, lo cual facilitaria el cierre de los claros producidos por extraccion
selectiva. Sélo se observd regeneracidon de especies pioneras (i.e., Solanum spp.,
Bastardiopsis densiflora, Trema micrantha, Cecropia pachystachya) en las vias de
extraccion, donde las maquinas habian removido la capa superficial de suelo. El
tratamiento tampoco favorecié la regeneracion de otras especies como Cedrela fissilis,
Cordia trichotoma, Patagonula americana, y Parapiptadenia rigida, las cuales también se
encontraron creciendo en vias de saca y bordes de caminos (obs. personal). La presencia
de individuos adultos en las parcelas permite suponer que, al menos para estas especies,

la baja abundancia de renovales no se debe a la escasez de semillas sino a que las
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condiciones de germinacién y desarrollo de las plantulas no son adecuadas. Estudios
sobre germinaciéon y establecimiento de plantulas en el campo permitirian conocer la

causa de la baja abundancia de renovales de especies arbdreas en este tipo de bosque.

2.6 Conclusiones

La remocién de lianas y bambuseas produjo un aumento en la disponibilidad de luz, de la
temperatura maxima del aire y del suelo, y un aumento en la disponibilidad de agua
debido a la disminucion de la superficie foliar y por lo tanto de la evapotranspiracion en
los sitios con dosel cerrado. La mayor disponibilidad de luz y agua no se tradujo en un
aumento significativo en el nimero de renovales por m? en las parcelas tratadas debido
posiblemente a la alta heterogeneidad espacial observada. Aunque es posible también
que el tiempo transcurrido desde la remocion de lianas y bamblseas no sea suficiente

para evaluar algunos efectos sobre la regeneracion.

El nimero total de renovales en las distintas clases de tamafio fue significativamente
mayor en las parcelas tratadas con respecto al control, observandose un aumento grande
en la proporcién de renovales de menos de 1,2 m de altura. Esto podria deberse a que
en las parcelas tratadas los renovales pequenos pasan mas rapidamente a categorias de
tamafio mayores, y/o a que la tasa de mortalidad de renovales es menor, y/o a que es
mayor el establecimiento de plantulas. Los resultados obtenidos podrian significar un
aumento mas rapido del area basal del bosque y de la cobertura arbdrea a largo plazo.
Estas observaciones deberian compararse con mediciones de crecimiento (Capitulo 3)

para corroborar la validez de este analisis “estatico” de la regeneracién.

La riqueza y la densidad de renovales fue mayor a intensidades de luz bajas o
intermedias. Esto apoyaria la hipotesis de que la mayoria de las especies, a excepcion de
unas pocas pioneras, muestran cierto grado de tolerancia a bajos niveles de radiacién.

Los claros grandes producidos por extracciones selectivas de arboles previas a este
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trabajo estaban invadidos por bambuseas y lianas. La remocion de estas especies no fue
efectiva en restaurar la regeneracién natural de especies pioneras en los claros en un
plazo de tiempo de cuatro afios, a pesar de que la densidad de la bamblsea mas

abundante, Ch. ramosissima, disminuy¢ significativamente en las parcelas tratadas.
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Capitulo 3 Efectos de la remocion de lianas y
bambiseas sobre el area foliar especifica, fenologia
foliar y herbivoria en renovales de cuatro especies de

arboles

3.1 Introduccion

El area foliar especifica (AFE) es una medida de la superficie producida para interceptar
la radiacion solar por unidad de peso seco invertido en la construccién de las hojas. Se la
considera una de las caracteristicas morfologicas mas importantes de las plantas
(Westoby et al. 2000), clave para explicar diferencias de crecimiento entre especies
(Poorter 1999). La estructura de las hojas, tanto su densidad (peso por unidad de
volumen) como su espesor, determina las variaciones en el AFE encontradas para
diferentes especies (Reich et al. 1998). Se ha observado que el AFE combinada con la
concentracion de nitrégeno en las hojas es un buen predictor de la tasa de fotosintesis
para un nimero grande de especies: para una concentracion dada de nitrégeno foliar, la
tasa de fotosintesis expresada en unidades de peso aumenta con el AFE (Reich et al.

1998).

El tiempo de vida de las hojas también esta relacionado con el AFE: las hojas de AFE bajo
tienen un costo de produccién alto, por lo cual es necesario que tengan una mayor
longevidad para que las plantas recuperen dicha inversion (Williams et al. 1989). Esta
relacion ha sido estudiada para un nimero grande de especies en diferentes ecosistemas

(Ackerly & Reich 1999, Reich et al. 1997, Reich et al. 1998). Un estudio reciente (Wright
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et al. 2004) documentd la relacion entre la longitud de vida de las hojas y varias
caracteristicas foliares como el AFE, la tasa de fotosintesis, la tasa de respiracién, y las
concentraciones de nitrogeno y fosforo. Estos autores encontraron que para 258 especies
pertenecientes a diferentes formas de vida y biomas, las caracteristicas foliares estaban
positivamente correlacionadas entre si, y que a su vez mostraban una relacion inversa

con la longitud de vida de las hojas.

Estas relaciones funcionales convergentes han sido proyectadas a otras caracteristicas de
las plantas, como la tasa de crecimiento y el grado de tolerancia a bajos niveles de
radiacion. Se ha observado que las especies que tienen un AFE alto, se caracterizan por
tener una alta concentracién de nitrégeno, altas tasas de fotosintesis, respiracion,
crecimiento y capacidad de adquisicion de recursos, y corresponden a especies pioneras
o intolerantes a la sombra. Mientras que las especies mas tolerantes a la sombra, en
cambio, tienen un AFE baja, tasas de respiracion bajas y una mayor longevidad foliar,
caracteristicas que les permiten aumentar la supervivencia a bajos niveles de radiacion
(Poorter & de Jong 1999, Walters & Reich 1999). El AFE mas baja en estas especies se
debe en parte a que sus hojas poseen altas concentraciones de compuestos secundarios,
y paredes celulares gruesas con un alto contenido de fibras y lignina (Reich et al. 1998).
Estas caracteristicas les confieren mayor dureza a las hojas, aumentando a la vez su

resistencia a la herbivoria (Barone & Coley 2002).

Las caracteristicas de las hojas no sélo varian entre especies, sino que pueden cambiar
dentro de una misma especie dependiendo de las condiciones ambientales, en particular
de los niveles de radiacién y nutrientes en el suelo en los que se encuentran las plantas.
El aumento en la disponibilidad de ambos recursos tiende tanto a acortar el tiempo de
vida como a disminuir el AFE de las hojas (Cordell et al. 2001, Reich et al. 1992, 1997,
Williams et al. 1989), aunque no todas las especies responden a los cambios en las
condiciones ambientales de la misma manera. Por ejemplo, las especies pioneras

presentan una alta plasticidad en el AFE bajo diferentes niveles de radiacion (Veneklaas
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& Poorter 1998), que estad asociada a cambios anatomicos (i.e. aumento en las capas de
parénquima fotosintético, disminucion en la porosidad del meséfilo, y engrosamiento de

las paredes celulares) (Hanba et al. 2002).

Los cambios en fenologia y caracteristicas de las hojas (dureza, concentracién de
nitrégeno y compuestos secundarios, y contenido de agua) en respuesta a las
condiciones ambientales, en particular a los niveles de radiacién, pueden afectar los
patrones de herbivoria (Aide 1993, Harrison 1987). Esto se ha relacionado con la baja
capacidad de aclimatacion de las especies tolerantes a la sombra para caracteristicas
como el AFE. Un aumento del AFE provocaria un incremento en el consumo de las hojas,
lo cual tendria un impacto sustancial en la tasa de crecimiento de estas especies dado el
alto costo de reemplazar la biomasa perdida (Walters & Reich 1999), en comparacion a

hojas de especies pioneras que generalmente tienen un costo menor de produccion.

3.2 Objetivos e Hipotesis

El objetivo general de esta parte del estudio fue evaluar el efecto de la invasion de lianas
y bambuseas sobre la radiacion solar (difusa y directa), y sus consecuencias en
caracteristicas morfofuncionales de renovales de cuatro especies dominantes de la Selva
Misionera. A tal efecto se realizé un experimento de manipulacion, en el cual se cortaron
las lianas y bambuseas, y se evalud si el aumento de la radiacién solar producido por la
remocion de estos grupos de especies produjo cambios en caracteristicas de las hojas y
un incremento en la tasa de crecimiento de renovales de arboles establecidos. Los

objetivos especificos fueron:

2. evaluar los efectos del aumento de la disponibilidad de luz en el area foliar
especifica, la longitud de vida media de las hojas y produccidn foliar de renovales
establecidos de cuatro especies arbdreas con caracteristicas de historia de vida

diferente,
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3. estudiar los efectos del corte de lianas y la remocién de bamblseas y otras
especies invasoras del sotobosque sobre la tasa de herbivoria y su impacto en el

crecimiento de renovales de dichas especies, y

4. establecer si existe una relacion funcional que describa el comportamiento de
algunas caracteristicas foliares estudiadas (como AFE, longitud de vida media de

las hojas, y porcentaje foliar danado por herbivoria) para las cuatro especies.

Se esperaba que el aumento en la disponibilidad luz (Capitulo 2) por la remocién de
lianas y las especies invasoras del sotobosque, produjera una disminucién del area foliar
especifica y de la longitud de vida media de las hojas, y que estos cambios tuvieran un
impacto positivo en la tasa de crecimiento de los renovales. Asimismo, se esperaba que
el aumento en la disponibilidad de luz estimulara la producciéon de hojas en las plantas
del sotobosque, y en consecuencia produjera un incremento de la tasa de herbivoria de
los renovales, y que las especies menos tolerantes a la sombra tuvieran un mayor dano

en comparacion con las especies mas tolerantes.

3.3 Materiales y Métodos

3.3.1 Diseino experimental

Los estudios se desarrollaron en el norte de la provincia de Misiones, en un area de 30
has de bosque primario (25958°S 54012 W) perteneciente a la empresa forestal Alto
Parand S.A., donde se instald6 un experimento de manipulacién. Se delimitaron 12
parcelas de 1 ha con una zona de amortiguamiento de 20 metros a cada lado de la
misma (1,98 has de area total) en donde se llevé a cabo una extraccion selectiva y se

aplicaron los siguientes tratamientos postextraccion (3 réplicas por tratamiento):
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1) remocidon de especies invasoras del sotobosque (mayormente bambuseas,

y otras especies herbaceas y arbustivas),
2) corte de enredaderas lefiosas (lianas),
3) remocion de especies invasoras del sotobosque y corte de lianas, y

4) control (sin remocion de especies invasoras ni corte de lianas).

En el 2 y en el Anexo 1 se da mas informacion sobre la instalacién del experimento, el
area de estudio, caracteristicas dasométricas, y diversidad de arboles en el bosque. En
este trabajo se llevaron a cabo estudios en las parcelas control y con tratamiento de

corte de lianas y remocion de bambuseas (tratamientos 4 y 3, respectivamente).

3.3.2 Especies estudiadas y seleccion de individuos

Las especies estudiadas incluyeron cuatro de las especies del dosel mas abundantes en el
area de estudio: una pionera (Bastardiospis densiflora, Malvaceae) y tres especies
tolerantes a la sombra (Nectandra megapotamica, Lauraceae; Balfourodendron
riedelianum, Rutaceae; y Lonchocarpus leucanthus; Fabaceae). En el Anexo 2 se da
informacién complementaria sobre las especies. En julio de 2001 se mapearon 250
renovales entre 0,4 y 0,7 metros de altura de las 4 especies en las parcelas control, y
con tratamiento de corte de bambuseas y lianas. Los individuos se localizaron recorriendo
las parcelas en 6 transectas de 100 m paralelas entre si. De los 250 renovales se
eligieron al azar 192 individuos para realizar las mediciones y se marcaron de manera

permanente con un rétulo metalico.

3.3.3 Crecimiento de los renovales

En agosto de 2001 se midid el didametro de los renovales a 5 cm del suelo, su altura, y se
estimo el area foliar. Para esto Ultimo se contaron todas las hojas de cada individuo, y se

dibujé el contorno de algunas de ellas sobre un papel. El area foliar se determind, luego
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de escanear las superficies de las hojas, con el programa Scion Image (National Institute
of Health, Bethesda, MD, USA). Cuando fue necesario se realizd un muestreo
estratificado de las hojas separandolas por clases de tamafio. Estas mediciones se
repitieron en mayo de 2002, una vez finalizado el periodo mas favorable para el
crecimiento. La tasa de crecimiento se calculé como un incremento relativo dividiendo la
diferencia entre el valor final e inicial por el valor inicial de cada variable medida

(didmetro, altura y area foliar).

3.3.4 Fenologia y caracteristicas de las hojas

Desde agosto de 2001 hasta abril de 2002 en cada renoval se contaron mensualmente
las hojas en expansién. En los meses de septiembre, octubre, noviembre, diciembre, y
enero se marcaron algunas de ellas (entre 1 y 5 por individuo dependiendo de la
produccion foliar) con cables de diferentes colores. El desarrollo de las hojas marcadas se
siguié hasta agosto de 2002, registrando el nimero de hojas presentes correspondientes

a los distintos meses.

En mayo de 2002 se tomaron muestras de hojas para obtener el area foliar especifica.
Para ello se les midio el area foliar y se secaron a 60°C hasta peso constante luego de lo
cual se obtuvo su peso. El area foliar especifica se calculé6 como el cociente entre area

foliar (cm?) y el peso seco de las hojas (g).

3.3.5 Herbivoria

Durante enero de 2002 se midid el area foliar dafiada por insectos herbivoros en hojas de
la misma edad expandidas durante los meses de noviembre y diciembre. Para ello se
sacaron fotografias digitales de todas las hojas sobre una superficie blanca graduada.
Este método permiti6 mantener inalterada el area foliar de las plantas durante la
estacion de crecimiento. El area foliar se calculé mediante el andlisis de las fotos digitales

con el programa Scion Image Software (National Institute of Health, Bethesda, MD,
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USA). Para calcular el area original aproximada que habrian tenido las hojas sin
herbivoria se modificaron digitalmente las imagenes. El porcentaje de dafio se calculd a
partir del analisis de las dos imagenes para cada hoja. Para cada individuo se calculo el
porcentaje de dafio promedio a partir del analisis de todas las hojas marcadas. Para
calcular el area foliar total dafiada se obtuvo primero un area foliar promedio de las
hojas. Este valor se multiplicé por el nimero de hojas expandidas durante noviembre y
diciembre, y se calculd la superficie danada utilizando el porcentaje de dafio promedio

para cada individuo.

3.3.6 Condiciones de crecimiento

En diciembre de 2001 se tomaron fotografias hemisféricas por encima de 8 renovales por
especie y tratamiento para cuantificar la radiacidon recibida por las plantas. Las fotos se
sacaron con una camara digital Nikon Coolpix 950 y un equipo autonivelador (Delta-T

Devices Ltd., Cambridge, UK) con una lente hemisférica (Nikkor 8mm).

3.3.7 Analisis de los datos

Uno de los principales problemas al comparar caracteristicas morfoldgicas y fisioldgicas
de las especies es que muchas veces no puede diferenciarse entre la respuesta de las
plantas a las condiciones ambientales y variaciones de caracter ontogénico producidos
por diferencias de tamano entre individuos (Poorter 2001). Por esta razén, en primer
lugar se llevé a cabo una correlacidon entre el AFE y el tamafio final de las plantas en las
parcelas control y con tratamiento. Se observd una correlacion débil (r°<0,3), aunque
significativa, entre el AFE y la altura de las plantas para tres de las especies: B.
riedelianum, B. densiflora y L. leucanthus. Para comparar el AFE entre tratamientos en
estas tres especies se sacaron del analisis los individuos que se encontraban en los

extremos de las curvas, de manera de eliminar la correlacion.
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Se realiz6 un ANOVA de dos factores por especie, y se verificO que no habia diferencias
entre parcelas pertenecientes a distintos bloques para un mismo tratamiento, por lo cual
en los analisis estadisticos se consideré que todos los individuos de un tratamiento
provenian de una misma muestra. Se realizaron test de t por especie para comparar el
crecimiento y las caracteristicas de las especies en los tratamientos. En los casos en que
las muestras no cumplian con los supuestos del test de t, se utilizé el test no paramétrico
de Mann-Whitney. Se comparé la cantidad de hojas expandidas a lo largo del tiempo en
los tratamientos para cada especie mediante un test t para muestras dependientes. Las
caracteristicas medidas, incluyendo la tasa de crecimiento, se correlacionaron con la
radiacion que recibia cada planta. Esta se obtuvo a partir de fotos hemisféricas mediante
el uso del programa Hemiview (Delta-T Devices Ltd., Cambridge, UK). Para cada
fotografia se calculd el factor solar global (FSG), que es una medida de la proporcion de
la radiacion (respecto del total incidente por encima del dosel arbdreo) que llegaba al
sitio donde se tomd la fotografia, y los factores solares directo (FSD) e indirecto (FSI), es

decir la proporcion de la radiacion directa e indirecta o difusa, que contribuian al FSG.

Para describir el patron de mortalidad de las hojas, se graficé la mortalidad acumulada
en funcidn del tiempo desde la expansidon de las mismas (Cordell et al. 2001). Se calculd
la mortalidad acumulada de cada una de las 5 cohortes (hojas producidas entre agosto
2001 y enero 2002) agrupando las hojas en cada tratamiento, independientemente de
los individuos a los cuales pertenecian. A las mortalidades acumuladas de las cohortes se

les ajusto la curva sigmoidea

% Mortalidad acumulada = 100/1+exp[a(X-Xs0%)],

en donde “Xso0” representa el dia en el cual las plantas perdieron el 50% de las hojas a
partir del momento de su expansiéon (longitud de vida media de las hojas), y “a”
caracteriza la forma de la curva indicando la velocidad con que mueren las hojas. Se
ajustaron funciones lineales entre los valores de longitud de vida media de la hoja con el

area foliar especifica y la tasa de herbivoria.
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3.4 Resultados

El corte de lianas y la remocion de bambulseas produjo un aumento sustancial del
crecimiento relativo en didametro, altura y area foliar total de los individuos en todas las
especies estudiadas (Figura 3.1). Ese incremento fue significativo en los casos de B.
riedelianum, L. leucanthus y N. megapotamica (p<0,05). De las 4 especies, B. densiflora
mostrd la mayor tasa de incremento relativo para las 3 variables medidas. Las otras tres
especies presentaron tasas de crecimiento similares entre si, excepto en el caso de L.
leucanthus que practicamente no aumentd su area foliar en los sitios tratados, mientras
que en las parcelas control perdid superficie foliar en relacion al inicio de la estacién de

crecimiento (Figura 3.16c).

El nimero total de hojas expandidas por individuo también aumentd sustancialmente en
los sitios bajo tratamiento (Tabla 3.1). Al igual que para la tasa de crecimiento, la Unica
especie en la que las diferencias no fueron significativas fue B. densiflora (p=0,20),
aunque igualmente mostré una tendencia a una mayor nimero de hojas expandidas por
individuo en el tratamiento de remocién de lianas y bambuseas. El nimero medio de
hojas expandidas por individuo varié entre las especies. Todas las especies tendieron a
producir mas hojas en las parcelas tratadas a lo largo de la estacion de crecimiento
(Figura 3.17), aunque las diferencias no fueron estadisticamente significativas para L.

leucanthus y N. megapotamica (p=0,06 en ambos casos).

El dano de las hojas causado por herbivoria (debida a insectos cortadores, masticadores,
chupadores, y a acaros) presento distinto patrén para las diferentes especies (Tabla 3.5).
Las especies que tuvieron mayor dafio fueron L. leucanthus y B. densiflora. En los casos
de L. leucanthus y B. riedelianum la herbivoria fue mayor en el tratamiento de remocion
de lianas y bambuseas, aunque para esta ultima especie casi no hubo diferencias,
mientras que para N. megapotamica y B. densiflora se observd lo contrario, siendo

mayor la herbivoria en las parcelas control. Pero sélo para B. densiflora las diferencias
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observadas fueron estadisticamente significativas (42,4 a 29,4% en el control y

tratamiento respectivamente).

La superficie foliar total dafiada por individuo en cada tratamiento fue diferente para B.
riedelianum (Mann-Whitney Test, U=38, Z=-2,31, p<0,05) y L. leucanthus (Mann-
Whitney Test, U=19, Z=-2,32, p<0,05) (datos no mostrados). En el primer caso el area
foliar dafiada fue de 20,2 y 84,78 cm?, y en el segundo de 38,29 y 369,37 cm? para el
control y el tratamiento respectivamente. L. leucanthus present6é los mayores valores
absolutos de dafio por hoja, seguida por B. densiflora (217,68 cm? en el control y 97,62
cm? en el tratamiento). La especie con menor superficie foliar dafada fue N.

megapotamica, con tan solo 4,72 y 1,46 cm?.

El corte de lianas y la remocion de especies invasoras del sotobosque produjo también un
cambio en el area foliar especifica de las hojas (AFE). Se observaron diferencias
significativas (p<0,05) en esta caracteristica morfologica para tres de las especies
estudiadas (Figura 3.18). Todas las especies produjeron hojas con menor AFE en el
tratamiento con respecto al control. La especie con mayor AFE fue L. leucanthus, con
valores medios de 274,9 y 321,4 cm? g*' en las parcelas tratadas y control
respectivamente, seguida por B. densiflora (236 y 248 cm? g'), B. riedelianum (227 vy

261 cm? g') y N. megapotamica (188 y 211 cm? g'%).

La respuesta de las especies en cuanto al tiempo de vida medio de las hojas fue diferente
(Figura 3.19). B. riedelianum tuvo una mayor longitud de vida media en las parcelas
tratadas con respecto a las parcelas control (291 y 235 dias respectivamente). Nectandra
megapotamica, en cambio, mostré una disminucién de 67 dias en el tiempo medio de
vida de sus hojas, mientras que B. densiflora y L. leucanthus produjeron hojas con
longitud de vida media similares. También la forma de las curvas de mortalidad
acumulada fue distinta para las diferentes especies. B. densiflora fue la Unica especie que

perdio el 100% de las hojas marcadas en el periodo de un afio estudiado.
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La longitud de vida media de las hojas varié de manera inversa al AFE. Se ajustd una
funcién lineal entre ambas caracteristicas foliares para las cuatro especies en los dos
tratamientos (p<0,05) (Figura 3.20a). En el caso del dafio por herbivoria, su relacién con
el AFE fue directa (p<0,05) (Figura 3.20b). En cambio, la tasa de crecimiento (altura,
diametro o area foliar) no estuvo correlacionada con el AFE para ninguna de las cuatro

especies estudiadas (datos no mostrados).

En la Tabla 3.3 puede observarse la proporcién de radiacién (con respecto a la radiacion
total incidente) en los micrositios en donde se encontraban las plantas. Los renovales de
todas las especies recibieron una proporcion de radiacién global mayor en las parcelas
donde se cortaron las lianas y las bambuseas. En el caso de de B. densiflora la diferencia
no fue significativa (p=0,141), aunque el aumento si fue significativo para la radiacién
indirecta (U=9, Z=-2,42, p=0,02). Para todas las especies la mayor proporcién de
radiacion global recibida en las parcelas tratadas se debié tanto a un aumento en la
radiacion directa como indirecta (datos no mostrados). Para B. riedelianum la
contribucion de la radiacién indirecta a la radiacién total fue mayor que la directa: FSIs
de 0,086 y 0,175, comparado con FSDs de 0,056 y 0,1635 en el control y tratamiento

respectivamente).

Las regresiones entre la tasa de crecimiento relativo y las caracteristicas foliares con la
proporciéon de radiacién solar directa e indirecta recibida por los renovales fueron
significativas (p<0,05) en la mayoria de los casos para las cuatro especies (Tabla 3.4).
Las pendientes de las curvas fueron negativas para el AFE, y positivas para el resto de
las variables y caracteristicas medidas. El dafio por herbivoria no mostré relaciéon con la
radiacion a la que se encontraban las plantas. En los casos de B. riedelianum y N.
megapotamica las pendientes de las rectas ajustadas fueron similares entre la radiacion
solar directa e indirecta, pero los r? para esta ultima fueron mayores. La radiacion solar
directa explicé mejor las diferencias observadas en AFE y en el nimero de hojas

expandidas entre el tratamiento y el control.



Capitulo 3 Efectos de la remocidn de lianas y bambuseas sobre caracteristicas foliares en renovales 58

Hojas expandidas Mann-Whitney Test
Especies
Mediana 25% 75% uznp
Control 9 6 13
B. riedelianum 46,5; -3,06; 0,002 *
Tratamiento 16 12 25
Control 13,5 7 19
B. densiflora 92,5; -1,27; 0,200
Tratamiento 18,5 11 34
Control 3 2 4
L. leucanthus 51,5; -2,41; 0,016 *
Tratamiento 10,5 5 25,5
Control 35 21 46,5
N. megapotamica 58,5; -3,09; 0,002 *
Tratamiento 75 61 150

Tabla 3.4. Hojas expandidas desde agosto de 2001 hasta mayo de 2002 por renovales de 4 especies creciendo
en parcelas control y con tratamiento de corte de bambuseas y lianas. En cada caso se indica la mediana y los
cuartiles de 25 y 75%. * Significa diferencias significativas en la cantidad de hojas expandidas (n= 14 a 20

dependiendo de la especie y tratamiento).

Dafio en las hojas (%) Mann-Whitney Test
Especies
Mediana 25% 75% U,z p
Control 16,1 4,6 67,8
B. riedelianum 78; -0,10; 0,92
Tratamiento 20,3 10 31
Control 42,4 27,7 52,2
B. densiflora 40; 2,20; 0.03 *
Tratamiento 24,9 10,4 33,5
Control 37,7 21,7 54,8
L. leucanthus 37,5; -0,91; 0,36
Tratamiento 55,1 28,8 70,2
Control 15,13 0,15 13,4
N. megapotamica 72; 1,40; 0,162
Tratamiento 0,8 0,15 5,5

Tabla 3.5. Porcentaje dafiado por herbivoria en las hojas de renovales de 4 especies creciendo en parcelas
control y con tratamiento de corte de bambuseas y lianas. En cada caso se indica la mediana y los cuartiles de

25 y 75%. * Significa diferencias significativas (n= 10 a 20 dependiendo de la especie y tratamiento).
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FSG Mann-Whitney Test
Especies
Mediana 25% 75% U,z p
Control 0,060 0,035 0,096
B. riedelianum 12; -2,10; 0,036 *
Tratamiento 0,166 0,075 0,267
Control 0,149 0,087 0,222
B. densiflora 18; -1,47; 0,141
Tratamiento 0,243 0,145 0,313
Control 0,061 0,038 0,095
L. leucanthus 6; -2,73; 0,006 *
Tratamiento 0,255 0,097 0,299
Control 0,058 0,047 0,078
N. megapotamica 3; -3,05; 0,002 *
Tratamiento 0,217 0,114 0,239

Tabla 3.6. Proporcidn de la radiacion (con respecto a la radiacion total incidente por encima del dosel) estimada
como FSG (Factor Solar Global) en los micrositios donde se encontraban los renovales de 4 especies en
parcelas control y con tratamiento de remocion de lianas y bambuseas. En cada caso se indica la mediana y los

cuartiles de 25 y 75%. * Significa diferencias significativas en la proporcién de la radiacién recibida (n= 8).

Crecimiento relativo Caracteristicas foliares
Especies ] Area N
Diametro Altura foliar #Hojas AFE %Daro
FSD 1,76 2,00 8,10 90,09 -241,1 _
. . (0,41) (0,69) (0,77) (0,29) (0,41)
B. riedelianum
FSI 2,14 2,05 8,11 _ -202,7 _
___ (0,65) (0,78) (0,83) (0,31)
FSD 3,64 3,81 _ 189,83 -418,3 _
. (0,39) (0,53) (0,75) (0,62)
B. densiflora
FSI 4,84 4,91 _ 231,57 -528,1 _
___(0,40) (0,50) __ (0,69) (0,57)
FSD _ 1,20 3,31 174,58 -252,4 _
(0,37) (0,47) (0,50) (0,44)
L. leucanthus
FSI _ 1,28 _ 223,60 -397,7
. (0,18) __(0,35) (0,46)
FSD 1,71 1,18 7,74 383,73 _ _
. (0,49) (0,41) (0,63) (0,46)
N. megapotamica
FSI 1,80 1,23 8,17 400,06 _ _
(0,53) (0,45) (0,69) (0,49)

Tabla 3.7. Relacidén entre la proporcion de la radiacién incidente directa (FSD, Factor Solar Directo) e indirecta
(FSI, Factor Solar Indirecto), y la tasa de crecimiento relativo (en didmetro, altura y area foliar), el area foliar
especifica (AFE; cm? g*), el nimero total de hojas expandidas, y el porcentaje de dafio por herbivoria en las
hojas de renovales de 4 especies. En todos los casos se ajustd una funcién lineal (n=14 a 16), se indica la

pendiente de la curva y el r? entre paréntesis cuando el ajuste fue significativo (p<0,05).
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Figura 3.16. Crecimiento relativo en didametro (a), altura (b) y area foliar total por individuo (c) en renovales de

cuatro especies en parcelas control (barras negras) y con tratamiento de corte de bambduseas y lianas (barras

grises). El incremento relativo se calculd como la diferencia entre las medidas de cada variable realizadas al

inicio y al final de la estacion de crecimiento relativa a la medida inicial. Los valores corresponden a las medias

+ error estandar (n=20 a 30 individuos dependiendo de la especie y tratamiento). *Indica diferencias

significativas (p<0,05) obtenidas en tests de t o de Mann Whitney para muestras independientes. B.
riedelianum: (a) t=-2,02, g.l. 44; (b) U=59, Z=-4,51; (c) t=-2,03, g.l. 43. B. densiflora: (a) U=118,5, Z=-
1,13, p=0,25; (b) t=-1,12, g.l. 33; (c) U=99, Z=-1,47, p=0,12. L. leuncanthus: (a) U=244, Z=-0,35, p=0,72;
(b) t=-3,15, g.l. 45; (c) t=-2,53, g.l. 45. N. megapotamica: (a) U=118, Z=-2,89; (b) U=100, Z=-3,42; (c)

U=133, z=-3,128.
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Figura 3.17. Patron temporal de produccion foliar desde agosto de 2001 hasta mayo de 2002 para renovales de
cuatro especies de arboles creciendo en parcelas control (negro) y con tratamiento de corte de bambuseas y
lianas (gris). La linea de puntos indica el momento en que se aplico el tratamiento. Los valores corresponden a
las medias + error estandar (n=14 a 20 individuos dependiendo de la especie y tratamiento). Test t para
muestras dependientes (6 g.l.): B. riedelianum, t=-4,00, p=0,007; B. densiflora, t=-3,53, p=0,001; L.
leucanthus, t=-2,26, p=0,065; N. megapotamica, t=-2,32, p=0,059.
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Figura 3.18. Area foliar especifica en renovales de cuatro especies de arboles en parcelas control (barras
negras) y con tratamiento de corte de bambuseas y lianas (barras grises). Los valores corresponden a las
medias + error estdandar (n=10 a 30 dependiendo de la especie y tratamiento). *Indica diferencias
significativas (p<0,05): B. riedelianum (t = 2,36, g.l. 22), L. leucanthus (t = 2,31, g.l. 27), N. megapotamica (t
= 2,91, g.l. 44).
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Figura 3.19. Tiempo de vida medio de las hojas (Xso%) estimado a partir de la mortalidad acumulada de hojas
marcadas en el momento de su expansion en funcidon de su tiempo de vida para renovales de 4 especies en
parcelas control (negro) y con tratamiento de remocién de lianas y bambuseas (gris). Los puntos corresponden
a los porcentajes de mortalidad de 5 cohortes de hojas. Para cada especie y tratamiento se indica Xso%. En
todos los casos p<0.001. Nimero total de hojas marcadas: (a) n=79, (b) n=138, (c) n=68, (d) n=115, (e)
n=22, (f) n=72, , (g) n=143, (h) n=90.



Capitulo 3 Efectos de la remocidn de lianas y bambuseas sobre caracteristicas foliares en renovales 64

500 | (@)-

o O+
° 400 + A g 1
O~
€ 3
33 300 | ]
> g
-8 E? 200
:S.g T —
.?_O
o 100 ¢ o i
|

0 rr?=0.61 ]

70 r2 =0.68 (b)'

Darfo en las hojas (%)
N
o

10 e .
0t s 1

180 200 220 240 260 280 300 320 340
AFE (cm®* g™

Figura 3.20. Tiempo de vida medio de las hojas (a) y porcentaje de dano por insectos herbivoros (b) en funcion
del area foliar especifica (AFE) para renovales de 4 especies de arboles en parcelas control (negro) y con
tratamiento de remocidn de lianas y bambuseas (gris). Los simbolos representan valores medios + error
estandar (AFE, n=20 a 30; Dafo en hojas, n=10 a 20). La longitud de vida de las hojas es el valor Xso
calculado a partir de las curvas de la Figura 3.19. Las especies son: B. riedelianum (triangulo), B. densiflora
(circulo), L. leucanthus (cuadrado), y N. megapotamica (rombo). Las ecuaciones de las funciones son: (a) y=-
2,39*x+841, p<0,05; (b) y=0,34*x-55,06, p<0,05.
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3.5 Discusion

El corte de lianas y la remocidn de bambuseas tuvo un efecto sustancial en las tasas de
crecimiento y en las caracteristicas morfoldgicas vy fisiolégicas de los renovales para las
cuatro especies estudiadas. Esto se puede explicar en parte por un aumento en la
radiacion solar. Para dos de las especies (B. riedelianum y N. megapotamica) la radiacion
difusa explico mejor que la radiacién directa el aumento de crecimiento en las parcelas
tratadas. La luz directa e indirecta muestran una correlacidon muy fuerte a bajos niveles
de radiacién en el sotobosque, pero a medida que aumenta la luz (por ejemplo en los
claros) dicha correlacién se hace mas débil. Estos resultados son consistentes con los de
otros trabajos (Clark et al. 1993). En un estudio de crecimiento de renovales en claros
(Sipe & Bazzaz 1995) se observd que la radiacion difusa predecia mejor la tasa de
crecimiento, debido posiblemente a que niveles de radiacion por encima del punto de
saturacion de luz producen efectos de fotoinhibicion, por lo cual no se corresponden con

un aumento en la tasa de fotosintesis de las plantas.

La Unica especie que no tuvo diferencias significativas en su tasa de crecimiento fue B.
densiflora, para la cual tampoco se observaron diferencias significativas en la radiacién
incidente en los renovales creciendo en parcelas control y tratadas. Esto podria deberse a
que esta especie se establece casi exclusivamente en vias de extraccion producidas
durante la tala selectiva (Campanello et al. 2001), las cuales se caracterizan por tener
una alta disponibilidad de luz y una menor abundancia de especies invasoras, como
Chusquea ramosissima, que son removidas por las maquinaria utilizada en el

aprovechamiento forestal durante el arrastre de madera.

La mayor tasa de crecimiento en las parcelas tratadas se correspondié ademas con la
mayor cantidad de hojas expandidas por los renovales. Algunas de las especies en las
parcelas tratadas duplicaron e incluso triplicaron el nimero de hojas expandidas durante

la estacion de crecimiento debido al aumento en la radiacién solar. Las hojas tenian un
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area foliar similar o mayor (en el caso de B. riedelianum), por lo cual al final de la
estacion de crecimiento los renovales en las parcelas tratadas tenian un area foliar
superior a los individuos en las parcelas control. La mayor produccion foliar durante
noviembre y diciembre no se tradujo en un incremento en el porcentaje de dafio por
herbivoria en las hojas en las parcelas tratadas. Bastardiopsis densiflora, por ejemplo,
mostré una disminucién significativa en el porcentaje de dafio por herbivoria en las
parcelas con tratamiento. La superficie foliar total dafiada, sin embargo, fue similar en
ambos casos, lo cual indicaria que el mayor nimero de hojas expandidas pudo haber
diluido el efecto de la herbivoria en las hojas de los individuos que se encontraban en las

parcelas tratadas.

Los porcentajes de hojas dafados por insectos herbivoros en las parcelas control fueron
similares a los porcentajes medios de defoliacion observados en otros estudios en
bosques tropicales (Barone & Coley 2002), en donde el area foliar promedio dafnada es
de 48 y 11,1% para especies pioneras y tolerantes a la sombra respectivamente. En las
parcelas control la especie pionera B. densiflora tuvo un 42,4% de dafo. De las otras
tres especies, N. megapotamica y B. riedelianum tuvieron valores porcentuales de dafio
similares a los de plantas tolerantes a la sombra (15,13 y 16,1% respectivamente),
mientras que L. leucanthus mostré porcentajes intermedios (37%). El dano observado
fue muy variable entre individuos de la misma especie en un mismo tratamiento. Algunos
herbivoros tienen una respuesta densodependiente (Jansen 1970, Angulo-Sandoval &
Aide 2000), por lo cual la variabilidad observada podria deberse en parte a una diferencia
en la densidad de renovales y arboles de la misma y de diferentes especies alrededor de

los individuos estudiados, lo cual no fue analizado en este estudio.

Tal como se observd en otros trabajos (Poorter 2001, ver ademas Capitulo 4), el
aumento en la disponibilidad de luz, en particular de la radiacion directa, produjo un
aumento en el AFE en las parcelas tratadas. La Unica especie que no respondié al

tratamiento fue B. densiflora. Sin embargo, esta especie tiene una plasticidad alta en
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esta caracteristica de las hojas: en un experimento en condiciones controladas de luz el
AFE vario entre 216 y 391 cm? g! bajo tratamientos de 65% y 10% de la radiacidén solar
total (datos no publicados), siendo la especie que mas modific6 el AFE en este
experimento. La ausencia de respuesta de en B. densiflora podria deberse a que no hubo
diferencias significativas en la radiacidon recibida por los renovales de esta especie en las
parcelas control y con corte de lianas y bambuseas. De hecho, de las cuatro especies
estudiadas, B. densiflora es |la especie que mostrd la mayor variacion intraespecifica en el
AFE, tal como lo demuestra la pendiente alta de la correlacion entre esta caracteristica y

la radiacion total recibida por los renovales.

El AFE se considera una caracteristica importante de las plantas, ya que junto con la
concentracion de nitrégeno de las hojas es un buen predictor de la tasa de fotosintesis
por unidad de peso foliar. A pesar de que no se hicieron analisis de contenido de
nitrégeno en las hojas, se observd que la disponibilidad de este nutriente en las parcelas
tratadas fue significativamente mayor, debido a la descomposicién de la biomasa
cortada. Un afo después de realizado el tratamiento se observé un promedio de 11,8 *
2,01y 17,8 £ 2,76 ug de NO5 por gramo de suelo en los primeros 5 cm, en las parcelas
control y con tratamiento respectivamente (T. Arias, datos no publicados). Como
resultado del aumento en la disponibilidad de nitrégeno y la mayor AFE, la tasa de
fotosintesis deberia haber aumentado en las parcelas tratadas. La tasa de intercambio de

gases deberia medirse en estudios futuros para confirmar esta prediccion.

Las especies de mayor longevidad foliar modificaron el tiempo de vida medio de sus
hojas entre tratamientos. Se ha observado que las plantas que crecen con niveles altos
de radiacién tienden a tener hojas con longevidades menores a las de las plantas que se
encuentran a bajos niveles de luz (Poorter 2001, Williams et al. 1989), y que el aumento
en los nutrientes también disminuye el tiempo de vida de las hojas (Cordell et al. 2001,
Reich et al. 1992, 1997). Nectandra megapotamica respondié de esta manera, acortando

la longitud de vida de sus hojas en lugares con mayor disponibilidad de luz y nutrientes,
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mientras que en B. riedelianum sucedio lo contrario. Es posible que la herbivoria en esta
especie haya tenido efectos sobre la longevidad. A pesar de que la diferencia en el
porcentaje de la superficie dafiada fue muy pequefa, los valores absolutos de dafio por
hoja fueron cuatro veces mayor en el tratamiento (con un promedio de 84,78 cm?),
comparado con tan solo 20,02 cm? en el control. Esto se podria explicar porque el
tamafio de las hojas de esta especie fue significativamente superior en las parcelas
tratadas con respecto a las parcelas control (p<0,01) (las areas foliares promedio fueron
de 68,27 y 29,26 cm? respectivamente). Bastardiopsis densiflora y L. leucanthus tuvieron
una longevidad menor a las otras especies, y no la modificaron en los tratamientos. El
corto tiempo de vida de estas especies podria explicarse en funcién de su arquitectura:
las hojas que al expandirse reciben un nivel alto de radiaciéon progresivamente van
siendo sombreadas por nuevas hojas. La disminucién de la radiacidon incidente en las
hojas con el tiempo debido al crecimiento propio de la planta, asi como de potenciales

competidores, reduciria la ventaja de tener hojas mas longevas (Westoby et al. 2000).

Una misma funcién matematica que se ajustd a todas las especies y tratamientos pudo
describir la relacién entre el tiempo de vida medio de las hojas y el AFE, tal como fue
observado en otros estudios (Wright et al. 2004). De la misma manera, pudo ajustarse
una funcién que relaciona el porcentaje de dafo por herbivoria con el AFE. Esto coincide
con observaciones puntuales de otros trabajos (Aide 1993, Kitajima 1994, Walters &
Reich 1999), aunque la relacién funcional no ha sido tan extensamente demostrada para

un nimero grande de especies como en el caso del AFE y la longevidad foliar.

El AFE es una caracteristica de las hojas que sintetiza informacién sobre la tasa de
fotosintesis, longevidad foliar, tasa de respiraciéon y concentracion de nitrégeno foliar
(Poorter & de Jong 1999, Walters & Reich 1999), y también sobre la tasa de crecimiento
de un gran nimero de especies (Poorter & Remkes 1990, Reich et al. 1993, 1992). En
este trabajo, sin embargo, no se observd una relacién funcional entre el AFE y la tasa de

crecimiento que describiera el comportamiento de las cuatro especies estudiadas. Segun
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Wright et al. (2004) las relaciones funcionales encontradas para un gran nimero de
especies entre el AFE y las caracteristicas mencionadas, no necesariamente se repiten en
grupos de pocas especies que presentan diferencias pequefias en estas caracteristicas.
Asimismo, la relacién entre la tasa de crecimiento y el AFE deberia analizarse para
individuos creciendo en los mismos niveles de radiacion (Reich et al. 1992). Esto no
ocurrioé en este trabajo ya que los renovales se encontraban creciendo en un gradiente de
intensidades de luz dentro del bosque. En este caso la radiacion puede confundir el
analisis porque la respuesta de las plantas, en general, ocurre en sentido inverso al de la
relacion funcional: un aumento de la radiacién produce una disminucidon del AFE a la vez
que incrementa la tasa de crecimiento de una misma especie, mientras que las especies

con menor AFE tienen una tasa de crecimiento menor que las de mayor AFE.

3.6 Conclusiones

La invasién de bambuseas y lianas reduce los niveles de radiacién incidentes en el
sotobosque y produce una cascada de efectos en las plantas que se expresarian a nivel
de procesos y caracteristicas de todo el ecosistema. Como respuesta al aumento de
radiacion producido por el corte de lianas y la remocién de bambuseas, los renovales
incrementaron su area foliar total produciendo mas hojas que a su vez tenian un AFE
menor. Estos cambios sugieren que los renovales de las cuatro especies estudiadas
tuvieron un incremento importante en la asimilacién total de carbono, lo cual se estaria
reflejando en su mayor tasa de crecimiento en las parcelas con tratamiento. Este
aumento significativo de la tasa de crecimiento de renovales de especies con diferentes
historias de vida permite suponer que la velocidad de recuperaciéon de la cobertura

arborea en las parcelas tratadas seria mayor.

Se observaron diferencias en las caracteristicas de las hojas y en el crecimiento entre las
especies relacionadas con sus historias de vida. En los extremos de respuesta puede

caracterizarse a B. densiflora como especie pionera, y a N. megapotamica como especie
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tolerante a la sombra. Bastardiopsis densiflora tuvo la mayor tasa de crecimiento de las
cuatro especies estudiadas, una longitud de vida media de las hojas baja, y un dafio por
herbivoria y AFE alto. Nectandra megapotamica, por el contrario, mostro los valores mas
bajos de AFE y dafio por hebivoria, y los mas altos en cuanto al tiempo de vida medio de
las hojas, mientras que la tasa de crecimiento fue similar a las otras dos especies (L.

leucanthus y B. riedelianum).

Las especies que poseen una alta plasticidad para el AFE, B. densiflora y L. leucanthus,
fueron a su vez las especies que modificaron en menor medida la longitud de vida media
de las hojas. Se pudo ajustar una misma relacion funcional que describe adecuadamente
las variaciones conjuntas de estas dos caracteristicas foliares, asi como entre el AFE y el
dafio por herbivoria que recibieron las hojas. Las especies con hojas de mayor AFE
tuvieron un porcentaje de dafio mayor y perdieron sus hojas mas rapidamente que las

especies con menor AFE.
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Capitulo 4 Coordinacion entre la eficiencia en el
transporte de agua y la capacidad fotosintética en
especies de arboles creciendo a diferentes niveles de

radiacion

4.1 Introduccion

La eficiencia del sistema de transporte de agua, una de las caracteristicas principales de
la arquitectura hidraulica de las plantas, estd asociada con la conductancia estomatica
maxima, y en Ultima instancia la tasa de transpiracion. (Andrade et al. 1998; Meinzer &
Grantz 1991; Meinzer et al. 1995, Sperry 2000). La eficiencia en el transporte de agua
no depende solamente de las caracteristicas intrinsecas del sistema vascular que
determinan la resistencia al flujo de agua (como el tamafio y nimero de vasos), sino
también de la superficie foliar que soportan los tallos. Un sistema de transporte puede
ser eficiente cuando tiene troncos y tallos con baja resistencia hidraulica (muchos vasos
de diametro grande y paredes terminales completamente perforadas) y una superficie
foliar relativamente pequefia. Cuanto menor es el area foliar hay mas agua disponible
por unidad de superficie foliar. La razon entre el area foliar y el area transversal de tejido
xilematico activo (AF/AX) es un indice morfoldgico que refleja la relacién que existe entre
la demanda potencial de agua representada por la cantidad de tejido foliar, y la

capacidad real de transporte de agua de la planta (Goldstein et al. 2002).

La apertura y cierre de estomas regula parcialmente el flujo de agua a través de las

plantas durante el dia. La respuesta de los mismos a la variabilidad en las condiciones
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ambientales, y los efectos sobre la tasa de fotosintesis han sido ampliamente estudiados
(Meinzer & Grantz 1991; Meinzer et al. 1995, Sperry 2000). Dado que la asimilaciéon de
CO, por las hojas sigue la misma via que la pérdida de agua por evaporacién, deberia
existir una relacion entre la eficiencia en el transporte de agua y la capacidad
fotosintética. Investigaciones recientes en diferentes especies de plantas tropicales y
subtropicales sugieren que existe una buena correlacién entre la tasa de fotosintesis
maxima y la capacidad de transporte de agua a las hojas (Brodibb & Feild 2000, Brodribb
et al. 2002, Santiago et al. 2004). Incluso, algunos estudios han demostrado que existen
diferencias en el suministro de agua a hojas de sol y sombra de un mismo individuo, y
para individuos de la misma especie que crecen en ambientes con diferente
disponibilidad de luz (Cochard et al. 1997, Maherali et al. 1997; Schultz & Matthews
1993, Shumway et al. 1993). Ademas de esta evidencia empirica, Katul et al. (2003)
desarrollaron un modelo que provee una base tedrica para explicar la coordinacion entre

la tasa de fotosintesis y la eficiencia en el transporte de agua a las hojas.

Las condiciones de luz durante el crecimiento podrian modificar la capacidad de las
plantas de transportar agua a las hojas, a través de un aumento del flujo de agua por
unidad de area foliar y/o una disminucion del area foliar, dando como resultado un valor
mas bajo de la razon AF/AX. Tanto la intensidad de luz como la demanda evaporativa
pueden inducir cambios en la eficiencia con que las plantas transportan agua a las hojas
(conductividad hidraulica por unidad de area foliar; K.) (Bond & Kavanagh 1999). En
cambio, hay poca evidencia acerca de que la disponibilidad de luz durante el crecimiento
de las plantas tenga un efecto sobre la eficiencia intrinseca del sistema de transporte de
agua (conductividad hidraulica por area de xilema; Ks) (Gartner 1995; Maherali et al.
1997). Otros estudios han explorado los efectos de la disponibilidad de agua y nutrientes
durante el crecimiento de las plantas sobre la relacion entre la arquitectura hidraulica y la
capacidad fotosintética. Brodribb et al. (2002) encontré que algunas especies de arboles
de un bosque tropical mostraban una respuesta coordinada para estos atributos tanto en

la época humeda como en la seca, mientras que Meinzer & Clearwater (2001) no
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encontraron cambios en la arquitectura hidraulica que acompanaran un aumento de la

capacidad fotosintética en renovales de Eucalyptus grandis que habian sido fertilizados.

La habilidad de las especies para asignar sus recursos de manera coordinada podria ser
un factor importante para el crecimiento y supervivencia en bosques tropicales, donde se
producen cambios drasticos e impredecibles en las condiciones ambientales como
consecuencia de la formacién de claros. Una eficiencia alta en el transporte de agua
constituiria una ventaja en ambientes de alta demanda evaporativa y radiacién solar, al
permitir mantener niveles altos de potencial hidrico foliares, una mayor conductancia
estomatica y, consecuentemente, una mayor tasa de asimilacion y crecimiento. Cuando
una planta se ve sometida a déficits hidricos, esta puede responder reduciendo el area
foliar total (una superficie transpiratoria mas pequena reduce la resistencia hidraulica al
aumentar el agua disponible para las hojas que permanecen en la planta), o modificando

propiedades intrinsecas del sistema de transporte.

Las especies de arboles en bosques tropicales pueden dividirse en dos grandes grupos en
términos de su comportamiento ecofisiolégico: especies que requieren luz y especies
tolerantes a la sombra (Whitmore 1996). Las especies pioneras o que requieren luz para
su regeneracién, germinan en claros, crecen rapido, tienen tasas altas de mortalidad, y
no toleran niveles bajos de radiacidon. Las especies tolerantes a la sombra, en cambio,
germinan, crecen y tienen una alta supervivencia en condiciones de baja disponibilidad
de luz. En relacidon a sus historias de vida, las especies pioneras tienen tasas altas de
fotosintesis, y valores de Ks y/o K. superiores a los de especies tolerantes a la sombra
(Tyree et al. 1998). Estas caracteristicas les permitirian mantener potenciales hidricos
foliares menos negativos a una misma tasa de transpiracién y, en consecuencia, mayores
tasas de crecimiento y asimilacidon, aumentando su competitividad en sitios con alta
radiacion y demanda evaporativa. Sin embargo, se ha comprobado que la mayor parte
de las especies en bosques tropicales muestran cierta tolerancia a niveles bajos de

radiacion (Welden et al. 1991, Lieberman et al. 1995), y que la mayoria de los renovales
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que crecen en los claros que se abren en el dosel pertenecen a especies tolerantes a la
sombra que sobrevivieron la formacién del claro (Denslow 1987, Chazdon & Pearcy
1991). La capacidad de las plantas para coordinar la eficiencia en el transporte de agua y
la capacidad fotosintética en ambientes con diferente régimen de luz no ha sido
practicamente estudiada, y podria ayudar a comprender la alta diversidad de especies

presente en bosques tropicales.

4.2 Objetivos e Hipotesis

La capacidad y la velocidad de aclimatacion son factores importantes para la
supervivencia y crecimiento de las plantas en bosques tropicales, donde pueden
experimentar cambios drasticos en las condiciones ambientales. El objetivo general de
este Capitulo consistio en estudiar la plasticidad de algunos atributos fisiolégicos y
morfoldgicos, y la tasa de crecimiento en renovales de especies con diferente grado de

tolerancia a la sombra. Los objetivos especificos fueron:

1. evaluar el grado de aclimatacion en aspectos de la arquitectura hidraulica
(conductividad hidraulica especifica y foliar, y la razén entre la superficie foliar y

el area de xilema) a diferentes niveles de radiacidn,

2. estudiar si existe coordinacién entre la arquitectura hidraulica y la capacidad

fotosintética bajo diferentes condiciones de luz,

3. analizar la capacidad de aclimatacion de las especies en relacion a sus tasas de

crecimiento bajo diferentes niveles de radiacién, y

4. establecer si hay compromisos entre la eficiencia en el uso y el transporte de agua

en plantas creciendo a diferentes niveles de luz.
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Se formuld como hipdtesis de trabajo que las especies difieren en su capacidad de
aclimatacién en funciéon de su grado de tolerancia a bajos niveles de radiacion, y que las
especies menos tolerantes tienen un sistema mas eficiente para transportar agua a las
hojas en concordancia con una mayor capacidad fotosintética por unidad de area foliar. A
bajas intensidades de luz se esperaba que las especies tuvieran una menor conductividad
hidraulica por unidad de area foliar y tasas de fotosintesis mas bajas en comparacion con
plantas que habian experimentado niveles mas altos de radiacidén, y que la respuesta
estuviera inversamente relacionada con el grado de tolerancia a la sombra de las

especies.

4.3 Materiales y Métodos

4.3.1 Especies y tratamientos

Se llevd a cabo un experimento con cinco especies en condiciones controladas en un
vivero situado en el norte de la Provincia de Misiones (26°25°S 54037 "W). Las especies
(Tabla 4.8), que se seleccionaron tanto por su abundancia en el bosque como en base a
su importancia econémica, han sido clasificadas como secundarias tardias (Kageyama &
Gandara 2000). Sin embargo, mediciones de la tasa de fotosintesis realizadas en 20
especies de renovales del Bosque Atlantico (datos no publicados) permiten suponer que
las especies estudiadas presentan diferencias en cuanto al grado de tolerancia a la

sombra. En el Anexo 2 se resumen algunas caracteristicas adicionales de las mismas.

Especie Familia Nombre comun
Cordia trichotoma Boraginaceae Peterivi
Cedrela fissilis Meliaceae Cedro

Patagonula americana Boraginaceae Guayubira
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Lonchocarpus leucanthus Fabaceae Rabo ita
Balfourodendron riedelianum Rutaceae Guatambu

Tabla 4.8. Lista de especies en las que se llevaron a cabo estudios de arquitectura hidraulica y capacidad
fotosintética en condiciones controladas en vivero. Las especies se ordenaron de mayor a menor segln sus

tasas de fotosintesis medida en individuos creciendo a pleno sol.

Durante el invierno del afio 2001 se colectaron entre 80 y 100 individuos de cada
especie, que tenian entre 20 y 40 cm de altura, en cuatro sitios diferentes del norte de la
provincia de Misiones. Los renovales se transplantaron rapidamente a macetas de 20
litros rellenas con un sustrato de corteza de pino suplementado con un fertilizante
completo de liberacion lenta. Las plantas se colocaron en condiciones de baja intensidad
de luz donde permanecieron durante 3 meses hasta que comenzaron a producir hojas.
Después de este periodo, en diciembre del mismo afio, se transfirieron entre 10 y 15
plantas de cada especie a cuatro condiciones diferentes de luz logradas con filtros
neutros: 10, 30, 40 y 65 % de la radiacion total. Los tratamientos se seleccionaron de
manera de reproducir el rango microclimatico de situaciones encontradas en bosques de
Misiones sometidos a manejo forestal (Capitulo 2). Durante el experimento las plantas
fueron fertilizadas cada 15 dias y se control6 el ataque de hongos e insectos mediante el
uso de fungicidas e insecticidas. Se evitd que las plantas recibieran agua de lluvia
colocando un plastico transparente en todos los tratamientos, y se controlé el riego por
aspersion con un sistema automatizado para evitar déficits hidricos. La frecuencia de
riego se ajusté de manera tal que el contenido de agua del sustrato se mantuviera por
encima del 80%, lo cual equivale a potenciales hidricos por encima de -0,3 MPa de

acuerdo a la curva de retencion de agua de la corteza de pino utilizada.

Para caracterizar las condiciones de crecimiento bajo los tratamientos de luz se realizdé un
monitoreo continuo de variables microclimaticas. La radiacion fotosintéticamente activa
(RFA) se midié en los cuatro tratamientos y a pleno sol mediante fotodiodos calibrados
con un sensor cuantico (LI-COR, Lincoln, USA). Mediante el uso de un sistema

automatico de adquisicion de datos (CR10X, Campbell Scientific, Logan, Utah, USA) se
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registraron los valores de RFA medidos cada 10 segundos y promediados cada 2 minutos.
La temperatura del aire y la humedad relativa se midieron con un sensor Vaisala
(HMP35C, Helsinki, Finland) en 4 dias despejados en periodos de 50 minutos desde las 9
a las 17 horas durante el verano (diciembre a abril). Estos datos se utilizaron para
calcular el déficit de saturacion del aire (DSA). Adicionalmente, en todos los tratamientos
se registrd la temperatura del aire cada 5 minutos durante febrero y marzo de 2002 con

sensores HOBO Type T Thermocouple (Onset Computer Corporation, MA, USA).

4.3.2 Conductividad hidraulica

Durante los meses de abril y junio del 2002 se realizaron mediciones de conductividad
hidraulica en tallos o peciolos (en el caso de C. fissilis) que se habian desarrollado
completamente bajo los tratamientos. Las ramas se cortaron bajo agua antes del
amanecer y se transfirieron inmediatamente a un laboratorio en donde se recortaron
nuevamente bajo agua. Las mediciones se hicieron en segmentos de tallos de entre 7 y
10 cm de longitud. Se utilizd agua desgasificada y filtrada (0,1um) bajo presiéon
hidrostatica, y se midid el volumen de agua liberado a través de tallos y peciolos por
unidad de tiempo utilizando pipetas graduadas cada 0,1 ml. La temperatura del
laboratorio se ajustd para realizar las mediciones a una temperatura constante de 25°C.
Se registro la altura de la cabeza hidraulica y el largo exacto del segmento para calcular
la conductividad hidraulica (Ku; kg m MPa™ s*). Una vez finalizada la medicién, se tifié el
xilema con azul de toluidina y se mididé su area para calcular la conductividad hidraulica

especifica (Ks; kg m™* MPa's?),

Las hojas situadas en la parte distal de los segmentos se escanearon para medir su
superficie, lo cual permitié calcular la conductividad hidraulica por unidad de area foliar
(Ki; kg m* MPats?), y la relacién entre la superficie foliar y el area de xilema (AF/AX).
Algunas hojas completamente expandidas se secaron a 65°C hasta peso constante, y se

pesaron para determinar el area foliar especifica (AFE; cm? g).
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Los segmentos de tallos y peciolos se conservaron en alcohol 70% para realizar estudios
anatémicos. Para tres especies (B. riedelianum, C. fissilis y C. trichotoma) en dos
tratamientos se obtuvieron imagenes digitales de secciones transversales y se realizé un
muestreo del area de los vasos y de su densidad utilizando el programa Scion Image
software (National Institute of Health, Bethesda, MD, USA). A partir de estos datos se
calculd el didametro de cada vaso suponiendo una seccidon circular, y se obtuvo la

distribucidn de didmetros de los vasos.

4.3.3 Fotosintesis

Se seleccionaron tres individuos por especie y tratamiento en los cuales se midio la tasa
de fotosintesis con un equipo de cinética de fluorescencia modulada (Mini-PAM, Waltz,
Effeltrich, Germany). En cada planta se realizaron curvas de luz en estado estacionario,
usando la fuente haldégena externa del Mini-PAM. Se aplicaron pulsos saturantes de luz de
3500 pmol m™ s de intensidad y 0,8 segundos de duracién. Antes de aplicar un pulso se
aclimataron las hojas durante 10 minutos a cada una de 5 intensidades crecientes de
iluminacién. Los puntos iniciales de las curvas se midieron en oscuridad antes del
amanecer. La tasa de transporte de electrones (ETR) a través del fotosistema II (FSII) se
obtuvieron a partir del rendimiento cuantico (Fw'-F)/Fn’ (Schreiber & Bilger 1993)

mediante la ecuacidn

ETR = (AF/Fx) I a 0,5,

en donde I es la luz incidente entre los 400-700 nm de longitud de onda, y a es la
absorbancia de la hoja. El factor de 0,5 asume que la distribucion de la luz absorbida
entre los fotosistemas es la misma y que, por lo tanto, se requieren dos fotones por cada
electrén que pasa a través del FSII. El factor de correccidn o tiene en cuenta el hecho de
que solo una fraccion de la luz incidente es realmente absorbida por los fotosistemas, en
este caso se utilizd un valor de 0,84 para los calculos (Ehleringer 1981, Bjorkman &

Demmig 1987).
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La capacidad fotosintética expresada como la tasa maxima de transporte de electrones
(ETRmax; umol electrones m™ s) se calculd a partir de las curvas de luz de acuerdo a

Rascher et al. (2000) utilizando la ecuacion exponencial

y=a(l-e™),

en donde a es el parametro que representa dicha tasa. La densidad de flujo fotdnico
saturante (DFFS) se calculé como la intensidad de radiacion a la que se alcanzaba el

90% de la tasa maxima de transporte de electrones.

4.3.4 Composicion isotopica

Las hojas en las que se realizaron las mediciones de fotosintesis se secaron en estufa a
60°C hasta peso constante. Las hojas se molieron y se pes6 una cantidad equivalente de
material por cada individuo que se utilizd para formar una muestra compuesta por
especie y tratamiento. A partir del CO;, producido por la combustion de las muestras
compuestas se determind la abundancia de *C y '?C en el tejido foliar en el
espectrometro de masa de la Universidad de Miami (USA). La composicidon isotopica se
expresd como el cociente *C/*C (8C) relativo al estandar (PeeDee belemnita), y se

utilizd como una medida de la eficiencia en el uso del agua (Farquhar & Richards 1984).

4.3.5 Crecimiento

Las mediciones se realizaron a principios (diciembre de 2001) y al final (abril de 2002) de
la época mas favorable para el crecimiento. Se midi6 la altura del tallo desde la base
hasta la yema apical, y el didmetro del mismo en la base con un calibre digital. Se hizo
una marca con pintura sintética en el tallo para que las mediciones posteriores se
hicieran en el mismo lugar. Se contd el numero total de hojas por planta y se estimé el
area foliar a partir de un area foliar promedio por hoja calculada para cada individuo en

las dos mediciones. Para calcular el area foliar promedio se dibuj6 el contorno de algunas
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hojas por individuo sobre un papel. Las superficies se escanearon y sus areas se
determinaron mediante el programa Scion Image (National Institute of Health, Bethesda,
MD, USA). La tasa de crecimiento relativo se expresé como el incremento en cada

parametro dividido el valor inicial del mismo.

4.3.6 Analisis de los datos

Uno de los principales problemas al comparar caracteristicas morfoldgicas vy fisioldgicas
de las especies es que muchas veces no puede diferenciarse entre la respuesta de las
plantas a las condiciones ambientales y variaciones de caracter ontogénico producidos
por diferencias de tamafio entre individuos (Poorter 2001). Por esta razén se correlaciono
los atributos morfoldgicos vy fisioldgicos con el tamafio de las plantas al final de periodo
de crecimiento. Dado que no se encontrd correlaciéon en ningldn caso, el tamafio de las

plantas no fue tenido en cuenta en el analisis.

Se llevaron a cabo analisis de varianza de un factor para estudiar las diferencias entre los
tratamientos de luz por especie en la arquitectura hidraulica, el area foliar especifica y la
tasa de crecimiento (se empled el Test de Scheffé para realizar comparaciones entre
medias). Ademas de verificarse los supuestos del andlisis, se correlacioné estas
caracteristicas morfoldgicas y fisioldgicas con el tamafio de los individuos (altura y
didmetro del tallo principal) para determinar si existia un efecto alométrico y, en
consecuencia, la necesidad de realizar un analisis de covarianza. Se ajustaron curvas de
regresion entre Ks, K, ETRmax ¥ AFE, entre K. y el 33C de las hojas, y entre estas
caracteristicas morfoldgicas y fisioldgicas y la tasa de crecimiento para cada especie y
para el conjunto de especies en todos los tratamientos. Para cada especie se calculd
ademas un indice de plasticidad (IP) que varié entre 0 y 1 para Ks, K., AF/AX, ETRmax Y
AFE. El IP para cada atibuto se obtuvo de la diferencia entre los valores minimo y
maximo promedio encontrados en los tratamientos de luz, dividido el valor maximo

promedio (Valladares et al. 2000).
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4.4 Resultados

No se observaron diferencias entre los tratamientos de luz para la temperatura maxima,
humedad relativa minima y el déficit maximo de saturacion del aire (Tabla 4.2). La
temperatura maxima (40,4°C) se registré en el tratamiento de 65%. Los valores
maximos de déficit de saturacién del aire fueron muy elevados superando los 4 KPa en
todos los tratamientos. Las condiciones microclimaticas simuladas en los invernaculos
fueron consistentes con mediciones realizadas en el campo, en bosques donde crecen los
renovales de estas especies (Capitulo 2). Las temperaturas maximas durante el verano
en bosques primarios pueden variar entre 37 y 429C, dependiendo de la cobertura
arborea, y frecuentemente superan los 45°C en estadios tempranos de bosques

secundarios (datos no publicados).

En la Tabla 4.3 se muestran los resultados de Ks, K. y AF/AX para las cinco especies en
los cuatro tratamientos de luz. La conductividad hidraulica especifica tendié a aumentar
con los niveles de luz para C. fissilis y C. trichotoma (en este Ultimo caso se registré una
disminucion en el tratamiento de 65%), aunque las diferencias sélo fueron significativas
para C. fissilis. Estas especies mostraron los valores mas altos de conductividad
hidraulica: Ks varié entre 3,04 y 8,82 kg mtMPa's en el caso de C. fissilis, y entre 1,77
y 3,41 kg mtMPa st para C. trichotoma. Las otras especies no modificaron su Ks en
funcion de la radiacién. K., en cambio, tendié a aumentar también en P. americana y L.
leucanthus. El indice AF/AX tendié a disminuir al aumentar el porcentaje de radiacion en
todas las especies, excepto en C. trichotoma. Se observd una relacidn positiva entre K. y
Ks, y se ajustd una funcién exponencial para todas las especies y tratamientos (Figura
4.21). Aparentemente K, tiende a hacerse asintética a valores altos de Ks, sin embargo
seria necesario un rango mayor de valores para describir apropiadamente la relacidon

funcional entre ambas variables.
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La conductividad hidraulica especifica (Ks) presentd una correlacion positiva con el
didmetro medio de los vasos para los individuos estudiados (Figura 4.22). Para los
mismos individuos se ajustd una funcidn exponencial decreciente entre el el didmetro
medio de los vasos y el nimero de vasos por area de xilema (Figura 4.23). En el caso de
C. fissilis, no se encontraron diferencias significativas ni en la densidad de vasos ni en el
didmetro de los mismos entre los distintos tratamientos, aunque se observd una
tendencia a un menor nimero de vasos mas grandes en el tratamiento de 40% de
radiacion y vasos mas pequenos en mayor densidad en el tratamiento de 65%. Tampoco
se encontraron diferencias en el tamafio de los vasos de C. trichotoma en los mismos
tratamientos, ni de B. riedelianum en los tratamientos de 30 y 40%. En estos casos, en
cambio, el didmetro de los vasos fue practicamente el mismo pero la densidad fue mayor
para valores mas altos de Ks. Aunque no se encontraron diferencias en la distribucién de
vasos por tamafio entre diferentes tratamientos para la misma especie, se observaron
diferencias entre las mismas (Figura 4.24). El 80% de los vasos de C. fissilis tenian entre
20 y 60 uym, entre 15 y 40 um los de C. trichotoma y entre 10 y 30 um los de B.

riedelianum.

La capacidad fotosintética y el punto de saturacion de luz o densidad de flujo fotdnico
saturante (DFFs) varid entre las especies y para una misma especie en los diferentes
tratamientos de luz (Tabla 4.4). ETRm.x tendid a aumentar en los niveles mas altos de
radiacion para C. fissilis y C. trichotoma, mientras que fue superior a niveles bajos de luz
en el caso de B. riedelianum, o intermedios para P. americana y L. leucanthus. En estas
ultimas tres especies los valores de DFFs disminuyeron en los tratamientos de mayor
radiacion. El rendimiento cuantico potencial fue alto para todas las especies y
tratamientos (variando entre 0,799 y 0,826), excepto para C. trichotoma y L. leucanthus
en el tratamiento del 65% de radiaciéon donde Fv/Fm estuvo por debajo de esos valores
(0,777 y 0,764 respectivamente). Se considerd que estas plantas presentaban
fotoinhibicion permanente (Bjorkman & Demmig 1987), razén por la cual los valores de

ETRmax correspondientes se eliminaron de los analisis. Se observd una correlacion positiva
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entre ETRmax Y la conductividad hidraulica, tanto con Ks como con K. (Figura 4.25). Las
especies con mayor Ks o K. (C. fissilis y C. trichotoma) presentaron a su vez mayor
capacidad fotosintética. La composicidén isotopica de carbono en las hojas varié entre
especies y tratamientos. La abundancia del isétopo pesado tendid a ser mayor (03C

menos negativos) a valores altos de K, (Figura 4.26).

Las especies mostraron diferencias en el area foliar especifica (AFE) entre tratamientos
(Tabla 4.5). No se encontré una relaciéon funcional entre el AFE y las caracteristicas
fisioldgicas medidas para todas las especies y tratamientos. La relacién con la capacidad
fotosintética no mejord luego de transformar los valores de ETRm.« para expresarlos por
unidad de peso seco en lugar de area foliar, como sugieren algunos trabajos (Walters et
al. 1993). Sin embargo, se ajustd una funcidn exponencial decreciente para cada especie
entre el AFE y la conductividad hidraulica (Ks y K.), que resultd significativa para C.
fissilis y P. americana (Tabla 4.6). El ajuste entre K.y AFE fue significativo también para
L. leucanthus, aunque en este caso el r2 fue bajo. En la misma tabla puede observarse
que para todas las especies el ajuste entre Ks y K, fue significativo. En el caso de ETRmax,
la regresion con Ks y K. solo fue significativa para tres especies: C. fissilis, C. trichotoma

y P. americana.

La respuesta de la tasa de crecimiento a los tratamientos de luz fue similar para todas las
especies, alcanzando valores maximos a niveles intermedios de radiacién (30 y 40%). Se
encontraron diferencias significativas en cuanto al incremento en diametro, y en el caso
de L. leucanthus también para el area foliar (Tabla 4.7). El incremento en diametro
estuvo correlacionado significativamente con la conductividad hidraulica y con la
capacidad fotosintética (Figura 4.27) para todas las especies y tratamientos. Sin
embargo, dentro de cada especie, estas relaciones sélo se mantuvieron para P.
americana (Tabla 4.8). En el caso de L. leucanthus, el incremento relativo en didmetro se
correlaciond con el cociente AF/AX y con el AFE, y para C. fissilis solamente la razén

AF/AX presentd una correlacién significativa con el crecimiento. Para las otras dos
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especies no se encontrd una relacion entre los cambios en las caracteristicas fisioldgicas

y morfoldgicas estudiadas con un aumento en el crecimiento.

La plasticidad fenotipica en respuesta a la luz estimada por el indice de plasticidad (IP)
vario entre las especies (Tabla 4.9). Las especies de mayor tasa de crecimiento (C.
fissilis, P. americana y C. trichotoma) tuvieron un IP mayor para la capacidad de
transporte de agua y el AFE, mientras que las especies de crecimiento mas lento (L.
leucanthus y B. riedelianum) presentaron mayor plasticidad para la capacidad
fotosintética. Los IP promedio variaron entre 0,30 y 0,42, el valor maximo fue el de C.
fissilis y el minimo B. riedelianum. La diferencia maxima entre los IP de las especies
varié para los distintos atributos. El valor maximo se encontrd para Ks (0,52) y el minimo

para el AFE (0,25).

Variable (F}I(égzoslc?li 65% luz 40% luz 30% luz 10% luz
DFFF (mol m2day™) 26,0+ 3,5 16,4+ 2,6 10,9+1,7 81+1,5 2,604
T ©C 37,5+ 1,4 37,6 £ 1,7 38,2+1,2 37,5+1,4 36,9+1,2
RH.w % 38,8+5,7 39,8+6,6 34,6 +5,8 36,5+6,6 37,9+6,8
DSA..« KPa 4,3+0,8 4,3+0,8 4,5+0,6 4,3+0,7 4,0+0,6

Tabla 4.9. Densidad de flujo foténico fotosintético (DFFF), temperatura maxima, humedad relativa minima y
déficit maximo de saturacidn del aire (DSA) durante el dia en cuatro tratamientos de luz y a pleno sol. Se
indican los valores medios + el error estandar de mediciones en 4 dias de verano despejados entre diciembre
del 2001 y abril del 2002.
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Balfourodendron Cedrela Cordia Lonchocarpus Patagonula
riedelianum fissilis trichotoma leucanthus americana
10% 1,31+0,41 3,04+0,41 2,67+0,45 1,05+0,30 0,77+0,11
a a a a a
30% 0,90+0,08 5,06+0,76 2,92+0,59 1,05+0,27 1,24+0,15
K a ab a a a
° 40% 1,09+0,34 6,06+1,66 3,41+0,65 0,91+0,17 0,99+0,08
a ab a a a
65% 0,85+0,22 8,82+1,46 1,77+0,37 0,94+0,22 1,20+0,15
a b a a a
10% 0,38+0,14 1,61+0,17 1,62+0,15 0,51+0,09 0,53+0,06
a a a a a
0,34+0,08 2,66+0,30 1,76+0,18 0,80+0,18 1,13+0,11
30%
K a ab a a b
) 0,42+0,15 3,33+0,33 2,14+0,16 0,81+0,23 1,03+0,16
40%
a b a a ab
0,31+0,08 3,12+0,41 1,75+0,18 0,86+0,12 1,23+0,16
65%
a b a a b
AF/AX 10% 3,64+0,47  1,86+0,21 1,42+0,15 2,04+0,40 1,28+0,14
0 a a a a a
30% 3,30+0,78 1,69+0,16 1,51+0,16 1,41+0,22 1,10+0,08
° a a a ab a
40% 3,41+0,98 1,66+0,20 1,64+0,30 1,26+0,22 1,04+0,13
a a a ab a
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2,78+0,05  1,69+0,25 1,09+0,13 1,05+0,18 1,03+0,13

0,
65% a a a b a

Tabla 4.10. Conductividad hidraulica especifica (Ks; kg m™ MPa™* s™), conductividad hidraulica foliar especifica
(Ki; kg m™ MPa™ s™* 10™), y razén entre la superficie foliar y el area de xilema (AF/AX, 10%), en 4 tratamientos
de luz: 10, 30, 40 y 65 % de la radiacion total. Se indican los valores medios (+ error estandar). ANOVA de un
factor (luz) por especie (n = 5 a 10). Las letras indican diferencias significativas (p<0,05, Scheffe test) entre

medias por tratamiento para cada especie.

Balfourodendro Cedrela Cordia Lonchocarpus  Patagonula
n riedelianum fissilis trichotoma leucanthus americana
10% 61,2413,1  92,248,1 85,6+7,1 31,642,3 49,0+,6
30% 69,3£19,3  109,1%8,9 90,5+9,9 57,742,8  86,7+8,9
ET R 40% 39,0£2.3 107,5£18,6 96,7£6,0  45,1+16,2 62,8%,5
65% 40,949,4 137,344 71,8+9,0 18,6+3,8  76,1%7,7
10% 459+66 68440 591+44 5324200 954491
30% 451491  856£150 17634605 4894133  942+129
orre 40% 331457 800168 518+105 5164105 6724208
65% 303462 10914187 784292 221440  683£107
10%  0,816+0,005 %1000 0,801+0,007 0,790+0,003 O'SZOiO'Og
30%  0,799+0,004 0'791*0'08 0,800+0,008 0,811%0,010 0'826i0'og
n/P 0%  0,795%0,004 °S09F000 0,800+0,006 0,797+0,006 520F00
65%  0,799%0,006 O S01*000 077720008 0,764x0,006 OF17F00

Tabla 4.11. Capacidad fotosintética estimada como la tasa maxima de transporte de electrones (ETRmax, pmol s™
m™), densidad de flujo fotonico saturante o punto de saturacion de luz (DFFs, mmol s* m™2) y rendimiento
cuantico potencial (F,/F») medido al amanecer en individuos de 5 especies creciendo bajo 4 tratamientos de
luz: 10, 30, 40 y 65 % de la radiacidn total. Los valores representan las medias + ES por tratamiento y especie
(n=3).
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Balfourodendron Cedrela Cordia Lonchocarpus  Patagonula
riedelianum fissilis trichotoma leucanthus americana
oy 3128+204 P39I 99284000 35664163  314,429,9
a a a a

a
241,0+9,49 253,622, 213,8+8,8 266,1+14,5 241,7+10,5

30% 7
b b b b

AFE b
240,7+7,8 244,2%11, 228,2+18,2 261,4+9,8  198,5+8,0

40% 3
b b b b c
243,3+22,2  2282%13, 55554140  238,3+15,4  200,5+7,7

65% 8
b b b b c

Tabla 4.12. Area foliar especifica (AFE, cm?g™) para 5 especies creciendo en 4 tratamientos de luz: 10, 30, 40
y 65 % de la radiacién total. Resultados de los ANOVA de un factor (luz) por especie (n = 5 a 10). Se indican
los valores medios (* error estandar). Las letras indican diferencias significativas (p<0,05, Scheffe test) entre
medias por tratamiento para cada especie.

Ks Ku AFE
Especies
KL ETRmax  AFE ETRmax  AFE ETRmax
o 0,77
Balfourodendron riedelianum n=20 - - - - -
i 0,84 0,52 0,56 0,44 0,51 }
Cedrela fissils n=23  n=12  n=23 n=12  n=33
N 0,27 0,40 ; 0,56 } i}
Cordia trichotoma ne2a ne12 ne12
0,29 ) ) ) 0,17 )
Lonchocarpus leucanthus ne27 ne27
; 0,46 0,54 0,54 0,39 0,44 ;
Patagonula americana n=28 ne12 ne28 ne12 n=28

Tabla 4.13. Relacién entre la conductividad hidraulica especifica (Ks; kg m™* MPa™® s*), la conductividad
hidraulica foliar especifica (K.; kg m™ MPa® s 10), la tasa maxima de transporte de electrones (ETRmax; umol
s m™?) y el area foliar especifica (AFE; cm?g™?). En todos los casos se ajustaron rectas con pendiente positiva,
excepto para las regresiones entre Ks y K. con AFE, donde se ajustd una funcion exponencial decreciente. En los
casos en que las regresiones fueron significativas (p<0,05) se indica el r? y el n.
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Balfourodendron Cedrela Cordia Lonchocarpus Patagonula
riedelianum fissilis trichotoma leucanthus americana
10% 0,50+0,07 0,46+0,10 0,50+0,08 0,50+0,07 0,62+0,09
a a a a a
30% 0,56+0,15 0,64+0,14 0,53+0,12 0,43+0,13 0,93+0,16
a a a a a
Altura
40% 0,52+0,10 0,56+0,12 0,50+0,08 0,38+0,07 0,60+0,09
a a a a a
65% 0,35+0,04 0,38+0,07 0,52+0,20 0,39+0,10 1,04+0,19
a a a a a
10% 0,18+0,02 0,43+0,03 0,20+0,04 0,12+0,02 0,20+0,05
a a a a a
30% 0,24+0,04 0,68+0,05 0,36%0,06 0,20+0,05 0,58+0,04
a ab ab ab b
Diametro

0,20+0,04 0,76+0,10 0,46+0,05 0,24+0,04 0,41+0,05

40%
a b b ab b
0,18+0,03 0,62+0,06 0,38+0,07 0,27+0,04 0,59+0,04

65%
a ab ab b b
10% 10,53+6,20 3,393+0,51 4,14+0,91 2,14+0,22 1,12+0,21
a a a ac a
30% 8,08+2,95 3,563+0,46 3,10+1,5 7,88+1,16 3,63+0,84
a a a b a

Area foliar

40% 12,50+7,75 6,864+1,86 1,84+,79 5,73+1,31 3,32+0,71
a a a abc a
65% 8,67+4,60 5,540+2,31 2,90+1,5 3,80+1,15 6,45+1,10
a a a ac b
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Tabla 4.14. Crecimiento relativo en altura, diametro y area foliar alcanzado en 5 meses para 5 especies
creciendo en 4 tratamientos de luz: 10, 30, 40 y 65 % de la radiacion total (diciembre 2001 a abril 2002).
Resultados de los ANOVA de un factor (luz) por especie (n = 9 a 17). Se indican los valores medios (% error
estandar). Las letras indican diferencias significativas (p<0,05; Scheffe test) entre medias por tratamiento para

cada especie.

Incremento relativo en diametro

Especies
Ks KL AF/AX ETRmax AFE
Balfourodendron riedelianum - - - - -
. -1,458 _ _
Cedrela fissilis - - (0.92)
Cordia trichotoma - - - - -
-0,150 ) -0,001
Lonchocarpus leucanthus - - (0,99) (0,94)
. 0,832 0,563 _ 0,011
Patagonula americana (0,99) (0,94) (0,89)

Tabla 4.15. Relacién entre el crecimiento medido como el incremento relativo en didmetro y atributos
fisiolégicos y morfolégicos por especie en cuatro tratamientos de radiacion (10, 30, 40 y 65%; n=4):
conductividad hidraulica especifica (Ks; kg m™ MPa™ s™), conductividad hidraulica foliar especifica (K.; kg m™
MPa s* 10™*), tasa maxima de transporte de electrones (ETRmax; umol s™* m™) y area foliar especifica (AFE; cm?
g!). Se indica la pendiente y, entre paréntesis, el r’ de las rectas ajustadas en los casos en que las regresiones

fueron significativas (p<0,05).

Especies Indice de Plasticidad (IP)
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Ks Ke AF/AX  ETRmax AFE IP medio
Cedrela fissilis 0,65 0,52 0,11 0,33 0,48 0,42
Patagonula americana 0,38 0,57 0,20 0,43 0,37 0,39
Cordia trichotoma 0,48 0,24 0,33 0,26 0,27 0,32
Lonchocarpus leucanthus 0,13 0,41 0,48 0,68 0,33 0,41
Balfourodendron riedelianum 0,35 0,27 0,23 0,44 0,23 0,30
Diferencia (IPmax-IPmin) 0,52 0,33 0,37 0,42 0,25

Tabla 4.16. Indice de plasticidad (IP) en respuesta a la luz de 5 especies para 5 caracteristicas fisioldgicas y
morfoldgicas: conductividad hidraulica especifica (Ks; kg m™ MPa™ s™), conductividad hidraulica foliar especifica
(Ki; kg m* MPa™ s 10™), tasa maxima de transporte de electrones (ETRmax; pmol s m?) y area foliar
especifica (AFE; cm? g™*). Las especies se ordenaron de mayor a menor tasa de crecimiento (incremento
relativo en didmetro del tallo principal). Se indica ademas la diferencia méxima entre los IP de las especies para
cada atributo.

K_ (kg s' m" MPa” x107)

| | | | | | | | | | |
o 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Ks (kg s'm’ MPa'1)

Figura 4.21. Conductividad hidraulica foliar especifica (K.) en funcién de la conductividad hidrdulica especifica
(Ks) por area de xilema. Se ajusté una curva exponencial creciente de dos parametros (y=4,1*(1-exp(-0,2*x),
p<0,0001). Los simbolos son medias + ES (Ks, n=5 a 8; K., n=5 a 10). Los tratamietos de luz de 10, 30, 40 y
65% estan indicados por simbolos negros, gris oscuro, gris claro y blanco respectivamente. Las especies son
Balfourodendron riedelianum (triangulo hacia abajo), Cedrela fissilis (circulo), Cordia trichotoma (cuadrado),

Lonchocarpus leucanthus (rombo) y Patagonula americana (triangulo hacia arriba).
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Figura 4.22. Conducti\ o de los vasos del xilema de

tres especies en dos
individuo (n=44 a 294& - angulo hacia abajo), Cedrela

blos son valores medios por

fissilis (circulo), y Co "¥en al tratamiento de 65%, y

los grises claro y oscu s

Figura 4.23. Diametro, L vasos para tres especies en

dos tratamientos de I indican valores medios por
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Figura 4.24. Cortes transversales de segmentos de tallos. Se observan las diferencias en el didmetro de los
vasos para 3 especies de arboles: C. fissilis (a), C. trichotoma (b), B. riedelianum (c). La escala es la misma en
los tres casos.
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Figura 4.25. Tasa méxima de transporte de electrones del FSII (ETRmax; pmol electrones m2 s) en funcidn de
la conductividad hidraulica especifica, panel superior; y de la conductividad foliar especifica K, n=5 a 10),
panel inferior. Se ajustdé una hipérbola (y=149,4*x/(1,75+x), p<0,0001) y una recta (y=26,9x+38,9,
p<0,0001) respectivamente. Los simbolos indican valores promedio + ES (Ks, n= 5 a 8; ETRmax, N=3). Simbolos
como en la Figura 4.21.
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33C

?=0.64
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Figura 4.26. Relacion entre la composicion isotépica de carbono (*3C38) y la conductividad hidraulica foliar
especifica. Se ajustd una recta al conjunto de datos de 5 especies y 4 tratamientos de luz (y=1,1x-32,36,
P<0,001). En el caso de K, los simbolos indican valores promedio + ES (K, n=5 a 10). En el caso de la
composicion isotdpica, se obtuvo un Unico valor por tratamiento y especie mediante el analisis de una muestra

compuesta de tejido foliar. Simbolos como en la Figura 4.21.
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Figura 4.27. Relacidn entre el incremento relativo en didmetro y la conductividad hidraulica foliar especifica (K,
n= 5 a 10), panel superior (y=0,17x+0,13, p<0,001); y la tasa maxima de transporte de electrones del FSII,
panel inferior (y=0,005x+0,005, p<0,001). Los simbolos representan los valores medios + ES (K, n=5 a 10;

ETRmax, N=3). Simbolos como en la Figura 4.21.

4.5 Discusion

Las 5 especies estudiadas mostraron diferencias en cuanto a la capacidad de modificar su

arquitectura hidraulica para aclimatarse a diferentes niveles de radiacion. En el caso de
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C. fissilis la eficiencia intrinseca en el transporte de agua (Ks) aumenté en mas del 100%
entre los tratamientos de 10 y 65% de radiaciéon. Un aumento de esta magnitud tiene
gue haber implicado un aumento en el didmetro y/o densidad de los vasos en el xilema.
El area de xilema estuvo correlacionado positivamente con el didametro de los segmentos
de tallos en todas las especies (y=1,78*x-2,48; r>=0,92; p<0,001). En el caso de C.
fissilis se observd que los peciolos de plantas que habian crecido en el tratamiento de
65% de luz tenian un didametro mayor y, por ende, un area de xilema proporcionalmente
mayor. Se sabe que el didmetro maximo de los vasos es muy dependendiente del area
del xilema (Gartner 1995). Aparentemente un aumento en el didmetro de los peciolos le
permitid a esta especie aumentar la eficiencia intrinseca en el transporte de agua a altos
niveles de radiacién, y mantener tasas elevadas de transpiracion sin modificar la relacién
AF/AX. Para esta especie se observaron también pequefios cambios en la anatomia del
xilema para los tratamientos de 40 y 65%, sin embargo dichos cambios no explicaron el
valor mas alto de Ks en el tratamiento de mayor radiacion. Pudo determinarse ademas
que existen diferencias anatdmicas entre las especies asociadas a su diferente capacidad
de transportar agua, y que una misma relacion funcional puede describir el
comportamiento de las mismas. También se observd que hay un didmetro minimo para el
tamafio de los vasos, que abarcan todo el rango de valores de Ks de las 5 especies

estudiadas.

En todos los casos, excepto en B. riedelianum, las plantas tendieron a aumentar su
capacidad de transportar agua por unidad de area foliar (K.) al aumentar los niveles de
luz. La relacion AF/AX, en cambio, tendié a disminuir al aumentar el nivel de radiacion.
B. riedelianum es la especie que presentd menor capacidad de transporte de agua, y una
mayor area foliar en relacion al area de xilema. En las especies estudiadas, la mayor
capacidad de transporte de agua estuvo correlacionada con una mayor abundancia de =C
en los tejidos foliares, es decir que las especies con mayor eficiencia en el transporte de
agua fueron también mas eficientes en el uso de la misma. Estos resultados no coinciden

con los de otros estudios. Panek (1996) encontré una relacidon inversa en la especie
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Pseudotsuga menziesii a lo largo de un gradiente de precipitaciéon, mientras que en otro
estudio (Santiago et al. 2004) no se encontré una relacion entre la capacidad de
transporte y el uso del agua para 20 especies de arboles tropicales en Panama. La
eficiencia en el uso del agua, por otro lado, tendié a ser mayor en los niveles mas altos
de radiaciéon. Los valores mas negativos de '*Cé para cada especie en el tratamiento de
10% podrian estar indicando que, a pesar de la baja disponibilidad de luz, las especies
mantuvieron una alta conductancia estomatica. Una disminucidn de la tasa de
fotosintesis, manteniendo constante la tasa de transpiracion, explicaria la menor
eficiencia en el uso del agua a largo plazo en los tratamientos de menor radiacién. Estos
resultados son consistentes con observaciones de !*Cd en plantas creciendo a bajas

intensidades de luz en bosques tropicales (Goldstein et al. 1996).

Para todas las especies y tratamientos de luz se comprobd que existe una misma curva
capaz de describir la relacion funcional entre Ks y K., y entre estos atributos y otras
caracteristicas fisioldgicas y morfoldgicas como el tamano de los vasos, la eficiencia en el
uso del agua, y también la capacidad fotosintética. Cada una de las especies se localizd
en una posicion mas o menos definida a lo largo de las funciones que relacionan estas
caracteristicas. La coordinacién entre la capacidad fotosintética y K. ha sido evaluada
para distintos grupos de especies (Brodribb & Feild 2000, Brodribb et al. 2002, Santiago
et al. 2004), sin embargo este es el primer estudio en el que se comparan individuos de
varias especies creciendo en diferentes intensidades de luz. Al analizar cada una de las
especies por separado se observa, en cambio, que no todas mostraron una coordinacion
entre la capacidad fotosintética y la capacidad hidraulica en individuos creciendo a
diferentes intensidades de radiacién. En particular, B. riedelianum y L. leucanthus no
tuvieron cambios en Ks o K. a pesar de que ETRmax varié entre 39,6 y 68,3 pmol m2sty
entre 9,4 y 68,3 umol m™ s respectivamente, dependiendo de las condiciones de

crecimiento.
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Por otra parte, todas las especies presentaron diferencias en el AFE entre los distintos
tratamientos de luz. Las plantas en los tratamientos de mayor radiacion produjeron hojas
mas gruesas (menor AFE), lo cual le permitiria a estas plantas disminuir las pérdidas de
agua por transpiracién a niveles altos de radiacién (Givnish 1988). El AFE presentd la
menor diferencia en el IP entre especies, lo cual indicaria que es una caracteristica que
todas las especies pueden modificar para aclimatarse a diferentes condiciones de luz. No
se encontré una funcién Unica que describiera la relacion entre el AFE y los otros
atributos estudiados, aunque para C. fissilis y P. americana el AFE y la capacidad de
transporte de agua (Ks o K,) variaron de manera coordinada entre los tratamientos de
luz. Segun Wright et al. (2004) las relaciones funcionales entre el AFE y caracteristicas
fisioldgicas como la tasa de fotosintesis, encontradas para un gran niumero de especies
correspondientes a diferentes formas de vida, no necesariamente se cumplen en grupos

de pocas especies que tienen un rango de variacion pequefio para estas caracteristicas.

Tanto la capacidad de transporte de agua como la capacidad fotosintética fueron buenos
predictores de la tasa de crecimiento para las especies estudiadas en diferentes
tratamientos. Al igual que en otros bosques tropicales, las mayores tasas de crecimiento
se alcanzaron a niveles intermedios de radiacion (Poorter 1999), los cuales coinciden con
la proporcion de luz que se encuentra en estos bosques con mayor frecuencia (Capitulo
2, pag. 13), y con el hecho de que la mayoria de las especies de arboles en bosques
tropicales toleran bajos niveles de radiacion (Welden et al. 1991, Lieberman et al. 1995).
Para una misma especie no se encontré un Unico atributo morfoldgico y/o fisioldgico que
pudiera predecir la tasa de crecimiento en todas las especies. En el caso de L. leucanthus
una reduccién en el area foliar en relacion al area de xilema y la producciéon de hojas mas
gruesas le permitirian alcanzar tasas de crecimiento mayores a niveles de radiacién altos.
Para C. fissilis, en cambio, el aumento en la capacidad de transportar agua a las hojas
parece ser un factor importante para mantener tasas de crecimiento altas a niveles de

radiacion saturantes, mientras que en P. americana tanto el aumento en la capacidad de



Capitulo 4 Arquitectura hidraulica y capacidad fotosintética bajo diferentes niveles de radiacion 98

transporte de agua como en la tasa de fotosintesis pudieron explicar un aumento en el

crecimiento.

4.6 Conclusiones

Se observé una alta correlacidon entre la capacidad fotosintética y la capacidad de
transporte de agua para cinco especies creciendo en cuatro tratamientos de luz, lo cual
indica que existe una relacion funcional Unica capaz de describir el comportamiento de
estas especies en términos de dichas caracteristicas fisiolégicas bajo diferentes
condiciones de radiacion. Estos atributos fueron los mejores predictores de la tasa de
crecimiento para todas las especies, que en todos los casos fue superior a niveles

intermedios de radiacion.

Algunas especies mostraron una capacidad de aclimatacién relativamente alta para
caracteristicas de la arquitectura hidraulica, como la eficiencia intrinseca en el transporte
de agua, que en la literatura han sido consideradas poco plasticas. Las especies que
crecieron mas en los tratamientos (Cedrela fissilis, Patagonula americana y Cordia
trichotoma) mostraron una mayor plasticidad en su capacidad de transporte de agua,
mientras que las especies de menor crecimiento (Lonchocarpus leucanthus vy
Balfourodendron riedelianum) modificaron su capacidad fotosintética en mayor

proporcion.

Las especies estudiadas no solo mostraron diferencias en cuanto a la plasticidad en
caracteres morfolégicos y fisioldgicos, sino también en su capacidad de coordinar
cambios en todos o en algunos de ellos en respuesta a los niveles de luz. Los resultados
encontrados deben analizarse teniendo en cuenta la existencia de compromisos entre las
caracteristicas estudiadas y otros atributos no evaluados en este trabajo (i.e., resistencia
a la herbivoria), y como estos se relacionan con caracteristicas de historias de vida de las

especies.
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Histéricamente se ha intentado clasificar a las especies de arboles de bosques tropicales
dentro de dos grandes grupos: especies que requieren luz (o pioneras), y especies
tolerantes a la sombra. Dichos grupos han sido asociados con caracteristicas particulares
de historia de vida relacionadas con la germinacién, supervivencia, y crecimiento, y con
diferencias marcadas en cuanto a atributos morfoldgicos y fisioldgicos (tasa de
fotosintesis, tasa de respiracién, y area foliar especifica). Sin embargo, en los Ultimos
anos se ha sugerido que la mayoria de las especies en bosques tropicales y subtropicales
toleran niveles bajos de radiacion, y que los dos grupos de especies representan en
realidad los puntos extremos de un gradiente continuo de comportamientos ecoldgicos y
fisioldgicos. Las diferencias en la capacidad de aclimatacion para un conjunto amplio de
caracteristicas fisioldgicas y morfoldgicas en diversas condiciones ambientales, ayudarian
en parte a explicar la alta diversidad de especies arbdreas tolerantes a la sombra

presentes en este tipo de ecosistemas.
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Capitulo 5 Vulnerabilidad a la cavitacion y densidad de
madera en renovales de especies arboreas creciendo

bajo dos niveles diferentes de radiacion

5.1 Introduccion

De acuerdo a la teoria coheso-tenso-transpiratoria durante el proceso de transpiracion el
agua en los tejidos vasculares esta sujeta a presiones negativas (tension). Cuando dicha
tension excede un valor critico, el agua pasa de un estado liquido metaestable a vapor de
agua. Este cambio abrupto de fase dentro de los vasos del xilema provoca la ruptura en
la columna de agua o cavitacién. La formacion de burbujas de aire o embolismos se
origina en aberturas presentes en la "membrana” o laminilla de cierre (formada por la
laminilla media y la pared primaria) de las puntuaciones que conectan los elementos de
conduccién, las cuales permiten a su vez que las burbujas de aire se extiendan y

expandan entre los mismos (Hacke & Sperry 2001, Sperry et al. 2002).

La resistencia a la cavitacion se ha asociado a una mayor densidad de la madera (Hacke
et al. 2001). Se ha observado que tanto la capacidad de almacenar agua en el xilema
como la eficiencia en el transporte de agua son caracteristicas que se correlacionan
negativamente con la densidad de la madera, por lo cual podria suponerse que las
especies con mayor densidad de madera experimentan fluctuaciones mayores en el
estado hidrico de las hojas (Bucci 2001, Gartner and Meinzer 2004). Varios estudios
realizados en los Ultimos afios no encontraron relacion entre la eficiencia en el transporte

de agua vy la resistencia a la cavitacion (Alder et al. 1996; Cochard et al. 1999, Sperry &
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Saliendra 1994; Sperry et al. 1994, Tyree et al. 1994). Se ha sugerido que la
vulnerabilidad a la cavitacién producida por estrés hidrico, a diferencia de la generada
por congelamiento, no esta relacionada con el didmetro de los elementos conductores
(Alder et al. 1996; Sperry & Ikeda 1997) sino con las propiedades estructurales de sus
puntuaciones (Hacke & Sperry 2001, Tyree et al. 1994). Un incremento en la porosidad
de las laminillas de cierre de las puntuaciones, asi como un aumento en la cantidad de
puntuaciones o en su tamafio, podria producir un aumento en la conductividad hidraulica.
Sin embargo, la mayor porosidad de las laminillas de cierre podria acrecentar la
susceptibilidad a la siembra y diseminacion de burbujas de aire, y debilitaria
mecanicamente las paredes de los elementos de conduccién (Hacke & Sperry 2001). Se
piensa que una mayor densidad de puntuaciones, o un aumento en su tamano, deberia
estar acompafnado a su vez por un engrosamiento de las paredes secundarias (Hacke et

al. 2001).

A diferencia de la gran cantidad de estudios sobre vulnerabilidad a la cavitacién en
diferentes especies, existe poca informaciéon sobre la capacidad de aclimataciéon de la
vulnerabilidad en una misma especie en respuesta a diferentes condiciones ambientales
durante el crecimiento, lo cual implicaria cambios anatémicos y fisioldgicos en las
plantas. Estudios realizados en Fagus sylvatica demostraron que esta especie presenta
plasticidad en cuanto a la susceptibilidad a la cavitacion en diferentes condiciones de luz
(Cochard et al. 1999). Dado que los vasos embolizados no conducen agua, la
consecuencia fisioldgica inmediata de la cavitacion es la disminucion de la conductividad
hidraulica (Sperry et al. 1988) y el flujo en el sistema de transporte de agua, lo cual
induciria a su vez el cierre parcial de los estomas a través de una disminucidon en el
potencial hidrico de las hojas (Brodribb et al. 2003). El cierre estomatico tendria efectos
negativos sobre la tasa de fotosintesis al reducir la difusion de CO. a los espacios
intercelulares del mesoéfilo en las hojas, limitando la fijacidon de carbono en sitios con alta
intensidad de radiacion. Sin embargo, esto también podria resultar en un aumento en la

eficiencia de uso del agua (la razén entre las tasas de asimilacién y transpiracién), por lo
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que la cavitacion podria ser también considerada parte de un sistema de sefiales internas

para la regulacién estomatica y las pérdidas de agua por transpiracion.

5.2 Objetivos e Hipotesis

En los bosques tropicales, las plantas que crecen bajo el dosel arbéreo pueden recibir
altas intensidades de luz en forma de pulsos de duracion variable (destellos de luz), o
como radiacion directa cuando se crea un claro por la caida de un arbol. Una respuesta
plastica para atributos tales como la vulnerabilidad a la cavitacion, permitiria a las
plantas mantener tasas de fotosintesis elevadas en condiciones de alta disponibilidad de

luz. Los objetivos de este Capitulo fueron:

1. evaluar la respuesta de renovales de cinco especies de arboles creciendo a dos

intensidades de luz en cuanto a la vulnerabilidad a la cavitacion, y

2. estudiar la relacién entre la vulnerabilidad a la formacion de embolismos, la
densidad de madera, la eficiencia en el transporte de agua, y los potenciales

hidricos foliares minimos diarios alcanzados por los renovales.

Bajo el supuesto de que las plantas pueden modificar aspectos de su anatomia,
morfologia y fisiologia a mediano plazo en respuesta a diversas condiciones de luz, se
esperaba que las plantas aclimatadas a niveles altos de radiacidon tuvieran mayor
resistencia a la formacion de embolismos por déficits hidricos inducidos por altas tasas de

transpiracion.
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5.3 Materiales y Métodos

5.3.1 Especies y tratamientos

Se llevo a cabo un experimento con cinco especies en un vivero situado en el norte de la
Provincia de Misiones (26°25°S 54937 "W). Las especies (Tabla 5.17) se seleccionaron
tanto por su abundancia en el bosque como en base a su importancia econdémica. Las
mismas tienen diversos requerimientos de regeneraciéon y grado de tolerancia a la
sombra, estableciéndose diferencialmente bajo el dosel y en claros pequefios de bosques
primarios, en vias de extraccion, o en areas desmontadas y de bosques secundarios. Si
bien existe informacién ecoldgica sobre estas especies, los estudios fisioldgicos son
escasos. En el Anexo 2 se resumen algunas caracteristicas de las mismas. Los estudios
se hicieron en plantas que habian crecido durante un afio en tratamientos de 10 y 65%
de radiacién total. Informacién detallada sobre las condiciones de crecimiento de las

especies puede encontrarse en el 4.

Especie Familia Nombre comun
Balfourodendron riedelianum Rutaceae Guatambd
Bastardiopsis densiflora Malvaceae Loro blanco
Cordia tricotoma Boraginaceae Peterivi
Lonchocarpus leucanthus Fabaceae Rabo it
Patagonula americana Boraginaceae Guayubira

Tabla 5.17. Especies seleccionadas para realizar estudios de vulnerabilidad a la cavitacién en condiciones

semicontroladas en el norte de Misiones.
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5.3.2 Curvas de Vulnerabilidad

Las curvas de vulnerabilidad describen la relacidon entre el porcentaje de pérdida de
conductividad hidraulica y el potencial hidrico del xilema que induce ese porcentaje de
embolismo. Se realizaron curvas de vulnerabilidad en ramas de al menos 20 cm de
longitud, en 3 individuos por especie y tratamiento mediante el método de inyeccidon de
aire (Cochard et al. 1992, Salleo et al. 1992) utilizando una camara de presion (PMS,
Corvallis, OR, USA). Las ramas se cortaron bajo agua, y se trasladaron a un laboratorio
en donde se hicieron las mediciones después de eliminar los embolismos aplicando agua
filtrada (0,1pm) con una presion de 0,1MPa durante 15 minutos. Se midié el volumen de
agua liberada bajo presion hidrostatica por unidad de tiempo a través de los segmentos
de tallo utilizando pipetas graduadas cada 0,1 ml. El gradiente de presion para generar el
flujo se obtuvo con una cabeza hidraulica (reservorio de agua filtrada y desgasificada) de
40 cm de alto. La temperatura del laboratorio se ajustd para realizar las mediciones a
una temperatura constante de 25°C. Se midid la conductividad hidraulica (Ks; kg m MPa™
s?) maxima (Kumax), Y después de inyectar aire en el xilema (Ky) a presiones crecientes
de 0,25 a 0,5 MPa dependiendo de la especie, hasta llegar a un valor constante de K. El

porcentaje de pérdida de la conductividad se calculé mediante la ecuacién

%PC = 100 (1- Ku/ Khmax).

A los datos obtenidos a partir de tres individuos por especie y tratamiento se les ajusté

una curva sigmoidea

%PC = 100/1+exp[a( ¥- Y],

en donde el coeficiente “%y,” describe la posicion de la curva en el eje de las abcisas y
representa el potencial hidrico del xilema en el cual se pierde el 50% de la conductividad,
y el coeficiente “a” caracteriza la forma de la curva indicando la pendiente de pérdida de

conductividad (Pammenter & Vander Willigen 1998). Para comparar los coeficientes Wiy,



Capitulo 5 Vulnerabilidad a la cavitacidén y densidad de madera bajo dos niveles de radiacion 105

entre tratamientos se utilizé un Test de t. Se calculé t dividiendo la diferencia de los
valores de Wiy, entre tratamientos por la raiz cuadrada de la suma del cuadrado de los
errores estandar de la regresiones. Una vez finalizadas las mediciones para el calculo de
las curvas de vulnerabilidad, se midié el area de xilema lo cual permitié calcular la

conductividad hidraulica especifica (Ks; kg m™* MPats™),

5.3.2 Densidad de madera

La densidad del xilema de las plantas se midi6 a partir de los tallos utilizados en las
mediciones de vulnerabilidad. Se corté un segmento de 2 cm al que se le elimind la
corteza y el parénquima de reserva. Los segmentos se colocaron en una pequeia
probeta graduada para determinar el volumen de agua (destilada) desplazado por los
mismos. Luego se secaron en estufa a 65°C hasta peso constante y se obtuvo su peso
seco. La densidad de madera (g cm™) se determind dividiendo el peso seco por el

volumen de la muestra.

5.3.4 Potencial hidrico

Antes de cortar las ramas para determinar la vulnerabilidad a la cavitacién se midi6 el
potencial hidrico foliar () con una cdmara de presion (PMS, Corvallis, OR, USA) en una
hoja de cada uno de cuatro individuos por especie y tratamiento. Las hojas se colectaron
y colocaron inmediatamente en bolsas de polietileno que se sellaron, y se mantuvieron
refrigeradas para evitar pérdidas de agua hasta el momento de realizar las mediciones.
Las colectas de hojas se realizaron al mediodia para obtener los potenciales hidricos

minimos en dos dias despejados durante abril de 2003.
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5.4 Resultados

Las especies mostraron diferencias en cuanto a la vulnerabilidad a la cavitacion (Figura

5.28). Las especies mas vulnerables fueron L. leucanthus y B. densiflora con valores de

Wsowrc de -1,13 y -0,94 MPa, y -1,07 y -1,06 MPa en los tratamientos de 10 y 65% de
radiacion respectivamente. Mientras que en los casos de B. riedelianum y P. americana
las presiones necesarias para alcanzar un 50% de pérdida de conductividad fueron de
-2,35y -2,26, y de -2,28 y -2,43 MPa para los mismos tratamientos. Sdélo en el caso de
C. trichotoma se observd una diferencia significativa en cuanto a la vulnerabilidad a la
cavitacion, siendo menor en el tratamiento de 65% de radiacion (t=4,97, 53 g.l.,

p<0,001).

No se observé correlacién entre la vulnerabilidad a la cavitacion y la densidad de madera
para las cinco especies en los dos tratamientos de radiacién (Figura 5.29). La especie con
mayor vulnerabilidad a la cavitacion (L. leucanthus) fue a la vez la que tuvo mayor
densidad de madera. Los valores medios de densidad para esta especie fueron de 0,77 y
0,68 g cm™ en los tratamientos de 10% y 65% de luz respectivamente. Esta especie y P.
americana mostraron la diferencia mas alta de densidad de la madera entre
tratamientos, aunque en este Ultimo caso el mayor valor se observd en el tratamiento de
65% de radiacion y no en el de 10% como en el caso anterior (los valores fueron de 0,62
y 0,56 g cm?® respectivamente). A pesar de las diferencias significativas en Ia
vulnerabilidad a la cavitacion, C. trichotoma no presentd valores diferentes de densidad

de madera en los dos tratamientos de radiacion.

Se observd una muy buena correlacion entre la densidad de la madera y la conductividad
hidraulica especifica (Ks) (Figura 5.30). Las especies con menor densidad de madera
presentaron ademas una menor conductividad hidraulica por area de xilema. Se observod
también una relacion lineal, aunque mas débil, entre la densidad de la madera y

potencial hidrico foliar minimo durante el dia (Figura 5.31). Las especies con mayor
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densidad de madera tuvieron los potenciales hidricos foliares mas negativos. El potencial
hidrico de las hojas de individuos que se encontraban el el tratamiento de 65% de
radiacion tendié a ser mas negativo o fue similar al del tratamiento de 10% en todas las

especies.
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Figura 5.28. Curvas de vulnerabilidad a la cavitacién en renovales de cinco especies de arboles que crecieron
durante un afio en dos condiciones de luz: 10 y 65% de la radiaciéon total (simbolos oscuros y claros
respectivamente). Curvas realizadas por el método de inyeccion de aire en 3 individuos por especie y
tratamiento. Se indica en cada caso la presion necesaria en el xilema para alcanzar un 50% de pérdida en la

conductividad (Wso%).
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Figura 5.29. Potencial hidrico (MPa) al que se pierde el 50% de la conductividad hidraulica en funcién de la
densidad de madera. Los simbolos claros y oscuros indican tratamientos de luz de 65 y 10% respectivamente.
Las especies son Balfourodendron riedelianum (triangulo hacia abajo), Bastardiopsis densiflora (circulo), Cordia

trichotoma (cuadrado), Lonchocarpus leucanthus (rombo) y Patagonula americana (tridangulo hacia arriba). Los
simbolos indican valores medios =+ ES.
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Figura 5.30. Relacién entre la eficiencia intrinseca en el transporte de agua (conductividad hidrdulica especifica,
Ks) y la densidad de madera. Se ajustd una funcién lineal (y=-11,7*x+10,3, p<0,005). Simbolos como en la

Figura 5.29, indican valores medios + ES.
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Figura 5.31. Relacion entre el potencial hidrico de las hojas medido al mediodia y la densidad de madera. Se
ajusté una funcion lineal (y=-1,9*x-0,77, p<0,05). Simbolos como en la Figura 5.29, indican valores medios *
ES.

5.5 Discusion

De las cinco especies estudiadas C. trichotoma presentd diferencias en cuanto a la

vulnerabilidad del xilema a la cavitacidon por déficits hidricos. Si bien el nimero de
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muestras fue bajo, el ajuste de las curvas fue muy bueno lo cual permitid calcular los

valores de Wsowec CON un error bajo para casi todas las especies y tratamientos. Los
resultados obtenidos en este estudio parecen indicar que la capacidad de modificar esta
caracteristica del sistema de transporte de agua en respuesta a una variacion en los
niveles de radiacion es baja para la mayoria de las especies. La vulnerabilidad a la
cavitacion, sin embargo, puede variar en plantas que crecen en condiciones diferentes de
disponibilidad de agua (Alder et al. 1996). La informacidn existente sobre la capacidad de
aclimataciéon de la vulnerabilidad del xilema a la formacion de embolismos como
respuesta a una diferente disponibilidad de luz es muy escasa (ver por ejemplo, Cochard
et al. 1999). Las plantas que experimentan cambios en los niveles de radiacidon (cuando
se forma un claro en el bosque) deberian tener mecanismos en el corto plazo para evitar
la formacion de embolismos en los vasos del xilema (por ejemplo, a través de la apertura
y cierre de estomas). A largo plazo, las plantas podrian adaptar otros aspectos de su
arquitectura hidraulica, como la razén entre el area foliar y el area de xilema activo, para

disminuir la demanda de agua.

Al igual que en otros estudios (Tyree et al. 1994), no se observd una relacién entre la
vulnerabilidad a la cavitacion y la densidad de la madera (ni con la eficiencia intrinseca
en el transporte de agua). Esto podria explicarse por el mecanismo de formacién de
embolismos, que aparentemente estd directamente relacionado con el tamafio de las
puntuaciones de membrana, y no con el tamafo de los vasos. El estudio de las
diferencias anatémicas entre las especies relacionadas con mediciones de vulnerabilidad,
y de los mecanismos que inducen la formacion de las puntuaciones durante la
maduracion de los elementos conductores del xilema podria ayudar a explicar las
diferencias observadas y comprender la respuesta de las especies a condiciones

ambientales variables.

En cambio, se observd una relacién funcional inversa entre la densidad de la madera y la

eficiencia intrinseca en el transporte de agua, y el potencial hidrico foliar minimo durante
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el dia. La eficiencia intrinseca en el transporte de agua (Ks) depende directamente del
tamafo de los vasos del xilema (ver Capitulo 4), lo cual explicaria la relacion inversa de
Ks con la densidad de la madera. Una mayor capacidad de transporte de agua (o
densidad de madera baja) permitiria a las especies mantener potenciales hidricos foliares
mas elevados durante el dia, tasas de transpiracion mayores y, consecuentemente, tasas
de asimilacion de carbono y crecimiento mas elevadas que las de las especies con mayor

densidad de madera.

5.6 Conclusiones

Los resultados obtenidos para renovales de cinco especies de arboles parecen indicar que
la aclimatacion de las especies en respuesta a la luz es limitada en cuanto a
caracteristicas de la arquitectura hidraulica relacionadas con la vulnerabilidad a la
cavitacion. La Unica especie que presentd diferencias en la vulnerabilidad en respuesta a
la luz fue C. trichotoma. Sin embargo, este tipo de estudios son escasos en la literatura,

y deberian repetirse en un nimero mayor de especies.

Se observd que existe una relacion funcional entre la densidad de madera y la eficiencia
intrinseca en el transporte de agua, y los potenciales hidricos minimos que alcanzan las
hojas durante el dia. La densidad de madera es una caracteristica clave, ya que podria
utilizarse como estimador de la capacidad de transporte de agua, y de la tasa de

crecimiento potencial de las especies.
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Capitulo 6 Sintesis y Conclusiones

Las bambuseas lefiosas y las lianas son indicadoras de disturbio, tanto natural como de
caracter antropico en la Selva Misionera. La apertura de claros por mortalidad de arboles
del dosel o por extraccién forestal selectiva, generan condiciones adecuadas para el
crecimiento y proliferacion de estas especies invasoras nativas, las cuales ocupan
rapidamente los claros abiertos en el bosque. Estas especies invasoras producen cambios
en la estructura y funcionamiento del ecosistema, inhibiendo la regeneracion natural de
arboles del dosel. Los procesos de inhibicion por especies invasoras nativas son muy
comunes en los bosques de Misiones, mientras que estdn casi ausentes en bosques

tropicales mas ecuatoriales, en particular en el caso de las bambuseas.

Los objetivos de este estudio fueron: 1) evaluar como cambia la estructura y las
condiciones microclimaticas del bosque, en particular la radiacién solar, cuando los
bosques son invadidos por lianas y bambulseas, y como afectan estos cambios a la
diversidad, abundancia, y crecimiento de renovales de especies arbdreas; 2) estudiar la
respuesta a diferentes niveles de radiacién de caracteristicas morfoldgicas y fisioldgicas
de especies de arboles con diferentes historias de vida (por ejemplo, especies de
crecimiento rapido y crecimiento lento); y 3) establecer si existen compromisos y
relaciones funcionales convergentes en caracteristicas ecofisiolégicas que describan el
comportamiento de las especies arbdéreas. El estudio combind experimentos de
manipulacién en el campo, observaciones en condiciones naturales en el bosque, y
también bajo condiciones controladas de luz. El experimento de manipulacion que se
utilizd para evaluar el objetivo 1) consistié en la remociéon de las especies invasoras

(lianas y bambuseas) dentro de algunas parcelas permanentes instaladas en un bosque
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del norte de Misiones (el control consistié del mismo nimero y tamafio de parcelas sin

tratamiento).

6.1 Cambios en el microclima y estructura del bosque

El corte de lianas y la remocidon de bambuseas y especies herbaceas invasoras produjo
un aumento en los niveles de radiacion incidente en el sotobosque, y un aumento en las
temperaturas maximas diarias del aire y del suelo. La remocion de estos grupos de
especies, en particular de las lianas, generé un aumento en la disponibilidad de agua en
el suelo al disminuir la superficie foliar y por lo tanto la evapotranspiracion en los sitios

donde el dosel arbdreo era continuo.

Al remover las especies invasoras de lianas y bambulseas no se observaron cambios
significativos en la abundancia media por m? de renovales entre las parcelas tratadas y
las parcelas control. Esto se podria explicar por la gran heterogeneidad espacial en la
densidad de renovales dentro del bosque, asociada mayormente al grado de cobertura
arborea (dosel continuo y claros) y a la abundancia de Chusquea ramosissima. Sin
embargo, considerando los renovales totales, se observé una mayor abundancia en todas
las clases de tamafio en las parcelas con remocion de lianas y bambuseas, lo cual podria
deberse a que el establecimiento de plantulas fue mayor en las parcelas tratadas, y/o
que hubo una mayor mortalidad en las parcelas control, y/o que los renovales crecieron
mas en las parcelas con tratamiento. Se observo que las bambuseas y lianas retardan el
crecimiento de los renovales, ya que el aumento en la disponibilidad de luz generado por
su eliminaciéon produjo un aumento en el crecimiento de renovales pertenecientes a
especies con diferentes historias de vida. Este aumento de la tasa de crecimiento
significa que la velocidad de recuperacion de la cobertura arbdrea en las parcelas

tratadas seria mayor.
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La remocion de bamblseas en los claros no produjo un aumento en la abundancia de
especies pioneras en las parcelas tratadas. Como consecuencia de los tratamientos no se
produjeron cambios en la composicién especifica de los renovales ni de las plantulas.
Podria suponerse que la remocidon de estos grupos funcionales de plantas no tendria un
efecto a largo plazo ni en la riqueza ni en la identidad de las especies presentes en el
bosque. Sin embargo, seria necesario continuar los estudios por un periodo de tiempo
mayor, ya que algunos efectos, particularmente los relacionados con las interacciones
planta-animal (herbivoria, dispersion de semillas, granivoria, polinizacidon) podrian
manifestarse mucho tiempo después de producidos los cambios en el bosque. Incluso, un
periodo de 3 afos podria no ser suficiente para evaluar el establecimiento de las
plantulas si las tasas de crecimiento en el sotobosque son muy bajas, o si la mortalidad

es muy alta.

Las bambuseas son en general plantas monocarpicas que se reproducen sexualmente a
intervalos largos de tiempo, y mueren después de la floracién y producciéon de semillas.
Se pensaba que la floracién de las bambulseas y su muerte consiguiente generaria
espacios para el establecimiento de especies del dosel. Este fendmeno, sin embargo,
requiere una evaluacion detallada, y el paradigma de que la floracion podria dar lugar a
la recuperacion del bosque permitiendo la regeneracién de arboles deberia ser

cuidadosamente estudiado.

6.2 Caracteristicas morfologicas y fisiolégicas de las especies, y
respuesta a diferentes niveles de radiacion

Historicamente se ha clasificado a las especies de arboles de bosques tropicales dentro
de dos grandes grupos extremos: especies que requieren luz (o pioneras), y especies
tolerantes a la sombra. Dichos grupos han sido asociados con caracteristicas particulares
de historia de vida relacionadas con la germinacién, supervivencia, y crecimiento, y con

diferencias marcadas en cuanto a atributos morfolégicos y fisiolégicos (tasa de
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fotosintesis, tasa de respiracion, y area foliar especifica). Sin embargo, a pesar de que
hay ciertas diferencias entre las especies, la mayor parte de ellas pueden tolerar niveles
relativamente bajos de radiacion. Una de las observaciones realizadas en este estudio,
que avala esta afirmacion, fue que la mayor riqueza y densidad de renovales se encontré
a intensidades de luz bajas o intermedias. Los dos grandes grupos de especies
representarian en realidad los puntos extremos de un gradiente continuo de
comportamientos ecoldgicos y fisioldgicos, lo cual también pudo observarse en este

estudio.

Se evalud la respuesta a distintos niveles de radiacion en especies de este gradiente que
poseen diferentes caracteristicas de historias de vida en términos de un nidmero grande
de atributos morfoldgicos y fisioldgicos. Los estudios se hicieron a diferentes niveles de
resolucion o escalas desde anatomia del xilema hasta el crecimiento de los individuos. Se
estudio el area foliar especifica (AFE), longevidad de las hojas, resistencia a la herbivoria
(estimada a través del % de dafio en las hojas), tasa de fotosintesis (medida a través de
la tasa maxima de transporte de electrones; ETRm.), capacidad de transporte de agua
(conductividad hidraulica especifica, Ks; y conductividad hidraulica foliar especifica, KL.),
razén entre el area foliar y el area de xilema activo, eficiencia en el uso del agua
(estimada a través de la abundancia de *C en las hojas), vulnerabilidad a la cavitacion
por déficits hidricos, densidad de la madera, y potencial hidrico foliar minimo. Para todas
las especies se encontraron diferencias en la capacidad de aclimatacién para un conjunto
0 subconjunto de estas caracteristicas, aunque en términos generales la plasticidad de
los atributos medidos en respuesta a la luz fue mayor para las especies menos tolerantes

a la sombra (i.e., Cedrela fissilis, Bastardiopsis densiflora, Patagonula americana).
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6.3 Relaciones funcionales y compromisos entre caracteristicas
morfoldgicas y fisioldgicas

Se observo la existencia de relaciones funcionales convergentes y compromisos entre
varias caracteristicas morfologicas y fisioldgicas para distintas especies creciendo en
diferentes condiciones de radiacidn. Convergencia funcional implica que el mismo
algoritmo matematico puede describir adecuadamente a todas las especies
independientemente de las condiciones ambientales en que crecen. Hay diferencias
especie especificas pero estas se determinan por la posicion que tienen las especies en la
relacién funcional que se utiliza. Algunos de estos compromisos o convergencias

funcionales se resumen a continuacion:

A) Area foliar especifica (AFE) y longevidad de las hojas: las hojas cuyo costo de

produccion es bajo (AFE alta) tienen un menor tiempo de vida medio (Capitulo 3).

B) Area foliar especifica y porcentaje de dafio en las hojas (como medida de la
resistencia a la herbivoria): las plantas cuyas hojas tienen un costo alto de

produccion (AFE baja) reciben menos dano por herbivoria (Capitulo 3).

C) Eficiencia intrinseca en el transporte de agua y capacidad de transportar de agua
a las hojas: las plantas cuyo sistema de transporte de agua es muy eficiente (por
la presencia de vasos grandes en el xilema) tienen a su vez una capacidad alta en

el suministro de agua a las hojas (Capitulo 4).

D) Capacidad de transporte de agua y capacidad fototintética: las plantas mas
eficientes en el transporte de agua tienen a su vez una mayor capacidad

fotosintética que las especies menos eficientes (Capitulo 4).
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E) Densidad de madera y eficiencia en el transporte de agua: las especies con
densidad de madera alta tienen una eficiencia intrinseca baja en el transporte de

agua (Capitulo 5).

F) Densidad de madera y potencial hidrico foliar minimo: en las especies con mayor
densidad de madera los potenciales hidricos minimos de las hojas son mas

negativos (Capitulo 5).

De acuerdo a las relaciones encontradas, seria posible describir el comportamiento
ecofisioldgico de las especies en los extremos del gradiente de tolerancia a bajos niveles
de radiacidon. Las especies extremas (pioneras y tolerantes a la sombra) se encontrarian
en los extremos opuestos de las funciones que describen las relaciones entre las
caracteristicas descriptas. De esta manera, las especies pioneras tendrian, por un lado,
hojas de bajo costo (AFE alto), con tiempo de vida medio bajo, que recibirian un dafio
por herbivoria alto, y, por otro, una eficiencia alta en el transporte de agua, una
capacidad fotosintética alta, una densidad de madera baja y potenciales hidricos minimos

elevados. Lo contrario se observaria para las especies mas tolerantes a la sombra.

6.4 Relevancia de los estudios para el manejo del bosque nativo

En Misiones existe ain un porcentaje relativamente alto de bosque nativo primario,
aunque en diferente estado de conservacion. Practicamente todos los bosques en la
provincia, incluso dentro de las areas naturales protegidas, fueron sometidos a extraccion
selectiva. La respuesta de las especies de plantas a los cambios en los medios abidtico y
bidtico producidos por la extraccion selectiva dependerd de sus caracteristicas
ecofisioldgicas, y de su capacidad de aclimatacién a dichos cambios. Las diferencias en
las respuestas de las especies afectan la estructura y diversidad del bosque a largo plazo.
Los bosques que han sido sometidos a extraccidn selectiva tienen en general un deterioro

alto en cuanto a su estructura y funcionamiento, ya que han sido invadidos por
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bambuUseas y lianas. Estas especies aprovechan rapidamente el aumento en la
disponibilidad de recursos, particularmente el aumento en los niveles de radiacion solar.
Si bien en algunos casos los disturbios de origen natural (mayormente caidas de arboles
por vientos fuertes y tornados) pueden ser altos, la abundancia de bambuseas y lianas
en los bosques de Misiones parece depender en gran medida de la intensidad de

extraccién a la que fueron sometidos.

La disminucion de la abundancia de las especies forestales de mayor valor comercial
debido a la extraccidn, y a su regeneracion limitada en sitios invadidos por bambuseas y
lianas después de la tala selectiva, disminuye el valor de los bosques restandole
importancia como alternativa econdmica para las poblaciones locales. Aun si las
condiciones socio-politicas fueran las adecuadas para el mantenimiento de los
remanentes boscosos fuera de las areas naturales protegidas, sin un conocimiento de los
factores y mecanismos que impiden la regeneracion de las especies forestales mas
importantes no es posible generar técnicas de manejo que provean alternativas de
desarrollo validas a la tendencia actual del uso de la tierra, la cual consiste en un

reemplazo total de la cobertura boscosa.

La remocion de bambuseas y el corte de lianas en algunos arboles de alto valor
comercial, sumado a otras técnicas (i.e., extraccion de minimo impacto, enriguecimiento
con especies arbdéreas que se aclimaten rapidamente a un incremento en la disponibilidad
de luz y con especies de importancia comercial, escarificacion o remocion superficial del
suelo) podria convertirse en una alternativa de manejo efectiva tanto para restaurar
bosques degradados dentro de &reas naturales protegidas, como para realizar un
aprovechamiento forestal que garantice la estructura, funcionamiento y productividad

maderera de los bosques de Misiones a largo plazo.
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Anexo 1 Caracteristicas del bosque

El drea de estudio se localiza al norte de la Pcia. de Misiones, en el extremo noreste de Argentina
(25°58’S 54°13'W) a aproximadamente 250 msnm. El bosque en el drea de estudio se encuentra
invadido por lianas y bambuseas, principalmente Chusquea ramosissima, aunque también es muy
abundante Merostachys clausenii. El mismo estuvo sujeto a extraccion selectiva intensa,
habiéndose explotado por ultima vez a fines de la década del "60. Los suelos en el area de estudio
pertenecen al “Complejo 6a”: son suelos pedregosos, poco evolucionados, jévenes, derivados del
basalto alterado y fracturado, con pendientes menores al 20% (Ligier et al. 1990), y corresponden
a alfisoles, molisoles poco evolucionados e inceptisoles (Soil Survey Staff 1992). Estos suelos
tienen un contenido relativamente alto de nitrégeno inorganico (11,2 y 9,7 ug/g de suelo de NH4* y
NOs respectivamente) y bajas concentraciones de fdésforo disponible (menos de 2 pg/gramo de

suelo seco en los primeros 5 cm del perfil) (Goldstein et al. 2001).

Se delimitaron 12 parcelas de 140x140 m, con un area central 100x100m y un area de
amortiguamiento de 20 m de ancho a su alrededor. En el drea central se realizé un inventario de
los arboles mayores a 10 cm de DAP: se enumeraron, identificaron y marcaron 3704 arboles en
total. En septiembre de 2000 se realizd una extraccidon selectiva de arboles. En la Tabla 1 se
resumen las principales caracteristicas estructurales del bosque y el nimero de individuos y area

basal de las especies mas abundantes antes de realizarse la extraccion.

En noviembre de 2000 y en octubre de 2001 se llevaron a cabo los siguientes tratamientos de

remocién de especies nativas invasoras:

1. eliminacion de bamblseas, principalmente Chusquea ramosissima, y otras especies

invasoras herbaceas y arbustivas,
2. corte de enredaderas lefiosas (lianas),
3. eliminaciéon de bambuseas y corte de lianas, y

4. control (sin eliminacion de bambuseas ni corte de lianas).
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La remocién de las especies incluyé también 10 m el drea de amortiguamiento alrededor de cada
parcela. La biomasa se dejo descomponer in situ. En la Tabla 2 se da la lista de especies y su
abundancia absoluta en las parcelas control y con remocion de lianas y bambulseas antes de la
extraccion. Tanto el area basal como el nimero de individuos por hectarea se redujeron luego de la
extraccién selectiva: el area basal promedio cuando se aplicaron por primera vez los tratamientos
de corte de lianas y bambuseas era de 17,67 m? con una media de 271 individuos/ha en las
parcelas control, y de 18,62 m? y 302 individuos/ha en las parcelas tratadas. Al final del Anexo se

muestran fotos de dos parcelas.

Tabla 1. Resumen de la composicién y abundancia de especies arbéreas en las parcelas experimentales. Para
las 21 especies mas abundantes se indica el nUmero de individuos y area basal total y promedio por hectarea +

el error estandar.

Especie Namero de individuos Area basal

Nombre comun Nombre cientifico Total Media ES Total Media ES
Aguay Chrysophyllum gonocarpum 354 29,50 2,76 13,15 1,10 0,13
Loro blanco Bastardiopsis densiflora 277 23,08 3,92 23,37 1,95 0,32
Guatambu Balfourodendron riedelianum 263 21,92 2,69 12,90 1,08 0,15
Laurel negro Nectandra megapotamica 228 19,00 2,80 19,36 1,61 0,28
Vasourinha Chrysophyllum marginatum 148 12,33 1,46 5,85 0,49 0,08
Rabo ita Lonchocarpus leucanthus 122 10,17 1,76 12,39 1,03 0,19
Guayubira Patagonula americana 116 9,67 1,03 27,57 2,30 0,30
Alecrin Holocalyx balansae 112 9,33 1,66 16,27 1,36 0,26
Rabo mole Lonchocarpus muehlbergianus 98 8,17 0,90 6,47 0,54 0,08
Cedro Cedrela fissilis 80 6,67 0,82 3,51 0,29 0,06
Maria preta Diatenopteryx sorbifolia 72 6,00 1,09 9,18 0,76 0,12
Laurel ayui Ocotea diospyrifolia 68 6,18 0,79 5,71 0,52 0,13
Peterivi Cordia trichotoma 67 5,58 0,70 3,11 0,26 0,04
Incienso Myrocarpus frondosus 50 4,17 0,64 4,74 0,40 0,07
Cancharana Cabralea canjerana 47 4,70 0,51 1,73 0,17 0,03
Koku Allophylus edulis 34 2,83 0,53 1,01 0,08 0,02
Laurel guaica Ocotea puberula 30 3,33 0,60 1,90 0,21 0,04
Marmelero Ruprechtia laxiflora 28 2,55 0,42 6,14 0,56 0,11
Grapia Apuleia leiocarpa 25 2,50 0,64 1,65 0,16 0,04
Anchico colorado  Parapiptadenia rigida 19 3,17 0,69 3,03 0,51 0,12
Persiguero Prunus subcoriacea 18 2,25 0,30 0,85 0,11 0,02
Otros 1448 44,40

Total general 3704 308,67 8,09 233,84 19,49 0,62
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Tabla 2. Identificacion taxondmica y abundancia de arboles en las parcelas control y con tratamiento de

remocion de lianas y bambuseas.

Numero de individuos

Especie Abrev. Control  Tratamiento  Total
1 Achatocarpus praecox Ach pra 32 42 74
2 Actinostemon concolor Act con 1 1
3 Aegiphylla sp. Aeg sp. 2 2
4 Agonandra sp. Ago sp. 1 1
5 Albizia hassleri Alb has 4 3 7
6 Allophylus edulis All edu 5 11 16
7 Aloysia virgata Alo vir 1 1
8 Apuleia leiocarpa Apu lei 9 2 11
9 Arecastrum romanzoffianum Are rom 38 52 90

10 Aspidosperma australe Asp aus 1 4 5

11 Balfourodendron riedelianum Bal rie 50 90 140

12 Banara tomentosa Ban tom 5 1

13 Bastardiopsis densiflora Bas den 66 45 111

14 Bauhinia forficata Bau for 2 2 4

15 Bumelia obtusifolia Bum obt 1 1

16 Cabralea canjerana Cab can 18 6 24

17 Campomanesia guazumifolia Cam gua 3 4 7

18 Campomanesia xanthocarpa Cam xan 5 14

19 Casearia decandra Cas dec 6 2 8

20 Casearia sylvestris Cas syl 1 1

21 Cecropia pachystachya Cec pac 1

22 Cedrela fissilis Ced fis 26 10 36

23 Cestrum laevigatum Ces lae 3 3

24 Chorisia speciosa Cho spe 1 1

25 Chrysophyllum gonocarpum Chr gon 71 94 165

26 Chrysophyllum marginatum Chr mar 36 45 81

27 Citronella paniculata Cit pan 2 2

28 Cordia ecalyculata Cor eca 10 11 21

29 Cordia trichotoma Cor tri 12 27 39

30 Cupania vernalis Cup ver 1 1

31 Diatenopteryx sorbifolia Dia sor 12 14 26

32 Enterolobium contortisiliquum Ent con 1 1 2

33 Erythrina falcata Ery fal 3 3

34 Eugenia involucrata Eug inv 2 2

35 Fagara hyemalis Fag hye 3 3

36 Fagara naranjillo Fag nar 5 4 9

37 Fagara rhoifolia Fag rho 1 1 2

38 Ficus sp. Fic sp. 1 1

39 Gleditsia amorphoides Gle amo 2 2

40 Helietta apiculata Hel api 13 9 22

41 Hennecartia omphalandra Hen omp 2 4 6

42 Hexaclamys edulis Hex edu 2 3 5

43 Holocalyx balansae Hol bal 25 38 63

44 Inga marginata Ing mar 1 2 3

45 Inga uruguensis Ing uru 1 1 2

46 Jacaranda micrantha Jac mic 4 7 11
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Tabla 2 (Cont.) Identificacion taxondmica y abundancia de arboles en las parcelas control y con tratamiento de

remocion de lianas y bambuseas.

Numero de individuos

Especie Abrev. Control  Tratamiento  Total
47 Jacaratia spinosa Jac spi 4 7 11
48 Lonchocarpus leucanthus Lon leu 19 35 54
49 Lonchocarpus muehlbergianus Lon mue 19 33 52
50 Luehea divaricata Lue div 6 6
51 Machaerium minutiflorium Mac min 48 44 92
52 Machaerium paraguariensis Mac par 2 14 16
53 Manihot flavelifolia Man fla 1 1
54 Matayba eleagnoides Mat ele 1 6 7
55 Maytenus ilicifolia May ili 1 1
56 Myrocarpus frondosus Myr fro 11 17 28
57 Nectandra lanceolata Nec lan 4 1 5
58 Nectandra megapotamica Nec meg 67 56 123
59 Ocotea diospyrifolia Oco dio 17 11 28
60 Ocotea puberula Oco pub 7 8 15
61 Parapiptadenia rigida Par rig 2 7 9
62 Patagonula americana Pat ame 24 36 60
63 Pharamea sp. Pha sp. 2 2
64 Phytolacca dioica Phy dio 10 6 16
65 Picramnia crenata Pic cre 2 2
66 Pilocarpus pennatifolius Pil pen 2 2 4
67 Pisonia zapallo Pis zap 22 16 38
68 Prunus subcoriacea Pru sub 4 3 7
69 Rhandia sp. Rha sp. 3 3
70 Rollinia emarginata Rol ema 5 5
71 Rollinia sp. Rol sp. 10 10
72 Roupala cataractarum Rou cat 1 1 2
73 Ruprechtia laxiflora Rup lax 7 8 15
74 Sapium haematospermum Sap hae 1 1
75 Schefflera morototoni Sch mor 2 2
76 Sebastiania brasiliensis Seb bra 28 33 61
77 Sebastiania sp. Seb sp. 2 2
78 }Se%/f:SLiITng ranulosum- Sol gra 2 2
79 Solanum inaequale Sol ina 10 7 17
80 Solanum sanctae-catherinae Sol san 5 3 8
81 Sorocea ilicifolia Sor ili 4 9 13
82 Strychnos brasiliensis Str bra 6 5 11
83 Styrax leprosus Sty lep 19 7 26
84 Tabernaemontana australis Tab aus 1 4 5
85 Trichilia catigua Tri cat 2 2 4
86 Vitex megapotamica Vit meg 2 4 6
TOTAL 861 950 1811
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PARCELA CONTROL
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Anexo 2 Caracteristicas de las especies



Especie Fenologia Madera
Nombre comun Familia Caracteristicas Vegetativa Reproductiva Habitat Densidad Usos
generales
Bastardiopsis Malvaceae 15-20 m de altura, fuste Siempre- Flores: julio- Poco frecuente en Moderada Poco utilizada.
densiflora 30-60 cm de didmetro. verde agosto. bosques primarios mente Terminaciones
Frutos dispersados por Frutos: no degradados. pesada: internas en
“loro blanco” viento. Crecimiento septiembre- 0,70 contruccion civil
rapido octubre. gr/cm? y muebleria.
Balfourodendro Rutaceae 20-30m de altura, fuste Brevi Flores: Estrato alto del Moderada Muy apreciada y
n riedelianum 40-90 cm de diametro. decidua septiembre- dosel. Regenera mente utilizada.
Frutos dispersados por noviembre. muy bien en pesada: Construccion
“guatambu” viento. Crecimiento Frutos: bosques primarios 0,75 gr/ civil, muebles de
lento a moderado. marzo-mayo poco degradados. cm? lujo y
laminados.
Cedrela fissilis Meliaceae 20-35 m de altura, fuste Decidua Flores: Estrato alto del Liviana: Muy apreciada y
60-90 cm de diametro. agosto- dosel. En bosques 0,55 gr/ utilizada.
“cedro” Semillas dispersadas septiembre. secundarios o cm?® semi Construccion
por viento. Crecimiento Frutos: capueras, pero blanda civil, naval y
rapido. junio- frecuente en aeronautica,
agosto. bosques muebles, etc.
primarios.
Cordia Boraginaceae 20-30m de altura, fuste Decidua Flores: abril- Estrato alto del Moderada Muy preciada y
trichotoma 70-90 cm de diametro. julio. Frutos: dosel. Frecuente mente utilizada.
Frutos dispersados por julio- en bosques pesada: Muebles de lujo
“peterivi” viento. Crecimiento septiembre primarios abiertos 0,65 y laminados.
moderadamente y secundarios. gr/cm?
rapido.
Lonchocarpus Fabaceae 15-25 de altura, fuste Decidua Flores: Estrato medio-alto Pesada: Poco utilizada,
leucanthus de 30-50 cm de octubre- del dosel. Muy 0,89 lefla, muebles
diametro enero. comun en bosques gr/cm?® rasticos y cabos
“rabo ita” Frutos: secundarios. dura de
junio-julio. herramientas.
Especie Fenologia Madera
Nombre comun Familia Caracteristicas Vegetativa Reproductiva Habitat Peso Usos




generales

Especifico

Nectandra
megapotamica

“laurel negro”
Patagonula
americana

“guayubira”

Fuente:

Lauraceae

Boraginaceae

15-25 m de altura, fuste
de 40-60 cm diametro.
Frutos carnosos muy
consumidos por las
aves.

10-25 m de altura, fuste
de 70-80 cm diametro.
Frutos dispersados por
viento. Crecimiento
moderado.

Siempre-
verde

Siempre-
verde

Flores:
desde junio,
frutos:
noviembre y
diciembre

Flores:
septiembre-
noviembre,
frutos:
noviembre-
diciembre

Estrato medio del
dosel. Poco
frecuente en
bosques
secundarios.

Estrato medio-alto
del dosel.
Frecuente en
bosque primarios
y secundarios,
prefiriendo
cercanias de
arroyos.

Moderada
mente
pesada:
0,75
gr/cm?

Moderada
mente
pesada:
0,78
gr/cm?

Buena para
construcciones
civiles, pero
poco utilizada
debido a su olor
desagrabable
Resistente a la
intemperie.
Utilizada en
construcciones y
cabos de
herramientas.

Ortega Torres, E., Stutz de Ortega, L. y R. Spichiger. 1989. Noventa especies forestales del Paraguay. Flora del Paraguay, Serie especial N°3.Eds: Editions des
Conservatoire et Jardin Botaniques de la Ville de Genéve y Missouri Botanical Garden. Ginebra, Suiza.

Lorenzi, H. 2002. Arvores brasileiras: Manual de identificacao e cultivo de plantas arbdreas do Brasil. Vol.1. 40 ed. Instituto Plantarum. Sao Paulo, Brasil.

Lopez, 1.A., Little, E.L., Ritz, G.F., Rombold, J.S. y W.J]. Hahn. 1987. Arboles comunes del Paraguay. Cuerpo de Paz. Washington D.C.
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