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RESUMEN

En el presente trabajo se investigaron mecanismos y procesos biofisicos y fisiologicos que
regulan el transporte de agua a través del continuo suelo-planta-atmdsfera en sabanas del
planalto Brasilero (Cerrado). Se evalu6 la existencia, la magnitud y las posibles consecuencias de
la redistribucion hidraulica (RH) y el papel que desempefian los reservorios internos de agua en
el balance hidrico de los arboles del Cerrado. Al trabajar a distintas escalas fue necesaria la
utilizacion de diferentes metodologias, incluyendo un modelo de simulaciéon numérica para
obtener resultados a nivel de ecosistema y explorar sus consecuencias. La existencia de RH fue
determinada por tres técnicas independientes: a- uso de un método de pulsos de calor para la
determinacion de flujos reversos o negativos (desde la raiz al suelo) en las raices de los arboles,
b-utilizacion de técnicas isotdpicas y c- a través del andlisis de las fluctuaciones diarias en los
potenciales hidricos del suelo ( %ueo). Los patrones de flujo de las raices de los arboles
mostraron que durante la estacién seca, el agua obtenida a profundidad es liberada,
fundamentalmente durante la noche, en los horizontes mas superficiales del suelo a través de los
sistemas radiculares. En consistencia con esto, los experimentos de manipulacion realizados con
agua deuterada mostraron que el agua capturada por las raices pivotantes de plantas que realizan
RH es transportada y liberada al suelo por las raices superficiales. La RH fue asociada con la
dindmica foliar estacional de las plantas y la arquitectura de los sistemas radiculares. Las
especies deciduas y brevideciduas con sistemas radiculares esencialmente dimorficos fueron las
que presentaron la mayor frecuencia de ocurrencia de RH. Ambas técnicas permitieron
determinar que la contribucion de la RH por parte de los arboles al uso total diario de agua del
ecosistema es de escasa magnitud (1%). Este aporte no explicé las fluctuaciones diarias en los
Yauelo, sugiriendo que la RH realizada por el estrato herbaceo-arbustivo o que los movimientos de
agua en el suelo por flujo no saturado podrian ser los responsables de las recuperaciones
nocturnas del Y. La posterior utilizacion de un modelo de simulacion numérica permitid
determinar que la mayor contribucion al incremento del ¥, durante la tarde y la noche fue
aportada por la RH y que el flujo de agua no saturado representa como maximo 9,6 % de dicho
incremento. Las simulaciones de las variaciones de los ¥, indicaron que durante la estacion
seca la RH podria representar, en valor medio, el 28% de la evapotranspiracion total media del
Cerrado. Los resultados simulados en ausencia de RH mostraron que los %l de los horizontes
superficiales disminuirian suficientemente como para que las raices experimenten grandes
pérdidas de sus conductividades hidraulicas con la consecuente disminucion de la capacidad del
sistema de transporte de agua de las plantas. El grado de ajuste entre los resultados obtenidos por

simulacion y los valores observados de %o en el campo para distintas profundidades vario
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entre 82 y 91 %. Los estudios realizados sobre la capacitancia de los tejidos de los troncos y
ramas (corteza y xilema) demostraron que los reservorios de agua contribuyen a mantener la
eficiencia del sistema de transporte de agua y a reducir las variaciones diarias y estacionales en
los potenciales hidricos foliares. Las especies con mayor capacitancia total (190 Kg m™ MPa™)
alcanzaron valores de potenciales hidricos foliares minimos menores que especies con menor
capacitancia (60 Kg m™ MPa™). El uso de agua de los reservorios internos fue asociado a las
fluctuaciones diarias en los didmetros de los troncos, medidas con dendrémetros electronicos, y a
la dindmica de los flujos basales de agua y de la transpiracion. La contribuciéon de estos
reservorios al uso diario total de agua calculada a través de las propiedades biofisicas de los
tejidos y de los retardos entre el inicio de los flujos basales y de las ramas representaron entre 11
y 30%, dependiendo de la especie. Este estudio demuestra que el transporte de agua en el
continuo suelo-planta en arboles de sabanas Neotropicales no solo esta determinado por las
magnitudes y las variaciones de las resistencias y fuerzas motrices sino que también intervienen
otros mecanismos y procesos como la RH y la capacitancia interna de las plantas que ayudan a

amortiguar los efectos de déficit hidricos diarios y estacionales.

Palabras clave: capacitancia, dendrometros, flujo de agua no saturado, flujo reverso, método de
pulsos de calor, potencial hidrico, sabanas Neotropicales, redistribucion hidraulica, reservorios
internos de agua, resistencias hidraulicas.



ABSTRACT

Biophysical and physiological mechanisms and processes that regulate water transport along the
soil-plant-atmosphere continuum were studied in the central savannas of Brazil (Cerrado). The
magnitude and the possible consequences of the hydraulic redistribution (HR), as well as the role
of the internal water storages on the water economy of Cerrado trees, were assessed using
different approaches and scales. Consequently it was necessary to utilize several methodologies
and techniques, including a mathematical model that was used to extrapolate to the ecosystem
level studies done at a lower level of organization. Hydraulic redistribution was studied by three
different independent techniques: 1. Heat pulse to estimate sap fluxes in roots and stems. 2.
Stable isotope techniques, and 3. Diurnal fluctuations in soil water potentials. The observed
sapflow patterns suggested that during the dry season water obtained by tap roots at depth was
transported and released to upper and drier soil layers, particularly during the nighttime. Similar
results were obtained with labeled water (deuterated water) that was observed in higher
abundance in roots and around the soil of trees that hydraulically lifted water during the dry
season. There is an association between frequency of trees within a species that performed HR
and the seasonal patterns of leaf dynamics. Deciduous and brevideciduous tree species with
dimorphic root systems tended to performe HR more frequently than evergreen tree species.
Results from heat pulse and stable isotope techniques indicated that the contribution of HR from
woody plants to the total daily water used of Cerrado vegetation was relatively small (1%). This
result, as well as results of model simulations, suggested that the herbaceous layer should make
substantial contribution to the ecosystem level HR in order to explain the daily and seasonal
patterns of soil water potentials. Result of model simulation also indicated that non saturated
water flow did not contributed more than 9.6 % to the water content fluctuations during the dry
season. The model was able to predict between 82 and 91% of the observations in soil water
potentials in the field suggesting that the assumptions of the mathematical model and parameter
estimations were correct. The models suggest that HR maintain the water potentials of the upper
soil layers relatively high to prevent cavitations and dysfunction of the water transport system.
Without HR, the soil water potential would have dropped to very low soil water potential levels
preventing water and nutrient uptake during the peak of the dry season. The elastic and inelastic
stem water storage, that are very conspicuous in most Cerrado tree species, helped to maintain an
adequate water relations of woody plants, even during the dry season. The species with higher

capacitance (190 Kg m™) were able to maintain higher leaf water potentials than species with



lower stem capacitance (60 Kg m™). The diurnal changes in stem expansions and contraction,
measured with electronic dendrometers, was consistent with water storage utilization and
recharge and sap flow dynamics in the main stem. The contributions of the internal water storage
to total daily water utilization ranged from 11 to 33%, depending on the species. This study
demonstrated that the water transport in the soil-plant continuum in trees of Neotropical
savannas is influenced by the magnitudes and variations of the hydraulic resistances and driving
forces for water transport (gradient in water potentials) and also by processes and mechanisms
such as RH and internal capacitance of plants which help to buffer the effects of diurnal and

seasonal water deficits in the extreme seasonal environment of the tropical Brazilian savannas.

Keywords: capacitance, dendrometers, heat pulse methods, hydraulic redistribution, isotopic
techniques, neotropical savannas,reverse flow, soil-roots resistances, water potencial,
unsaturated water flow, water storage.



Introduccion general

Capitulo 1

Introduccion general

La disponibilidad de agua en el suelo constituye un
factor clave para el crecimiento y la actividad
fisiologica de las plantas, la composicion y distribucion
de especies, asi como el funcionamiento de los
ecosistemas y los balances a largo plazo de agua,
carbono y nutrientes. En los ecosistemas de sabanas,
los cuales estan caracterizados por la dominancia de un
estrato continuo de plantas herbaceas y un estrato
discontinuo de arboles y arbustos, la disponibilidad de
agua para las plantas estd determinada principalmente
por los patrones estacionales de precipitacion (Walter
1987). Las sabanas tropicales ocupan el 65% de la
superficie de Africa, el 60% de Australia y el 35% de
Sudamérica. Durante las ultimas décadas, la actividad
antropica ha transformado parcialmente el paisaje de
estos ecosistemas, y la magnitud de los cambios y
factores que determinan aquella transformacion varian
de continente a continente. En particular las sabanas
del Centro de Brasil (Cerrado), son un buen ejemplo de
la expansion de las fronteras agricolas y de la
extraccion de recursos forestales, lo cual afecta la
biodiversidad y modifica el funcionamiento del
ecosistema en términos de flujos de energia, agua y
nutrientes.

La disponibilidad de agua en el suelo y los
procesos de absorcién de agua y nutrientes por las
diferentes especies de un determinado ecosistema y en
particular de las sabanas tropicales, son determinantes
importantes de las respuestas de las plantas durante
prolongados periodos de sequia. Informacion sobre la
distribucion de raices y un conocimiento basico de los
mecanismos de extraccion de agua del suelo y del
transporte de agua en el continuo suelo-planta-
atmosfera constituyen aspectos clave para comprender
las diferencias entre las plantas respecto a las
preferencias de habitat y a sus requerimientos
ecologicos. La presencia de sistemas radiculares
extensos, dimorficos y profundos puede facilitar la
absorcion de agua desde un gran volumen de suelo o
de los horizontes de mayor profundidad; por lo tanto
un mayor aporte de foto-asimilados a las raices puede
ayudar a las plantas a mantener un balance hidrico
favorable en condiciones ambientales caracterizadas
por la estacionalidad marcada en las precipitaciones.
La absorcion de agua del suelo por las raices depende
de la densidad y distribucion de raices, de la presencia
de gradientes de potencial hidrico entre las raices y el
suelo, de las caracteristicas fisicas del suelo y de la
demanda de agua por la planta. La interaccion entre
estos factores determina la magnitud de los flujos de
agua entre el suelo y las raices. Los patrones de
absorcion, uso y redistribucion de agua por las raices
de las plantas tienen un impacto considerable sobre los

ciclos hidrologicos de los ecosistemas terrestres
(Jackson et al. 2000). Existen evidencias
experimentales (Caldwell y Richards 1989, Dawson
1993, Ryel et al. 2002, Scholz et al. 2002, Ludwig et
al. 2003, Moreira et al. 2003, Meinzer et al. 2004) de
que en muchos ecosistemas aridos, plantas con
sistemas radiculares que exploran diferentes horizontes
del suelo pueden transferir agua desde las porciones
mas humedas a las mas secas del perfil, principalmente
durante la noche (proceso conocido como
Redistribuciéon  hidraulica). Aunque el rol de la
redistribucién  hidraulica en la estabilidad y
funcionamiento de los ecosistemas es reconocido, no
existe informacion sobre cuan ampliamente esta
distribuido este proceso entre las especies y cual es su
efecto sobre el balance hidrico de cada planta y a nivel
de ecosistema. La magnitud y las consecuencias de la
redistribuciéon  hidraulica estdn determinadas por
multiples factores incluyendo gradientes de potenciales
hidricos entre varios puntos dentro del sistema suelo-
planta, resistencias al flujo de agua dentro de la planta,
resistencias al flujo de agua en el suelo y la
distribucion espacial de los sistemas radiculares.

El balance hidrico de las plantas, en general,
no puede ser evaluado adecuadamente sin considerar
las diferentes resistencias al flujo de agua desde las
raices hasta las hojas (Elheringer 1994). Cuando las
plantas carecen de adaptaciones que controlan las
pérdidas de agua por las hojas (Kramer 1980), tasas
altas de transpiracion podrian producir una
disminucion del potencial hidrico foliar que provocaria
la disfuncién del sistema de transporte de agua y la
cavitacion de conductos del xilema (Tyree y Sperry
1989). La regulacion estomatica de las pérdidas de
agua puede modular la tasa de transpiracion de modo
que los efectos negativos como consecuencia de la
disminucion del potencial hidrico sean minimizados
sin una restriccion aparente en la ganancia de carbono
(Meinzer 2002). Las diferencias existentes en el
balance hidrico entre especies o dentro de una misma
especie no solo dependen de diferencias en la
sensibilidad de los estomas a factores ambientales,
como una demanda evaporativa alta de la atmosfera,
temperaturas elevadas o bajos potenciales hidricos del
suelo o la hojas (Davies y Zhangs 1991), sino también
del desarrollo diferencial de los sistemas radiculares
(Larcher 2003). Por otro lado, diferencias intra o inter
especificas en las fluctuaciones diurnas y estacionales
en el potencial hidrico pueden ser indicadoras de
acceso a diferentes fuentes de agua del suelo, las cuales
varian con la profundidad.

Un andlisis de los determinantes de Ila
magnitud del flujo de agua y sus vias de circulacion en
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el continuo suelo-planta-atmosfera ha sido descrito
mediante una analogia con la circulacion de corriente
en circuitos eléctricos (p.e. van den Hornert 1948,
Tyree 1997). En esta analogia el flujo de agua es
equivalente a la corriente eléctrica, las diferencias de
potencial hidrico entre porciones del continuo son
analogas a las diferencias de tension en el circuito
eléctrico y las resistencias hidraulicas al flujo de agua
son asociadas con las resistencias eléctricas (Figura 1).
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Figura 1. (a) Esquema simplificado de una planta; (b) la
correspondiente red de resistencias al flujo, incluyendo las
resistencias en el suelo, en las raices, en el tronco y en las
hojas y considerando la evaporaciéon como el generador
constante de la corriente (E); (¢) un circuito simplificado con
la red de (b) representada como una serie lineal con las
resistencias hidraulicas en el suelo (R;), en las raices (R;), en
el tronco (R) y en las hojas (Ry), las cuales estan indicadas
como resistores simples; (d) como en (¢) pero incluyendo la
capacitancia (C) de los tejidos; (e¢) como en (d) pero
incluyendo las resistencias a la transferencia de agua desde o
hacia el reservorio y las fuentes de voltaje (¥rn) que
representa el potencial osmotico de cada componente. En
este caso la caida de voltaje a través de cada capacitor
representa la presion de turgor. (Adaptado de Jones 1992).

Sin embargo en el continuo suelo-planta-atmosfera, el
flujo de agua no solamente esta determinado por las
resistencias y las fuerzas motrices o diferencias de
potencial hidrico tal como sugiere la analogia
hidraulica de la primera ley de Ohm. En un planta las
determinantes son mas complejas e incluyen Ila
regulacion de la cantidad de area foliar o superficie
evaporativa, los movimientos de apertura y cierre
estomatico (Pearcy et al. 1989), las resistencias
hidraulicas en el sistema de transporte determinadas
principalmente por las caracteristicas de los conductos
del xilema (Tyree y Sperry 1989), la osmorregulacion
(Balling y Zimmermann 1990), la frecuencia con que
ocurren la formacion y reparacion de embolismos y la
presencia de reservorios internos de agua (Goldstein et
al. 1998, Bucci et al. 2004). Todos estos componentes
del balance hidrico de las plantas pueden producir
relaciones no lineales y reacciones instantaneas entre el
flujo de agua medido en el xilema activo de los troncos
y la transpiracion de las hojas. Los cambios en la

Introduccion general

conductancia hidraulica que se observan a medida que
la disponibilidad de agua en el suelo disminuye,
pueden ser atribuidos parcialmente a variaciones en la
proporcion de raices/hojas, o a la capacidad de
absorcién y permeabilidad de las raices (Reich y
Hinkley 1989, Steudle 2000).

Los mecanismos compensatorios o de ajustes
que ocurren en las plantas durante el desarrollo de un
periodo de sequia pueden ser el resultado de respuestas
coordinadas entre la biomasa aérea (tallos y hojas) y la
biomasa subterranea (Bradford y Hsiao 1992) y pueden
depender de diferencias especie-especificas en el
crecimiento de las raices, de la accesibilidad al agua en
diferentes horizontes del suelo, de la actividad de las
raices y de la eficiencia en el transporte de agua. La
capacidad para acceder y mantener un abastecimiento
estable de agua a los troncos y tallos asi como para
mantener conexiones hidraulicas adecuadas entre estos
compartimientos, lo cual en tltima instancia asegura el
balance apropiado entre la oferta y demanda de agua,
puede determinar el éxito de una especie dentro del
ecosistema.

El Cerrado esta caracterizado por una fuerte
estacionalidad en las precipitaciones, altos déficit de
saturacion del aire y suelos con baja disponibilidad de
nutrientes. La diversidad de especies del Cerrado es
una de las mas altas entre todos los ecosistemas de
sabanas (Solbrig 1996; Klink y Machado 2005).
Aunque existe una proporcion alta de arboles de
especies siempreverdes, el Cerrado presenta un
continuo de fenologias que abarca desde especies que
permanecen sin hojas por largos periodos hasta
especies siempre verdes que mantienen una importante
superficie de intercambio de gases durante todo el afio
(Lenza 2005). Los sistemas radiculares de las especies
lefiosas del Cerrado no parecen explorar horizontes del
suelo definidos, de acuerdo con el modelo de las dos
capas de Walker y Noy-Meir (1982), sino que existiria
un continuo en los patrones de utilizacion del agua del
suelo por las plantas del estrato lefioso. Las plantas del
Cerrado poseen diferentes combinaciones de
caracteristicas morfologicas y funcionales que les
permiten  mantener  considerables  actividades
fisiologicas y metabolicas durante la estacion seca,
periodo en el que la mayoria de las especies lenosas
renuevan sus hojas.

Los principales objetivos de este estudio
fueron:

1. Estudiar factores que determinan el
transporte de agua tanto dentro del suelo y de la planta
como en la interface entre estos dos compartimentos
del continuo suelo-planta-atmosfera en ecosistemas de
sabanas Neotropicales.

2. Determinar la magnitud del movimiento de
agua entre distintos horizontes del suelo via los
sistemas radiculares (Redistribucion hidraulica) de las
plantas lefiosas del Cerrado e identificar factores
ambientales y de las plantas que regulan este proceso.

3. Identificar las consecuencias de la
redistribucion  hidraulica para la fisiologia y
crecimiento de las plantas del Cerrado.

4. Evaluar la importancia de mecanismos
alternativos a la redistribucion hidraulica, como el flujo
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de agua no saturado, en el movimiento de agua entre
diferentes horizontes del suelo.

5. Analizar el papel que desempeian los
reservorios internos de agua de las plantas lefiosas en el
balance hidrico de las mismas.

El enfoque de este estudio fue
fundamentalmente biofisico, por lo cual fueron
utilizados distintos métodos o consideraciones propias
de la Fisica durante la investigacion de los diferentes
procesos. Se trabajo a diferentes escalas, se realizaron
experimentos de manipulacion bajo condiciones
controladas y se utiliz6 un modelo de simulacion
numerica. Ademads se uso una gran cantidad de equipos
electronicos, algunos de los cuales fueron
desarrollados, construidos o adaptados durante el
desarrollo de este estudio.

Los resultados de este estudio estan
presentados en cuatro capitulos independientes donde
se incluye toda la informacion empirica y teorica
obtenida durante el curso de la investigacion, un
capitulo de Introduccion general (Capitulo 1) donde se
indica el enfoque de estudio, el objeto de estudio y los
objetivos generales, y un capitulo final (Capitulo 6)
donde se presentan las conclusiones generales del
trabajo. Los capitulos 2 a 5 son desarrollados mediante
una introduccidn, descripcion de los materiales y
métodos usados, presentacion de resultados y discusion
de los mismos. Debido a esta forma de presentacion, en
algunos casos pueden existir reiteraciones, en
particular en los materiales y métodos, pero facilita al
lector la comprension del material sin tener que
recurrir a los capitulos anteriores.

En el Capitulo 2 se evalua la existencia de
redistribucion hidraulica en el Cerrado utilizando tres
técnicas independientes: sistemas de pulso de calor
para medir flujos en raices y tallos, alimentacion de
raices pivotantes con agua marcada con Deuterio y
fluctuaciones diarias en los potenciales del suelo por
medio de técnicas psicrometricas. Este capitulo
constituye, en parte, un resumen de tres publicaciones
en revistas con referato, de un capitulo de libro y de
informacion no publicada. Las publicaciones, en las
cuales siendo autor o coautor he tenido una activa
participacion en todas las etapas de su desarrollo, son:

1-Scholz, FG, Bucci SJ, Goldstein G, Meinzer FC. y
Franco AC. (2002). Hydraulic redistribution of soil
water by neotropical savanna trees. Tree Physiology
22: 660-672.

2-Moreira MZ, Scholz FG, Bucci SJ, Sternberg LS,
Goldstein G, Meinzer FC, y Franco AC (2003)
Hydraulic lift in a neotropical savannah. Functional
Ecology 17(5): 573-581.

3-Meinzer, F.C., Brooks, J.R, Bucci, S.J, Goldstein G.,
Scholz F.G., y Warren J. (2004). Converging
patterns of uptake and hydraulic redistribution of soil
water in contrasting woody vegetation types. Tree
Physiology 24: 919-928.

4-Scholz, F.G, Bucci S.J, Moreira M., Goldstein G., L.
Sternberg y Meinzer FC. (2004). Redistribucion
hidraulica de agua del suelo por arboles de sabanas
neotropicales. En: Fisiologia Ecoldgica en Plantas.
Ed. Hernan Marino Cabrera, Valparaiso, Chile.

Introduccion general

El Capitulo 3 consiste en un estudio de los
determinantes y efectos de la redistribucion hidraulica.
Se evalu6 de que moco la variabilidad existente en la
arquitectura de los sistemas radiculares de nueve
especies arboreas del Cerrado puede determinar la
existencia o no de flujo de agua entre las capas mas
htmedas del suelo y las mas secas via las raices y su
relacion con grupos fenoldgicos diferentes. Por otro
lado se estudio el efecto que la redistribucion
hidraulica puede tener sobre las resistencias hidraulicas
de las raices y los posibles mecanismos que podrian
influir sobre este proceso.

En el Capitulo 4 se utiliza un modelo de
simulacion ~ numérica  para  determinar  las
contribuciones del flujo de agua no saturado
(movimiento de agua a través de los poros del suelo) y
la redistribucion hidraulica (movimiento de agua a
través de las raices) a la dinamica del contenido de
agua del suelo.

En el Capitulo 5 se estudian las fluctuaciones
diurnas y estacionales en los didmetros de los troncos
considerando al xilema y a la corteza en forma
independiente y la relacion de estas fluctuaciones con
la utilizacion de agua almacenada en los troncos. Se
evalud la contribucién de los reservorios internos de
agua al balance hidrico de las plantas por dos métodos
independientes: i-estudiando la dinamica diaria entre
los flujos de agua en la base de los arboles y en las
ramas terminales cerca de las hojas y ii- haciendo uso
de propiedades biofisicas de los tejidos.
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Evidencias y magnitud de la redistribucion hidraulica

Capitulo 2

Evidencias y magnitud de la redistribucion hidraulica en
sabanas Neotropicales

INTRODUCCION

El movimiento de agua desde las porciones mas
himedas hacia las mas secas del perfil del suelo a
través de los sistemas radiculares de las plantas es
conocido como ascenso hidraulico (Richards y
Caldwell 1987, Caldwell et al. 1989). La direccion del
movimiento del agua es tipicamente hacia arriba, desde
las capas mas profundas hacia las mas superficiales del
suelo. Sin embargo algunos estudios recientes han
demostrado que las raices también pueden redistribuir
agua desde las capas mas superficiales hacia las mas
profundas (Burgess et al. 1998, Schulze et al. 1998,
Smith et al 1999, Ryel et al. 2002). Es por este motivo
que recientemente se ha denominado a este proceso
como redistribucion hidraulica (RH, Burgess et al.
1998). Es un proceso netamente pasivo que requiere,
ademas de sistemas radiculares con raices individuales
que exploran diferentes horizontes del suelo, un
gradiente de potencial hidrico en el suelo ( ¥,e,), un
potencial hidrico () menos negativo en el xilema de
las raices que en el suelo circundante a ellas,
resistencias relativamente bajas al flujo reverso en las
raices (en el sentido desde las raices hacia el suelo) y
en la interfase suelo-raiz. La RH ocurre usualmente
durante la noche, cuando la transpiracion ha
disminuido lo suficiente como para permitir que el ¥
en las raices sea mayor que el de las porciones mas
secas del perfil del suelo. Este proceso puede contribuir
de manera significativa tanto al balance hidrico de las
plantas que lo realizan como al de sus plantas vecinas
(Dawson, 1993). El agua liberada por las raices al
suelo puede ser reabsorbida cuando la transpiracion
excede la cantidad de agua capturada por las raices mas
profundas (Caldwell et al. 1998). Ademas de esta
influencia positiva sobre el balance hidrico de las
plantas durante periodos de sequia, la RH también
puede mejorar la captura de nutrientes por parte de las
raices finas ubicadas en la porcion superior del perfil
del suelo, con mayor contenido de nutrientes, la cual
normalmente sufre una severa disminucion del
contenido de agua en ambientes caracterizados por una
prolongada estacion seca, y asi mismo podria
contribuir para mantener la actividad de las micorrizas
y las bacterias fijadoras de nitrogeno de las raices.

El  modelo clasico que explica el
funcionamiento de las sabanas tropicales las describe
como compuestas por dos estratos independientes
(herbaceo 'y arbustivo-arboreo), que exploran
horizontes del suelo con diferente dindmica estacional

en la disponibilidad de agua (Walker y Noy-Meir,
1982, Knoop y Walker 1985, Sarmiento et al. 1985).
De acuerdo a este modelo, propuesto inicialmente por
Walker y Noy-Meir (1982), los sistemas radiculares
superficiales de las gramineas son los principales
competidores por el agua en la parte superior del perfil
del suelo, mientras que las plantas lefiosas tienen
acceso exclusivo a las fuentes de agua mas profundas y
mas estables en el tiempo. En consistencia con este
modelo de sabanas tropicales, las plantas
siempreverdes de las sabanas de Venezuela mantienen,
en general, potenciales hidricos foliares minimos
relativamente constantes durante la larga estacion de
sequia mientras las plantas herbaceas mueren o entran
en receso metabolico a medida que sus potenciales
hidricos disminuyen conforme lo hace el potencial
hidrico de las capas superiores del suelo (Goldstein et
al. 1985, Sarmiento et al. 1985).

Mientras las sabanas tropicales del norte de
Sudamérica estan caracterizadas por una diversidad de
plantas lefiosas relativamente baja, las sabanas del
centro de Brasil (Cerrado) se caracterizan por presentar
una amplia diversidad de especies leflosas con
diferentes fenologias y patrones de los sistemas
radiculares. En la region del Cerrado pueden
encontrarse mas de 500 especies de arboles y grandes
arbustos (Ratter et al. 1996), y aun un Adrea
relativamente pequeila puede contener hasta 70 o mas
especies de plantas vasculares (Felfili et al. 1998). A
partir del andlisis de las abundancias naturales de
isotopos de hidrogeno presentes en el agua de las
plantas y del suelo, Jackson et al. (1999) concluyeron
que los arboles del Cerrado extraen agua de un amplio
rango de profundidades del suelo, y que Ilas
proporciones de isétopos de Hidrogeno en el perfil del
suelo eran consistentes con el ascenso y liberacion de
agua por las raices. La coexistencia del gran ntimero de
especies con diferentes morfologias de los sistemas
radiculares y la posible redistribucion de agua del suelo
a través de las raices sugiere que la utilizacion y la
dinamica del agua del suelo sean mas complejas que la
propuesta por el modelo de las dos capas.

Las sabanas del centro de Brasil estan
sometidas a un prolongado periodo sin lluvias el cual
conduce a una sequia intensa en la porcion superior del
perfil del suelo (Franco 1998) y consecuentemente a la
formacion de gradientes verticales del ¥,.,. Por otra
parte el Cerrado esta caracterizado por la presencia de
plantas lefiosas con diferentes arquitecturas de los
sistemas radiculares (profundos, dimorficos y
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superficiales), y por especies herbaceas con sistemas
radiculares mas superficiales (hasta 1 m de
profundidad). Esta combinacion de caracteristicas
deberia representar un sistema ecologico favorable
para evaluar la ocurrencia y la magnitud de la RH,
proceso que podria tener consecuencias directas,
principalmente durante las prolongadas estaciones de
sequia, sobre las resistencias hidraulicas de las raices y
de la region de contacto suelo-raiz, las cuales
constituyen una de las principales componentes de la
resistencia hidraulica total al transporte de agua desde
el suelo hasta la atmosfera a través de las plantas.

Los objetivos de este estudio fueron: 1-
determinar la existencia de RH en las sabanas del
Cerrado, 2-determinar el patréon y direccion de la
captura y transferencia de agua por las raices de
especies lefiosas dominantes del Cerrado durante la
estacion seca y su relacion con la RH, 3- determinar el
grado de contribucion del agua ascendida y liberada
por las raices hacia el suelo al balance hidrico de
plantas vecinas y 4- cuantificar la magnitud de la RH a
nivel de comunidad. Se utilizé un sistema de pulsos de
calor que permitié la medicién bi-direccional de flujos
en troncos y raices (Burgess et al. 1998, Scholz 2001,
Scholz et al. 2002). Se realizaron manipulaciones
experimentales: a- se evalud la respuesta de la RH a
cambios en las condiciones ambientales o de las
plantas a través de la irrigacion de la superficie del
suelo o de la cobertura de plantas para restringir la
transpiracion; b- se alimentaron con agua deuterada
raices pivotantes de plantas con sistemas radiculares
dimorficos para evaluar la utilizacion por plantas
vecinas del agua liberada por RH. También se
evaluaron las fluctuaciones diarias de los potenciales
hidricos y de los contenidos volumétricos de agua del
suelo para diferentes profundidades.

MATERIALES Y METODOS
Descripcion del sitio y material de estudio

La vegetacion del Cerrado comprende diferentes clases
fisonémicas de vegetacion de las cuales se
seleccionaron: cerrado denso, una sabana con alta
densidad de arboles (2800 ind ha™) y campo cerrado,
una sabana abierta (1700 trees ha™). Este estudio fue
realizado durante las estaciones secas de 2000, 2001 y
2002 en la Reserva Ecoldgica del Instituto Brasilero de
Geografia y Estadistica (IBGE), una estacion
experimental localizada a 33 Km al Sur de la ciudad de
Brasilia, Brasil (150 16> S, 47° 53’ O, altitud 1100m).
El promedio anual de precipitacion en el area es de
aproximadamente 1500 mm con una pronunciada
estacion seca desde Mayo a Setiembre, durante la cual
la humedad relativa del aire es extremadamente baja
durante el dia, pudiendo disminuir hasta 10%. La
temperatura media mensual varia entre 19 y 23 °C y la
amplitud térmica diaria durante la estacion seca es de
20 °C aproximadamente. Los suelos son oxisoles
profundos, con un alto contenido de arcillas, pero a
pesar de ello son extremadamente bien drenados.

Evidencias y magnitud de la redistribucion hidraulica

Para este estudio se seleccionaron diez
especies entre las 25 especies lefiosas con el mayor
indice de valor de importancia (Felfili et al. 1994):
Sclerolobium paniculatum Vog. (Leguminosae), un
arbol siempreverde de hasta 12 m de altura con hojas
compuestas con 4 a 6 foliolos de tamafio medio;
Schefflera  macrocarpa  (Seem.) D.C. Frodin
(Araliaceae), un arbol siempreverde de hasta 10 m de
altura con hojas compuestas palmadas en racimos
cercanos al apice de las ramas; Birsonima crassa Nied.
(Malpighiaceae), un arbusto o arbol brevideciduo de
hasta 5 m de altura con hojas simples, de tamafo
medio y escleromorficas; Styrax ferrugineus Nees y
Mart. (Styracaceae), un arbol siempreverde de hasta 15
m de altura con hojas simples de tamafio medio;
Dalbergia miscolobium Benth (Leguminosae), un arbol
brevideciduo de hasta 12 m de altura con hojas
compuestas con 5 a 10 pares de pequeiios foliolos;
Qualea parviflora Mart. (Vochysiaceae), un arbol
deciduo, generalmente de pequefio tamafio, con hojas
simples y opuestas; Blepharocalix salicifolius (H.B.y
K.) Berg. (Myrtaceae), un arbol brevideciduo de hasta
10 m de altura con hojas simples pequefias; Vochysia
elliptica Mart. (Vochysiaceae), un arbol siempreverde
de hasta 5 m de altura con hojas simples de peciolos
cortos y Kielmeyera coriaceae Mart. (Guttiferae) y
Aspidosperma  tomentosum, Mart. (Apocynaceae),
arboles deciduos de hasta 5 m de altura con hojas
simples, grandes y escleromorficas Se realizaron
excavaciones de los sistemas radiculares de individuos
representativos de estas especies para determinar su
morfologia.

Flujo de agua

Para medir los flujos de agua en raices y troncos se
utilizaron sistemas de pulsos de calor modificados; la
técnica esta basada en el trabajo de Marshall (1958) y
recientemente desarrollada por Burgess et al. (1998) y
optimizada y justificada matematicamente por Scholz
(2001). Aplicando un voltaje conocido se liberaron
pulsos de calor de duracion controlada (3 a 6 seg.) a
intervalos preestablecidos, a través de un calentador
lineal (~18 Q) formado por un arrollamiento denso de
espiras de Ni-Cr introducidas en un micro-capilar de
vidrio (10 pl) y luego en una aguja hipodérmica. El
incremento de temperatura resultante fue medido por
dos sensores de temperatura (termopares cobre-
constantan) ubicados equidistantes del calentador y a
0,6 cm. corriente arriba y corriente abajo del mismo
(Scholz et al 2002). Las termocuplas fueron
conectadas, a través de cables de extension de cobre-
constantan  doblemente  aislados, a  sistemas
automaticos de adquisicion de datos (data loggers
CR10X, Campbell Scientific Inc, Logan, UT, USA)
aislados dentro de una caja hermética para minimizar
efectos de diferencias de temperatura entre las entradas
de las termocuplas. El sistema de adquisicion de datos
controla a su vez la duracion e intervalo de los pulsos.
Para mas detalles sobre el sistema de pulso de calor
modificado y la correspondiente programaciéon de los
sistemas de adquisicién de datos ver Scholz (2001).
Tanto los sensores de temperatura como el calentador
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de cada sistema fueron insertados, embebidos en pasta
de disipacion térmica, en orificios radiales realizados
previamente sobre las raices y/o troncos utilizando una
guia para minimizar errores por espaciamiento.
La velocidad de los pulsos de calor (¥, m s') fue
calculada de acuerdo a Marshall (1958) como:

Vi, = D, /x [In (AT}/AT5)] (1)

donde D, (cm’® s) es la difusividad térmica de la
madera fresca, x (m) es la distancia entre el calentador
y los sensores de temperatura y A7; y AT, (°C) son los
incrementos de temperatura en puntos equidistantes del
calentador corriente abajo y corriente arriba
respectivamente, luego de la liberacion del pulso de
calor. Los calculos estuvieron basados en las
mediciones realizadas entre los 60 y 100 segundos
posteriores a la liberacion del pulso de calor, intervalo
en el que el cociente AT;/AT, es mas estable (Scholz
2001). La difusividad térmica de la madera fresca fue
calculada para tronco y raices de cada una de las
especies estudiadas de acuerdo al procedimiento
sugerido por Burgess et al. (2001a) usando una
ecuacion presentada por Marshall (1958):

Dl = KSW/(pSW CSW) (2)

donde K, (Wm'°C"), p,, (Kg m?) y ¢ (J Kg'°C™)
son, respectivamente, la conductividad térmica, la
densidad y el calor especifico del tejido de conduccion
de agua. La conductividad térmica fue estimada
utilizando una modificacion de Burgess et al. (2001a)
de la ecuacion presentada por Swanson (1983):

Koo = Kgn (pawl p5) + Kaw [1-m (pan/ ps)] G3)

donde K, y Kg (Wm'°C™") son, respectivamente, la
conductividad térmica de la savia (agua) y de la
madera seca, m es la proporcion de agua en el tejido de
conduccion, py,, (Kg m™) es la densidad de la madera
seca y p, (Kg m?) es la densidad de la savia. La
conductividad térmica de la madera seca fue calculada
de acuerdo a Swanson (1983) como:

Kgw =4.184x 107 (21 — 20F,) 4)

donde F, es la fraccion vacia del tejido de conduccion
definida como uno menos la suma de las fracciones
solida y liquida. El calor especifico del tejido de
conduccion fue calculado a partir del calor especifico
del agua y sus partes constituyentes solidas (Anoénimo
1995). Se obtuvieron al menos 10 muestras de tallos y
raices de cada especie para la determinacion de los
parametros mencionados mas arriba. En todos los
casos las muestras fueron colectadas antes del
amanecer. Los valores de D, obtenidos de este modo
variaron entre 0,0016 y 0,0022 cm’s™. Los pulsos de
calor fueron aplicados cada una hora. Se consideraron
como positivos a los flujos de agua con sentido desde
el suelo hacia la planta y como negativos (o reversos) a
los flujos con direccion desde el tronco hacia el suelo a
través de las raices
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La velocidad de los pulsos de calor (V) fue
corregida por los dafios en el xilema asociados durante
la instalacion de los sensores de temperatura utilizando
un modelo numérico generado por Burguess et al.
(2001b) a partir de los trabajos de Swanson y Whitfield
(1981), Swanson (1983) y Barret et al. (1995):

Ve=aV, + bV +cly’ 5)

donde los coeficientes a, b y ¢ fueron obtenidos de
Burgess et al. (2001a). El dafio del xilema fue estimado
a partir de la medicion bajo lupa binocular (20X) de la
decoloracion del tejido de conduccion en cortes de
tejido de la region de instalacion de los sensores de
temperatura.

Los valores corregidos de la velocidad de los
pulsos de calor fueron transformados a velocidades de
flujo (V;) usando una modificacion (Barret et al. 1995)
de una ecuacion de Marshall (1958):

Vs = Vc Paw (de + mcs)/(ﬂv CS) (6)

donde ¢4, v ¢ (J Kg'l"C'l) son, respectivamente, los
calores especificos de la madera seca y del agua.

Los flujos de agua (F) en tallos y raices
fueron obtenidos multiplicando ¥, por el area
transversal efectiva de xilema activo. En el caso de los
troncos el area de xilema activo para el transporte de
agua fue obtenida inyectando tinta (azul de metileno)
en una region proxima a la zona de instalacion del
sistema de pulso de calor para determinar luego el
patron de tefiido (Meinzer et al. 1999). El area de
xilema activo de las raices fue calculada como el area
transversal total menos el area de la médula (cuando
existia) y de la corteza.

Para cada individuo estudiado se midieron
simultaneamente los flujos del tronco, de la raiz
pivotante y de entre 2 a 6 raices laterales, generalmente
las mas superficiales. Dado que se trat6 de producir la
menor perturbacion durante la excavacion de los
individuos a ser estudiados y que por lo tanto al
momento de la instalacion de los sistemas de pulso de
calor no se contaba con informacioén concreta de la
estructura del sistema radicular del individuo, los
diametros de las raices fueron seleccionados de
acuerdo a la morfologia mas caracteristica del sistema
radicular de la especie, de acuerdo con las
excavaciones previamente realizadas sobre otros
individuos de la misma especie, prevaleciendo la
eleccion de las raices mas superficiales y de 1 a 3 cm
de diametro cuando fue posible, dependiendo de la
especie. Luego de la instalacion, los sistemas de
medicion de flujo fueron aislados térmicamente y todas
las raices fueron inmediatamente re-cubiertas con
suelo. Al finalizar el periodo de medicion se determind
la desviacion del flujo cero para cada una de las raices
y tallos cortando ambos extremos (a aproximadamente
5 cm del calentador) de la seccidn que contenia el
sistema de medicion de flujo para el caso de las raices
y troncos de pequeilo diametro. En el caso de
individuos con troncos de didmetros mayores, y para
evitar el corte del tronco principal de la planta, se
obtuvo un prisma (de aproximadamente 3 cm de base y
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10 cm de altura) de la region de instalacion de los
sensores. Para mas detalles de las desviaciones de flujo
cero y correcciones por instalacion incorrecta de los
sensores ver Scholz (2001). En la foto 1 se muestran
sistemas de pulsos de calor instalados en todas las
raices de un individuo de K. coriaceae y en el tronco
principal.

Algunas  plantas  fueron  manipuladas
experimentalmente en algunos de las siguientes
formas: 1- cubiertas con bolsas oscuras de polietileno
para minimizar las pérdidas de agua por transpiracion,
0 2- porciones de una raiz de pequefio diametro que
exhibia flujo reverso durante todo el dia fue irrigada
para simular un evento de lluvia de 50 mm. En algunos
casos la repetibilidad de los patrones de flujo
observados en una dada raiz fue verificada por la
reinstalacion de los sensores en una porcion
comparable de la misma raiz.

Foto 1. Sistemas de pulsos de calor para la medicion de
flujos de agua instalados en las raices y en el tronco de un
individuo de Kielmeyera coriaceae.

2

Estudio con agua marcada y analisis isotopicos

Durante el final de la estacion seca de 2001 se
seleccionaron tres individuos de cada una de las
especies B. crassa y B. salicifolius con sistemas
radiculares  dimorficos. Las  especies  fueron
seleccionadas debido a la mayor frecuencia de la
presencia de flujo reverso en las raices entre todas las
especies de las que se disponia de informacion de los
patrones de flujo. Se realizaron excavaciones de
aproximadamente 75 cm de radio y 1 m de profundidad
centradas en el tronco de las plantas estudiadas,
tomando las precauciones necesarias de modo de evitar
posibles dafios a las raices laterales de las plantas. En
cada uno de los individuos se instalaron sistemas de
pulsos de calor en la raiz pivotante, a una profundidad
entre 10 y 30 cm de la superficie del suelo, y en una a
cuatro raices laterales, a una distancia de 30 cm del
tronco principal, aproximadamente. La region de la
raiz donde se instalaron los sensores fue cubierta con
goma espuma y papel de aluminio para disminuir las
fluctuaciones de temperatura. Para evitar posibles
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dafios ocasionados por exposicion a la luz, las raices
laterales fueron re-cubiertas con suelo.

Las raices pivotantes fueron cortadas durante
la misma tarde o el dia posterior a la instalacion de los
sistemas de pulsos de calor. El primer corte fue
realizado a aproximadamente 75 cm de la corona de la
raiz ¢ inmediatamente se recortaron, sumergidas en
agua, a 25 cm por encima del primer corte para evitar o
reducir la cavitacion. Las raices fueron alimentadas
durante 3 dias con una soluciéon que contenia D,O
(75%) para lo que se utilizd un recipiente con
graduacion volumétrica de modo de poder registrar el
consumo de D,0 durante todo el periodo de medicion.
Durante los tres dias de mediciones se colectaron
muestras de los tallos de las plantas tratadas a la
maifiana (8:00 hs) y al inicio de la noche (19:00 hs) y se
las conservd en tubos Vacutainers sellados (7 ml,
Becton Dickinson, NJ, USA) para el posterior analisis
isotopico del contenido de agua. Al finalizar el estudio
se cortaron todas las raices en las que se instalaron
sistemas de medicion de flujo de modo de obtener las
desviaciones de flujo cero. Con esa informacion se
calibr6 cada sistema y se determinaron los valores de
los flujos para todo el periodo de medicioén (ver Flujo
de agua). Al mismo tiempo se colectaron muestras de
todas estas raices y de su suelo circundante y se las
conservd en tubos Vacutainers sellados para el
posterior analisis isotdpico del contenido de agua. Para
determinar las abundancias naturales de deuterio se
colectaron muestras de raices, de su suelo circundante
y de tallos de plantas control de las dos especies
estudiadas localizadas en todos los casos a distancias
superiores a los 20 metros de las plantas tratadas. Las
muestras fueron llevadas al laboratorio para Ia
extraccion de agua y la determinacion del contenido de
deuterio (D) de acuerdo a Moreira et al. (2000). Fue
utilizada una ecuacion de balance de masas para
determinar la proporcion de agua deuterada (x)
capturada por el tronco. Los valores de oD fueron
convertidos a fracciones molares y x fue calculada de
acuerdo a:

x = (Ms—Mc)/ (M~ Mc) (7

donde Mg, M; y Mc son, respectivamente, las
fracciones molares de deuterio (D) en la muestra, en la
solucion con que se alimentaron las plantas y del valor
medio de las correspondientes muestras control

Se seleccionaron seis arbustos o arboles
pequeiios vecinos a cada una de las plantas tratadas
para determinar si capturaban agua deuterada liberada
por RH. Se colectaron muestras de xilema de cada uno
de los individuos a la mafiana (8:00 hs) y al inicio de la
noche (19:00 hs), durante los tres dias de mediciones
de flujo de agua y de alimentacion de la raiz pivotante
de las plantas tratadas. Las muestras fueron selladas en
Vacutainers para el posterior andlisis isotdpico. La
mayor proporcion de agua deuterada utilizada por cada
planta vecina fue calculada de tres maneras diferentes:
1- la proporcion relativa a la cantidad total de agua
absorbida por la raiz pivotante de las plantas tratadas
(y); 2- la proporcion relativa a la cantidad de agua
absorbida por la raiz pivotante durante el periodo
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nocturno (g) y 3- la proporcion relativa a la cantidad de
agua utilizada por el tronco de las plantas tratadas (7).
El célculo de y fue realizado sustituyendo la mayor
fraccion molar (D) encontrada en los tallos de las
plantas vecinas durante todo el experimento en lugar
de M en la ecuacion 7. Para calcular ¢, se dividi6 y por
la fraccion volumétrica de agua deuterada capturada
solamente durante la noche relativa al volumen total de
agua deuterada capturada por la raiz pivotante. Para
este calculo se realizé la suposicion de que la mayor
parte del agua capturada durante la noche fue liberada
al suelo y que la planta utiliz6 un porcentaje
considerablemente menor (~20 %) en procesos como
transpiracion o recarga de reservorios de agua (Ver
Capitulo 5). Para calcular z, se dividio y por la
proporcion de agua deuterada de los troncos de las
plantas tratadas (x en la ecuacion 7)

Las proporciones de isotopos de hidrogeno
fueron expresadas como la desviacion en partes por mil
(%o0) del estandar internacional V-SMOV (Viena-
Standard Mean Ocean Water) por:

éDmue.rtm (%0):[(D/Hmuestm)/(D/HV-SMO V)_l ]X 1000 (8)

donde D/H es la proporcion deuterio/hidrogeno en el
agua extraida de las muestras y en el agua estandar.

Potencial hidrico del suelo

Se midi6 el potencial hidrico del suelo ( ¥e,, MPa)
durante todo el periodo de estudio utilizando
psicrometros de termocupla (PST-55, Wescor, Logan,
UT, USA) calibrados individualmente con diferentes
soluciones salinas, instalados a  diferentes
profundidades en el suelo (10, 20, 30, 60 y 100 cm) y
con cuatro réplicas por cada profundidad y por sitio de
estudio. Las mediciones fueron registradas cada 30
minutos con un sistema automadtico de adquisicion de
datos (data logger CR7X, Campbell Scientific Inc,
Logan, UT, USA). Se estim6 el potencial hidrico
integrado entre 20 y 60 cm promediando los valores de
todos los psicrometros entre e incluyendo aquellas
profundidades. Para estimar los %, en ausencia de
recuperacion nocturna de agua en la capa de 20 a 60
cm, los valores absolutos de las diferencias entre
sucesivos maximos y minimos fueron restados del
valor inicial para la secuencia de dias estudiada.

Contenido volumétrico de agua del suelo

Se realizaron mediciones continuas del contenido
volumétrico de agua (0, %) utilizando sondas de
capacitancia con multisensores (EnviroSCAN, Sentek
PTY Ltd, Australia) montadas sobre un riel de plastico
el cual se introduce en un tubo de acceso de PVC.
Cada sensor determina el contenido de humedad de un
cilindro hueco de 10 cm de altura y 10 cm de radio
medido a partir de la superficie exterior del tubo de
acceso. El conjunto de sensores se conecta a un sistema
automatico de adquisicion de datos (RT6, Sentek,
Australia). Los sensores fueron ubicados a 10, 20, 30,
60, 100, 150, 200 y 250 cm de profundidad con 4
replicas para cada profundidad y por sitio de estudio;
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los resultados presentados aqui incluyen datos de los
sensores ubicados entre 20 y 200 cm de profundidad.
Se utilizo la ecuacion de calibracion provista por el
fabricante dado que en un estudio previo ha sido
determinado que solo existe una pequefia variacion en
los factores de calibracion para un amplio rango de
clases de suelo de diferentes areas (Paltineanu y Starr,
1977). El agua almacenada en el suelo, medida en mm,
fue calculada sumando el contenido de agua de cada
sensor. Cuando no se disponia de sensor para una dada
profundidad (por ejemplo para 40 y 50 cm) la reserva
de agua correspondiente fue calculada por
interpolacion como un promedio de los sensores
ubicados por encima y por debajo de la capa de suelo
correspondiente. La recuperacion parcial diaria del
agua almacenada en el suelo, para la capa de 20 a 60
cm fue estimada restando el valor minimo de la reserva
diaria de agua desde el subsiguiente valor maximo.

Analisis estadistico

Los valores de oD del agua del suelo alrededor de las
raices de las plantas alimentadas con agua deuterada y
del suelo alrededor de las plantas vecinas a las plantas
tratadas, asi como en las raices de las plantas vecinas
fueron comparados con las abundancias naturales de
deuterio de la poblacion control mediante una prueba T
para una muestra. La abundancia de D entre los
individuos de B. salicifolius y B. crassa alimentados
con agua deuterada fueron comparados usando un test
T de dos colas.

RESULTADOS

En las raices de arboles de 6 de las 10 especies
estudiadas fue detectado flujo reverso (en direccion al
extremo distal de la raiz). Se muestran resultados
representativos para A. tomentosum, B. crassa, B.
salicifolius y K. coriaceae. Durante las estaciones
secas del periodo de estudio fue observado tanto flujo
positivo (en el sentido raiz-tronco-hojas) como flujo
negativo (flujo reverso, o sea en sentido raiz-suelo) en
al menos una de las raices laterales superficiales de
distintos individuos; por ejemplo en las dos especies
deciduas, K. coriaceae y A. tomentosum y en una
especie brevidecidua, B. crassa (Figura 1). Mientras, el
flujo de agua en el tronco principal y en la raiz
pivotante fue siempre positivo (en direccion a las
hojas) en las tres especies, el flujo en las raices
laterales fue siempre negativo durante la noche y
generalmente positivo durante el dia, a excepcion de A.
tomentosum donde también fue observado flujo
negativo en la raiz lateral durante la mafiana y a la
tarde. El flujo reverso durante la noche alcanzé -3 cm’
h' en K. coriaceae, -1,5 cm’ h' en A. tomentosum y -
6,7 cm® h™' en B. crassa. Hacia finales de la estacion
seca, entre el 1 y 3 de Agosto, las velocidades del flujo
de agua en el tallo principal y en un raiz de 57 mm de
un individuo de B. salicifolius fueron positivas o nulas
durante la noche y positivas durante el dia (Figura 2),
mientras que en la raiz lateral de menor didmetro (45
mm) la velocidad del flujo fue positiva durante el dia,
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K. coriaceae

Tronco A. tomentosum
o Raiz lateral
Raiz pivotante

Flujo (cm3 )

< 7 ” A 2R s
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Figura 1. Patrones caracteristicos de flujos de agua en el
tronco principal, en la raiz pivotante y en una raiz lateral de
K. coriaceae, A. tomentosum y B. crassa medidos con el
sistema de pulsos de calor durante la estacion seca. Las
medidas en B. crassa fueron realizadas en un area de campo
cerrado y en K. coriaceae y A. tomentosum en un cerrado
denso.
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pero negativa en el periodo nocturno. El 2 de Agosto
los sensores de pulso de calor fueron transferidos a otra
seccion de la misma raiz de 45 mm (flecha hacia
arriba). En la mafiana del 4 de Agosto (flecha hacia
abajo), el arbol fue cubierto con bolsas de polietileno
oscuras para restringir la transpiracion y fue removida
aproximadamente el 50% del area foliar. Estas
manipulaciones  experimentales  redujeron  las
amplitudes y las fluctuaciones diarias en los flujos de
agua. Mientras el arbol permanecid con sus hojas
cubiertas, el flujo de la raiz de menor didmetro fue
siempre negativo, con valores aproximados de
velocidad de -4 cm h'. Al remover las bolsas de
polietileno en la tarde del 6 de Agosto (flecha hacia
abajo) permitiendo que las hojas transpiren libremente,
se observaron nuevamente las fluctuaciones diarias, sin
embargo, las velocidades maximas positivas del tallo y
de las raices no retornaron a los valores previos a la
manipulacion como consecuencia de la reduccion
artificial del area foliar.

Previamente a la irrigacion (ver Materiales y
Me¢étodos), dos raices de diametro pequefio de un
individuo de B. salicifolius mostraban flujos de agua
negativos durante todo el dia, sugiriendo que el %,
cerca de la superficie era mas negativo que el potencial
hidrico de las hojas, atin en periodos de alta demanda
evaporativa (Figura 3). Cuando se irrigoé la superficie
del suelo por encima de la raiz de 19 mm (Figura 3,
flecha), su flujo de agua se incrementd rapidamente a
la mafiana temprano hasta alcanzar su valor maximo
después del mediodia, para luego disminuir hasta
valores cercanos a cero al final de la tarde. Los
patrones de flujo del tronco principal y de la raiz que
no fue irrigada no presentaron cambios apreciables.

o Raiz lateral 45 mm
Raiz lateral 57 mm 1
Tronco

02 Agosto

1
01 Agosto

03 Agosto 04 Agosto

05 Agosto

06 Agosto 07 Agosto 08 Agosto 09 Agosto

Tiempo (dias)
Figura 2. Velocidad de flujo (V;) en raices laterales de pequefio diametro y en el tronco principal de un individuo de B.
salicifolius desde 01 Agosto hasta 09 de Agosto de 2000 en la Reserva ecologica del IBGE. El 02 de Agosto los sensores del
sistema de pulso de calor fueron transferidos a otra seccion de la misma raiz de 45 mm (flecha hacia arriba). El 04 de Agosto el
arbol fue cubierto con bolsas de polietileno oscuro para restringir la transpiracion (flecha hacia abajo). Las bolsas fueron retiradas
del arbol el 6 de Agosto (flecha hacia abajo). (Adaptado de Scholz et al. 2002).
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Figura 3. Velocidad de flujo (V) en raices de 11 y 19 mm de
didmetro y en el tronco principal de un individuo de B.
salicifolius desde el 07 hasta el 10 de Agosto. La flecha sobre
el final del 09 de Agosto indica el momento en que un area
de suelo de 6 m? alrededor de la raiz de 19 mm fue irrigada.
(Adaptado de Scholz et al. 2002).

Cuando las raices pivotantes de individuos de
B. salicifolius 'y de B. crassa (3 arboles de cada
especie) fueron alimentadas con agua deuterada, se
detectaron sefiales de Deuterio superiores a las
correspondientes para abundancia natural en las raices
laterales (datos no mostrados) y en su suelo
circundante en los tres arboles de B. salicifolius y en
dos de B. crassa (Figura 4). Esto sugiere que el agua
absorbida por las raices pivotantes es transferida a las
raices laterales y luego liberada por estas al suelo
(Figura 4). En general, el agua del suelo alrededor de
los individuos de B. salicifolius tuvo mayor abundancia
de Deuterio (valores de 3D mayores) comparada con el
agua del suelo alrededor de las raices de los individuos
de B. crassa (F=8,66, P=0,04).

4 9976
—_ A

£ 31 4 . (976 ¥
? 5
a2l . 4 o (76 3
L . 8
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- u] (] %

BL1 BL2 BL3 BY1 BY2 BY3
Suelo alrededor de las plantas tratadas

Figura 4. Log de la diferencia entre el valor de 6D de agua
del suelo proveniente de muestras colectadas cerca de las
plantas tratadas con agua deuterada (BL = Blepharocalix
salicifolius 'y BY = Birsonima crassa) y de muestras
colectadas cerca de las plantas control. El area gris representa
las abundancias naturales de Deuterio en el suelo y por lo
tanto los valores de 6D dentro de ella no difieren
significativamente de los valores del suelo alrededor de
plantas no tratadas. Los valores de 8D equivalentes a los
transformados en escala logaritmica se muestran sobre el eje
derecho. (Adaptado de Moreira et al. 2003).
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Figura 5. Log de la diferencia entre los valores de oD de
agua del tallo de plantas vecinas a las plantas tratadas (BL =
Blepharocalix salicifolius y BY = Birsonima crassa) 'y de las
plantas control. El area gris representa las abundancias
naturales de Deuterio en plantas no tratadas, y por lo tanto los
valores de 8D dentro de ella no difieren significativamente
del control. Los valores de 8D equivalentes a los
transformados en escala logaritmica se muestran sobre el eje
derecho. (Adaptado de Moreira et al. 2003).

Es imposible determinar la cantidad de agua
elevada hidraulicamente que es liberada al suelo
usando balance de masas porque se desconoce el
volumen de suelo que es afectado por esta agua. Sin
embargo, dado que en promedio entre el 30 y 70% de
toda el agua absorbida por la raiz pivotante ocurrid
durante el periodo nocturno, cuando la tasa de
transpiracion es menor, se puede suponer que gran
parte del volumen de esta agua ha sido probablemente
liberada al suelo.

El agua deuterada que fue liberada al suelo
por las raices laterales de las plantas tratadas fue
absorbida por las raices de las plantas vecinas (Figura
5). Fueron detectados altos valores de Deuterio (altos
dD), comparados con los valores de 8D de plantas
control, en pequefios arboles y arbustos cercanos a los
arboles tratados (Figura 5). Cada arbol alimentado con
agua deuterada tuvo al menos dos plantas vecinas en
las cuales fue detectado en sus tallos una abundancia
de Deuterio superior al control (superiores a -13.,5%9).
Las abundancias mayores de Deuterio fueron
encontradas para plantas vecinas a B. salicifolius (2'y
3). La proporciéon maxima media de D capturado por
las plantas vecinas relativa a la cantidad total de agua
absorbida por la raiz pivotante de la planta tratada,
estuvo comprendida entre 0,05 y 0,15 x 10 (Tabla 1).
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Tabla 1. Proporcion de agua en los tallos que fue absorbida
por las raices pivotantes de las plantas tratadas, y medias
(+ES) de las maximas proporciones de agua en los tallos de
las plantas vecinas relativa a: 1- la cantidad total de agua
absorbida por la raiz pivotante de la planta tratada, 2- la
cantidad de agua absorbida durante la noche por la raiz
pivotante de la planta tratada y liberada al suelo y 3- la
cantidad de agua utilizada por los tallos de las plantas
tratadas.

BL1 BL2 BL3 BY1 BY2 BY3
Plantas 1,0 35,7 58,2 72,0 0,1 5,6
tratadas*®

Plantas vecinas
Raiz 0,11 0,15 0,14 0,10 0,10 0,05
Pivotante*  (0,02) (0,08) (0,04) (0,02) (0,02) (0,01)

Liberada ~ NR 028 027 0,34 010 0,07
al suelo* (0,14)  (0,08) (0,06) (0,13) (0,01)

Tronco ** 1,004 0,04 0,02 0,01 14,5 0,10
(0,16) (0,02) (0,01) (0,000 (2,80) (0,01)

* Valores multiplicados x 10000

** Valores multiplicados x 10

NR sin valores registrados de absorcion nocturna de agua en
las raices pivotantes de las plantas tratadas.

La proporcion méaxima promedio de absorcion de
Deuterio en las plantas vecinas relativa a aquella
liberada al suelo por la planta tratada varié entre 0,07 y
0,34 x 10, mientras que la relativa a la absorbida por
los tallos de las plantas tratadas vario entre 0,001 y
1,45 (Tabla 1). Los valores mas altos para esta tltima
proporcion correspondieron a las plantas vecinas a B.
crassa (BY2) las cuales utilizaron el agua ascendida
hidraulicamente mas rapidamente que los tallos de las
plantas tratadas.

En la Figura 6 se muestran cursos
representativos del contenido acumulado de agua en
diferentes horizontes del suelo y del ¥, para dos
fisonomias de sabanas del Cerrado con diferente
densidad de arboles (campo cerrado y cerrado denso)
durante el final de la estacion seca de 2002. Tanto el
contenido de agua como el potencial hidrico del suelo
( Wuelo) en la capa de 20 a 60 cm muestran oscilaciones
diarias con un importante incremento durante la tarde y
la noche. Durante el dia, principalmente en la mafiana
y a medida que las plantas comienzan a transpirar,
disminuye el contenido de agua y el %, se hace mas
negativo.

Cuando la transpiracion disminuye al final de
la tarde o la noche hay una recuperacion parcial o total
del contenido de agua y del ¥, (Figura 6). En ambos
sitios se observo que la recuperacion parcial nocturna
del agua almacenada en el suelo y del ¥, ocurrid
principalmente en el horizonte del suelo entre 20 y 60
cm. Esto es consistente con la presencia de
redistribucion hidraulica, aunque el flujo de agua no
saturado (FNS) podria también haber contribuido a
estas variaciones del ¥, La informacion del
contenido volumétrico de agua y del ¥, para el
horizonte de 0-20 cm no fue considerada debido al
gran efecto que tienen las fluctuaciones diurnas de la
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Figura 6. Cursos diarios de agua almacenada en el suelo y
del potencial hidrico del suelo (%) en dos fisonomias de
sabanas del Cerrado con diferente densidad de arboles
(campo cerrado y cerrado denso). La recuperacion diaria
media del ¥, (Rec) fue estimada restando el valor minimo
diario de agua almacenada, al valor maximo del dia
subsiguiente, y tomando el valor absoluto de la recuperacion
parcial nocturna del ¥,
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Figura 7. Potenciales hidricos medios del suelo ( ¥,.;,) entre
20-60 cm de profundidad medidos en el campo (con Rec,
simbolos cerrados) y estimados al desconsiderar los
incrementos diarios del ¥, (sin Rec, simbolos abiertos)
durante el final de la estacion seca para campo cerrado y
cerrado denso. El calculo de los valores estimados de ¥,
en ausencia de recuperacion de ¥, se describe en la
seccion Materiales y Métodos. En cada panel se muestra la
velocidad de disminucion del %, en ausencia de
recuperacion (7p;,,) obtenida como la pendiente de la

regresion lineal ajustada a los valores de ¥, sin
recuperacion
temperatura a esas profundidades sobre los

instrumentos de medicion de estas variables. Aunque
fueron realizadas correcciones por las variaciones de
temperatura sobre las camaras psicrometricas durante
los calculos de los %, €s probable que estas no
fueran suficientes como para amortiguar los efectos de
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las variaciones de temperatura sobre el psicrometro
instalado a 10 cm de profundidad. La magnitud de la
recuperacion parcial nocturna media (Rec) del agua
almacenada en el suelo y del %, en la capa de 20-60
cm vari6 entre los dos sitios de sabanas y fue de 0,22
mm d"' en el campo cerrado y 0,15 mm d”' en el
cerrado denso, al final de la estacion seca. En el campo
cerrado la RH y/o el FNS fueron suficientes para evitar
la disminucion neta en la cantidad de agua almacenada
en el suelo y en el ¥, A profundidades mayores de
60 cm ambas variables disminuyeron en forma
practicamente constante (datos no mostrados para
Yelo)- La tasa de disminucion del ¥, estimada en
ausencia de RH y/o FNS durante el final de la estacion
seca (ver materiales y métodos), fue sustancialmente
mas rapida que la observada en presencia de RH
(Figura 7). En presencia de RH y/o FNS el ¥0
disminuy6 a una tasa de -0,14 MPa dia™ para el campo
cerrado y de 0,10 MPa d' para el cerrado denso.

DISCUSION

Los patrones de flujos de agua en raices y troncos
fueron consistentes con la redistribucion hidraulica
(RH) de agua del suelo en seis de las diez especies
estudiadas (datos no mostrados para Q. parviflora y S.
ferrugineus; Scholz et al. 2002). En esas especies
fueron observados principalmente dos patrones de
flujos diarios durante la estacion seca. En el primer
patron las raices laterales, generalmente las de menor
diametro, exhibieron flujos positivos durante el dia y
flujos negativos durante la noche, mientras los flujos
en las raices pivotantes fueron positivos durante todo el
dia. En este caso, es esperable que la recarga parcial de
agua en las capas superiores del perfil del suelo por RH
ocurra durante la noche, cuando el potencial hidrico de
la planta es menos negativo que el ¥, de las capas
superiores del perfil. Los flujos negativos méaximos en
las raices estuvieron comprendidos entre -1,5 cmh™ y -
7,0 cm h' dependiendo de la especie, del tamafio de la
raiz y de la época en que fue medido. El segundo
patron de flujo diario de las raices fue similar al
primero a excepcion de que, aparentemente, el ¥,
fue lo suficientemente bajo como para inducir un flujo
de agua negativo durante todo el dia, aun durante el
periodo diurno, en las raices de menor diametro. En
este caso, es esperable que la RH y la recarga parcial
de agua de las capas superiores del perfil del suelo
ocurran continuamente (Burgess et al. 2000). También
han sido observados flujos de agua negativos
(reversos) durante todo el dia en raices pivotantes
luego del primer evento de lluvia, al inicio de la
estacion humeda (Smith et al. 1999; datos no
mostrados, Scholz et al. 2002).

No todas las especies lefiosas del Cerrado
tienen sistemas radiculares claramente dimorficos o
patrones de flujos en sus raices consistentes con la
ocurrencia de RH de agua del suelo (ver Capitulo 3).
Por ejemplo en S. macrocarpa, V. elliptica y S.
paniculatum los flujos de todas las raices medidas
fueron positivos durante todo el dia. Es posible que
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bajo condiciones de menor disponibilidad de agua que
las que prevalecieron durante este estudio, una mayor
disminucion en el ¥, pueda inducir flujos negativos
en las raices mas superficiales de estas especies.

Las variaciones diarias registradas en el
contenido acumulado de agua en el suelo (cantidad de
agua almacenada en mm) y en el ¥, en la capa de
20-60 cm también fueron consistentes con la existencia
de RH. La magnitud de los cambios diarios en el %,
fue similar a la registrada en otros ecosistemas donde
fue observada RH (Richards y Caldwell, 1987, Dawson
1993, Millikin et al. 2000, Brooks et al. 2002, 2005).
Aparentemente el ¥, no fue lo suficientemente
negativo como para causar rectificacion de raices (flujo
unidireccional), el cual es un fendomeno comun en
plantas de desiertos y estd asociado con cambios
fisioldgicos y anatdmicos que conducen a importantes
disminuciones en las conductividades axial y radial en
las raices (North y Nobel, 1996,). Nobel y Sanderson
(1984) observaron una disminucion muy grande y
rapida de la conductividad hidraulica radial en dos
plantas suculentas del desierto cuando sus raices
estuvieron sometidas a una sequia extrema ( Fe, = -
9,36 MPa). Sin embargo, con variaciones menores en
el %Y. la  conductividad Thidraulica radial
aparentemente no disminuye lo suficiente como para
restringir significativamente las pérdidas de agua
(Richards y Caldwell, 1987, ver Capitulo 3). En caso
de presencia de rectificacion de las raices, o de
cavitacion severa, aun si el gradiente de potencial
hidrico entre las raices y el suelo fuera favorable para
el movimiento del agua desde las raices de pequefios
diametros hacia las capas del suelo mds superficiales y
secas, el flujo de agua negativo en las raices seria nulo.
La RH puede contribuir para mantener el potencial
hidrico del suelo proximo a la superficie de las raices a
valores suficientemente altos como para prevenir la
rectificacion y evitar o disminuir la cavitacion.

Las plantas lefiosas del Cerrado son conocidas
por tener sistemas radiculares profundos (Sarmiento
1984, Rawitscher 1948) y algunas de ellas, tal como
Andira humilis Benth., tienen raices que pueden
alcanzar los 18 m de profundidad (Rawitscher, 1948).
También son comunes las especies en las cuales la
biomasa de las raices es comparable a la de la parte
aérea de la planta (Abdala et al. 1998). En una revision
de la escasa literatura existente sobre la distribucion de
la biomasa subterraneca en sabanas Neotropicales,
Sarmiento  (1984) concluyé que los sistemas
radiculares de los arboles de estas sabanas pueden ser
caracterizados generalmente como consistentes de un
conjunto denso de raices horizontales que se
desarrollan a profundidades de 20 a 50 cm, y de
grandes raices que penetran profundamente en el suelo.
Las sabanas del centro de Brasil presentan un patrén de
distribuciéon de raices mucho mas complejo, desde
relativamente superficial hasta muy profundo, que es
consistente con la alta diversidad de especies de
plantas lefiosas (Rawitscher 1948, Jackson et al. 1999,
Capitulo 3). Los diversos patrones de flujo de agua en
las raices observados en este estudio sugieren la
existencia de un amplio rango de arquitecturas de
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sistemas radiculares entre las especies lefiosas del
Cerrado, muchas de las cuales podrian facilitar la
transferencia de agua entre los distintos horizontes del
suelo a través del proceso de RH.

Fue determinada la captura de agua deuterada
por las raices pivotantes para todas las plantas tratadas
y, a excepcion de un individuo de B. salicifolius, se
encontr6 una buena correlacion entre el volumen de
agua capturada por estas raices y las correspondientes
mediciones de flujos de agua (datos no mostrados,
Moreira et al. 2003). Es posible que los sensores de
temperatura del sistema de pulsos de calor en el
individuo de B. salicifolius no estuvieran localizados
en una posicion representativa del xilema de la raiz
pivotante, conduciendo a una discrepancia entre los
resultados obtenidos con estas dos técnicas. Esta
correlacion es importante para validar las mediciones
de los sistemas de pulsos de calor y los
correspondientes analisis realizados a partir de su
informacion. La técnica isotopica también confirmo la
existencia de flujo reverso en las raices laterales ya que
los niveles de deuterio encontrados en estas raices,
luego de la alimentacion de la raiz pivotante con agua
deuterada, fueron muy superiores a los niveles control
(abundancia natural de deuterio en el agua de las raices
de plantas control). Asimismo, el movimiento de agua
desde la planta hacia el suelo fue confirmado con la
deteccion del enriquecimiento en deuterio del agua del
suelo proximo a las plantas alimentadas con agua
deuterada. Con la excepcion de uno de los individuos
de B. crassa, la variacion en el contenido de deuterio
(D) del agua extraida del suelo alrededor de las
plantas tratadas alcanz6 hasta 2443 %o, muy superior a
las abundancias naturales de deuterio observadas en el
suelo de este ecosistema. Por otra parte fue confirmada
la utilizacion por pequefios arboles y arbustos del agua
ascendida y liberada al suelo por RH. Todas las plantas
tratadas tuvieron al menos dos plantas vecinas con
abundancias de deuterio superiores al control en el
agua de sus tejidos. Esos niveles de deuterio en las
plantas vecinas estuvieron relacionados con los
correspondientes a los del suelo alrededor de las
plantas tratadas; por ejemplo, Blepharocalix 2 tuvo la
mayor concentracion de D tanto en el suelo
circundante como en sus plantas vecinas. Sin embargo,
podrian existir caminos alternativos a través de los
cuales el agua podria ser transportada desde una planta
tratada a sus respectivos vecinos, tal como conexiones
a través de las micorrizas o injertos entre sus raices
(Querejeta et al. 2003).

La aparente restriccion de la mayor parte de la
RH a la capa del suelo superior a los 60 cm fue
probablemente una consecuencia de la combinacion de
dos factores: la distribucion vertical de las raices y el
perfil vertical del ¥,,.,. En el Cerrado y en otros sitios
dominados por vegetacion lefosa, las raices mas finas,
desde las cuales seguramente se produce la liberacion
del agua redistribuida hidraulicamente, estan
principalmente confinadas a los primeros 60 cm del
perfil del suelo (Schenk y Jackson, 2002a, 2002b,
Rodin 2004). La mayor densidad relativa de raices en
los primeros 60 cm, conjuntamente con la evaporacion
desde la superficie y la captura de agua por parte de las

Evidencias y magnitud de la redistribucion hidraulica

especies con sistemas radiculares superficiales, acelerd
la disminucion de agua de este horizonte en relacion a
los de profundidades mayores, originando un
considerable gradiente vertical de ¥, que actud
como fuerza motriz para el movimiento de agua desde
las capas mas profundas a las mas superficiales del
suelo a través de las raices. Aunque el ¥%,., minimo
medio en el horizonte 20-60 cm fue aproximadamente
de -2,1 MPa para campo cerrado y de -1,7 MPa para
cerrado denso bajo las condiciones de este estudio, han
sido registrados valores minimos para los 20 cm de
profundidad de hasta -2,6 MPa y -2,3 MPa para campo
cerrado y cerrado denso, respectivamente. A los 100
cm, la mayor profundidad a la cual fueron instalados
los psicrometros, los valores minimos de ¥, fueron -
1,2 y -1,1 MPa para campo cerrado y cerrado denso
respectivamente. El  aumento del contenido
volumétrico de agua con la profundidad por debajo de
los 100 cm sugiere que el ¥, tuvo el mismo
comportamiento con el aumento de la profundidad y
probablemente alcanz6 niveles muy proximos a 0 MPa
antes de los 2 m de profundidad. Esto indicaria que: a-
Los gradientes maximos de ¥, estuvieron entre los
100 cm y las capas superiores a los 60 cm ; b- Aunque
por debajo de los 60 cm se produjo un gradiente de
Y,uelo considerable como para la ocurrencia de RH, los
patrones diarios de ¥, para 100 cm no fueron
consistentes con este proceso (se observd una
disminucion escalonada conforme avanzo la estacion
seca, datos no mostrados) tal vez como consecuencia
de una escasa proporcion relativa de raices para
horizontes inferiores a los 60 cm (~ 10%, Rodin,
2004).

La cantidad maxima de agua recuperada
diariamente en el horizonte 20-60 cm fue de
aproximadamente 0,22 mm dia” en el campo cerrado
(mayor cobertura de plantas herbaceas) y 0,15 mm dia’
"en el cerrado denso. Aunque estas cantidades pueden
parecer pequefias, representan aproximadamente 90 %
y 19 % de la utilizacion diaria de agua por las plantas
lefiosas del campo cerrado y del cerrado denso,
respectivamente (calculado a partir de datos de Bucci
et al. en preparacion). Por otro lado esta cantidad de
agua fue suficiente para reemplazar aproximadamente
el 90% del agua utilizada del horizonte 20-60 cm
durante el periodo mas seco. La menor densidad de
arboles del campo cerrado y las magnitudes similares
de RH por individuo en ambos sitios sugieren que la
contribucion total de la RH de las plantas lenosas es
menor en el campo cerrado que en el cerrado denso.
Por lo tanto, el estrato herbaceo podria estar
compensando la menor contribucion de la RH total por
parte de los arboles a la recuperacion nocturna de
Yuelo- Debe tenerse en cuenta que esta magnitud
estimada a partir de los cursos diarios de ¥, y del
contenido volumétrico de agua integra los efectos de
toda la vegetacion, ademas de otras contribuciones
como las aportadas por los movimientos de agua entre
distintos horizontes por FNS. Desde otro punto de
vista, se podria pensar que procesos antagénicos a la
RH podrian ser mas importantes en los sitios con
mayor densidad de arboles. Por ejemplo la

18



transpiracion nocturna y la rehidratacion de los
reservorios internos de agua podrian prolongar el
tiempo durante el cual los tallos compiten con las
raices laterales y superficiales por el agua absorbida
por las raices profundas. En el Cerrado la apertura
estomatica y transpiracion son relativamente altas
durante la noche (Bucci et al. 2004) pero ain no se ha
evaluado si existen diferencias en las magnitudes de
estas variables entre sabanas con diferente densidad de
arboles. Meinzer et al. (2004) encontraron que una
comunidad de Pinus menziessi con una area total de
tejido activo de transporte de agua de 18 m” ha’
presentd una menor magnitud relativa de RH y
eficiencia para retardar la disminucion del potencial
hidrico del suelo que una comunidad de Pinus
ponderosa con 11 m* ha™.

Finalmente, en este estudio han sido
demostradas evidencias claras de la satisfaccion de tres
condiciones necesarias esenciales para la existencia de
la RH en el Cerrado: a- presencia de plantas con raices
que exploran distintos horizontes del suelo, desde los
profundos hasta los mas superficiales, a partir
excavaciones y, principalmente, del analisis de los
cursos diarios de los flujos ded agua en las raices; b-
inversion de la direcciéon y sentido del flujo de agua en
las raices que exploran los horizontes mas secos, a
través de dos métodos independientes como la
medicion de los flujos de agua con la técnica de pulsos
de calor y de la deteccion en las raices laterales
superficiales del deuterio capturado por las raices
pivotantes por medio de analisis isotopicos y c- la
liberacion de agua desde las raices hacia el suelo, por
medio de la deteccion del deuterio capturado por las
raices pivotantes en el suelo circundante a las raices
laterales. Este estudio también sugiere que la cantidad
de agua liberada al suelo por RH de los arboles
representa solo un porcentaje pequefio de la utilizacion
diaria de agua por las plantas lefiosas. Por otra parte se
ha determinado que las contribuciones del agua
ascendida por RH por los arboles del Cerrado
constituyé un pequefio porcentaje de la cantidad de
agua perdida por transpiracion por las plantas vecinas.
Por ultimo, el calculo de la magnitud de la RH a nivel
de ecosistema para el horizonte 20-60 cm a partir de la
informacion aportada por las variaciones diarias en el
potencial hidrico y en el contenido volumétrico de
agua del suelo, que es el resultado del uso de agua
tanto de las especies leflosas como del estrato
herbaceo, sugiere que la contribucién del proceso es
importante para el balance hidrico del ecosistema.

Este capitulo describe las evidencias y
magnitudes del proceso de redistribucion hidraulica;
sin embargo hasta aqui persiste la incertidumbre en
relacion a los valores reales de RH a nivel de
ecosistema dado que procesos como FNS podrian ser
responsables por gran parte de las fluctuaciones del
Yoelo, Utilizadas como  herramienta para la
cuantificaciéon. Estos aportes son analizados en el
Capitulo 4. Por otra parte hay otras preguntas clave que
permancen sin responder y que se relacionan con la
alta diversidad de especies que caracteriza a estos
ecosistemas de sabanas. La caracterizacion de los
sistemas radiculares de las plantas lefiosas es de suma
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importancia para determinar cuan ampliamente esta el
proceso de RH distribuido entre estas especies. Otro
aspecto fundamental esta relacionado con las
variaciones en los patrones fenologicos: tienen las
especies siempre verdes y deciduas comportamientos
similares en términos de su capacidad de distribuir
agua entre horizontes del suelo mas humedos a
horizontes mas superficiales y secos? Por otro lado es
necesario estudiar cuales son los factores limitantes a
este proceso. Estos y otros aspectos relacionados con la
estructura y funcionamiento de los ecosistemas de
sabanas neotropicales serdn analizados en el préximo
capitulo.
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Capitulo 3

Determinantes y efectos de la redistribucion hidraulica en arboles
de sabanas Neotropicales

INTRODUCCION

La cantidad de agua capturada, redistribuida,
almacenada, y transpirada por las plantas no solo es
especie especifica sino que también depende de
condiciones ambientales y fisiologicas. Debido a que
las plantas constituyen la principal via de circulacion
de agua desde el suelo hacia la atmosfera (Schlesinger
1991), estas pueden determinar parcialmente la
dinamica espacial y temporal del movimiento de agua
en los ecosistemas (Money et al. 1995). Los sistemas
radiculares que exploran distintos horizontes del suelo
y tienen acceso a capas profundas del mismo pueden
actuar como vias de transporte para desplazar agua
desde los horizontes mas humedos hacia los mas
superficiales y secos del suelo. Este proceso es
conocido como Ascenso Hidraulico (Richards y
Caldwell 1987; Caldwell et al. 1989) y ocurre
usualmente durante la noche, cuando la transpiracion
disminuye lo suficiente como para permitir que el
potencial hidrico de las raices exceda al de las capas
mas secas del perfil del suelo. Mas recientemente se ha
denominado a este proceso como Redistribucion
hidraulica (RH) (Burgess et al. 1998) debido a que se
ha demostrado que las raices también pueden distribuir
agua desde las capas mas superficiales hacia las mas
profundas (Schulze et al. 1998; Burgess et al. 2000;
Ryel et al. 2002). Es un proceso puramente hidraulico
(netamente pasivo), sin un componente osmotico
(Mendel et al. 2002). En principio, la RH puede ocurrir
en cualquier planta que posea una morfologia de su
sistema radicular apropiada y desarrollandose en suelos
que poseen gradientes verticales de potencial hidrico.
Numerosos trabajos han demostrado la
existencia de RH en gramineas, arbustos y arboles de
diferentes ecosistemas incluyendo desiertos (Richards
y Caldwell, 1987; Yoder y Nowak 1999; Hultine et al.
2003), bosques de coniferas (Brooks et al. 2002,
Meinzer et al. 2004) y sabanas (Scholz et al. 2002;
Ludwig et al. 2003; Moreira et al. 2003). Algunos
estudios han demostrado que la cantidad de agua
redistribuida puede representar un porcentaje
relativamente alto del agua transpirada diariamente por
las plantas. Por ejemplo Dawson (1996) encontrd que
la RH aport6 el 25% de la evapotranspiracion diaria en
una comunidad de Accer saccharum, mientras que
Richards y Caldwell (1987) encontraron en una
comunidad de Artemisia tridentata que esa
contribucion puede ascender hasta un 33%. Luego de
la informacion obtenida durante la Gltima década sobre
la existencia de la RH, varios de los trabajos recientes
se han dedicado a examinar las consecuencias y el

significado funcional de este proceso a nivel de planta
y de comunidad. Por ejemplo, Brooks et al. (2002)
encontraron para una comunidad de pino ponderosa
que aunque las cantidades de agua elevadas por RH
pueden ser pequeilas en valores absolutos, pueden
representar hasta el 35% del agua removida
diariamente por las plantas; Ryel et al. (2002)
estimaron a partir de un modelo que en una comunidad
de A. tridentata la RH puede incrementar Ila
transpiracion en un 3,5 % por un periodo de mas de
tres meses con contribuciones de hasta 20% en algunos
dias; Domec et al. (2004) encontraron que la RH
disminuye el embolismo nativo de raices de pino
ponderosa y Douglas-fir.

A pesar de este gran cuerpo de evidencia aun
permanecen aspectos clave sin resolver en relacion a
los factores que controlan la RH y a la importancia del
proceso para el funcionamiento de las plantas y de los
ecosistemas. Por ejemplo cuestiones sobre las variables
y procesos fisiologicos que limitan las magnitudes de
la RH a pesar del continuo aumento en la fuerza motriz
(A ¥%,.010) a medida que el suelo se seca necesitan ser
aun mejor comprendidas. Del mismo modo y aunque
se han realizado varias suposiciones, no fueron
reportados estudios sobre las posibles influencias de la
RH en la conductividad hidraulica de las raices, lo que
podria tener un efecto directo sobre el balance hidrico
de plantas en suelos con baja disponibilidad de agua.
Por otra parte, a excepcion de algunos trabajos
recientes donde se estudian aspectos de la RH en
especies co-existentes (Espeleta et al. 2004; Ludwig et
al. 2004; Zou et al. 2005), la mayoria de los estudios
fueron realizados en comunidades mono-especificas y
por lo tanto no existe suficiente informacion de las
diferencias en la capacidad para la RH de especies que
coexisten en ambientes naturales. Determinar cuales
son las especies que realizan RH dentro de un
ecosistema es importante para el conocimiento de los
mecanismos de regulacion del ciclo hidrologico.

Las sabanas del centro de Brasil (Cerrado)
poseen suelos profundos, oligotroficos y con niveles
altos de Hierro y Aluminio. Los prolongados periodos
con ausencia de lluvias conducen a una severa sequia
de la parte superior del perfil del suelo, produciendo
gradientes verticales del potencial hidrico a lo largo del
perfil. Por otra parte, el Cerrado esta caracterizado por
la presencia de especies lefiosas con sistemas
radiculares profundos, algunos de ellos dimorficos, y
por especies herbaceas cuyos sistemas radiculares se
encuentran presumiblemente en las capas superiores
del perfil del suelo. Esta combinacion de caracteristicas
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resulta adecuada para estudiar aspectos de la RH que
necesitan aun ser comprendidos.

Los principales objetivos de este estudio
fueron estudiar la dinamica estacional de los flujos de
agua en diferentes especies arboreas en relacion con las
fuentes de agua del suelo para evaluar la posible
existencia de una relacion entre la fenologia foliar y el
proceso de RH, explorar la existencia de otros posibles
factores determinantes de la RH, evaluar si
caracteristicas hidraulicas del sistema de transporte de
las plantas lefiosas del Cerrado pueden limitar la
magnitud de la RH y analizar los efectos de este
proceso sobre la eficiencia del transporte de agua en las
raices. Para determinar la magnitud y direccion de los
flujos de agua en raices y tallos de arboles se utilizo
una técnica de pulsos de calor que permitié mediciones
bi-direccionales de flujos de agua. Durante todo el
periodo de estudio se midid el potencial hidrico del
suelo a diferentes profundidades y variables
ambientales. Para evaluar la respuesta de la RH a
cambios en condiciones de las plantas se realizd una
manipulacion experimental que consistid en cubrir
plantas para disminuir su transpiracion. Se realizaron
mediciones de conductividad hidraulica de raices y de
sus componentes, axial y radial, durante el pico de la
estacion seca y en la mitad de la estacion de lluvias.

MATERIALES Y METODOS
Area y especies de estudio

El estudio se llevo a cabo entre el mes de Mayo de
2001 y el mes de Setiembre de 2003 en la Reserva
Ecologica del IBGE, una estaciéon experimental de
campo localizada en el «centro de Brasil,
aproximadamente a 33 Km al sur de Brasilia (15°56” S
y 47°53” O, altitud 1100m). La precipitacion media
anual es de 1500 mm distribuida principalmente entre
Octubre y Abril, resultando en una pronunciada
estacion seca desde Mayo a Setiembre, durante la cual
la humedad relativa del aire es extremadamente baja
durante el dia, pudiendo alcanzar hasta 10%. La
temperatura media mensual oscila entre 19 y 23 °C y
amplitudes térmicas de 20 °C son comunes durante la
estacion seca. Los suelos son clasificados como
oxisoles profundos, con alto contenido de arcilla y baja
capacidad de intercambio catidénico. A pesar del alto
porcentaje de arcilla los suelos presentan la
particularidad de ser extremadamente bien drenados. El
Cerrado esta representado en la reserva ecologica de
IBGE por diferentes clases fisonomicas de vegetacion,
de las cuales se seleccionaron: cerrado denso, un
bosque de altura media con un dosel abierto, y campo
cerrado, una sabana con abundantes arboles y arbustos
conviviendo con un importante estrato herbaceo.

Para el estudio se seleccionaron nueve
especies entre las 25 especies lefiosas con el mayor
indice de valor de importancia (Felfilli et al. 1994) de
modo de abarcar las distintas fenologias foliares: las
siempreverdes Schefflera macrocarpa, (Seem) D.C.
Frodin (Araliaceae), Sclerolobium paniculatum Vog.
(Leguminosae) 'y  Vochysia  elliptica  Mart.
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(Vochysiaceae); las deciduas  Aspidosperma
tomentosum, Mart.  (Apocynaceae), Kielmeyera
coriacea Mart. (Gutifferae) y Qualea parviflora Mart.
(Vochysiaceae) y las brevideciduas Blepharocalyx
salicifolius, Berg. (Myrtaceae), Birsonima crassa
Nied. (Malpighiaceae) y Dalbergia miscolobium
Benth. (Leguminosae). Tanto las especies deciduas
como las brevideciduas renuevan y expanden
completamente sus hojas anualmente y antes de la
finalizacion de la estacion seca; mientras las primeras
permanecen sin hojas durante aproximadamente un
mes las ultimas permanecen sin hojas solo durante
algunos dias.

Se realizaron excavaciones sobre 155
individuos representativos de las diferentes especies
para determinar la morfologia y distribucion espacial
de los sistemas radiculares; en 41 de ellas se instalaron
sistemas para la medicion de flujo de agua en el tallo
principal y en 3 a 7 raices. Debido a las dificultades
técnicas para obtener informacion completa de la
distribuciéon de raices por excavacion directa de la
totalidad de los individuos estudiados, para determinar
la morfologia de los sistemas radiculares se utilizé una
combinacion de la informacion de las excavaciones
parciales, hasta 1 m de profundidad, y de los patrones
de flujos. Las caracteristicas generales de los
individuos utilizados para evaluar la presencia de RH
estan descriptas en la Tabla 1.

Tabla 1. Fenologia foliar, altura, didmetro basal y
profundidad media de las raices a las cuales se le instalaron
los sensores de pulso de calor o fueron utilizadas para las
medidas de conductividad hidraulica. En la ultima columna
se indica la cantidad de individuos de cada especie que
fueron estudiados.

Especie Fenologia Altura  Diametro  Profundidad Cantidad
foliar (m) basal media de las de

(cm) raices (cm) individuos

estudiados
S. macrocarpa Siempreverde 3,9+0,2 11,2+0,9 14,6+0,6 6
S. paniculatum  Siempreverde 6,0+0,3 15,3£1,1 11,0+3,2 4
V. elliptica Siempreverde 4,0+0,2 5,140,1 11,8+1,3 5
B. crassa Brevidecidua 2,1+0,1 9,0+0,4 6,5+0,6 35
B. salicifolius Brevidecidua 4,0+0,1 9,610,6 7,61£0,7 35
D. miscolobium  Brevidecidua 4,240,3 12,6+1,3 14,0+1,0 5
A. tomentosum  Decidua 3,240,3 4,4+0,3 5,3+0,9 5
K. coriaceae Decidua 2,6+0,2 5,610,5 35,5+2,1 35
Q. parviflora Decidua 2,6+0,2 5,240,3 33,0+1,7 25

Flujo de agua

Para medir los flujos de agua en raices y troncos se
utilizaron sistemas de pulsos de calor modificados; la
técnica esta basada en el trabajo de Marshall (1958) y
recientemente desarrollada por Burgess et al. (1998) y
optimizada y justificada matematicamente por Scholz
(2001). Aplicando un voltaje conocido se liberaron
pulsos de calor de duracion controlada (3 a 6 seg.) a
intervalos preestablecidos, a través de un calentador
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lineal (~18 Q) formado por un arrollamiento denso de
espiras de Ni-Cr introducidas en un microcapilar de
vidrio (10 pl) y luego en una aguja hipodérmica. El
incremento de temperatura resultante fue medido por
dos sensores de temperatura (termopares cobre-
constantan) ubicados equidistantes del calentador y a
0,6 cm. corriente arriba y corriente abajo del mismo
(Scholz et al. 2002). Las termocuplas fueron
conectadas, a través de cables de extension de cobre-
constantin  doblemente  aislados, a  sistemas
automaticos de adquisicion de datos (data loggers
CR10X, Campbell Scientific Inc, Logan, UT, USA)
aislados dentro de una caja hermética para minimizar
efectos de diferencias de temperatura entre las entradas
de las termocuplas. El sistema de adquisicién de datos
controla a su vez la duracién e intervalo de los pulsos.
Para mas detalles sobre el sistema de pulso de calor
modificado y la correspondiente programacion de los
sistemas de adquisicion de datos ver Scholz (2001).
Tanto los sensores de temperatura como el calentador
de cada sistema fueron insertados, embebidos en pasta
de disipacion térmica, en orificios radiales realizados
previamente sobre las raices y/o troncos utilizando una
guia para minimizar errores por espaciamiento.

La velocidad de los pulsos de calor (¥}, ms") fue
calculada de acuerdo a Marshall (1958) como:

V, =D, /x [In (AT//AT>)] (1)

donde D, (cm’s") es la difusividad térmica de la
madera fresca, x (m) es la distancia entre el calentador
y los sensores de temperatura y A7; y AT, (°C) son los
incrementos de temperatura en puntos equidistantes del
calentador corriente abajo y corriente arriba
respectivamente, luego de la liberacion del pulso de
calor. Los calculos estuvieron basados en las
mediciones realizadas entre los 60 y 100 segundos
posteriores a la liberacion del pulso de calor, intervalo
en el que el cociente AT,/AT, es mas estable (Scholz
2001). La difusividad térmica de la madera fresca fue
calculada para tronco y raices de cada una de las
especies estudiadas de acuerdo al procedimiento
sugerido por Burgess et al. (2001a) usando una
ecuacion presentada por Marshall (1958):

Dt = sz/(psw Csw) (2)

donde Ky, (W m™ °C™), Paw (Kg m'3) yesw (J Kg'1 °ch
son, respectivamente, la conductividad térmica, la
densidad y el calor especifico del tejido de conduccion
de agua. La conductividad térmica fue estimada
utilizando una modificacion de Burgess et al. (2001a)
de la ecuacion presentada por Swanson (1983):

sz = Ksm (pdw/ 3‘) + de [l_m (Pdw/ 3)] (3)

donde K y Kyw (Wm’loC'l) son, respectivamente, la
conductividad térmica de la savia (agua) y de la
madera seca, m es la proporcion de agua en el tejido de
conduccion, py, (Kg m™) es la densidad de la madera
seca y p, (Kg m”) es la densidad de la savia. La
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conductividad térmica de la madera seca fue calculada
de acuerdo a Swanson (1983) como:

Kay = 4.184x 107 (21 — 20F,) (4)

donde F, es la fraccion vacia del tejido de conduccion
definida como uno menos la suma de las fracciones
solida y liquida. El calor especifico del tejido de
conduccion fue calculado a partir del calor especifico
del agua y sus partes constituyentes solidas (Anonimo
1995). Se obtuvieron al menos 10 muestras de tallos y
raices de cada especie para la determinacion de los
parametros mencionados mas arriba. En todos los
casos las muestras fueron colectadas antes del
amanecer. Los valores de D, obtenidos de este modo
variaron entre 0,0016 y 0,0022 cm’s™”. Los pulsos de
calor fueron aplicados cada una hora. Se consideraron
como positivos a los flujos de agua con sentido desde
el suelo hacia la planta y como negativos (o reversos) a
los flujos con direccion desde el tronco hacia el suelo a
través de las raices

La velocidad de los pulsos de calor (V) fue
corregida por los dafios en el xilema asociados durante
la instalacion de los sensores de temperatura utilizando
un modelo numérico generado por Burguess et al.
(2001b) a partir de los trabajos de Swanson y Whitfield
(1981), Swanson (1983) y Barret et al. (1995):

Ve=aV, + bV +cly’ 5)

donde los coeficientes a, b y ¢ fueron obtenidos de
Burgess et al. (2001a). El dafio del xilema fue estimado
a partir de la medicion bajo lupa binocular (20X) de la
decoloracion del tejido de conduccion en cortes de
tejido de la region de instalacion de los sensores de
temperatura.

Los valores corregidos de la velocidad de los
pulsos de calor fueron transformados a velocidades de
flujo (V;) usando una modificacion (Barret et al. 1995)
de una ecuacion de Marshall (1958):

Vs = Vc Paw (cdw + mcx)/(ps cs) (6)

donde ¢4, vy ¢ (J Kg'1 °C'1) son, respectivamente, los
calores especificos de la madera seca y del agua.

Los flujos de agua (F) en tallos y raices
fueron obtenidos multiplicando ¥, por el area
transversal efectiva de xilema activo. En el caso de los
troncos el area de xilema activo para el transporte de
agua fue obtenida inyectando tinta (azul de metileno)
en una region proxima a la zona de instalacion del
sistema de pulso de calor para determinar luego el
patron de tefiido (Meinzer et al. 1999). El éarea de
xilema activo de las raices fue calculada como el area
transversal total menos el area de la medula (cuando
existia) y de la corteza.

Para cada individuo estudiado se midieron
simultdineamente los flujos del tronco, de la raiz
pivotante y de entre 2 a 6 raices laterales, generalmente
las mas superficiales. Dado que se tratd de producir la
menor perturbacion durante la excavacion de los
individuos a ser estudiados y que por lo tanto al
momento de la instalacion de los sistemas de pulso de

23



calor no se contaba con informacion concreta de la
estructura del sistema radicular del individuo, los
diametros de las raices fueron seleccionados de
acuerdo a la morfologia mas caracteristica del sistema
radicular de la especie, de acuerdo con Ilas
excavaciones previamente realizadas sobre otros
individuos de la misma especie, prevaleciendo la
eleccion de las raices mas superficiales y de 1 a 3 cm
de didmetro cuando fue posible dependiendo de la
especie. En la Tabla 1 se indican las profundidades
medias de las raices en las cuales se midi6 flujo de
agua. Luego de la instalacion, los sistemas de medicion
de flujo fueron aislados térmicamente y todas las raices
fueron inmediatamente re-cubiertas con suelo. Al
finalizar el periodo de medicion se determind la
desviacion del flujo cero para cada una de las raices y
tallos cortando ambos extremos (a aproximadamente 5
cm del calentador) de la seccion que contenia el
sistema de medicion de flujo para el caso de las raices
y troncos de pequefio diametro. En el caso de
individuos con troncos de diametros mayores, y para
evitar el corte del tallo principal de la planta, se obtuvo
un prisma (de aproximadamente 3 cm de base y 10 cm
de altura) de la region de instalacion de los sensores.
Para mas detalles de las desviaciones de flujo cero y
correcciones por instalacion incorrecta de los sensores
ver Scholz (2001).

Potencial hidrico foliar, de las raices y del suelo

Se determino el potencial hidrico foliar (%4, MPa)
de hojas cubiertas y descubiertas para antes del
amanecer y mediodia utilizando una cdmara de presion
del tipo Scholander (PMS, Corvallis, OR, USA). Las
hojas cubiertas fueron colocadas y selladas
herméticamente en bolsas plasticas y papel de aluminio
para prevenir la transpiracidén y evitar un aumento de
temperatura. El ¥,;,, de hojas cubiertas reflejo el
Y¥del tallo, y se asumi6 que este ultimo es cercano al
potencial hidrico de las raices ( %, MPa) ya que es de
esperar que el gradiente de tensiones en el tallo no sea
de gran magnitud (Simonneau y Habib, 1991). Todos
los valores reportados representan los valores medios
de las mediciones sobre al menos 4 hojas.

Se midié el potencial hidrico del suelo ( %ci0,
MPa) durante todo el periodo de estudio utilizando
psicrometros de termocupla calibrados individualmente
(PST-55, Wescor, Logan, UT, USA) instalados a
diferentes profundidades (10, 20, 30, 60 y 100 cm) y
con cuatro replicas por cada profundidad y por sitio de
estudio. Las mediciones fueron registradas cada 30
minutos con un sistema automatico de adquisicion de
datos (data logger CR7X, Campbell Scientific Inc,
Logan, UT, USA).

Conductividad hidraulica de
componentes axial y radial.

raices y sus

Los sistemas radiculares de individuos de B.
salicifolius, B. crassa y Q. parviflora de una fisonomia
de cerrado denso fueron cuidadosamente excavados
hasta encontrar las raices adecuadas para la medicion
de la conductividad hidraulica (L,, m s’ MPa™), la
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conductancia axial (K;,, m' s' MPa') y Ia
conductividad radial (Lp, m s' MPa'). Para las
mediciones se colectaron secciones de
aproximadamente 25 cm de longitud de raices de 2 a 4
mm de didmetro, una de cada uno de los 4 a 7
individuos seleccionados por especie y por periodo de
medicion. Las secciones fueron inmediatamente
sumergidas en agua destilada, sus extremos recortados
de modo de prevenir la induccion de embolismos y el
sentido de flujo identificado; luego fueron trasladadas
rapidamente al laboratorio para realizar las mediciones
dentro de las 3 horas de colectadas. En el laboratorio
fueron nuevamente recortadas de modo de obtener para
todas las muestras una longitud final de 15 cm.
Conductividad hidraulica: Se siguieron los
procedimientos indicados en North et al. (1992) y
North y Nobel (1994): se retiraron todos los tejidos
externos a la estela en una longitud de 1 cm del
extremo proximal (corriente abajo en el sentido del
flujo de agua en referencia al punto medio de la
seccion de raiz) y se lo adhiri6 firmemente, de modo de
evitar cualquier posible filtracion o fuga de agua, a una
micro-pipeta graduada (minima division 10 pl) y llena
con agua destilada en aproximadamente 1/10 de su
capacidad a través de un tubo semi-rigido (Tygon) de
muy corta longitud. El extremo distal (corriente arriba
en el sentido del flujo de agua en referencia al punto
medio de la seccion de raiz) fue totalmente sellado con
tres capas de pegamento rapido. Todo este proceso fue
realizado con cada seccion de raiz totalmente
sumergida en agua destilada y filtrada a través de un
filtro con tamafio de poros de 0,2 pm (Whatman®, FL,
USA). Para inducir el flujo de agua a través de la
seccion de raiz se aplicaron presiones entre -10 y -50
kPa desde el extremo libre de la micropipeta,
manteniendo en todo momento la seccion de raiz
sumergida en agua destilada. Las presiones de vacio
fueron ajustadas con una valvula de aguja y
monitoreadas con un mandmetro digital (Cole-Parmer”
68603, USA). El flujo de agua (Q,, m’ seg”) fue
calculado a partir de la distancia que recorri6 el
menisco dentro de la micro-pipeta. Cuando Q, se
mantuvo constante a una dada presion (P, MPa) se
calculo L, de acuerdo a Nobel, Schulte et al. (1990):

L, =(40,/AP)(1/4) (N

donde A (m?) es la superficie lateral de la seccion de
raiz.

Conductancia axial: Luego de 1la
determinacion de L, se desconectd la micro-pipeta del
sistema que producia el vacio, se cortaron
aproximadamente 2 mm del extremo sellado del
segmento de raiz, se traslado la raiz a otro recipiente
con agua destilada para evitar el bloqueo de los vasos
del xilema por los residuos producidos durante el corte
y se lo conectd inmediatamente a una manguera con
agua destilada y filtrada (0,2 um) a una presion de 3.5
kPa producida por una cabeza hidraulica de 35 cm de
altura. Los flujos fueron medidos del mismo modo que
para L, luego de un breve periodo en el cual se alcanz6
el equilibrio. La conductancia axial fue calculada
como:

24



K, = Q/(AP/L) ®)

donde AP (MPa) es el gradiente de presion al cual esta
sometido el segmento de la raiz y L (m) es la longitud
de la seccion de la raiz.

La conductividad hidraulica especifica (K, Kg m’s"
'MPa™) fue obtenida como:

K, = K,/AX )

donde AX (m?) es el 4rea activa de conduccion

Conductividad radial: En cualquier punto a
lo largo de una raiz, la conductividad radial (Lg, m s
'MPa ) es igual al flujo de agua a través de la
superficie de la raiz dividido por la diferencia de
potencial hidrico entre la superficie y el xilema de la
raiz (North et al., 2004). La Ly promediada sobre toda
la seccion de la raiz fue calculada incorporando las
mediciones de L, y Kj, en el modelo de Landsberg y
Fowkes (1978):

Lg=L, aoftanh (alL) (10)

donde o (m'l) es (2 T Vg LR/Kh)” 2 Foais (m) es el radio
del segmento de raiz. Ly fue considerado inicialmente
igual a L, e incrementado gradualmente de modo tal
que la ecuacion (10) fue resuelta por iteracion.

Al trabajar con plantas de campo se presentd
el inconveniente de no contar con informacion de la
edad de las raices, lo cual es de importancia para que
las diferentes mediciones puedan ser comparables. Por
ese motivo las raices fueron seleccionadas de acuerdo a
su diametro, a la distancia desde una raiz principal de
la porcion de raiz utilizada para las mediciones y a la
profundidad a la cual fueron extraidas, de modo de
trabajar con raices de edades lo mas similares posibles
(entre periodos de medicion) y en condiciones hidricas
del suelo semejantes (para los diferentes individuos de
una especie dentro del mismo periodo de medicion). La
profundidad a la cual fueron colectadas las muestras
estuvo relacionada con la profundidad de los sistemas
radiculares (Tabla 1) y fue la misma para cada especie
en ambos periodos de medicion. Para cada especie se
trabajo con individuos de morfologia y tamafos
similares a los utilizados para las mediciones de flujo
(Tabla 1).

En un estudio sobre las variaciones diarias y
estacionales en la conductividad hidraulica del xilema
de las raices debida a embolismos para estas y otras
especies del Cerrado (Domec et al. 2005), se determind
que los porcentajes de pérdida de la conductividad son
de mayor magnitud al mediodia. Por esta razon todas
las medidas de conductividad hidrdulica para este
trabajo se realizaron sobre secciones de raices cortadas
antes del amanecer y excavadas y seleccionadas el dia
anterior a las mediciones. Las medidas fueron
realizadas durante cuatro dias consecutivos en el pico
de la estacion seca de 2004 y a mitad de una estacion
de lluvias (enero 2005).

Estudio con agua marcada y analisis isotopicos.

Determinantes y efectos de la redistribucion hidraulica

Sobre el final de la estacion seca de 2003 cinco arboles
de distintas especies (4. tomentosum, B. salicifolius, B.
crassa, K. coriaceae y Q. parviflora) en los que se
realizaban mediciones de flujo de agua en raices y
troncos desde el mes de Junio del mismo afio, fueron
utilizadas para el estudio con agua deuterada. Durante
las excavaciones realizadas para la instalacion de los
sistemas de medicion de flujos en las raices, en el mes
de Junio, se tomd la prevision de realizar una
excavacion diferencial para las raices pivotantes de
estos individuos de modo de dejar expuesta una
longitud de aproximadamente 60 cm de las mismas,
medidos a partir de la ultima raiz lateral encontrada
con conexion directa a la raiz pivotante. Las aberturas
realizadas fueron luego recubiertas con suelo hasta el
momento de las manipulaciones; solo se mantuvieron
expuestas las secciones en las que se instalaron los
sistemas de medicion de flujos, las que fueron
recubiertas, como en todos los casos, con goma
espuma y papel de aluminio para disminuir las
fluctuaciones de temperatura y los posibles dafios por
exposicion a la luz. En las primeras horas de la mafiana
del dia de inicio del estudio fueron cortadas las raices
pivotantes. El primer corte fue realizado a
aproximadamente 50 cm de la corona de la raiz; para
prevenir posibles cavitaciones las raices fueron
inmediatamente recortadas bajo agua a
aproximadamente 25 cm por encima del corte inicial.
Las raices fueron alimentadas durante 7 dias con una
solucion que contenia D,O (25%) para lo que se utilizo
un recipiente con graduacion volumétrica de modo de
poder registrar el consumo de D,O durante todo el
periodo de medicion. Al finalizar el estudio se cortaron
todas las raices en las que se instalaron sistemas de
medicion de flujo de modo de obtener las desviaciones
de flujo cero. Con esa informacion se calibro cada
sistema y se determinaron los valores de los flujos para
todo el periodo de medicion (ver Flujo de agua). Al
mismo tiempo se colectaron muestras de todas estas
raices, de otras raices similares de las plantas tratadas,
del tronco y de suelo proximo a la mayoria de las
raices de las que se tomaron muestras y se las conservo
en tubos Vacutainers sellados (7 ml, Becton Dickinson,
NJ, USA) para el posterior analisis isotopico del
contenido de agua. Para determinar las abundancias
naturales de deuterio se colectaron muestras de raices y
tallos de plantas de cada una de las especies estudiadas
localizadas en todos los casos a distancias superiores a
los 20 metros de las plantas tratadas. Las muestras
fueron llevadas al laboratorio para la extraccion de
agua al vacio y la determinacion del contenido de
deuterio de acuerdo a Moreira et al. (2000). Las
proporciones de is6topos de hidrogeno fueron
expresadas como la desviacion en partes por mil (%o)
del estandar internacional V-SMOV (Viena-Standard
Mean Ocean Water) de acuerdo a:

OD s Y00) = [(D/H piesvd) (DI Hy-500v) — 11 x 1000 (11)

donde D/H es la proporcion deuterio/hidrogeno en el
agua extraida de las muestras y en el agua estandar
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Analisis Estadisticos

Los resultados de las medidas de conductividades
hidraulicas se compararon entre estaciones utilizando
el test no paramétrico de Mann-Whitney con un nivel
de error menor al 10 %, utilizando el software
estadistico SPSS para Windows, version 11.5.0
(Setiembre 2002). Se utiliz6 un test no paramétrico
debido a la heterogeneidad de las varianzas y al
numero de las muestras.

RESULTADOS

La precipitacion anual media para el periodo de estudio
fue de 1200 mm y varid, dependiendo del afio, entre
1154 'y 1253 mm. Las lluvias ocurrieron
principalmente entre Setiembre y Abril con eventos
aislados en los meses de Mayo y Junio (Figura 1a). En
los cuatro afios de trabajo no se produjeron eventos de
lluvias importantes durante los meses de Julio y
Agosto; en 2004 este periodo se extendio a los meses
de Junio y Setiembre.
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Figura 1. Variacion estacional en: (a) la precipitaciéon media
mensual (+ 1ES) y el déficit de saturacion del aire (DSA)
entre 2001 y 2004, (b) potencial hidrico medio del suelo
entre 2002 y 2004 en un area de cerrado denso de la Reserva
Ecologica del Instituto de Geografia y Estadistica de Brasil
(IBGE). En el grafico insertado en el panel b se muestran las
fluctuaciones diarias del potencial hidrico del suelo a 10, 30
y 100 cm entre el 21 y 25 de Agosto de 2002.

El déficit de saturacion del aire medio (DSA) varid
estacionalmente desde un minimo de aproximadamente
0,5 KPa en la estaciéon himeda a un maximo de
aproximadamente 1,7 KPa durante el final de la
estacion seca e inicio de la transicion desde la estacion
seca a la humeda. Como consecuencia de la marcada
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estacionalidad en las precipitaciones y en el DSA se
observo un gradiente de potencial hidrico en la parte
superior del perfil del suelo, A%, (Figura 1b). Se
alcanzaron valores minimos de potencial hidrico del
suelo (%) en el mes de Agosto, pico de la estacion
seca, de aproximadamente -2,3 MPa y -1,4 MPa para
los 10 y 100 cm de profundidad respectivamente. El
Yuelo durante el periodo de sequia fue siempre mas
negativo a los 10 cm de profundidad que en los demas
niveles del suelo. Las fluctuaciones diarias observadas
en el ¥, disminuyeron con la profundidad durante el
pico de la estacion seca: por ejemplo, mientras que a
30 cm se registraron variaciones diarias de ¥, de
aproximadamente 0,3 MPa, para 100 cm de
profundidad las variaciones diarias fueron solo de 0,08
MPa (grafico insertado en Figura 1b).

En cinco de las nueve especies estudiadas fue
detectada la presencia de flujo reverso en las raices
mas superficiales (desde la base del tronco hacia el
suelo). En la Figura 2 se presentan cursos diarios
representativos de flujos de agua en raices y troncos de
cada una de las especies. Con el aumento gradual en la
magnitud del A%, conforme avanzo la estacion
seca, comenzd a ser detectada la presencia de flujo
reverso (valores de flujo negativos) en raices de la
mayoria de los individuos estudiados de las especies
deciduas y brevideciduas (Figura 2 a, b, d, ¢). En estas
especies los flujos de agua en las raices laterales
superficiales fueron negativos (desde la planta hacia el
suelo) durante la noche, se hicieron rapidamente
positivos (desde el suelo hacia la planta) a la mafana,
con el aumento en la tasa de transpiracién, para
comenzar a ser nuevamente negativos en las ultimas
horas de la tarde (Figura 2 a, b, d, e). La magnitud de
los flujos negativos maximos durante las estaciones
secas vario entre -1 cm® h' y -4 cm® h' para las
especies deciduas y entre -5 cm® h y -15 cm® h™! para
las especies brevideciduas; en los graficos insertados
en cada panel se muestran en detalle los patrones de
flujo de las raices. A excepcion de un individuo de B.
crassa, uno de B. salicifolius y otro de K. coriaceae, en
todos los demas individuos estudiados de estas
especies fue detectado flujo reverso al menos en una de
las  raices estudiadas. Un  comportamiento
esencialmente diferente para especies con estas
fenologias foliares fue encontrado en tres de los cuatro
individuos estudiados de Q. parviflora y en todos los
de D. miscolobium para los cuales solo se detectaron
flujos positivos en sus raices (Figura 2 c, f). Para las
especies siempreverdes, ain en el pico de la estacion
seca, cuando el A%, fue el de mayor magnitud de
modo que la fuerza motriz para la ocurrencia del
proceso de RH alcanzé su valor maximo, no fue
detectado flujo reverso en ninguno de los individuos
estudiados en este grupo de especies; en todos los
casos las raices laterales exhibieron flujos positivos
durante todo el dia (Figura 2 g, h, 1).

La dinamica estacional de los patrones de
flujos en raices y troncos estuvo relacionada con la
fenologia foliar. Las especies deciduas mostraron una
disminucion considerable en el flujo total del tronco a
medida que se avanzd desde la estacion humeda

26



350

300

250 ¢

200 |

150 ¢

100 ¢

50 1

Determinantes y efectos de la redistribucion hidraulica

T

(@)

K. coriaceae

—O— Raiz 1
—v— Raiz 2
—=&— Tronco

0 8

300

250 ¢

F(cm’ ™

200 |

150 ¢

100 |

|A. tomentosun

h)

F(cm_3
bbomvwrow

6 12
Tiempo (hs)

18

y

. (©) 40
® Q. parviflord 30 s
¢ r 20 s

o
900000 £ 10

12
Tiempo (hs)

24 6 12 18
Tiempo (hs)

DECIDUAS

| 1 1 | |

T

)

B. salicifolius

h)

F (cm_3

| |

ohbborvwag

|
T T T

) 12 %%

D. miscolobium 8

12
Tiempo (hs)

24 6 12 18
Tiempo (hs)

BREVIDECIDUAS

y y | ! 1

300

250 ¢

200

150 ¢

100 ¢

243 6 9 12151821243 6 9 1215182124 3

(h)

V. elliptica

Tiempo (hs)

—
@) 15

S. macrocarpa

24 6 1218
Tiempo (hs)

Tiempo (hs)

SIEMPREVERDES

6 9 12 15 18 21 24

Tiempo (hs)

Figura 2. Patrones caracteristicos de flujos en troncos y raices laterales de arboles de especies dominantes deciduas ((a), (b), (c)),
brevideciduas ((d), (e), (f)) y siempreverdes ((g), (h), (i)) en sabanas del Cerrado para un dia representativo de la estacion seca.
Los graficos insertados en cada panel muestran en detalle los patrones de flujos de las raices. En algunos casos se ha omitido el
titulo del eje Y de modo de obtener una mejor visualizacion.

hacia la estacion seca (Figura 3 a, b, ¢) y una
variacion en la contribucion relativa del flujo de las

raices

al flujo total diario del tronco.

Estas

contribuciones relativas estuvieron relacionadas con
la profundidad de cada raiz en el perfil del suelo;

mientras que

las

raices

laterales

superficiales

realizaron una contribucion de mayor magnitud
las raices mads
profundas realizaron un aporte relativo mayor

durante la estacion de Illuvias,

durante la estacion seca (Figura 3 a, b, c¢). Por ejemplo,
mientras durante la estacion himeda la raiz lateral 2 y la
raiz pivotante de un individuo de K. coriaceae aportaron
23 % y 14 % del flujo total diario respectivamente
(Figura 3a), durante la estacion seca sus contribuciones
fueron de 2 % y 47 % respectivamente. Un
comportamiento similar fue observado en las especies
brevideciduas (Figura 3 d, e, f), aunque las variaciones
en las contribuciones de cada raiz al flujo total diario
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fueron considerablemente menores. La contribucion
relativa de las raices pivotantes al flujo total del
tronco para estos dos grupos fenoldgicos es similar a
la de otras raices durante la mayor parte del afio,
aunque su aporte al flujo basal total del tronco es el
de mayor importancia durante la estacion seca
(Figura 3). Por otra parte, las especies siempreverdes
mostraron magnitudes similares de flujos para las
distintas estaciones, tanto en las raices como en los
troncos (Figura 3 g, h, i). Aunque la alimentacién de
la raiz pivotante con agua marcada en individuos de

DECIDUAS
150 — —
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cinco de las nueve especies estudiadas mostrdé que todos
los arboles realizaron RH, no todas las raices
contribuyeron al proceso (Figura 4a). Por ejemplo en Q.
parviflora fueron detectadas sefiales de deuterio de
magnitudes significativamente mayores a las de raices de
plantas control (que no fueron alimentadas con agua
deuterada, zona sombreada), solo en una de las dos
raices analizadas. La otra raiz mostré valores de deuterio
similares a los correspondientes a las abundancias
naturales para estas especies del Cerrado (area gris).
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Figura 3. Patrones caracteristicos de flujos en troncos y raices de arboles de especies dominantes deciduas ((a), (b), (c)),
brevideciduas ((d), (e), (f)) y siempreverdes ((g), (h), (i)) durante la estacion de lluvias, inicio y final de la estacion seca. Los
graficos insertados en los paneles b, c, e y f, muestran en detalle los flujos cuando las raices presentan flujo reverso. Las especies
siempre verdes estan representadas por un individuo de S. macrocarpa, las brevideciduas por un individuo de B. crassa y las
especies deciduas por un individuo de K. coriacea. Los paneles representan una secuencia temporal para cada grupo fenologico:

desde la estacion de lluvias hasta el pico de la estacion de sequia.
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La deteccion de agua marcada en las raices de las
plantas alimentadas con agua deuterada fue
acompafiada por la presencia de deuterio en el suelo
circundante a estas raices (Figura 4b). Una de las
muestras de suelo asociadas a raices sin presencia de
deuterio mostro valores de oD significativamente
mayores a los valores control correspondiente a suelo
alrededor de raices de plantas no tratadas con agua
deuterada, tal vez como consecuencia de una posible
contaminacion al momento de la obtencién de la
muestra.
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Figura 4. (a) Log de la diferencia entre 6D del agua de las
raices de las plantas alimentadas con agua deuterada y de
plantas control (dD,,,) para las 5 especies usadas en el
experimento. Los valores reales de oD, equivalentes a
aquellos mostrados en la escala log, se muestran en el eje Y
de la derecha. Las raices con 6D dentro de la franja gris no
difieren significativamente de las raices de las plantas control
(con abundancias naturales de deuterio; p<0,05). Las raices
con 8D fuera de la franja gris difieren significativamente de
las raices de las plantas control, (b) Log de la diferencia entre
0D de agua de suelo extraida de muestras colectadas en las
proximidades de las raices de las plantas alimentadas y de
muestras de suelo control. En el eje Y de la derecha se
muestran los valores reales de JSD equivalentes a los
mostrados en la escala log. El agua del suelo con valores de
oD fuera del area gris difiere significativamente de los
valores control para muestras de suelo (p<0,05). Los
simbolos (1) indican que no fueron colectadas muestras de
suelo asociadas con las raices correspondientes del panel (a).

Aunque la magnitud de los flujos negativos
aument6 con el avance de la estacion de sequia
(graficos insertados en Figura 3 b, c, e, f), el
considerable incremento en la magnitud del A ¥,
desde el inicio hacia el pico de la estacion seca (Figura
Ib) no fue acompafiado por un aumento
correspondiente en la magnitud de los flujos negativos
en las raices laterales; los valores maximos de flujos
negativos se alcanzaron tempranamente al promediar la
estacion seca y fueron mantenidos hasta el final de la
misma. Del mismo modo, cuando se relaciono la
magnitud del flujo reverso con el incremento del
gradiente ( ¥,ei0- Fraices) de tres especies para las cuales
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Figura 5. Relacion entre el flujo reverso normalizado y el
gradiente de potencial entre las raices y el suelo (¥ g0 - ¥
iz ) de un individuo de cada una de las especies B. crassa, B.
salicifolius y K. coriaceae durante diferentes dias de la
estacion seca (desde el inicio hasta antes de las primeras
Iluvias). El flujo reverso diario total de cada raiz fue
normalizado respecto al valor maximo alcanzado durante la
estacion seca. El ¥, es el potencial hidrico a la
profundidad donde se encontraba cada raiz medida y el ¥ .,
es el potencial hidrico de madrugada de hojas cubiertas, el
cual refleja el potencial hidrico del tallo y es cercano al ¥,
La linea indica la relacion funcional ajustada a los valores (y
=-0,41 + 1,41*(1- exp (-3,38x)), p<0,0001). Los simbolos
corresponden a: (@) B. crassa, (A) K. coriaceae y ((J) B.
salicifolius.

se disponia de informacion del potencial hidrico de sus
raices, todos los datos pudieron ser ajustados a una
unica relacion funcional independientemente de la
especie (Figura 5). Inicialmente el aumento del
desequilibrio del potencial hidrico entre el suelo y las
raices produjo un incremento exponencial en Ila
magnitud del flujo reverso; a mayores gradientes de
potencial hidrico suelo-raiz, el flujo reverso se
mantuvo aproximadamente constante. Los valores
maximos de flujos negativos (o reversos) se alcanzaron
cuando la magnitud del gradiente de potencial hidrico
alcanzo un valor aproximado de 0,8 MPa, a mediados
de la estacion seca. Asimismo, la magnitud del flujo
reverso en las raices (también normalizado por el valor
maximo de flujo reverso alcanzado por cada raiz
durante todo el periodo de medicion) aumentd
exponencialmente hasta alcanzar un comportamiento
asintotico con el porcentaje de flujo nocturno de agua
medido en la base de los troncos (Figura 6) y se
mantuvo relativamente constante a partir de que el
flujo basal nocturno alcanzé valores proximos a 18%
del flyjo total diario. A pesar de que la magnitud de los
fluyjos reversos de las raices se mantuvo
aproximadamente constante a partir de determinados
umbrales de gradiente de potencial hidrico o de
porcentaje de transpiracion nocturna, en algunos
individuos de K. coriaceae (decidua), en los que se
instalaron sistemas de pulsos de calor en la mayoria de
sus raices, se observo que al aumentar progresivamente
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Figura 6. Relacion entre el flujo reverso normalizado y el
flujo basal nocturno de agua (porcentaje respecto al uso total
diario de agua) para individuos de cuatro especies que
presentaron flujo reverso durante la estacion seca. La linea
representa la relacion funcional a la cual fueron ajustados los
valores (y = -1,2 + 3*107 (1 — exp (-2*107 x)) + 2,2 (1 — exp
(-0,15 x)), p<0,0001, n=39). Los simbolos corresponden a:
(@) B. crassa, (A) K. coriaceae , (1) B. salicifolius y (V)
A. tomentosum.

el A%, v durante el periodo en que la planta se
encontraba sin hojas, aumentd el numero de raices
laterales en las que fueron registrados flujos negativos
(Figura 7). Al inicio de la estacion seca, cuando la
planta tenia una considerable superficie foliar, la Ginica
raiz con flujo reverso se encontraba a una profundidad
media de 35 cm (Figura 7a); sin embargo, dos meses
mas tarde, cuando la transpiraciéon nocturna habia
cesado como consecuencia de la pérdida total de las
hojas, se registraron flujos negativos en otras raices
distribuidas a mayores profundidades (45 y 50 cm)
(Figura 7b). Cuando la planta (en las condiciones de la
figura 7a) fue cubierta para evitar la transpiracion
nocturna, no solo aumenté la magnitud del flujo
reverso de cada raiz y el nimero de raices en las que
fue registrado, sino que también se observd flujo
reverso en el tronco durante la noche (Figura 7c).

La conductividad hidrdulica de las raices (L,)
varid estacionalmente en las cuatro especies
estudiadas, aunque las  diferencias = fueron
estadisticamente significativas (p<0,001) para Q.
parviflora y K. coriaceae (Figura 8a). Con excepcion
de K. coriaceae que experimentd un pronunciado
aumento de L, durante la estacion seca, todas las
especies tendieron a disminuir L, durante este periodo.
Se observd un comportamiento similar en la
conductividad radial (Ly) (Figura 8b). En todas las
especies fue observada una disminuciéon de la
eficiencia en el transporte de agua del xilema de las
raices (K;) durante la estacion seca, pero solo en B.
crassa 'y B. salicifolius estos cambios fueron
estadisticamente significativos (p<0,001) (Figura &c).
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Figura 7. Patrones de flujo del tronco principal y de tres
raices laterales en un individuo de K. coriaceae: (a) a la
mitad de la estacion seca (2 de Julio 2003), cuando aun
mantenia la totalidad de su superficie foliar, aunque con
hojas senescentes, (b) al final de la estacion seca (4 de
Agosto 2003), cuando la planta estaba completamente sin
hojas y (¢) a la mitad de la estacion seca (27 de Junio 2003),
cuando la planta tenia una superficie foliar considerable y fue
cubierta con bolsas de polietileno para restringir la
transpiracion. La profundidad de cada una de las raices
laterales en las que se instalaron los sensores de flujo esta
indicada en el panel (a). El grafico insertado en el panel (b)
muestra los detalles de los flujos.

Al inicio del periodo de transicion de la
estacion seca a la humeda y luego de 32 dias sin
lluvias, con elevado DSA y con un A ¥, entre los 10
y 100 cm de 1,2 MPa aproximadamente, una raiz
lateral de B. crassa, ubicada a 7 cm de profundidad,
present6 flujo reverso, mientras que otras raices y el
tronco mostraron flujos positivos (Figura 9a). Luego de
una lluvia de 17 mm, que satur6 el horizonte
superficial del suelo, ceso el flujo negativo (Figura 9b);
a partir de este evento de lluvia y durante todo el
periodo subsiguiente en que se midieron los flujos de la
planta hasta acumular una precipitacion de 178 mm, no
fue registrada inversion de flujo (desde la superficie
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hacia horizontes mas profundos del suelo) en la raiz
pivotante (Figura 9c). El mismo comportamiento fue
observado para otros individuos de la misma especie y
para individuos de K. coriaceae los cuales eran
estudiados durante el periodo en que disminuy6 el
A Y, hasta que el ¥, alcanzo un valor cero en todo
el perfil en la estacion de lluvias (datos no mostrados).
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Figura 8. (a) Conductividad hidraulica (Lp); (b)
conductividad hidraulica radial (Lg), (¢) conductividad
hidraulica especifica (K) de raices de cuatro especies lefiosas
del Cerrado durante las estaciones humeda y seca. Las barras
corresponden a los valores medios (= 1 E) de 3 o 4 raices
laterales. Los asteriscos indican diferencias estadisticamente
significativas entre estaciones para una misma especie
(p<0,001).

DISCUSION

Los resultados de este estudio demuestran que dentro
de un mismo grupo fenoldgico existen multiples
arquitecturas de sistemas radiculares, e incluso que
existen marcadas diferencias entre individuos de una
misma especie. Todo esto limita la posibilidad de
clasificar a las especies de este ecosistema en grupos
funcionales discretos basados en su fenologia foliar y
en la profundidad de sus sistemas radiculares. No
obstante podria decirse, de modo general, que las
especies deciduas y brevideciduas son las mas
compatibles con sistemas radiculares dimorficos. Del
mismo modo, y como consecuencia de que uno de los
requisitos para la existencia de redistribucion
hidraulica (RH) es la presencia de un sistema radicular

Determinantes y efectos de la redistribucion hidraulica

400 4

350

300 [ ® Tronco
250 |V Raiz lateral

O Raiz pivotan;_e'
200+ -+ DSA -
150 -

100

T
Fcto0em  — 71,96 MPa
¥ -0,73 MPa

T T
Periodo seco (a

suclo (100 cm)

50 v ]

vv VVVVV 0
$0-0-0-0-06:0:0 00020009 60000000
0 VvV v _‘evv ;i

-50 t t t t t t t -1
Foeto 0em = 0,00 MPa Despues de 17mm (b))
307y =-0,54 MPa

300 13

suelo (100 em)

200

F (cm'3h'l)
DSA (kPa)

¥,

[ % soil (10 cm)

=0,00 MPa  Despues de 178mm (c)
it (100 em) = 0,00 MPa
300 | 13

200

Tiempo (hs)

Figura 9. Patrones de flujo del tronco, de la raiz pivotante y
de una raiz lateral superficial en un individuo de B. crassa en
una sabana con baja densidad de arboles (campo cerrado)
durante (a) el 27 de Octubre de 2002, luego de un periodo de
20 dias sin precipitacion, (b) el 29 de Octubre y luego de un
pequeio evento de precipitacion y (¢) el 9 de Noviembree
donde se acumularon 178 mm de agua. También se muestra
el curso diario de déficit de saturacion del aire (DSA) para los
dias de medicion. Los valores de potencial hidrico del suelo a
los 10 cm y 100 cm para cada uno de los dias se muestran en
cada panel.

con raices que exploren diferentes horizontes del suelo,
es posible asociar la ocurrencia de RH a una fenologia
foliar en particular, como sera discutido posteriormente

A partir del gran nimero de excavaciones de
los sistemas radiculares y del analisis de la dinamica de
los flujos de agua de raices y troncos se elaboraron
modelos de las arquitecturas de sistemas radiculares
para cada una de las especies estudiadas (Figura 10).
En general, las especies deciduas y brevideciduas
mostraron sistemas dimorficos, con una raiz pivotante
(en algunos casos dos) y numerosas raices laterales
extendiéndose paralelamente a la superficie del suelo y
en las capas mas superficiales. Las magnitudes de los
flujos de agua de algunas de las raices de mayor
diametro, inicialmente superficiales, indicaron que
estas penetraban luego hacia capas mas profundas del
suelo.
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PRESENCIA DE REDISTRIBUCION
HIDRAULICA

Fq. mort Fq.rH

A) B. crassa(brevidecidua) ~ 35/35 9/10
B. salicifoliufbrevidecidua)18/35  6/6
B) A. macracarpunfdecidua)  5/5 3/3
C) B. salicifoliugbrevidecidua) 17/35  1/2
D) O. parviflorddecidua) 1825 173

E) K. coriaceaddecidua) 35/35  4/5

AUSENCIA DE REDISTRIBUCION
HIDRAULICA

Fq mor. Fq ru

F)S. macrocarpc(siempreverdé) 6/6 06
V. elliptica(simepreverde)  4/5 0/2
G) O. parviflord decidua) 825 02
D. miscolobiungbrevidecidua) 4/5  0/1
H) V. elliptica(siempreverde /5 01

D. miscolobiurgbrevidecidua) 1/5  0/2

1) S. paniculatun{siempreverde) 4/4 0/3

Figura 10. Esquema de las arquitecturas de los sistemas
radiculares mdas representativos encontrados en la Reserva
Ecologica de IBGE para las 9 especies estudiadas. Los
disefios fueron realizados en base a excavaciones y a
medicion de los flujos de agua en raices y tallos. La
frecuencia de ocurrencia de cada morfologia esta indicada
como Fq .4,y la frecuencia de ocurrencia de redistribucion
hidraulica asociada a una morfologia en particular esta
indicada como Fq. 4y

Esto ocurri6 particularmente para B. salicifolius y para
B. crassa, generalmente cuando la primera carecia de
raiz pivotante o cuando las contribuciones de estas
raices al flujo total en la base del tronco eran pequeiias.
Estos patrones de sistemas radiculares concuerdan con
los patrones de flujos generales registrados para estos
grupos fenologicos en individuos sobre los que solo se
realizaron excavaciones minimas para la instalacion de
los sistemas de medicion de flujo. En ellos se observo
que una vez finalizada la estacion himeda y a medida
que avanz6 la estacion de sequia, las mayores
contribuciones relativas al flujo total de los arboles
dejaron de ser las aportadas por las raices mas
superficiales para pasar a ser, paulatinamente, las que
provenian de raices que exploraban horizontes cada
vez mas profundos. Para estas fenologias, excepciones
al comportamiento esencialmente dimoérfico estuvieron
dadas por D. miscolobium, y Q. parviflora; mientras
que ambas mostraron sistemas radiculares muy
profundos y para la primera no se observaron raices
laterales, en la ultima, las escasas raices laterales
encontradas eran generalmente de pequefios didmetros
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y de corta longitud. Las especies siempreverdes, en
general, presentaron sistemas radiculares con escasas
raices, todas creciendo hacia horizontes profundos del
suelo independientemente de que al inicio fueran o no
superficiales. Por otra parte, la observacion de que la
contribucion al flujo total diario de las raices laterales y
de la raiz pivotante fue similar entre estaciones (Figura
3), indica que todas ellas alcanzaron profundidades
donde no existen restricciones hidricas y la
disponibilidad de agua es constante durante todo el
afo. Los individuos de S. paniculatum no respondieron
a los patrones tipicos encontrados aqui para las otras
especies siempreverdes; si bien se observaron raices
profundas también se encontré un gran numero de
raices laterales superficiales de diferentes diametros
(Figura 10). La mayor frecuencia de ocurrencia de
ascenso hidraulico (Fgq.4y) fue encontrada asociada a
las especies deciduas y brevideciduas con los sistemas
radiculares descriptos en el panel superior de la Figura
10.

Estudios recientes indican que en el Cerrado
no se observan variaciones estacionales en los flujos de
agua de los arboles a nivel de ecosistema
significativos, debido a un pronunciado control
estomatico en respuesta al elevado déficit de saturacion
del aire y a una reduccion del area foliar total durante
la estacion seca (Bucci et al. 2005; Bucci et al. 2006,
en preparacion). Sin embargo, en este estudio se
observaron variaciones estacionales en los patrones de
absorcion de agua en las especies brevideciduas y
deciduas que estuvieron relacionadas con la morfologia
de sus sistemas radiculares. Mientras las especies
deciduas y brevideciduas utilizaron agua de horizontes
cada vez mas profundos a medida que avanz6 la
estacion seca las especies siempreverdes, en general,
utilizaron agua de profundidad durante todo el afio. Sin
embargo, restricciones hidraulicas a la extraccion de
agua a grandes profundidades limitarian la cantidad de
agua que podria ser capturada y transpirada por los
arboles (Meinzer et al. 1999). Estos resultados
concuerdan parcialmente con los obtenidos en un
estudio sobre las fuentes de agua utilizadas por
especies con distinta fenologia foliar en la misma area
de Cerrado (Jackson et al. 1999). Si bien en cinco de
las 6 especies en comun entre ambos estudios (la
excepcion es S. macrocarpa) los patrones de los
sistemas de raices son consistentes con la profundidad
del suelo a la cual las plantas capturan agua, los
resultados son opuestos cuando se pretenden asociar a
las distintas fenologias foliares. Mientras Jackson et al.
(1999), utilizando abundancia natural de deuterio,
sugirieron que las especies siempreverdes utilizan agua
de horizontes mas superficiales, los resultados de este
estudio, basados en los flujos de agua y en
excavaciones, y consistentes con Rawistscher (1948),
muestran que estas especies alcanzan horizontes mas
profundos con contenidos de agua relativamente
constante a lo largo del afio. Estudios adicionales con
otras metodologias no invasivas son necesarios para
dilucidar las diferencias obtenidas entre ambas
investigaciones.

Las especies estudiadas mostraron
comportamientos diferentes en relacion al proceso de
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RH. Si bien fueron registrados flujos negativos en
raices de todas las especies a excepcion de S.
paniculatum  (siempreverde) y D. miscolobium
(brevidecidua), varié ampliamente la frecuencia con
que fueron observados. Mientras en las especies
brevideciduas B. salicifolius o B. crassa se detectaron
flujos negativos practicamente en la totalidad de los
individuos  estudiados, para S  macrocarpa
(siempreverde) y Q. parviflora (decidua) solo fueron
observados en un individuo. Por lo tanto se podria
asociar la RH a las especies deciduas y brevideciduas
que en general son las que poseen las caracteristicas
mas adecuadas para realizar este proceso, seguramente
relacionadas con la morfologia de los sistemas
radiculares. Las magnitudes absolutas de los flujos
reversos en general fueron pequefias comparadas con
los flujos totales diarios medidos en la base del tronco .
Por ejemplo el flujo reverso maximo en una raiz lateral
de B crassa (Figura 2d) fue de aproximadamente 15
cm’ h™' mientras que el flujo del tronco al mediodia
para ese mismo individuo alcanzé aproximadamente
250 cm® h'. Sin embargo a medida que los arboles
comenzaron a perder las hojas, las magnitudes de estos
fluyjos reversos relativos al flujo basal diario
adquirieron mayor importancia, como consecuencia de
una disminucion de los flujos en la base de los troncos.
Por otra parte aumenté la magnitud absoluta de la RH
aunque no debido a un incremento en la magnitud de
los flujos negativos en las raices a nivel individual sino
como consecuencia de un aumento en el nimero de
raices con flujos reversos (flujos negativos). Una
estimacion aproximada aunque conservadora, basada
fundamentalmente en las mediciones de flujos de los
individuos en los que se instalaron sistemas de pulsos
de calor en la mayoria de sus raices y en el tronco y
luego extrapolando esos resultados a nivel de
comunidad, indica que la cantidad de agua liberada al
suelo representaria aproximadamente el 1 % (0,004
mm dia” y 0,008 mm dia”' para un campo cerrado y un
cerrado denso, respectivamente) del uso total diario de
agua de las plantas lefiosas. Aunque el aporte
individual de las especies que permanecen largos
periodos sin hojas puede ser mas significativo debido a
que, en muchos casos, en esos periodos los flujos en
raices superficiales son reversos durante todo el dia, la
suma de todas las contribuciones no serian suficientes
para generar las variaciones diarias en el contenido de
agua medio del horizonte 20-60 cm (0,22 mm dia™)
observadas por Meinzer et al. (2004) y en el Capitulo 2
para las mismas areas de este estudio, puesto que la
vegetacion del Cerrado esta caracterizada por una
abundancia muy alta de especies siempreverdes
(observacion personal, datos no publicados). Las
oscilaciones diarias en el ¥, y en el contenido de
agua del suelo podrian generarse con el aporte
mayoritario de los estratos herbaceo y arbustivo. Es
bien conocido que las gramineas de este ecosistema
poseen una red de raices finas distribuidas
uniformemente a lo largo del perfil del suelo,
concentrando el 95 % de su biomasa en los primeros
100 cm conjuntamente con los arbustos (Castro y
Kauffman 1998), por lo tanto la magnitud de A ¥,
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entre la superficie y los 100 cm es suficiente para que
este grupo funcional pueda realizar RH.

Considerando que las especies siempreverdes
en general no mostraron evidencias de RH, que este
grupo funcional representa el mayor porcentaje de las
plantas lefiosas del Cerrado y que en las plantas
deciduas y brevideciduas la magnitud del RH fue
pequeiia, pareceria que la contribucion de las lefiosas
del Cerrado a este proceso no es demasiado relevante
desde el punto de vista de la cantidad de agua que
puede contribuir al balance hidrico a nivel de todo el
ecosistema. Este andlisis es consistente con los
resultados del estudio de Moreira et al. (2003) donde se
demostré que la cantidad de agua elevada por RH por
plantas lefiosas constituyd un pequefio porcentaje de la
cantidad de agua perdida por transpiracion por las
plantas vecinas, como se discutira mas adelante. Sin
embargo, la RH podria constituir un factor clave en
procesos fisiologicos a nivel de raiz en plantas
deciduas y brevideciduas como se discutira mas
adelante.

Los resultados del estudio con agua marcada
fueron consistentes con la informacion obtenida por los
flujos de agua en relacion a la presencia o ausencia de
flujos negativos en las raices. Con excepcion de la raiz
1 del individuo de Q. parviflora para la cual fueron
detectados bajos niveles de deuterio y no fue detectado
flujo reverso, para las demas raices hubo consistencia
en los resultados de ambos métodos. Por otra parte, en
concordancia con los resultados de las mediciones de
flujos, no todas las raices de una misma planta,
similares por sus diametros y ubicacion en el perfil del
suelo, mostraron niveles de deuterio superiores a las
concentraciones naturales de las plantas control. Esta
consistencia, que es de suma importancia para validar
los analisis realizados en funcién de las mediciones de
flujos, es mas alta que la encontrada por Moreira et al.
(2003) en un estudio para evaluar la existencia de RH
en la misma area de trabajo. La diferencia puede
deberse, entre otros factores, en que en el presente
estudio las muestras fueron colectadas al amanecer
para evitar que los flujos diurnos pudiesen lavar las
sefiales de deuterio. El analisis de las muestras de suelo
alrededor de las raices mostré que el agua elevada por
RH fue efectivamente liberada al suelo, lo que
constituye la ultima etapa del proceso de RH.

Brooks et al. (2005) encontraron que la
magnitud de la RH en una comunidad de Douglas-fir
estuvo fuertemente determinada por la magnitud del
A ¥s,e1o- En el Cerrado, el incremento en la magnitud
de la RH a nivel de individuo, como consecuencia del
aumento en el nimero de raices en las que fue
detectado flujo reverso a medida que avanzo la
estacion seca, fue consistente con la dinamica de los
incrementos del AY¥,,., para las distintas capas. Sin
embargo, a nivel de raiz la magnitud de la RH aumento
proporcionalmente con la disminucion del ¥, solo
hasta determinados valores del ¥se0- Yrai: (Un
gradiente mas adecuado para medir la fuerza motriz
que determina el flujo y la liberacion de agua hacia el
suelo), promediando la estacion seca. A partir de alli
las magnitudes de los flujos reversos en las raices se
mantuvieron aproximadamente constantes a pesar de
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que el %, para la respectiva profundidad, continud
disminuyendo hasta finalizar la estacion seca. A pesar
de que los ¥, en superficie son menores en el
campo cerrado que en el cerrado denso (una diferencia
aproximada de 0,25 MPa durante la estacion seca), en
este estudio no se encontraron diferencias en las
magnitudes de RH entre individuos de una misma
especie  distribuida en ambas fisonomias. La
comparacion fue realizada entre raices de arboles de B.
crassa 'y K. coriaceae, similares en tamafio y
distribucion de sistemas radiculares (datos no
mostrados). Por otra parte, cuando se alimentaron las
raices pivotantes con agua marcada no se registraron
aumentos en los flujos negativos de las raices laterales
superficiales; esto podria deberse a que las raices
pivotantes llegaban a horizontes profundos con agua
abundante y potenciales hidricos cercanos a cero, o
bien, a que existen restricciones hidraulicas en las
raices u otros factores que impiden que aumente la
magnitud de los flujos a pesar de un aumento en el
gradiente de potencial hidrico entre ellas y el sitio de
obtencion de agua del suelo.

La menor dependencia de la RH con A ¥, O
con ¥,.- Y- a nivel de raiz al promediar la estacion
seca, puede ser atribuida a que otros procesos limitaron
o inhibieron la RH. Factores como la transpiracion
nocturna, la capacitancia y la redistribucion hidraulica
contribuyen al desequilibrio nocturno entre el potencial
hidrico de la planta y el suelo (Bucci et al.,, 2004).
Estos factores podrian afectar los niveles de
competencia entre las hojas, los reservorios de agua y
las raices superficiales, por el agua capturada por las
raices profundas. Las condiciones ambientales y las
caracteristicas morfo-fisiologicas de las plantas pueden
determinar la dinamica de la dominancia de un proceso
sobre el otro. Bucci et al. (2004 y 2005) y Scholz et al.
(2006) encontraron que los flujos basales nocturnos a
nivel de individuo en plantas del Cerrado contribuyen
hasta 35% de la transpiracion total diaria y que el agua
es utilizada en los procesos de recarga de reservorios y
de transpiracion nocturna. Los mismos autores
sugirieron que la RH podria contribuir para explicar el
incompleto equilibrio nocturno entre el Funa Y Fiueto
ain en plantas a las que se les restringid la
transpiracion. En el presente estudio se encontr6 que el
flujo basal nocturno compitié con la RH al inicio de la
estacion seca para imponerse al promediar la misma y
hasta que la RH fue anulada por los primeros eventos
de  lluvias.  Consistentemente  las  especies
siempreverdes, para quienes mayoritariamente no fue
detectada RH, fueron las que mostraron mayor flujo
basal nocturno (Figura 3). Cuando ceso la transpiracion
nocturna ya sea por la pérdida total de las hojas o por
una manipulacion experimental, se observdo un
importante aumento en la magnitud de la RH,
sugiriendo que la pérdida nocturna de agua a través de
las hojas es un proceso que puede limitar
considerablemente la RH, dado que en presencia de
transpiracion nocturna el gradiente de potencial hidrico
favorece el movimiento de agua entre el suelo y las
hojas. Del mismo modo, la presencia de reservorios
internos en los tejidos del tronco puede restringir la
RH, ya que parte del agua capturada durante la noche
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por las raices mas profundas es utilizada también para
reemplazar el agua descargada de los tejidos internos
durante el dia. Bajo condiciones en las cuales las
plantas carecen de hojas o se ha restringido
artificialmente la transpiracion, el gradiente de
potencial hidrico seria favorable para el movimiento de
agua desde el tronco hacia las raices y posteriormente
hacia el suelo conduciendo a una deshidratacion parcial
de los troncos. Por consiguiente seria necesaria la
existencia de algun mecanismo capaz de evitar esa
pérdida de agua. En este estudio solo fue detectado
flujo negativo en los troncos cuando se manipularon
experimentalmente algunas plantas de modo de evitar
su transpiracion pero no cuando naturalmente las
especies deciduas permanecieron sin hojas por varias
semanas. El mismo comportamiento fue observado por
Bucci et al. (2004) cuando como parte de un estudio
para identificar factores que impiden el equilibrio entre
las plantas y el suelo, cubrieron individuos de especies
siempreverdes del Cerrado para evitar su transpiracion
y por Scholz et al. (2002) en un individuo de B. crassa
luego de un evento importante de lluvia. La ausencia
de flujos negativos en los troncos de plantas deciduas y
brevideciduas durante el periodo en que permanecen
sin hojas podria ser el resultado de un aumento en la
concentracion de solutos osmoéticamente activos en
tejidos de reserva de agua del tallo que impedirian una
transferencia de agua hacia las raices. La pérdida de
agua a través de la corteza de las ramas terminales,
aunque minima, también ayudaria a disminuir el
potencial hidrico de esas porciones de la planta y
transformarse en un sumidero de agua que competiria
con el sumidero de los horizontes superficiales. El
aumento de solutos en los reservorios podria ser pasivo
como consecuencia de la disminucion de la cantidad de
agua de los mismos, o bien, activo como consecuencia
de solutos osméticamente activos retraslocados desde
las hojas senescentes.

A pesar de la disminucion observada en la
conductividad hidraulica (L,) y de la conductividad
radial (Lg) de las raices durante la estacion seca en tres
de las cuatro especies estudiadas, la cantidad de agua
ascendida y liberada al suelo, aunque minima, podria
haber contribuido para mantener la conductividad
hidraulica de las raices a niveles suficientemente altos
para conservar su actividad fisioldgica aun cuando el
potencial hidrico del suelo alcanzdé sus valores
minimos, Esta suposicion es consistente con la
observacion de que raices con flujos negativos al final
de la estacion seca mostraron considerables flujos
positivos inmediatamente después del primer evento de
Iluvia, aun antes de que se hubiera podido revertir una
eventual rectificacion parcial. Un comportamiento
similar fue observado por Scholz et al. (2002) para
raices de B. salicifolius luego de una lluvia de 44,6 mm
que indico el fin de la estacion de sequia. Las
variaciones interespecificas observadas en la absorcion
y liberacion de agua por las raices de didmetros
similares, podrian ser explicadas por diferencias en la
conductividad hidraulica radial (Lp) (Steudle 2001),
especialmente durante la estacion seca, las cuales a la
vez podrian resultar de diferencias anatomicas y/o
quimicas de las raices como la cantidad de capas de
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células de la peridermis o la cantidad de suberina
(Leuschner et al. 2004). Qualea parviflora, quien
mostro la menor frecuencia de ocurrencia de RH, fue la
especie en la que se observaron los menores valores de
L,y Lg durante la estacion seca y la que experimento
los mayores porcentajes de disminucion de
conductancias entre estaciones. Por otra parte la gran
variabilidad intra-especifica observada en los valores
de L, y Ly fue consistente con la variabilidad en el
comportamiento de las raices frente a la RH; en algunos
individuos de B. crassa y B. salicifolius, al medir los
flujos en dos raices similares por sus diametros y
ubicacion en el perfil del suelo, solo se registrd flujo
negativo en una de ellas. Ademas de Lp la
conductividad hidraulica de la zona de contacto suelo-
raiz ejerce un control importante sobre el flujo de agua
en las raices, especialmente durante la estacion seca,
manteniendo una via continua para el transporte de
agua entre el suelo y las hojas. La conductividad
hidraulica en la zona de contacto podria disminuir
rapidamente cuando la disponibilidad de agua en el
suelo decrece, en particular en los suelos del Cerrado
donde la porosidad total es alta (60,5%, Scholz et al.,
datos no publicados, ver Capitulo 4). Las minimas
cantidades de agua liberadas por RH podrian contribuir
para mantener la conductividad hidraulica en la zona de
contacto suelo-raiz. La gran disminucion de Lg en Q.
parviflora podria ser una consecuencia de la pérdida de
contacto suelo-raiz ante la menor frecuencia de
ocurrencia de un proceso que podria evitarla, como la
RH. El comportamiento diferencial de L, en K
coriaceae, que experimenté un considerable aumento
durante la estacion seca en relacion a la estacion de
lluvias, estuvo evidentemente determinado por las
variaciones en la conductividad hidraulica radial (Ly),
pues la magnitud de la contribucion axial, K, no varid
lo suficiente como para tener una influencia importante
sobre L,. Los bajos valores de L (y consecuentemente
de L,) para esta especie durante la estacion huimeda
pudieron haber sido una consecuencia de la gran
cantidad de latex encontrada en los tejidos externos al
xilema. Las especies que poseen elevadas cantidades de
latex en sus tejidos presentan dificultades para efectuar
mediciones de conductividad hidraulica y pueden verse
afectadas las magnitudes medidas (G. North,
comunicacion personal). La diferencia en las
cantidades de latex encontrada para los distintos
periodos de medicién podria estar asociada con el
crecimiento estacional de las raices. Por otra parte, las
raices de K. coriacea fueron extraidas de profundidades
mayores (~40 cm) a las de las otras especies (~10 cm)
y por lo tanto de horizontes menos secos del suelo; esto
podria contribuir para explicar la mayor magnitud de
L,, Lr y K, de K. coriaceae durante la estacion seca, en
relacion a las demads especies.

En el continuo suelo-hojas existen dos puntos
hidraulicos de alta vulnerabilidad: la zona de la
rizosfera, donde una disminuciéon en el potencial
hidrico del suelo puede crear zonas secas no
conductivas, y el xilema, donde la cavitacion puede
reducir el transporte de agua (Sperry et al. 1998). En
general gran parte de la resistencia al flujo de agua
ocurre en las raices (Tyree & Ewers, 1991) y estas son
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mas vulnerables a la cavitacién que los tallos y actiian
cerca de un valor critico de potencial hidrico para la
pérdida de la conductividad (Hacke & Sauter, 1995).
Por esta razén un pequefio aumento en la
disponibilidad de agua o en el %, como
consecuencia de RH podria disminuir las tasas de
formacion de embolismos. En este estudio, la
conductividad hidraulica especifica vario
estacionalmente aiin en presencia de RH. Las dos
especies con raices laterales mas superficiales, B.
crassa 'y B. salicifolius, fueron las que que mas
disminuyeron su capacidad de transporte de agua; sin
embargo, K coriacea y Q. parviflora, cuyas raices
laterales son mas profundas, no mostraron variaciones
significativas en Ks. Resultados similares fueron
encontrados por Domec et al. (2004) para las
variaciones diarias en la pérdida de la conductividad.
Aunque la RH no evit6 la pérdida de la conductividad
en dos de las especies, es posible que en ausencia de
ella el potencial hidrico de suelo hubiera disminuido lo
suficiente como para que el potencial hidrico de las
raices alcance el valor critico para causar un alto
porcentaje de vasos cavitados. E1 80% de la pérdida de
la conductividad es alcanzada a valores que varian
entre -1,5 MPa para K. coriaceae a -2,5 MPa para B.
salicifolius (Domec et al. 2005). A pesar de la
disminucion durante la estacion seca, la magnitud de K
es aun muy alta como para ejercer una gran influencia
sobre L, .De este modo L, esta controlada casi
exclusivamente por Li, la cual determina Ia
transferencia de agua entre el suelo y la raiz.

Ha sido documentado por algunos autores que
cuando los horizontes superficiales del suelo se
humedecen luego del primer evento de lluvia al
finalizar la estacion seca o mediante manipulaciones
experimentales, el agua es transportada por las raices
desde la superficie hacia horizontes mas profundos del
suelo (Burgess et al. 1998, Schulze et al. 1998, Ryel et
al. 2002). En este estudio, ninguno de los cinco
individuos en los que se media flujo cuando ocurrio el
primer evento de lluvia (32,4 mm), marcando el fin de
la estacion seca, fue detectada inversion de flujo en la
raiz pivotante. Esto podria deberse a diferentes razones
0o a una combinacion de ellas: 1- que tales raices
llegaban a horizontes profundos por lo cual no existio
un A% en el suelo suficiente para producir tal
movimiento de agua. De acuerdo a los patrones de
contenido de agua del perfil del suelo, se sabe que a
profundidades mayores a los 3 metros el contenido de
agua no varia estacionalmente (Quesada et al. 2004) y
que el suelo, de acuerdo a las curvas de retencion de
agua estaria saturado. 2- El suelo del Cerrado tiene una
alta conductividad hidraulica no saturada (hasta 100
em h' a los 10 cm de profundidad, ver Capitulo 4) y
altas tasas de infiltracion (valor medio de 1,26 m h”
para 0-40 cm en un cerrado denso, Eiyti, 2001), por lo
que luego de un evento de lluvia desapareceria
rapidamente el posible gradiente de potencial hidrico
entre la superficie y capas mas profundas. 3- Los
potenciales hidricos foliares podrian haber sido
menores que los registrados para las capas profundas
del suelo (-1,4 MPa a 100 cm, la maxima profundidad
medida) por lo tanto el mayor gradiente de potencial
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hidrico estaria formado entre la superficie del suelo y
las hojas, hacia donde se favoreceria el flujo de agua.
Los resultados de este estudio indican que las
condiciones ambientales generan complejas
interacciones y compromisos con y entre diferentes
procesos, como transpiraciébn nocturna, carga y
descarga de los reservorios internos de agua y
desarrollo o cambios morfo-fisiologicos estacionales
en las raices, que son quienes a la vez determinan la
magnitud de la RH. Por todo ello, el ¥,.,, 0 mejor, el
AY,.010 N0 constituiria por si solo el determinante de la
magnitud de la RH sino que reflejaria el resultado final
de tales interacciones. Por otra parte las raices
aparentemente limitan las cantidades de agua liberadas
al suelo disminuyendo, esencialmente, la
conductividad hidréulica radial. De acuerdo a estos
resultados la cantidad de agua aportada por los arboles
del Cerrado a las capas superficiales del suelo a través
de la RH no es suficiente como para contribuir
significativamente al balance hidrico del ecosistema.
Sin embargo la RH puede ser fundamental para
mantener la conductividad hidraulica de las raices en
niveles que les permitan mantener su funcionalidad
durante la estacion seca. Por otra parte el agua liberada
a las capas superficiales del suelo permitiria la captura
de nutrientes durante el periodo de produccion de
nuevas hojas, que en este ecosistema coincide en
general con el final de la estacion seca. Es decir, el
agua proveniente de los horizontes profundos, pobres
en nutrientes, que es liberada durante la noche en las
capas mas superficiales del suelo, seria luego
reabsorbida durante el dia, enriquecida en nutrientes, y
transferida al sistema de transporte. Seria necesario un
analisis de nutrientes del agua transportada por esas
raices en los periodos diurnos, cuando poseen flujos
positivos, para poder estimar el efecto de la
humidificacion de los horizontes superficiales del suelo
en los procesos de absorcion de nutrientes. Por otra
parte, debido a que el Cerrado es un ecosistema con
baja disponibilidad de nutrientes, las micorrizas y las
bacterias fijadores de nitrégeno desempefien un rol
importante en el ciclo de nutrientes de las plantas y la
RH podria contribuir a mantener la funcionalidad de
estos organismos simbidticos a medida que el perfil del
suelo se seca. Finalmente, los resultados de este
estudio indican que las especies siempreverdes poseen
sistemas radiculares que en general no son adecuados
para ascender agua desde horizontes relativamente
profundos del suelo. La mayoria de los procesos de RH
son realizados por especies deciduas o brevideciduas
las cuales tienen abundancia relativamente grande de
raices superficiales. Estas especies producen hojas en
forma simultdnea hacia finales de la época de sequia.
Es posible hipotetizar que la eficiencia de la re-
translocacion de nutrientes desde hojas senescentes a
hojas nuevas es relativamente ineficiente dado que las
hojas mueren antes de que se produzcan nuevas hojas.
Las especies deciduas, por lo tanto, dependerian mas
de una fuente de nutrientes externas que las especies
siempreverdes y por lo tanto mantener raices
superficiales activas (sin rectificacion) en los
horizontes del suelo mas ricos en nutrientes seria
necesario para la absorcion de nutrientes y por lo tanto
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para la produccion y expansion de hojas nuevas con
niveles nutricionales adecuados.

Este estudio demuestra por primera vez para
un ecosistema con alta diversidad de especies, la
variabilidad intra e inter-especifica en la arquitectura
radicular y en la intensidad y frecuencia de individuos
que son capaces de realizar redistribucion hidraulica.
También sugiere que la contribucion de la
redistribucion hidraulico por parte de los arboles del
Cerrado a la economia de agua del ecosistema es
relativamente pequefia. Mediante mediciones de las
variaciones estacionales en la resistencia radial y axial
de las raices y de las variaciones estacionales en la
magnitud del flujo reverso se pudo determinar que las
especies lefiosas deciduas y brevideciduas, debido a la
arquitectura de sus sistemas radiculares, son las que
con mayor probabilidad pueden realizar redistribucion
hidraulica. La ausencia de RH en algunos individuos de
especies brevideciduas y deciduas o la presencia de
algunos individuos de especies siempre verdes puede
ser una consecuencia de la gran variabilidad en la
morfologia de los sistemas radiculares dentro de un
mismo grupo fenoldgico e inclusive dentro de una
misma especie. Esta variabilidad intra e inter-
especifica en los sistemas radiculares puede deberse a
las caracteristicas del micro sitio en el cual germinaron
y se establecieron, la tasa de crecimiento y el estado de
desarrollo ontogénico en el que se encuentran.
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Redistribucion hidraulica vs. Flujo de agua no saturado

Capitulo 4

Redistribucion hidraulica y flujo de agua no saturado: sus
contribuciones relativas a la dinamica del agua en suelos de sabanas
Neotropicales

INTRODUCCION

Desde los estudios de laboratorio de van Bavel y Baker
(1985) y las mediciones de potencial hidrico del suelo
de Richards y Caldwell (1987) se conoce que algunas
plantas pueden transportar agua desde horizontes del
suelo mas hiimedos hacia horizontes mas secos a través
de sus sistemas radiculares. Este proceso pasivo,
inicialmente llamado ascenso hidraulico (Richards y
Caldwell 1987, Caldwell y Richards 1989), es
actualmente conocido como redistribucion hidraulica
(RH) dado que las raices también pueden redistribuir
agua hacia abajo (Burgess et al. 1998, Sakuratani et al.
1999, Smith et al. 1999) y lateralmente (Brooks et al.
2002). La RH ocurre principalmente durante la noche,
cuando la transpiracion ha disminuido lo suficiente
como para permitir que el potencial hidrico de las
raices sea mayor que el del suelo circundante. La
magnitud y las consecuencias de la RH estan
gobernadas por multiples factores que incluyen los
gradientes de potencial hidrico entre diferentes puntos
dentro del sistema suelo-planta, las resistencias
relativas al flujo de agua dentro de la planta, las
resistencias al flujo de agua en el suelo y la
distribucion espacial de los sistemas radiculares. La
ocurrencia de RH ya ha sido documentada en las
sabanas del centro de Brasil (Cerrado) a distintos
niveles de resolucion y a través de diferentes
metodologias (Scholz et al. 2002, Moreira et al.2003,
Meinzer et al. 2004). Si bien se ha determinado que el
aporte de agua por RH del estrato lefioso al uso total
diario de agua es de escasa magnitud, grupos
funcionales como las gramineas podrian aportar
cantidades de agua suficientes como para justificar las
fluctuaciones diarias observadas en el potencial hidrico
del suelo.

El agua también puede desplazarse en el suelo
por el proceso conocido como flujo de agua no
saturado (FNS) o movimiento de agua en fase gaseosa,
sin la intervencion de las raices de las plantas. La
magnitud de este proceso esta determinada por
propiedades del suelo como la conductividad
hidraulica y por el gradiente de potencial hidrico entre
partes hiimedas y secas del perfil. Existen otros
mecanismos que pueden influir en el movimiento
vertical del agua en el suelo como el ascenso capilar de
agua, pero este proceso requiere de capas saturadas de
agua u horizontes fredticos cercanos a la superficie del

suelo, condiciones que no existen en la mayoria de los
suelos del Cerrado. El grado de dominancia de la RH y/
o del FNS en las variaciones diarias y estacionales de
la humedad del suelo puede estar determinado por la
combinacién de caracteristicas ambientales, de la
planta y de propiedades fisicas y quimicas del suelo.
Aunque las variaciones diarias en los potenciales
hidricos del suelo sugieren que la magnitud de la RH
podria alcanzar hasta el 15 % del uso total diario de
agua por la vegetacion de una sabana abierta del
Cerrado teniendo en cuenta los horizontes de 20 a 60
cm (Meinzer et al. 2004), atin se desconoce si procesos
como el movimiento de agua en el suelo por FNS
podrian conducir, al no ser considerados, a una
sobreestimacion de la magnitud de la RH. Es conocido
que en suelos con alta conductividad hidraulica, la RH
es minima y los movimientos de agua son dominados
por FNS (Burgess et al. 2000, Romero et al. 2005).
Determinar los parametros fisicos y las funciones
caracteristicas de los suelos del Cerrado resultan
factores clave para evaluar la contribucion del FNS a la
dinamica de agua del suelo, principalmente durante la
estacion seca.

Los procesos de extraccion de agua por las
raices involucran tanto a factores de las plantas como
del suelo; entre los factores de importancia
relacionados con la porcion subterrdnea de las plantas
estan las resistencias hidraulicas, la densidad, la
longitud y la distribucion de las raices con la
profundidad, mientras que entre los factores del suelo
se encuentran el potencial hidrico y la conductividad
hidraulica. La posibilidad de estudiar el proceso de RH
con modelos de simulacion numérica que incluyan
estos componentes y la interaccion entre ellos resulta
de mucha importancia para discernir los alcances y las
consecuencias del proceso a nivel de todo el
ecosistema. Para este trabajo se realizaron
modificaciones y adaptaciones de un modelo
unidimensional de simulacion del movimiento vertical
de agua en el suelo (Ryel et al. 2002) que incluye la
RH por las raices y los efectos de la conductividad
hidraulica del suelo.

Los objetivos de este estudio fueron: a-
determinar la magnitud de la contribucion del FNS a
las fluctuaciones diarias y estacionales observadas en
los potenciales hidricos del suelo; b- analizar la
dindmica del proceso de RH para el Cerrado a través de
un modelo de simulacion numérica que considere las
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resistencias asociadas con el transporte de agua en el
suelo, en las raices y en la interfase entre ambos
componentes. Se determind el potencial hidrico del
suelo para diferentes profundidades. Se construyeron
curvas de retencion de agua del suelo. Se determinaron
propiedades fisicas del suelo como textura, macro y
micro-porosidad, densidad, capacidad de campo,
contenido saturado de agua y conductividad hidraulica
saturada. A diferencia de los modelos donde se realizan
estimaciones de la transpiracion total del ecosistema o
de la distribucion de raices en el suelo (Mendel et al.
2002, Ryel et al. 2002), en este trabajo se consideraron
valores medidos de estas variables. La transpiracion de
los arboles fue calculada a partir de la medicion de
flujos en la base de los troncos y la correspondiente al
estrato herbaceo-arbustivo con una camara abierta
(open top chamber). La informacion de la distribucion
de raices en el suelo fue extraida de un estudio donde
se utiliz6 la técnica de minirhizotrones (Rodin 2004).

MATERIALES Y METODOS

A- Movimiento de agua en el suelo — Desarrollo del
modelo

Para describir el movimiento vertical de agua en el
suelo fue modificado y adaptado el modelo de Ryel et
al. (2002) generado a partir de una ecuacion de balance
de agua para cada una de las capas en las que fue
dividido el perfil. Este modelo unidimensional asume
que las variaciones en el contenido de agua se deben a
movimientos verticales por FNS, a RH y al consumo de
agua como resultado de la transpiracion de las plantas.
En el presente trabajo no fueron consideradas entradas
de agua a nivel de la superficie del suelo por
precipitaciones; del mismo modo, no fueron
consideradas pérdidas de agua por evaporacién desde
la superficie del suelo.

El perfil del suelo fue dividido en 10 capas de
10 cm de altura para el horizonte de 0-100 cm. Se
consideré que a 200 cm de profundidad el potencial
hidrico del suelo es cero, una situacién muy cercana a
la real para los periodos simulados, y el horizonte 100-
200 cm fue considerado como una capa Unica. Esta
consideracién no introduce errores importantes
teniendo en cuenta principalmente la distribucion de
raices a lo largo del perfil del suelo.

Funcién generatriz

Los cambios en el contenido de agua de la capa i
fueron expresados segun:

do/dt=J+R~T, (1)

donde Q; (cm) es la cantidad de agua contenida en la
capa i, ¢ (h) simboliza el tiempo, J; (cm h™") es el flujo
de agua no saturado neto hacia la capa i, R; (cm h™) es
la cantidad de agua redistribuida por las raices hacia la
capaiy T; (cm h™") es la cantidad de agua perdida por
transpiracion (absorcion de agua) desde la capa i.
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Flujo de agua no saturado

De acuerdo a la ley de Buckingham-Darcy (Jury et al
1991) el flujo vertical de agua neto no saturado en una
columna de suelo puede ser expresado como:

Ji =-K(6) [(d¥#/dz) +1] )

donde J; (cm h™) es el flujo neto de agua en la capa i,
K(6) (ecm h") es la conductividad hidraulica no
saturada para el contenido volumétrico de agua
6, (cm® cm™) correspondiente a la capa i, y d ¥, /dz es
el gradiente de potencial matrico (MPa cm™ o cm cm™)
entre los extremos de la capa de suelo i, cuya altura es
z (cm). La conductividad hidraulica no saturada para
cada capa del suelo fue expresada en funcion de la
conductividad hidréulica saturada (K, cm h™') y del
contenido volumétrico de agua correspondiente, de
acuerdo al modelo de Mualem (1976) que conduce a la
ecuacion (van Genuchten,1980; van Genuchten et al.
1991):

K (6)=K, S/ [1-(1-5""y") 3)

donde / es un parametro de conectividad entre poros
estimado por Mualem (1976) y es considerado como
0,5 para un amplio rango de suelos, m es una constante
empirica que depende de las caracteristicas del suelo y
S; es el grado efectivo de saturacion o contenido de
agua reducido para la capa i (0<S;<0), definido como:

Si = (01 - gr)/( Hs —0,) (4)

donde 6, es el contenido volumétrico residual de agua,
que especifica la cantidad maxima de agua del suelo
que no contribuye a la fase liquida y 6, es el contenido
volumétrico saturado de agua.

Se utilizd la expresion de van Genuchten
(1980) del grado efectivo de saturacion, S; para
expresar la relacion entre el contenido volumétrico de
agua y el correspondiente potencial matrico (hidrico)
de la capa i:

6= 6+ (6 - Q[ Ha#)']" ©)

donde los parametros empiricos: & (cm™), cuya inversa
(1/0t) es generalmente relacionada con el valor de
entrada de aire al suelo y n (m = 1 — (1/n) de acuerdo al
modelo de Mualem), dependen de las caracteristicas
del suelo.

Si bien existe una gran variabilidad de
modelos fisico-matematicos para la determinacion de
las funciones caracteristicas de suelos no saturados
(Simunek et al. 1997, Arya et al. 1999, Kodesova et al.
1999, Poulsen et al. 1999) fue utilizado el
procedimiento de van Genuchten (1980) debido a que
el mismo reprodujo con efectividad estas funciones
para varios tipos de suelos, entre los que se encuentran
oxisoles con caracteristicas similares a los de este
estudio (Tomasella y Hodnett, 1997).
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Redistribucion Hidraulica

El modelo considera: a- que el agua redistribuida por
las raices es una funcion de la distribucion de raices
activas, b- la conductividad radial de agua a través de
la interfase suelo-raiz, c- que el proceso se detiene al
amanecer, cuando comienza la transpiracion, y d- que
se reinicia al atardecer, cuando la demanda de agua
desde las hojas ha disminuido considerablemente. Se
asume que el movimiento de agua entre dos capas esta
limitado por la capa con la menor cantidad de raices y
por la conductividad de la rizosfera de la capa en la que
se libera el agua. Con estas consideraciones, el
movimiento neto de agua hacia la capa i desde las otras
capas (j) fue expresado como:

Ri=Crmax2(>pA i jmin {c;,cj} [(1:*17)/(1-17) |Enoct
(6)

donde Crpsx (cm MPa’! h'l) es la maxima conductancia
hidraulica radial de la interfase suelo-raiz para la
matriz completa de raices activas presentes en el suelo,
¢c; es un factor que tiene en cuenta la variacion de la
conductancia hidraulica en la interfase suelo-raiz en
funcidén de los cambios en W, r; es la fraccion de raices
activas en la capa i, y Eno €s una funcion de
“activacion” de la RH, que toma el valor 1 durante la
noche y 0 durante el dia. La conductancia hidraulica
relativa suelo-raiz fue modelada usando una relacion
empirica (Ryel et al. 2002) como:

¢i = V[1H(¥i/¥s0)’] @)

donde W5, (MPa) es el potencial hidrico del suelo para
el cual la conductancia hidraulica suelo-raiz se reduce
en 50 % y b es una constante empirica.

Transpiracion

Se asumio que la extraccion de agua por transpiracion
desde cada capa i estuvo gobernada principalmente por
la conductancia hidraulica de la interfase suelo-raiz de
la capa y por su correspondiente cantidad de raices
activas. Con estas consideraciones el término de
transpiracion en la ecuacion de balance fue modelado
como:

T=(T"+ T )]

donde T* representa la transpiracion total por hora
méxima de los arboles y T" ** es la transpiracion total
por hora maxima del estrato herbaceo-arbustivo.

Modificaciones sobre el modelo de Ryel et al. (2002)

En el presente trabajo no se asume que el suelo es
totalmente homogéneo y por consiguiente para cada
capa del mismo se consideran valores propios de los
parametros 0;, o, n, m y K. Esto no invalida la
aplicabilidad de la ecuacion de Buckinham-Darcy,
pues se considera homogeneidad dentro de cada capa a
partir de valores uniformes de contenido volumétrico
de agua y de potencial hidrico (Jury et al. 1991).
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- Se redujo la cantidad de parametros a
estimar, a partir de la inclusion de valores medidos en
el campo para esas variables.

- Se asumid que el movimiento de agua entre
dos capas a través de las raices no es limitado por la
conductividad de la rizosfera de la capa desde la cual
las raices obtienen agua sino por la correspondiente a
la capa en la cual el agua es liberada o depositada. Esta
consideracion esta basada en Moltz y Peterson (1976)
quienes en un estudio sobre transporte de agua en
raices observaron que la resistencia al flujo de agua
desde la raiz al suelo era mayor que desde el suelo a la
raiz.

- La transpiracion no fue modelada a través de
una funciéon de “activacion” durante el dia y
“desactivacion” durante la noche. Por el contrario, para
cada hora (diurna o nocturna) la transpiracion
representa valores reales obtenidos a partir de la
aplicacion sobre el modelo de wuna funcion
representativa del flujo total diario. La transpiracion de
cada hora fue ponderada por el porcentaje
correspondiente de la funcidon representativa
normalizado por el valor méximo. De este modo se
mejora la resoluciéon temporal, cambiando las ondas
con forma de “diente de sierra” por ondas suavizadas y
permite la incorporacion de la transpiracion nocturna,
que en el Cerrado puede alcanzar hasta el 35 % de la
transpiracion total diaria para las plantas lefiosas
(Scholz et al. 2006).

Consideraciones generales

En este modelo no fueron consideradas variaciones en
la cantidad de raices de capa durante los periodos de
simulacion. No obstante en un campo cerrado similar
al de este estudio, las diferencias en la cantidad de
biomasa de raices para el horizonte 1-36 cm fue de
11,3 % entre los meses de Junio y Agosto (Delitti et al,
2001). Debido a que las variaciones en la
conductividad hidraulica axial son de escasa influencia
sobre la conductividad hidraulica total de las raices de
las plantas lefiosas del cerrado para las variaciones de
potenciales hidricos del suelo observadas (ver Capitulo
3), no se incorpord a las ecuaciones del modelo. Se
considerd un comportamiento similar para las raices de
los estratos arboreo y herbaceo-arbustivo, en relacion a
la conductividad hidraulica. Por otra parte se considerd
que la pérdida de agua por transpiracion desde las
hojas es equivalente a la absorcion de agua desde las
raices.

B- Parametros del modelo
Sitio de estudio

Los datos de campo utilizados en la parametrizacion
del modelo fueron colectados en una fisonomia de
cerrado denso, una sabana con alta densidad y
diversidad de arboles y plantas herbaceas, en la
Reserva Ecologica del Instituto Brasilero de Geografia
y Estadistica (IBGE), una estacion experimental de
campo localizada a 33 Km al sur de la ciudad de
Brasilia, Brasil (15° 16 S, 47° 53 O, altitud 1100 m).
El promedio anual de precipitacion es de
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aproximadamente 1500 mm con una pronunciada
estacion seca desde Mayo a Setiembre. Los suelos son
caracterizados como oxisoles, con altos contenidos de
arcillas que varian con la profundidad.

Potencial hidrico y conductividad hidraulica del
suelo

Se midi6 el potencial hidrico del suelo ( ¥e,, MPa)
periodicamente durante la estacion seca utilizando
psicrémetros de termocupla calibrados individualmente
(PST-55, Wescor, Logan, UT, USA) instalados a
diferentes profundidades (10, 20, 30, 60 y 100 cm) y
con cuatro réplicas por cada profundidad. Las
mediciones fueron registradas cada 30 minutos durante
5 a 6 dias consecutivos de cada mes de la estacion seca
con un sistema automatico de adquisicion de datos
(CR7X, Campbell Scientific Inc, Logan, UT, USA).
Los valores de ¥, utilizados en las simulaciones
correspondientes a las profundidades en las cuales no
se instalaron psicrometros, fueron calculados por
interpolacion a partir de los valores para las
profundidades en las cuales fueron instalados
psicrémetros, y ponderados por la densidad de raices
presentes para esa profundidad.

Se determinaron los parametros o, n'y m
utilizando el cédigo ROSETTA Lite V 1.0 (Schaap
1999) a partir de la introduccion de los valores de
granulometria, densidad aparente y contenido de agua
a 0,033 y 1,5 MPa. Las propiedades fisicas del suelo
(Tabla 1) fueron determinadas en el Laboratorio de
Fisica de Suelos de la Empresa Brasileira de Pesquisas
Agropecuarias (Embrapa, CPAC) a partir de muestras
de suelo (deformadas e indeformadas, segin la
propiedad a determinar) colectadas a las mismas
profundidades a las cuales fueron instalados
psicrometros en el area de estudio (n=4 para cada
profundidad y para cada tipo de muestra). La
conductividad hidraulica saturada del suelo (Ks) fue
determinada por el método del permeametro de carga
constante (EMBRAPA 1997). Se generaron curvas de
retencion, las cuales fueron luego comparadas con las
simuladas con el codigo RETC (van Genuchten et al.
1991).

Tabla 1. Propiedades fisicas del suelo de una fisonomia de
sabana (cerrado denso) de la Reserva Ecologica del IBGE.
Los valores son medias = ES (n=4). Las magnitudes de las
propiedades fisicasusadas como parametros del modelo de
simulacién (contenido saturado de agua (&)y la
conductividad hidraulica saturada (K;) se encuentran en la
Tabla 2.

Profundidad 10 cm 20 cm 30 cm 60 cm 100 cm
Densidad aparente (g cm's) 0,81+£0,07 0,92+0,11 1,02+0,04 1,114+0,14 1,1340,19
Porosidad (%) 68+2 64+6 613 567 578
Macroporosidad (%) 2146 19+4 18+7 14+4 16£5
Capacidad de campo (%)  48+2 4540.5 43+1 4241 4241
Arcilla (%) 59+18 63+14 61+20 63x16 67x17
Limo (%) 14+1 141 16+8 12+3 11£6
Arena (%) 14+4 12+4 1243 13+4 11+3
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Distribucién y caracteristicas de las raices

El patron de distribucion de la biomasa de raices finas
fue obtenido de Rodin (2004), quien trabajé en la
misma area de cerrado denso en la que se colectaron
los datos de campo utilizados en la parametrizacion del
modelo. Las muestras fueron colectadas a lo largo de
una transecta de 50 m, donde se seleccionaron al azar
10 puntos marcados cada 5 m. En cada punto fueron
colectadas muestras a 0-10, 10-20, 20-30, 30-40, 40-
50, 50-60, 100-110, 150-160, 200-210, 250-260, 300-
310 cm de profundidad. Las raices finas fueron
separadas del suelo usando filtros con mallas de 2, 1y
0,5 mm, segun la metodologia de Bohm (1979). Luego
las raices fueron secadas en estufa por 72 hs para
obtener su peso seco. En ese estudio la cantidad de
raices finas disminuy6 exponencialmente con la
profundidad (Figura 1); mientras que en los primeros
10 cm del suelo la biomasa de raices finas fue de 4,3
Mg ha™, a los 100 cm la cantidad de raices disminuyo
hasta menos de 0,5 Mg ha™.

Biomasa de raices finas (Mg ha'!)

00 05 1.0 1.5 2.0 25 3.0 3.5 4.0 45 5.0

0-10
10-20
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200-210

250-260

300-310

Figura 1. Distribucion de la biomasa de raices finas (Mg ha’
") hasta 3 metros de profundidad en una area de cerrado
denso de la Reserva Ecologica del IBGE. Las barras
representan los valores medios + DS (n=10). (Adaptado de
Rodin 2004)

Para la conductancia radial maxima suelo-raiz
(Crmax) se considero el valor medio de las
conductancias radiales maximas calculados para dos
ecosistemas diferentes (Williams et al. 1996, Ryel et al.
2004) considerando que el Cerrado, debido al conjunto
de caracteristicas ambientales y de la composicion de
la vegetacion, podria tener un valor intermedio de
Crmax entre  los  correspondientes a  aquellos
ecosistemas.

Las conductancias hidraulicas relativas suelo-
raiz (c;) fueron estimadas siguiendo los procedimientos
de Ryel et al. (2002, 2004) a partir de la relacion
funcional entre la transpiracion y el ¥,.,. Se asumio
que la tasa de pérdida de agua desde cada capa es
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directamente proporcional a la conductancia hidraulica
de la interfase suelo-raiz (Sperry et al. 1998, Meinzer
et al. 2004). De la regresion no lineal utilizada para
ajustar los datos se obtuvieron los parametros ¥s, y b
utilizados en la ecuacion (7) e indicados en la Tabla 2.

Transpiracion (T)

La transpiracion de los arboles (T*) fue determinada
usando la técnica de disipacion de calor constante
(Granier 1985, 1987). Fueron seleccionados 24 arboles
de las especies de mayor dominancia y se midieron sus
flujos basales durante 4 o 5 dias de cada mes de la
estacion seca. Los valores medios de flujo por arbol
fueron luego extrapolados a nivel de ecosistema
considerando el area basal total por hectarea.

La transpiracion del estrato herbaceo-
arbustivo (T"?) fue determinada usando una cdmara
abierta (open top chamber), construida especialmente
para este fin. La camara consiste de dos partes: una
base cilindrica de 0,8 m de didmetro y 0,95 m de
altura, con estructura de alambre rigido y recubierta en
material plastico transparente, y una corona conica de
idéntica estructura y cobertura. La altura total de la
camara es de 1,6 m. Una cantidad conocida de aire es
introducida hacia la camara por medio de un pequeflo
ventilador ubicado proéximo a la base de la misma; el
aire entrante, luego de interactuar con la vegetacion,
circula en direccion a la parte superior donde se
encuentra un anemoémetro de hélice que mide la
velocidad del aire saliente de la camara. Utilizando una
bomba de succion se colectan muestras del aire
entrante y saliente, las que son conducidas por tuberias
de Tygon hacia un higrometro de punto de rocio (DPH
2012, YES Inc., Notario, Canadd) para determinar las
correspondientes densidades de vapor de agua. Las
medidas fueron registradas por un sistema automatico
de adquisicion de datos (21X Campbell Scientific, UT,
USA) y los valores fueron transformados a mm dia™.
Se utilizaron 10 réplicas para realizar las medidas a
intervalos de 2 hs durante un dia de cada mes de la
estacion seca.

Simulaciones

Se realizaron simulaciones para comparar los
resultados del modelo con las observaciones de campo
de los ¥e1o. Uno de los periodos de simulacion estuvo
comprendido entre el 4 y el 8 de Agosto de 2003
cuando el ¥, a los 20 cm habia disminuido a
aproximadamente -1,65 MPa. El mayor periodo de
simulacion (70 dias), para el cual se consideraron dos
situaciones: presencia y ausencia de redistribucion
hidraulica, se inici6 considerando los valores de ¥clo
observados al 5 de Junio de 2003, cuando ya existia un
gradiente de ¥, de 0,45 MPa entre los 10 y los 100
cm. También se realizaron simulaciones para diferentes
valores de la conductividad hidraulica saturada (Ks).
Todos los parametros utilizados para las simulaciones
se muestran en la Tabla 2.
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Tabla 2. Parametros del modelo usados en las simulaciones.
La descripcion de cada uno de ellos esta indicada en el texto.
Debe tenerse en cuenta un parametro adicional que considera
la distribucion de la biomasa de raices finas (ver texto).

Qimhbol

Parametro Valor  Unidad

Contenido volumétrico saturado de agua del suelo Os cm’ecm”

- 10 cm 0,8

- 20cm 0,65

- 30cm 0,53

- 60 cm 0,47

- 100 cm 0,46

Contenido volumétrico residual de agua del suelo o, 0,2 cm®em™

Parametro ajustado a las curvas de retencion de agua o cm’!

- 10 cm 0,28

- 20cm 0,15

- 30cm 0,1

- 60 cm 0,06

- 100 cm 0,066

Parametro ajustado a las curvas de retencion de agua n

- 10 cm 1,20

- 20cm 1,19

- 30cm 1,18

- 60 cm 1,16

- 100 cm 1,16

Conductividad hidraulica saturada del suelo Ks cmh’!

- 10 cm 100

- 20 cm 45,5

- 30cm 4,86

- 60 cm 491

- 100 cm 5,76

Conductancia hidraulica maxima de la red de raices Crmax 0,129 cmMPa' i

del ecosistema

Yaelo donde la conductancia suelo-raiz disminuye al sy -0,80 MPa

50%

Parametro b 1.61

Tasa méxima de transpiracion TATY 0,057 emh?

Activacion de la Redistribucion Hidraulica Enoct 100
RESULTADOS

Los suelos del Cerrado poseen altos contenidos de
arcilla (Tabla 1) y presentan variaciones en sus
propiedades fisicas con la profundidad. Por ejemplo,
mientras que la densidad aparente aumenta
aproximadamente un 40% desde los 10 a los 100 cm, la
porosidad disminuye un 16% entre esos horizontes
(Tabla 2). Estos cambios se reflejan en las diferentes
respuestas del potencial hidrico del suelo ( ¥,.;,) frente
a cambios en su contenido de agua (Figura 2a).
Mientras una disminucion en el ¥, desde 0 hasta 1,5
MPa (1,53 10* cm) corresponde a una disminucion de
0,5 cm’/cm’ en el contenido de agua para 10 cm de
profundidad, en horizontes mas profundos (100 cm por
ejemplo) para la misma disminucion del ¥, el suelo
disminuye su contenido de agua en 0,18 cm® cm™. No
obstante, la disminucion en el ¥, desde 0 hasta -0,1
MPa (1020 cm) se corresponde con la mayor tasa de
disminucion del contenido de agua. El ¥, de las
curvas de retencidon fue expresado en cm y en una
escala en base 10, como es usual en los estudios de
suelos, de modo que pueda ser observada la dinmica
cuando los contenidos de agua son altos. Al representar
las curvas de retencion con el ¥, en unidades de
presion (MPa) como en el grafico insertado en el panel
superior izquierdo se pierde resolucion y no es posible
realizar ningln analisis para bajos valores de ¥,.,. La
conductividad hidraulica saturada (Ks) es la propiedad
fisica del suelo que exhibe la mayor variaciéon en los
primeros 30 cm del perfil; mientras que a los 10 cm su
valor es aproximadamente 100 cm h™, a los 30 cm es
de aproximadamente 5 cm hldel ¥,
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contenido de agua (6)) generadas a partir de muestras indeformadas (10200 cm = 1MPa); paneles inferiores: conductividad
hidraulica no saturada (K) en relacion al contenido de agua, para 10-20-30-60 y 100 cm de profundidad en una éarea de cerrado
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Figura 3. (a) Simulaciones de las variaciones del potencial hidrico del suelo a 20, 30, 60 y 100 cm de profundidad durante 5 dias
de la estacion seca usando los parametros de la Tabla 2 y la distribucion de raices finas de la Figura 1; (b) Potenciales hidricos
del suelo a las mismas profundidades que en (a) medidos en muestras indeformadas colectadas en una area de cerrado denso de la
Reserva Ecologica del IBGE durante el final de la estacion seca de 2001 (4-8 Agosto). Los datos corresponden a los valores
medios de 3 a 4 cdmaras psycrometricas por profundidad.
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Si bien los suelos con altos contenidos de arcilla
presentan una disminucion gradual de la conductividad
hidraulica (K) a medida que disminuye el contenido de
agua, los suelos del Cerrado mostraron un
comportamiento opuesto, dado que K disminuyo
abruptamente con la disminucion del contenido de
agua para todas las profundidades analizadas,
independientemente de su valor de conductividad
hidraulica saturada (Figura 2b). Los ¥, obtenidos
mediante las simulaciones fueron, en general, muy
similares a los medidos con los psicrometros (Figura
3). Las fluctuaciones diarias en el ¥, simulado para
los 20 cm durante un periodo de 5 dias al final de la
estacion seca fueron de magnitudes menores que las
observadas. Mientras que en la simulacion el ¥, a
los 20 cm fluctud 0,05 MPa durante el dia (Figura 3a),
el ¥,., medido en el campo varié 0,4 MPa durante el
dia (Figura 3 b). Para los horizontes mas profundos se
observd un buen ajuste del modelo a los valores
observados, tanto respecto a los valores absolutos de
Yeuelo cOmo a las magnitudes de las fluctuaciones. A
los 100 cm el ¥, tendio a disminuir durante el dia y
a mantenerse relativamente constante durante la noche
(Figura3 ayb).

Si bien la magnitud del flujo de agua no
saturado (FNS) es una consecuencia del compromiso
entre K y el gradiente de ¥, a una determinada
profundidad y a un valor dado de ¥, en este estudio
la rapida disminucion de K con & (Figura 2b)
determindé ampliamente el comportamiento del FNS.
Como consecuencia, al aplicar el modelo de
simulacion para determinar las contribuciones de los
procesos de FNS'y redistribucion hidraulica (RH) a los
movimientos de agua en el suelo y, consecuentemente,
a las fluctuaciones diarias en el ¥, durante un
periodo de 70 sin precipitaciones, el aporte del FNS fue
siempre de escasa importancia comparado con el de la
RH (Figura 4). Mientras que la RH total integrada entre
los 10 y 100 cm alcanzo6 un valor maximo de 0,75 mm
dia™! sobre el final del mes de Junio, el FNS exhibi6 su
valor méximo de 0,01 mm dia™ al inicio del periodo de
simulacion (Figura 4a). El porcentaje de contribucion
de estos dos procesos a la recuperacion diaria del %,
fue variable conforme avanzo la estacion seca y de
acuerdo a la magnitud de la recuperacion de ¥, Al
inicio de la estacidbn seca cuando los ¥
practicamente no mostraban un incremento de sus
valores durante la tarde y cuando existia un gradiente
de ¥, entre los 10 y 100 cm de 0.43 MPa, el FNS
contribuy6 a esa recuperacion con su maximo valor de
9,6 %, mientras que la contribucion de la RH fue la de
menor magnitud de todo el periodo de simulacion
(Figura 4b).

La Figura 5 muestra las magnitudes de la RH
y el FNS para diferentes horizontes del suelo en
funcion de la disminucion del ¥, y de la cantidad de
dias sin precipitaciones. Los horizontes mas
superficiales fueron los que presentaron los mayores
valores de RH a lo largo de toda la estacion seca; el
FNS mostrd6 un comportamiento opuesto con el
aumento de la profundidad. Para todas las
profundidades la dinamica de la RH mostrd un valor
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Figura 4. (a) Variaciones en la magnitud de la redistribucion
hidraulica (RH) y del flujo de agua no saturado (FNS), (b)
variaciones de la RH y el FNS (expresadas en porcentaje
respecto al valor de la recuperacion diaria del ¥,,) y de la
recuperacion del potencial hidrico del suelo integradas entre
los 10 y 100 cm de profundidad durante la estacion seca de
2003 obtenidas a través del modelo de simulacion.
Observacion: Los ejes Y presentan su escala cortada para una
mejor apreciacion de las diferencias en las magnitudes y
fluctuaciones de las variables

maximo a partir del cual comenz6 una disminucion
gradual hasta el final de la estacion seca. Estos valores
maximos fueron alcanzados a diferentes valores de
Yuelo para cada profundidad (mdas negativos en
superficie) (Figura 5a). Por otra parte se observd un
retardo entre los tiempos para los cuales se alcanzaron
los valores maximos de RH en cada profundidad,
siendo que el horizonte de 100 cm presentd un retardo
de 27 dias en relacion al momento en el que se alcanzo
el maximo en superficie (Figura 5b). Los FNS
exhibieron sus valores maximos a valores de ¥,..
altos independientemente de la profundidad, los cuales
correspondieron al inicio de periodo de sequia
simulado (Figura 5 ¢, d). Los potenciales hidricos del
suelo simulados para un periodo de 70 dias durante la
estacion seca con y sin RH y FNS se muestran en la
Figura 6 a, b, c. Mientras que en presencia de RH y
FNS los ¥, decrecen hasta -2,10 MPa, -1,9 MPa y -
1,8 MPa en los horizontes de 10, 20, y 30 cm
respectivamente, en ausencia de RH los ¥, para esas
capas del suelo disminuyen hasta -3,8 MPa, -3,6 MPa y
-3,2 MPa respectivamente. Dado que la contribucion
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Figura 5. Magnitud de la redistribucion hidraulica en
funcion de: (a) la disminucién del potencial hidrico del suelo
a medida que transcurre la estacion seca y (b) el periodo de
sequia: y magnitud del flujo no saturado en funcion de: (c) la
disminucion del potencial hidrico del suelo a medida que
transcurre la estacion seca y (e) el periodo de sequia. La RH
y el FNS fueron obtenidas a partir del modelo de simulacion
para un periodo de 70 dias sin lluvias para 10, 20, 30, 60 y
100 cm de profundidad.
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de la RH disminuye con la profundidad (Figura 5),
los P10 para 60 y 100 cm fueron menos afectados
cuando se elimino el efecto de la RH (Figura 6b).
Cuando no se considerd el FNS, los resultados de la
simulacion no mostraron diferencias apreciables
(Figura 6¢) con las simulaciones que si incluyeron este
aporte. Los valores obtenidos por simulacion se ajustan
en al menos un 82% con los valores medidos (ver
leyenda de la Figura 6) alcanzando una
correspondencia del 91% para el horizonte de 100 cm.
Los horizontes mas superficiales son los que presentan
las mayores diferencias entre valores medidos y
simulados. Tanto en presencia como en ausencia de RH
los ¥,.;, muestran dos fases de lenta disminucion de
sus magnitudes (al inicio y al final de la estacion seca)
y una fase intermedia de rapida disminucion.

DISCUSION

A partir de la determinacion y el analisis de
propiedades fisicas del suelo y de la cuantificacion de
la magnitud de la contribucién de la redistribucion
hidraulica (RH) a las recuperaciones diarias del
potencial hidrico del suelo (¥, mediante la
aplicacion del modelo de simulacion numérica, se
determind que la recuperaciéon nocturna del ¥,
observada en el Cerrado es fundamentalmente una
consecuencia del agua ascendida hidraulicamente por
los sistemas radiculares de la plantas (mas del 90%),

Potencial hidrico del suelo (MPa)
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Figura 6. Simulaciones de las variaciones del potencial hidrico del suelo a 10, 20, 30, 60 y 100 cm de profundidad durante 70
dias de la estacion seca de 2003 usando los parametros de la Tabla 2 y la distribucion de raices finas de la Figura 1. En (a) se
tiene en cuenta la contribucion de RH y el FNS, en (b) las simulaciones fueron realizas anulando el efecto de RH sobre la
dindmica del ¥, y en (¢) las simulaciones fueron realizas anulando el efecto del FNS sobre el ¥elo. L0s ¥uelo medidos con
camaras psicrometricas para el primer y Gltimo dia del periodo de simulacién son: ¥, (10)= -0,43 MPa, Fero 20 -0,2, Feuelo
@oi= -0,1 MPa, ¥eio 60)i= 0,03, MPa ¥eio (100)i= -0,00 MPa, ¥eio (10~ -2,23 MPa, Felo 20y -1.96, Fuelo 3oy -1,89 MPa,

Fauelo 60y ~1,81 MPa el 100~ -1,46 MPa.
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con un aporte minimo del flujo de agua no saturado
(FNS). Son bien conocidas las dificultades existentes
para la determinacion de las caracteristicas hidraulicas
de los suelos bajo condiciones no saturadas (van
Genuchten 1980, Simunek y van Genuchten 1997) asi
como las limitaciones que pueden presentar las
metodologias que se utilizan para tal caracterizacion
(Wildenschild et al. 2001). No obstante, la rapida
disminucién de la conductividad hidraulica (K) para
contenidos de agua del suelo levemente apartados de la
saturacion sugiere que es muy poco probable que el
FNS pueda contribuir  significativamente  al
movimiento de agua en los suelos del Cerrado, aun si
la fuerza motriz del proceso (los gradientes de %,
entre los diferentes horizontes) fueran mayores.
Aunque en general los suelos con alta conductividad
hidraulica saturada (Ks) favorecen el FNS en
comparacion con la RH (Burgess et al. 2000, Romero
et al. 2005), al realizar simulaciones para diferentes
valores de Ky con este modelo (y considerando
homogeneidad o no del suelo con respecto a esta
propiedad fisica), solo se observaron variaciones
relevantes en las contribuciones del FNS a la
recuperacion de los ¥, para el inicio de la estacion
seca, cuando se considerd un suelo homogéneo con alta
Ks (100 cm h') para todo el perfil (datos no
mostrados), lo que representa una condicion muy
alejada de la real para los suelos de este estudio. En
general en los suelos arcillosos el tamafio de los
microporos (5-30 pum) y los ultra-microporos (0.1-5
pm) favorecen el ascenso vertical del agua en los
capilares de este tamafio, si existe un gradiente
significativo de ¥, En este sentido, en los suelos del
Cerrado la escasa contribucion del FNS (<9,6%) a
pesar de los valores altos de Ks podria estar
relacionada con la conectividad entre poros; aunque la
porosidad es alta, la conectividad entre poros podria ser
deficiente (Wildenschild et al., 2001).

Las variaciones del ¥, simuladas indican
que la magnitud de la contribucion total de la RH
integrada desde los 10 a los 100 cm es, en promedio
durante la estacién seca de 0,42 (+ 0,02) mm dia™'. Este
valor representa el 28 % de la evapotranspiracion total
media (Giambelluca, et al. datos no publicados) entre
los meses de Junio y Agosto. Ha sido determinado
previamente que la contribucion de la RH realizada por
los sistemas radiculares de los arboles del Cerrado a la
recuperacion diaria de los ¥, es de poca magnitud
(0.008 mm dia™) (Scholz et al. 2002, Moreira et al.
2003, ver Capitulo 3). Por consiguiente, y debido al
aporte limitado del FNS, la RH del estrato herbaceo-
arbustivo seria quien realiza el mayor aporte a las
recuperaciones diarias del %, en el Cerrado. Durante
la estacion seca la parte aérea de la mayoria de las
especies herbaceas se encuentra senescente y por lo
tanto, al reducirse la biomasa aérea y por consiguiente
la superficie evapotranspiratoria, el agua que es
capturada por las raices mas profundas de las plantas
herbaceas podria ser liberada a los horizontes
superficiales, dado que los mayores gradientes de ¥
estarian entre las raices y el suelo. En consistencia con
este analisis, Leffler et al. (2005) determinaron que a
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pesar de la senescencia o de la eliminacion de la parte
aérea de plantas herbaceas (Bromas tectorum) fueron
transportadas cantidades importantes de agua en el
suelo por RH de los sistemas radiculares. Del mismo
modo, en dos fisonomias de Cerrado con diferente
cobertura de gramineas y herbaceas: campo cerrado
(indice de area foliar maximo de 2,3 (Hoffmann et al.
2005)) y cerrado denso (indice de area foliar maximo
de 1,6 (Hoffmann et al. 2005)) mostraron grandes
diferencias en la contribucion de la RH; por ejemplo
para 30 cm de profundidad los aportes fueron de 0,11
mm dia”’ y 0,06 mm dia”, respectivamente (datos no
mostrados).

Las diferencias entre los valores absolutos de
potenciales hidricos obtenidos por simulaciones y los
observados en el campo podrian deberse a la
combinacion de varios factores relacionados con las
consideraciones realizadas durante la parametrizacion
del modelo. Por ejemplo, el valor utilizado para la
conductancia hidraulica maxima en la interfase suelo-
raiz (Cgruay) podria presentar diferencias con el valor
medio real para el ecosistema del Cerrado. Esto podria
ser probable debido a la gran diversidad de especies
lefiosas y herbaceas que coexisten en este ecosistema,
lo que seguramente produce variabilidad de este
parametro. Ademas, se asumié que la transpiracion esta
principalmente controlada por el potencial hidrico del
suelo, cuando en realidad en el Cerrado existen otros
factores que intervienen en la regulacion de la
transpiracion, como el déficit de saturacion del aire y la
disponibilidad de nutrientes (Bucci et al 2005, Bucci et
al. 2006). Por otra parte, las diferencias observadas en
el area foliar entre el inicio y el final de la estacion
seca para el area de estudio (Hoffmann et al. 2005)
podrian modificar la relacién de proporcionalidad entre
la tasa de pérdida de agua desde cada capa y la
conductancia hidraulica de la interfase suelo-raiz
asumida en este modelo (Meinzer et al 2004). A pesar
de todas estas potenciales fuentes de error, las
simulaciones de la dinamica del ¥, mostraron un
muy buen ajuste con los valores observados en el
campo, principalmente con los valores absolutos de
Yuelo para todas las profundidades y con las
magnitudes de las variaciones diarias, a excepcion de
las correspondientes a los horizontes superficiales. Las
discrepancias entre las fluctuaciones diarias del %,
simuladas y observadas para los 10 y 20 cm de
profundidad podrian deberse a: a- no haber
considerado en el modelo la evaporacion desde la
superficie del suelo. La evaporacion produciria una
disminucion mayor del ¥, durante el dia, lo que a la
vez conduciria a una mayor recuperacion del ¥,
durante la noche por RH en respuesta a un gradiente de
Yeuelo Mmayor. Por lo tanto, las fluctuaciones diarias del
Yeuelo para los horizontes mas superficiales obtenidas a
partir de las simulaciones serian de magnitudes mas
similares a las obtenidas por observacion que las
calculadas en este estudio. b- el resultado de artefactos
introducidos por las variaciones de temperatura del
suelo sobre las camaras psicrométricas, que son mucho
mas pronunciadas cerca de la superficie del suelo. En
este estudio se observo una fuerte correlacion entre la
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temperatura del suelo y los %, para esas
profundidades (R’=0,84 y R*=0,81 para 10 y 20 cm
respectivamente, P<0,001, datos no mostrados),
mientras que para los horizontes mas profundos no se
encontr6é ninguna relacion entre ambas variables. Por
lo tanto, aunque los valores absolutos medidos de ¥/,
en los horizontes superficiales podrian representar
adecuadamente la disponibilidad de agua del suelo, la
influencia de las variaciones de temperatura sobre las
fluctuaciones (tanto las disminuciones de %0
producidas por el consumo de agua de las plantas como
las recuperaciones por RH y FNS) conducirian a una
sobreestimacion de las magnitudes de las variaciones
diarias cuando se utilizan camaras psicrométricas.
Aunque fueron realizadas correcciones por las
variaciones de la temperatura sobre las céamaras
psicrométricas durante los calculos de los ¥, tal vez
estas no fueron suficientes como para amortiguar los
efectos de las variaciones de temperatura sobre los
psicrometros instalados en las capas mas superficiales
del suelo. Debido al patron de distribucion de biomasa
radicular, y a que al menos para los arboles del Cerrado
la mayoria de las raices que realizan RH se encuentran
en los horizontes mas superficiales (Scholz et al. 2002,
Moreira et al. 2003, ver Capitulos 2 y 3), en las
simulaciones realizadas fueron incorporadas las capas
de 10-20 y 20-30 cm, aunque solo fueron comparadas
las variaciones de %, a 20-30 cm con los valores
reales observados en el campo.

Consistentemente con el patron de
distribucion de raices, con los patrones de flujos
observados para los arboles (ver Capitulos 2 y 3) y con
la disminuciéon del gradiente del ¥, con la
profundidad, las mayores magnitudes de la RH en las
simulaciones corresponden a los horizontes mas
superficiales. Esto sugiere que si bien la conductividad
hidraulica radial (Lp) de las raices (y por lo tanto la
conductancia hidraulica radial suelo-raiz), disminuye a
medida que el suelo se seca (North y Nobel 1994,
North y Nobel 2000, ver capitulo 3), esta disminucioén
estaria compensada por el aumento del gradiente de
Yeelo €ntre los horizontes mas profundos y los mas
superficiales, de modo que en estos ultimos se liberan
las mayores cantidades de agua. A pesar de esto, la
magnitud de la RH no aumenta linealmente con el
incremento A%, para todo el rango de Yo
observados durante la estacion seca. La disminucion de
la magnitud de RH al final de la estacion seca responde
probablemente a una combinacion de los efectos de la
mortalidad de raices finas (Rodin 2004), la pérdida
parcial de Ly (ver capitulo 3) y/o del aumento de la
resistencia en la interfase suelo-raiz. La conductancia
hidraulica de la interfase suelo-raiz podria decrecer con
la disminucién del ¥,., a una tasa mayor que la
modelada atn en presencia de RH, dado que los suelos
del Cerrado presentan alta porosidad total. El
desplazamiento de los valores maximos de RH entre
las distintas profundidades en funcion de los ¥,
sugiere que existirian variaciones en la vulnerabilidad
a la cavitacion dependiendo de la profundidad a la cual
se encuentran las raices. Las raices finas que se
distribuyen en las capas mas superficiales serian menos

Redistribucion hidraulica vs. Flujo de agua no saturado

vulnerables a la cavitacion que las raices de los
horizontes mas profundos. Por ejemplo, para los 10 cm
habria raices que comienzan a perder su conductividad
a valores de -1,0 MPa, mientras que a los 100 cm este
valor aumenta a -0,6 MPa. La mayor resistencia a la
cavitacion de las raices mas superficiales les permitiria
extender el tiempo de obtencion de nutrientes durante
la estacion seca, los cuales se concentran en los
primeros centimetros del suelo. Por otra parte, la
contribucion de la RH comienza a disminuir mas
temprano en la estacion seca a 10 cm que a 100 cm
debido a la mayor tasa de disminucién del contenido de
agua en superficie seguramente como consecuencia de
la evaporacion directa y/o del mayor consumo de agua
por las plantas.

Las diferencias entre los ¥,.;,, simulados con
y sin RH sugieren que este proceso podria reducir la
probabilidad de interrupciones en el flujo de agua
desde el suelo hacia la atmosfera debidas a la pérdida
de contacto suelo-raiz y/o a la formacion de
embolismos en el xilema. Aun en prolongados
periodos con ausencia de precipitaciones la RH podria
mantener parcialmente la disponibilidad de agua del
suelo como para evitar que las raices interrumpan la
captacion de agua si sus conductividades hidraulicas
han sido mantenidas por encima de un valor umbral.
Luego del primer evento de lluvia al final de Ia
estacion seca las raices superficiales de arboles del
Cerrado son capaces de absorber agua rapidamente
(Scholz et al. 2002, ver Capitulo 3) sugiriendo que ha
sido evitada la disfuncion completa del xilema en los
horizontes superficiales o que la reparacion de los
embolismos en las raices superficiales es un proceso
que tiene lugar rapidamente luego de la recarga de
agua del suelo. En caso de ausencia de RH los ¥,
alcanzados al final de la estacion seca para el horizonte
superficial (-3,8 MPa) podrian producir la completa
disfuncion de los conductos del xilema. Esta
suposicion es avalada por mediciones de campo de la
pérdida de la conductividad hidraulica axial para raices
de didmetros < 4 mm distribuidas en los primeros
centimetros del perfil del suelo para la misma area de
estudio, que muestran que para muchas especies del
Cerrado el 100% de pérdida de la conductividad de sus
raices se alcanza a -3 MPa (Domec et al. 2006).

Los resultados obtenidos en este estudio
utilizando un modelo de simulacién numérica sugieren
que el porcentaje de contribucion del FNS a la
dinamica del agua del suelo es pequefia en relacion a la
contribucion de la RH. Por otra parte, se pudo
determinar que la magnitud de la RH de las especies
lefiosas no es suficiente como para explicar las
variaciones diarias y estacionales del contenido de
agua en suelos del Cerrado. Es decir, deberia existir
una fuente adicional de suministro de agua en los
horizontes superficiales del suelo que no podria ser
asociada a procesos de transporte de agua como FNS o
flujo capilar. Los flujos laterales en los suelos del
cerrado son casi inexistentes debido a las pendientes
muy poco pronunciadas y a su alta permeabilidad. El
candidato ideal para explicar esa fuente adicional de
agua seria la RH a través de las raices de las plantas
herbaceas, que se distribuyen a lo largo de los primeros
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100 cm de profundidad, donde existe un gradiente de
Yelo considerable. Estas pierden en su mayoria la
parte aérea durante la estacion seca, y por lo tanto el
agua que asciende por sus raices no encuentra un
sumidero significativo en las hojas de las mismas. Es
necesario realizar estudios experimentales para evaluar
la contribucion de la RH por parte de las plantas
herbaceas a la dinamica del agua en sueclos del
Cerrado.
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Reservorios internos de agua y propiedades biofisicas de los tejidos

Capitulo 5

Variaciones diurnas y estacionales en los diametros de los troncos y
propiedades biofisicas de los tejidos elasticos e inelasticos de arboles
de sabanas Neotropicales

INTRODUCCION

El flujo de agua a través del continuo suelo-planta-
atmosfera depende de la demanda de agua desde la
atmosfera y de la disponibilidad de agua en el suelo. El
transporte de agua a larga distancia es generalmente
modelado usando una analogia con la ley de Ohm
relacionada con el transporte de corriente en un
circuito eléctrico y que asume un flujo en estado
estacionario y por lo tanto una resistencia constante.
Sin embargo, las plantas no solo actian como una via
para el transporte de agua desde el suelo a la atmosfera,
sino que tanto las raices como los troncos pueden
contener reservorios internos de agua. Es por este
motivo que en muchos estudios se reconocen las
condiciones de estado no estacionario y se incorpora
formalmente a la capacitancia en modelos que
describen el transporte de agua en plantas (ej. Edwards
et al. 1986, Tyree 1988, Phillips et al. 1997, Peramaki
et al. 2001, Zweifel y Hasler 2001). En estos modelos
la capacitancia de un tejido es definida en términos
termodinamicos como la tasa de cambio en su
contenido de agua en relacion a los cambios en su
potencial hidrico.

En los tejidos vasculares de las plantas
lefiosas el agua puede almacenarse en diferentes
compartimientos: los espacios capilares apoplasticos
(reserva capilar), las células vivas del tejido xilematico,
los reservorios elasticos como la médula y los tejidos
parenquimaticos de la corteza de tallos y troncos; por
otra parte el agua liberada por la cavitacion de los
conductos del xilema también es considerada como
agua almacenada y disponible para funciones
metabolicas y fisiologicas (Tyree y Young 1990,
Holbrook 1995). La distancia que el agua debe recorrer
desde el suelo hasta las hojas, sumada a las resistencias
hidraulicas a lo largo del recorrido, incrementan las
posibilidades de que se generen déficit hidricos
foliares, en particular durante periodos del dia en los
cuales la demanda evaporativa de la atmoésfera es alta
y/o cuando la disponibilidad de agua en el suelo es baja
(por ejemplo durante periodos de sequia). Los
desbalances entre la oferta y la demanda de agua
pueden reducirse a través de la utilizacion de agua
almacenada en los tejidos internos de las plantas mas
proximos a los sitios de evaporacion, desacoplando la
dependencia del estado hidrico de la hoja de las
resistencias asociadas con el movimiento de agua a

través del suelo, las raices y porciones del tronco
(Meinzer  2002). Las estimaciones de las
contribuciones del agua almacenada en esos
reservorios internos a la transpiracion diaria para
coniferas y arboles tropicales varian ampliamente,
desde 10-20% (Loustau et al. 1996, Goldstein et al.
1998) hasta 30-50% (Waring et al. 1979, Holbrook y
Sinclair 1992) del total del volumen de agua absorbido
diariamente.

Las variaciones en los diametros de los
troncos son el resultado de la integracion de cuatro
procesos: 1- el crecimiento radial irreversible, 2- los
procesos reversibles de deshidratacion e hidratacion de
las células vivas, 3- la expansion y contraccion térmica
y 4- la expansion de las células muertas del xilema
debido a un incremento o relajacion de las tensiones
internas (Daudet et al. 2005). Las fluctuaciones en los
diametros causadas por los recurrentes procesos de
contraccion y expansion que son resultado de los
cambios en los niveles de hidratacion pueden exceder
considerablemente a aquellos que resultan de los otros
tres componentes (Kozlowski 1971). Los cambios
reversibles en los diametros de los troncos en un ciclo
diurno, por lo tanto, se asocian a variaciones en el
contenido de agua; esto a su vez puede reflejar la
dindmica de los flujos y las tensiones en el xilema
debido a que en periodos de 24 horas el aumento en
diametro por crecimiento es relativamente pequefio en
comparacion con las variaciones reversibles como
consecuencia de los cambios en el contenido hidrico de
los tejidos del tallo. En condiciones estacionarias los
cambios en los diametros de los troncos estan
estrechamente relacionados con el potencial hidrico de
las hojas, pero en condiciones no estacionarias las
fluctuaciones diurnas en los diametros presentan un
retardo de varios minutos u horas respecto a los
cambios en el potencial hidrico foliar. Este tiempo de
retardo entre el inicio de la transpiracion en el nivel
superior del dosel y el inicio del flujo de agua en la
base de los troncos o de la contraccion del tronco ha
sido atribuido a la descarga y recarga de los reservorios
de agua y al tiempo necesario para la liberacion del
agua almacenada (Goldstein et al. 1998, Zweifel y
Hasler 2001). Las resistencias hidraulicas entre los
tejidos de almacenamiento y los conductos del xilema
son quienes determinan la velocidad de intercambio
entre las fuentes y los sumideros, es decir entre los
reservorios elasticos y los vasos y traquiedas.
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Varios autores suponen que los cambios diurnos en los
diametros de los troncos estan relacionados con los
cambios en el contenido de agua de la corteza y en el
floema mas que con los cambios en el contenido de
agua del xilema (Dobbs y Scout 1971, Hinckley y
Bruckerhoff 1975, Zweifel et al. 2000, Zweifel and
Hasler 2001). Sin embargo, la gran mayoria de los
estudios sobre reservorios de agua han sido realizados
teniendo en cuenta solamente las fluctuaciones del
diametro externos de los troncos (ej. Hinckley et al.
1974, Zweifel and Hasler 2001), lo cual dificulta el
analisis de las contribuciones de cada tejido en
particular (xilema, floema, corteza). De acuerdo a la
teoria tenso-coheso-transpiratoria, el agua en el xilema
se encuentra bajo tension (presidn negativa); las
variaciones en tal tension, inducidas por la
transpiracion, son quienes producen los cambios
diurnos en el diametro del xilema (Irvine y Grace
1997, Peramaki et al. 2001). En ausencia de reservorios
internos de agua, solo las propiedades elasticas del
xilema pueden hacer que sus variaciones en diametro
tengan un retraso respecto a los cambios en la tension
del xilema y que por consiguiente ambos pueden estar
desfasados en el tiempo. Esta tension es también
transmitida a los tejidos externos al xilema. Ademas
del movimiento vertical, el agua y los solutos pueden
moverse radialmente entre el xilema y el floema a lo
largo de un gradiente de disminucion del potencial
hidrico (Nobel 1991). Los cambios diurnos en el
floema no son solo cambios pasivos, sino que el agua
puede ser descargada en el floema atn si la presion
hidrostatica disminuye considerablemente en el xilema.

A pesar de la importancia que tienen los
reservorios internos de agua en la regulacion del
balance hidrico de las plantas, no existe informacion
sobre tejidos de reserva de agua en arboles de sabanas
Neotropicales, como el Cerrado del Centro de Brasil.
Los arboles de sabanas estan sometidos a una fuerte
estacionalidad de las precipitaciones y a altas
demandas evaporativas de la atmosfera, pero a pesar de
ello mantienen un comportamiento homeostatico en
sus potenciales hidricos durante todo afio (Bucci et al.
2005), pudiendo ser, en parte, una consecuencia de la
utilizacion del agua almacenada en los troncos y tallos.
El objetivo principal de este estudio fue determinar la
existencia y las contribuciones de diferentes tipos de
reservorios de agua al balance hidrico de 8 especies
lefiosas de sabanas del Cerrado. Para ello fueron
medidas las fluctuaciones diarias en el diametro del
xilema y de la corteza (floema+parénquima) y fueron
analizadas propiedades biofisicas de la corteza y el
xilema tales como el contenido gravimétrico de agua,
la densidad, la capacidad de retencion de agua y la
capacitancia intrinseca del xilema y la corteza
(excluyendo el tejido muerto externo o ritidoma). Se
analizd también el significado funcional de estos
reservorios y sus contribuciones a la economia de agua
de las especies estudiadas.

MATERIALES Y METODOS

Sitio y materiales de estudio

El estudio fue realizado en una sabana con alta
densidad de arboles (cerrado denso) en la Reserva
Ecologica del Instituto Brasilero de Geografia y
Estadistica (IBGE), una estacion experimental de
campo localizada a 33 Km al Sur de la ciudad de
Brasilia, Brasil (15° 16 S, 47° 53" O, altitud 1100 m).
El promedio anual de precipitacion es de
aproximadamente 1500 mm con una pronunciada
estacion seca desde Mayo a Setiembre. En general,
durante los meses de Junio, Julio y Agosto no se
registran lluvias significativas. La temperatura media
mensual varia entre 19 a 23°C y la amplitud diaria
durante la estacion seca es de 20°C aproximadamente.
Los suelos son oxisoles profundos, con un alto
contenido de arcillas, pero a pesar de ello son
extremadamente bien drenados debido a su alta
porosidad.

Tabla 1. Caracteristicas de los arboles estudiados. Los
diametros y las proporciones de area de corteza y area de
xilema (4./A4,,) corresponden a una altura en el tronco de
entre 30 a 50 cm sobre la superficie del suelo. Los valores
son medias (+1ES) de 4 a 6 arboles por especie. Los disefios
muestran la proporcion entre el area de la corteza (negro), el
area de xilema secundario (blanco) y la medula (gris).

Especie y Diametro  Altura Area de corteza/Area

fenologia basal (m) de xilema (4./4,,)
(cm)

B. crassa 6,5+ 1,2 2,1+0,1 0,17

Brevidecidua

B. salicifolius 8,5+ 0,6 46+0,1 1,21

Brevidecidua

C. brasiliense 13,5+0,9 3,9+01 1,87

Brevidecidua

S.macrocarpa 143 +0,4 54403 1,16

Siempreverde

S. paniculatum 102 +0,7 6,5+0,6 2,24

Siempreverde

V. tirsoideae 93+0,4 6,3+£09 0,32

Siempreverde

K. coriaceae 57+04 3,1+02 0,98

Decidua

0. parviflora 49+0,3 2,8+0,3 0,69

Decidua

Fueron seleccionadas ocho especies lefiosas
dominantes del Cerrado, incluyendo especies siempre
verdes, brevideciduas y deciduas (Tabla 1). Todas estas
especies renuevan sus hojas al final de la estacion seca
con la excepcion de Schefflera macrocarpa, la cual
produce nuevas hojas a lo largo de todo el afio y de
Sclerolobium paniculatum, la cual renueva sus hojas
durante la  estacion humeda. Las especies
siempreverdes también muestran una progresiva
senescencia y abscision foliar durante la estacion seca.
Las especies brevideciduas son funcionalmente
siempreverdes porque ellas solo permanecen sin hojas
durante unos pocos dias al afio. Las especies deciduas,
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Kielmeyera coriaceae y Qualea parviflora permanecen
sin hojas por un mes aproximadamente, periodo que
depende de la severidad de la estacion seca. Todas las
medidas fueron realizadas durante la estacion seca de
2003 con la excepcion de las mediciones con
dendrometros que también fueron realizadas durante la
estacion humeda de 2002-2003.

Fluctuaciones en los diametros de los troncos

Para determinar las contribuciones de cada tejido a las
fluctuaciones diarias totales en el diametro de los
troncos fueron medidos los cambios en diametro sobre
la superficie del xilema secundario y de la corteza
externa durante varios dias de la estacion himeda y
seca en las 8 especies seleccionadas. En la foto 1 se
encuentran identificados los tejidos en un corte
transversal de un tronco representativo de las especies
lefiosas del Cerrado. De cada una de las especies
estudiadas fueron seleccionados entre 1 a 3 arboles de
tamafio similar y en cada uno de ellos fueron instalados
dos dendrometros electronicos automaticos (modelo
DEX70 o DEX100, Dynamax Inc. Houston TX, USA)
cerca de la base del tronco (Foto 2).

Foto 1. Corte transversal de un tronco representativo de
arboles del Cerrado donde se identifican los diferentes tejidos

Las fluctuaciones totales del diametro de los troncos y
las del xilema fueron medidas a 20 cm y 30 cm sobre
la superficie del suelo, respectivamente. En el caso de
las fluctuaciones totales se consideraron todos los
tejidos con excepcion del ritidoma o corteza externa, el
cual fue previamente removido. En el caso de las
variaciones consideradas como correspondientes al
xilema (xilema secundario y medula) fueron
cuidadosamente removidos el ritidoma y la corteza
interna. Todos los dendrémetros fueron cubiertos con
goma espuma y papel aluminio para evitar los efectos
de la radiacion solar directa y de ese modo minimizar
las fluctuaciones por variaciones en la temperatura.
Los datos fueron obtenidos cada 10 seg y los
promedios de 10 min fueron almacenados con un
sistema automatico de adquisicion de datos (CR10X,

Campbell Scientifc, USA), capturando la sefial de un
puente de Wheatstone con sus cuatro resistores
variables montado a un marco flexible. La temperatura
del marco fue medida con una termocupla de cobre
constantan para corregir los valores de las variaciones
diamétricas por el efecto de la temperatura sobre la
expansion del marco. Para estimar el factor de
correccion por temperatura, los dendrometros también
fueron instalados sobre troncos cortados con los
extremos sellados y todo el tronco cubierto con papel
de aluminio para evitar la pérdida de agua. La
correccion de temperatura fue de 0,046 mm por cada
20°C, la cual es similar a la correccion especificada
por el fabricante de los dendrometros (Dynamax Inc.
Houston TX, USA).

Foto 2. Dendrometro electronico (Dynamax Inc. Houston
TX, USA) instalado cerca de la base de un arbol de S.

macrocarpa.

De modo de obtener mediciones comparables,
e independientes del tamafio, de las fluctuaciones
diarias de las dimensiones de los diferentes tejidos, los
valores de los diametros obtenidos con los
dendrometros y luego corregidos por temperatura
fueron convertidos a valores de area y normalizados
por el area inicial del tejido correspondiente. Se
considerd arbitrariamente como didmetro inicial el
correspondiente al determinado para la hora 0, luego de
aproximadamente dos dias de realizada la instalacion
del dendrometro; por lo tanto este constituyo el punto
de referencia considerado para determinar las
contracciones y expansiones de los tejidos. De este
modo, los valores de las wvariaciones de area
normalizadas presentadas para el xilema (AA4,,) son
simplemente el resultado de:

A,~7 [(Dixa + ADm)2 - (Dixa )2]/ (4Aixa) (1)

donde D', es el diametro inicial de xilema, AD,, es la
variacion en el diametro de xilema obtenida con el
dendrometro y 4',, es el area inicial de xilema.

Para calcular la variacion en area
correspondiente a la corteza interna (parénquima
+floema), normalizada por su valor inicial, se sustrajo
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a la variaciébn en area total del tronco (corteza +
xilema), la variacion correspondiente al xilema sin
normalizar por su area inicial A4,, (sn); ese resultado
fue dividido por el area inicial de la corteza. De este
modo se obtuvo:

AAC :(TC/4A ic ) * (Ditotal—"_AD tota1)2 - AAxa (S}’l) (2)

donde A4, es la variacion en el area de la corteza por su
area inicial (4 ' ), D' Y AD s sOn el didmetro
inicial y la variacion en el didmetro total del tronco
(cortezat+xilema), respectivamente.

Flujo de agua

Se determind el flujo de agua a través del xilema en la
base de los arboles usando el método de disipacion de
calor constante (Granier 1985, 1987) en los mismos
individuos a los que se les instalaron los dendrometros.
Cada medidor de flujo esta formado por dos sensores
de temperatura (termopares de cobre-constantan); cada
termopar se ubica en el interior de un capilar de vidrio,
el cual a su vez se introduce dentro de una aguja
hipodérmica de 2 mm de didmetro externo y 20 mm de
longitud. Alrededor de cada capilar se efectuan
arrollamientos con espiras muy juntas entre si
fabricadas con alambre de constantan cubriendo una
longitud de 20 mm. El medidor de flujo es instalado en
dos orificios realizados sobre el eje del tronco o de la
rama, separados por una distancia fija de 10 cm. El
sensor ubicado corriente abajo en la direccion del flujo
es calentado continuamente mediante una fuente de
tension regulada, mientras que el ubicado corriente
arriba mide una temperatura de referencia dado que su
calentador no es conectado a una fuente de tension y
solo se construye para obtener una respuesta térmica
similar de los sensores. Una vez instalado el sistema se
aisla con goma espuma y material plastico y se protege
con papel de aluminio para disminuir los gradientes de
temperatura producidos por la radiacion de calor desde
el tronco, suelo y aire sobre la seccion del tallo o de la
rama estudiada. Las diferencias de temperatura fueron
corregidas por los gradientes naturales de temperatura
entre los dos sensores (Do y Rocheteau 2002). Las
temperaturas medidas por los termopares se registraron
continuamente con  sistemas automaticos de
adquisicion de datos (CR10X, Campbell Scientific
Corp., Logan, UT, USA) equipados con 32-canales
multiples (AM416, Campbell Scientific) y se
almacenaron los promedios de las temperaturas de cada
10 min. La densidad de flujo, u (m s™) fue calculada
usando la relacion empirica obtenida por Granier
(1985, 1987) y revalidada por Clearwater et al. (1999):

u=119*10*K"* 3)
donde K, es una constante calculada como:
K=(ATmax — AT)/AT 4

donde AT, es la diferencia de temperatura entre el
sensor superior y el sensor inferior cuando el flujo de

agua es nulo y AT es la diferencia de temperatura

entre los sensores cuando el flujo es mayor que cero.
El flujo en masa de agua, F (I h"), fue
obtenido como:

F=u*xa &)

donde xa es el area de xilema activo. Para determinar
el xa se aplicd en al menos 5 arboles de diferentes
tamafios por especie una solucion de agua y colorante
indigo-carmin en la corriente transpiratoria y luego de
algunas horas se procedid a cortar los arboles por
encima (aproximadamente 10 cm) del lugar de
inyeccion de la solucion coloreada. Posteriormente, el
area de xilema coloreada por la solucion fue
determinada con la utilizacion de un calibre (£ 0,02
mm). Una vez calculada el area activa de conduccion
se realizO una regresion entre ésta y el area total del
xilema (activa e inactiva). El método, aunque es
destructivo, se realiza una sola vez por especie, ya que
de alli en adelante con so6lo medir el diametro externo
se estima el area de xilema activo (xa) de cada arbol al
cual se le esta midiendo el flujo. Los sensores de flujo
fueron instalados en una posicion cercana a los
dendrometros. Para calcular las contribuciones de los
reservorios de agua al uso total diario de agua de los
arboles, en seis de las ocho especies estudiadas
también fueron instalados sensores de flujo cerca de las
hojas.

Potenciales hidricos

Se midi6 el potencial hidrico foliar (%) con una
camara de presion (PMS Corvallis, OR, USA). Las
medidas fueron realizadas a intervalos de 2 0 3 hs a lo
largo del dia en tres individuos de cada una de las
especies estudiadas con caracteristicas similares en
altura, diametro y cobertura foliar a aquellos sobre los
cuales se realizaban mediciones de flujo de agua y de
las fluctuaciones en el diametro de los troncos, para
evitar en ellos cambios en estas variables debido a la
remocion parcial del area foliar. Se colectaron entre
cuatro a cinco hojas de cada arbol en cada periodo de
medicion e inmediatamente fueron colocadas en bolsas
de polietileno herméticas mantenidas en una heladera
hasta que la presion de balance fue determinada en el
laboratorio, dentro de una hora luego de la escision. El
potencial hidrico del tallo (%) fue estimado del
potencial hidrico de hojas cubiertas con bolsas de
polietileno y papel aluminio para evitar la pérdida de
agua lo cual permite que el potencial hidrico en el
xilema de las hojas alcance el equilibrio con el
potencial hidrico del xilema de la rama en el punto de
insercion del peciolo (Simonneau y Habib 1991). Las
medidas fueron realizadas en 3 a 5 hojas por arbol
antes del amanecer y al mediodia.

Se midi6 el potencial hidrico del tejido activo
de conduccion (¥,) en la base de los troncos, in situ
durante la estacion seca, con cadmaras psicrometricas
(Plant Water Status Instruments, Canada) conectadas a
un sistema automatico de adquisicion de datos (CR 7
Campbell Scientific, Logan, UT, USA). El ¥, fue
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medido solamente en un arbol de cada una de las
especies estudiadas. Los valores de potencial hidrico
fueron registrados a intervalos de 10 min. Las camaras
psicrométricas fueron cuidadosamente instaladas sobre
el xilema activo en la region del tronco con menor
exposicion a la radicacion solar directa para minimizar
los gradientes de temperaturas; luego fueron cubiertos
con goma espuma y papel de aluminio. Para evitar los
gradientes  térmicos dentro de las camaras
psicrométricas los valores del primer dia luego de la
instalacion fueron descartados. Antes de su instalacion
en los arboles los psicrometros fueron calibrados
individualmente en el laboratorio con soluciones
salinas de osmolalidad conocida.

Propiedades biofisicas de la corteza y del xilema

Todas las propiedades biofisicas analizadas fueron
obtenidas de muestras colectadas en 3 individuos por
especie y en los mismos arboles utilizados para obtener
las medidas de ¥ Estas medidas se realizaron en
arboles diferentes a los utilizados para medir las
fluctuaciones en el didmetro de los troncos y los flujos
de agua para evitar los posibles efectos de la remocion
de muestras de madera y de corteza sobre estas
variables.

Fueron generadas curvas de retencion de
agua; para ello se colectaron cerca de la base de los
arboles muestras de forma cilindrica de corteza
(excluyendo el ritidoma) y de xilema utilizando un
barreno de 5 mm de didmetro interno, que fueron
depositadas y selladas en tubos de vidrio para su
transporte al laboratorio. Luego fueron sumergidas en
agua destilada durante dos horas de modo de alcanzar
su completa hidratacion. Segmentos de 10 mm de las
muestras hidratadas fueron depositados sobre las tapas
de camaras psicrometricas (JRD Cerril Specialty
Equipment, Logan, UT, USA), pesados y luego
sellados dentro del cuerpo de las camaras para la
determinacion de las isotermas de potencial hidrico.
Cada camara, conteniendo 3 segmentos de muestra, fue
depositada en un bafio de agua a temperatura constante
hasta alcanzar el equilibrio térmico (aproximadamente
3 horas), a partir de lo cual se iniciaron las mediciones
de potencial hidrico usando un multi-voltimetro de
punto de rocio (Wescor, model HR-33T, Logan, UT,
USA). En cada periodo de medicion del potencial
hidrico las tapas de las camaras psicrométricas
conteniendo los segmentos fueron pesadas, expuestas
al aire por 5 a 10 minutos para permitir una
deshidratacion parcial de las muestras y depositadas en
el bafio de agua para que alcancen nuevamente el
equilibrio térmico y asi iniciar un nuevo conjunto de
medidas hasta que el potencial hidrico disminuyera
aproximadamente hasta valores entre -2,5 y -5,0 MPa,
dependiendo de la especie. Las curvas de retencion de
agua fueron generadas graficando el potencial hidrico
en funcion del contenido relativo de agua (CRA). El
contenido relativo de agua fue calculado como (peso
fresco-peso seco)/(peso saturado-peso seco). El peso
saturado fue obtenido luego de la hidratacion de las
muestras durante 24 horas y luego eliminando el
exceso de agua de la superficie de las muestras.

Las curvas ajustadas a la relacion entre el
potencial hidrico (¥P)y CRA fueron usadas para
calcular la capacitancia de los tejidos como descrito
por Meinzer et al. (2003). La capacitancia normalizada
por el volumen de cada tejido (kg m™ MPa') fue
calculada como:

Capacitancia = dP,/d ¥ (6)

donde P, es el peso del agua por unidad de volumen
saturado del tejido. El volumen saturado del tejido fue
calculado como:

P, = [(Peso saturado/peso seco) * p]—p @)

donde p es la densidad del tejido. Luego el peso
acumulado de agua liberada por unidad de volumen
(P,,) fue calculado como:

Pay = (1-CRA)* P, ®)

Los wvalores de capacitancia fueron
determinados de las pendientes instantaneas de los
graficos de agua liberada contra potencial hidrico
(Figura 7) usando solo la pendiente de las regresiones
lineales fijadas a la porcidn inicial de cada curva.

Para determinar la densidad y el contenido de
agua del xilema y de la corteza fueron colectadas
muestras  similares, y aplicando el mismo
procedimiento, a las obtenidas para la generacion de
las curvas de retencion de agua. La densidad (p) fue
calculada como p= MV, donde M (masa de la
muestra) es el peso seco de la muestra (P) dividida por
la aceleracion de la gravedad (g=9,81 m's %)y Ves el
volumen de la muestra. El volumen fue estimado
sumergiendo la muestra saturada en un recipiente con
agua destilada apoyado sobre una balanza digital (+
0,001 g). Con la ayuda de una pequeia aguja se
mantuvo a la muestra sumergida evitando el contacto
con las paredes del recipiente. La muestra saturada
desplaz6 una cantidad de agua igual a la magnitud de
su volumen. El volumen de la muestra fue calculado
por medio del peso del agua desplazada y considerando
para el peso especifico del agua 1 g cm™. El contenido
de agua del xilema y de la corteza fue calculado como
(peso fresco - peso seco)/peso seco. Una vez
determinado el peso fresco de las muestras, estas
fueron secadas a 80 °C durante 72 hs para obtener el
peso seco. Para evaluar la dindmica diaria de esta
variable, conjuntos diferentes de muestras fueron
colectados a intervalos de aproximadamente 2 horas
entre las 6 y 21 horas durante un dia de la estacion
seca.

Se determiné la concentracion de solutos de la
corteza utilizando un osmoémetro (VAPRO 5520,
Wescor). Para evaluar posibles variaciones diarias en
la concentracion de solutos, las muestras fueron
colectadas antes del amanecer y entre las 15 y 17 horas
durante la estacion seca. La concentracion de solutos
fue determinada solamente para muestras de corteza
debido a dificultades técnicas encontradas para la
extraccion del agua del xilema. No obstante es de
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esperar que las variaciones diarias de las
concentraciones de solutos en la solucién acuosa del
xilema no sean significativas.

Célculos de los tiempos de retardo y de las
contribuciones del agua almacenada al uso total
diario de agua

Se determinaron los tiempos de retardo en el inicio
entre: 1- las contracciones en el area del xilema y de la
corteza, 2- las contracciones en el area del xilema o de
la corteza y el flujo basal y, 3- el flujo basal y el flujo
en el nivel superior del dosel. En todos los casos, los
retardos fueron determinados usando el método de
correlacion cruzada (cross-correlation) donde una de
las series de datos es desplazada en el tiempo con
respecto a la otra hasta que se encuentra la mejor
correlacion.

La determinacion de las contribuciones del
agua almacenada en los tejidos internos al uso total
diario de agua fueron obtenidas por dos métodos: a-
usando las variaciones temporales en el flujo basal y en
el nivel superior del dosel y b-usando propiedades
biofisicas de los tejidos. En el primer caso se aplico la
metodologia descripta por Goldstein et al. (1998): los
valores de los flujos de las ramas obtenidos cada 10
minutos fueron normalizados respecto al valor maximo
alcanzado durante el dia, divididos por la suma diaria
de los valores de flujo normalizados divididos por 6 y
multiplicados por el flujo total diario medido en la base
del tronco de cada arbol, el cual se asume que es
equivalente a la transpiracion diaria total. Estos
calculos permitieron estimar la transpiracion del dosel
para cada hora del dia. La capacidad diaria total de
almacenamiento de agua fue estimada sustrayendo de
los flujos basales, los flujos de todo el dosel obtenidos
cada 10 minutos y finalmente efectuando la suma de
las diferencias divididas por 6 cuando el flujo basal fue
menor que el flujo de todo el dosel. Para estimar las
contribuciones de los reservorios de agua a la
economia diaria de agua de cada arbol, se calculo el
porcentaje que la capacidad diaria total de agua
almacenada represent6 en el flujo diario total. Para el
calculo de las contribuciones a partir de propiedades
biofisicas de los tejidos se considerd el potencial
hidrico minimo del xilema medido cerca de la base del
arbol (¥, alcanzado durante el dia y luego se
determind la cantidad de agua que fue liberada para ese
valor de potencial hidrico a partir de las curvas de
retencion de agua de cada uno de los tejidos. Las
cantidades de agua liberadas por los dos tejidos
(xilema y corteza) fueron sumadas y multiplicadas por
el volumen de tejido correspondiente, desde la base del
arbol hasta el inicio de las ramificaciones, el cual fue
estimado considerando la geometria de los troncos
como la correspondiente a un cono truncado. Luego
fue calculado el porcentaje del flujo diario total que
representd la cantidad de agua liberada por estos
tejidos. Para este calculo se consider6 que los
potenciales hidricos del xilema y de la corteza se
encontraban en equilibrio dado que no se disponia de
informacion sobre el potencial hidrico de la corteza.

Analisis estadisticos

La comparacion de los contenidos de agua y de la
concentracion de solutos de la corteza para las distintas
especies fue realizada a través del test no parametrico
de Mann-Whitney. Las diferencias de un 10% de
probabilidad fueron aceptadas como significativas. El
programa empleado fue SPSS 11.5.0 Todas las
regresiones fueron realizadas en Sigma Plot version 7
(SPSS Inc. San Rafael, California, USA y la
significancia de los modelos de regresion fue evaluada
a través del andlisis de la varianza. Como fue indicado
anteriormente el calculo de los retardos en los tiempos
de inicio de los flujos fue determinado usando una
correlacion cruzada (cross correlation)

RESULTADOS

Los cambios en los diametros basales de los troncos
(cortezat+xilema) mostraron un patron  diurno
caracterizado por una continua contraccién desde las
primeras horas de la mafiana hasta alcanzar sus
diametros minimos en la tarde (entre las 14 y 17 hs);
luego comenzaron a expandirse hasta alcanzar sus
valores maximos en las primeras horas de la mafiana
del dia siguiente (Figura 1). Durante la estacion seca
no se observo una recuperacion diaria completa de los
diametros de los troncos, por lo cual los troncos
mostraron una continua disminucion de sus diametros
externos (Figura 1) hasta alcanzar sus valores minimos
al fin del periodo seco (datos no mostrados). Las
magnitudes de los cambios diarios en los didmetros
fueron siempre mayores durante la estacidon seca
comparados con la estacion huimeda. Por ejemplo, para
B. salicifolius 1la amplitud de la variacion diaria fue de
aproximadamente 280 pum durante la estacion seca
mientras que en la estacion humeda fue de 190 um.

Las fluctuaciones diarias en las areas de la
corteza y del xilema normalizadas por el area inicial
obtenidas durante la estacion seca tuvieron patrones
similares, aunque las magnitudes fueron siempre
mayores en la corteza (Figura 2). El retardo entre el
inicio de ambas contracciones varié entre 10 y 90
minutos dependiendo de la especie (Tabla 2, Figura 2).
En general, la contraccion de la corteza se inicid mas
temprano en la mafana que la correspondiente al
xilema. Las contracciones en el xilema se iniciaron
antes que las correspondientes a la corteza solo en B.
salicifolius 'y Q. parviflora (30 y 90 minutos antes,
respectivamente). En el resto de las especies la corteza
inicid sus contracciones entre 10 a 40 minutos antes
que el xilema (Tabla 2). En cuatro de las ocho especies
no se observo retardo entre el inicio del flujo basal de
agua y el inicio de la contraccion de la corteza o del
xilema, dependiendo de cual tejido se contrajo primero
(Tabla 2, Figura 2). En S. paniculatum la contraccion
de la corteza comenzd con un retraso de
aproximadamente 2 horas en relacion con el inicio del
flujo basal, mientras que en las otras 3 especies el
retardo fue entre 10 a 20 minutos.
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Figura 1. Cambios diurnos en los didmetros externos de los
troncos (corteza+xilema) durante la estacion humeda (Enero)
y la estacion seca (Julio-Agosto) de 2003 para tres especies
lefiosas dominantes del Cerrado.

Los flujos basales en B. crassa, C. brasiliense, S.
macrocarpa, V. tirsoideae 'y Q. parviflora se
incrementaron rapidamente durante la mafiana,
alcanzando un maximo entre las 9 y 12 hs, y luego
disminuyeron rapidamente hasta alcanzar un valor
minimo alrededor de las 3 y 5 de la tarde (Figura 2). El
xilema y la corteza presentaron magnitudes diferentes
en los contenidos de agua, siendo la corteza quien
presentd mayor cantidad de agua en relacion al peso
seco (Figura 3). Para todas las especies estudiadas, en
general, la corteza tuvo entre 1,0 y 2,5 gr de agua por
gr de materia seca, mientras que el xilema tuvo menos
de 1,0 grpor gr de materia seca, y en algunas especies
alcanz6 aproximadamente a 0,5 gr por gr de materia
seca.

El contenido de agua de ambos tejidos varid
durante el dia (Figura 3) y la magnitud de la variacién
fue mayor en la corteza; no obstante los rangos de
variacion entre el maximo y minimo contenido de agua
respecto a los valores maximos alcanzados durante el
dia fueron similares entre los dos tejidos (15 a 45 % en
la corteza y 15 a 40 % en el xilema). El maximo valor
de contenido de agua de la corteza fue alcanzado
durante las primeras horas de la mafiana (entre las 6 y
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Figura 2. Fluctuaciones diarias representativas del area de la
seccion transversal del xilema (simbolos cerrados) y de la
corteza (simbolos abiertos) y del flujo basal de agua durante
la estacion seca (Julio y Agosto de 2003) para ocho especies
dominantes del Cerrado. Para cada especie los cambios en las
areas de las secciones transversales de los troncos fueron
normalizados por los valores iniciales de las areas y los
valores de flujo de agua fueron normalizados por los valores
maximos alcanzados durante el dia.

(8 hs) y, en general, el minimo valor se alcanz6 durante
la tarde, entre las 15 y 18 hs, con la excepcion de C.
brasiliense que alcanz6 el valor minimo cerca de las 10
hs. Las diferencias entre el maximo y el minimo
contenido de agua diario de la corteza fueron
estadisticamente significativas (p<0.l1) en todas las
especies estudiadas (Figura 4a). El patrén de variacion
en el contenido de agua de la corteza fue consistente
con el patron de variacion en la concentracion de
solutos (Figura 4b). La osmolalidad de la corteza fue
mayor cuando su contenido de agua alcanzé el valor
minimo durante la tarde.

El potencial hidrico del xilema ( ¥,) medido
cerca de la base del tronco vari6 durante el dia en todas
las especies estudiadas (Figura 5). Por ejemplo para V.
tirsoidea el ¥, varid entre -0,1MPa (valor alcanzado
durante la noche) y -0,85 MPa (valor alcanzado al
mediodia). El potencial hidrico foliar ( ¥r) fue siempre
menor (mas negativo) que el %, (Figura 5, graficos
insertados). El mayor gradiente de potencial hidrico
entre las hojas y la base del arbol fue observado entre
las 13 y 15 hs. Las maximas diferencias entre ¥ y ¥,
variaron entre 0,7 MPa (V. tirsoidea) y 1,7 MPa (B.
salicifolius).
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Tabla 2. Retardos entre (1) el inicio de las contracciones de
la corteza (c) y del xilema (xa), (2) entre el inicio de la
contraccion de la corteza o del xilema y el flujo basal (Fyua),
(3) entre el inicio del flujo basal y el flujo en las ramas
(Framas) ¥ contribuciones de los reservorios internos de agua
al uso diario total, calculadas a partir de las variaciones
temporales en el inicio de los flujos basales y en las ramas y
a partir de caracteristicas biofisicas de los tejidos. Los valores
negativos indican que las contracciones en el xilema
comienzan antes que las de la corteza.. En el caso de B.
crassa'y Q. parviflora las contribuciones calculadas a partir
de propiedades biofisicas fueron omitidas debido a las
dificultades que se presentaron para la estimacion del
volumen del arbol como consecuencia de la corta longitud
del tronco, desde la base hasta el inicio de las ramificaciones.
Ver Materiales y Métodos para la descripcion de los célculos
de las contribuciones. S/D indica ausencia de datos

c/xa c-xa/ Frasal contribucion contribucion
(min)  Fyaga IFamas (dinamica (propiedades
(min) (min) temporal biofisicas)
entre Fyoa Y (%)
Framas ) (%0)
B. crassa 30 0 S/D S/D S/D
B. salicifolius -30 0 130 18 12,54
C. brasiliense 10 20 10 22,5 14,60
S. macrocarpa 30 10 50 25,1 11,11
S. paniculatum 10 100 40 16 10,48
V. tirsoidea 40 0 80 12,8 20,47
K. coriaceae 20 10 110 30,82 30,64
Q. parviflora -90 0 S/D S/D S/D

Los valores de flujo de agua fueron
normalizados con respecto a los valores maximos
alcanzados durante el dia para permitir comparaciones
directas entre el flujo en la base del tronco y en las
ramas terminales. Los patrones diarios de flujo
mostraron comportamientos similares entre todas las
especies (Figura 6). El flujo se increment6 rapidamente
durante la maflana y disminuyé6 mas lentamente
durante la tarde. Sin embargo hubo un retardo de 10 a
130 min, dependiendo de la especie, entre el inicio del
flujo en la base del arbol y en las ramas terminales
(Figura 6, Tabla 2).

La cantidad de agua descargada de los
reservorios internos de los troncos calculada en base al
método de Goldstein et al. (1998) (ver Materiales y
Métodos), varid entre 13 a 31 % del flujo total diario,
dependiendo de la especie (Tabla 2). Cuando se
utilizaron propiedades biofisicas de los tejidos para
calcular las contribuciones de las reservas internas de
agua al flujo total diario de los arboles, las magnitudes
presentaron algunas variaciones en relacion a las
obtenidas con el método de integracion de los flujos
entre el dosel y la base de los troncos, y en general
tendieron a ser menores (Tabla 2). Solo para K
coriaceae las contribuciones calculadas por los dos
métodos no presentaron diferencias sustanciales.
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Figura 3. Fluctuaciones diarias en el contenido de agua del
xilema (simbolos cerrados) y en el contenido de agua de la
corteza (simbolos abiertos) durante la estacion seca (Julio y
Agosto de 2003) en ocho especies lefiosas representativas del
Cerrado. Cada punto representa el valor medio (£ES) de tres
arboles por especie. Los valores indicados en cada panel
muestran la cantidad de agua en gr gr' descargada de cada
tejido durante el dia y el porcentaje de disminucion en el
contenido de agua desde su valor maximo alcanzado a la
mafiana al valor minimo alcanzado durante la tarde.

Las cantidades liberadas de agua almacenada en el
xilema y en la corteza mostraron comportamientos
diferentes ante las variaciones del ¥, Mientras la
correspondiente a la corteza aumentd en forma
constante con la disminucion de ¥, para todo el rango
de su variacion, la cantidad de agua liberada por el
xilema mostrd inicialmente un aumento lineal con la
disminucion del ¥, hasta un valor determinado, para
luego continuar aumentando en forma asintotica hasta
alcanzar los valores diarios minimos de ¥ (Figura 7).
La cantidad de agua liberada fue mayor para el xilema
que para la corteza en todos los casos estudiados,
dentro del rango de potenciales hidricos que
usualmente son alcanzados en el campo bajo
condiciones naturales. La tasa de disminucion del
¥ con el contenido relativo de agua (CRA) varid
sustancialmente entre la corteza y el xilema (Figura 7,
graficos insertados). Mientras que el potencial hidrico
de la corteza (¥, disminuy6 linealmente con el CRA,
el ¥, decrecio exponencialmente con la disminucion
en el CRA.
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Figura 4. (a) Contenidos minimos y maximos de agua de la
corteza obtenidos de la Figura 3 y (b) concentracion de
solutos de la corteza (mmol kg') para las especies
estudiadas. Las barras representan los valores medios de tres
replicas por especie (+ES). Los asteriscos indican diferencias
estadisticamente significativas: * p<0,1, **p<0,01 vy
**%p<0,001.

Las especies con mayor proporcion de area de
xilema (4,,) que de corteza (4.) fueron las que tuvieron
mayor capacitancia normalizada por el volumen
(Figura 8). La capacitancia total del tronco (corteza
interna+xilema) varié en un rango de 70 kg m™> MPa’'
(S. paniculatum) a 190 kg m™> MPa™ en (V. tirsoidea).
La capacitancia del xilema disminuyé linealmente a
través de las diferentes especies con el incremento en
la densidad del xilema, pero no fue encontrada ninguna
relacion funcional entre la capacitancia y la densidad
de la corteza (Figura 9). Mientras que para el xilema la
capacitancia varid entre 40 y 160 kg m® MPa
dependiendo de la especie, el rango de variacion de la
capacitancia de la corteza fue mucho menor (entre 25 y
60 kg m~ MPa™") para las 8 especies estudiadas.

Los %¥de 1las hojas y del xilema
disminuyeron linealmente con un incremento en el
flujo basal de agua en todas las especies y las
pendientes de esas relaciones, una medida de la
resistencia al flujo de agua, fueron mayores para el
tejido foliar que para el xilema en la base del tronco
(datos no mostrados). La resistencia hidraulica entre el
suelo y el xilema basal (R,,) obtenida a partir de la
pendiente de la relacion entre el potencial hidrico del
xilema con el flujo basal de agua, fue menor que la
resistencia entre el suelo y las hojas (Rf), obtenida a
partir de la pendiente de la relacion entre el potencial
hidrico foliar con el flujo basal de agua (Figura 10).
Mientras que R,, varid entre 0,2 y 1,7 MPa h kg'1
(Figura 10a), Ry vario entre 1,0 y 5,5 MPa h kg
(Figura 10b). Ambas resistencias al transporte de agua
se correlacionaron negativamente con la capacitancia
total (Figura 10).
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Figura 5. Patrones caracteristicos de las variaciones diarias
del potencial hidrico del xilema medido en la base de los
troncos durante la estacion seca de 2003 para ocho especies
lefiosas dominantes del Cerrado. Los graficos insertados
muestran los potenciales hidricos de las hojas (simbolos
cerrados) y del xilema (simbolos abiertos) entre las 6-17 hs.

Las especies con menor capacitancia total, como S.
paniculatum y C. brasiliense, presentaron los valores
mayores de R, y Rr. El ¥ minimo aumenté (menos
negativo) con un aumento en la capacitancia del xilema
(Figura 1la) y con la capacitancia total del tronco
(corteza internat+xilema) (Figura 11b). A diferencia de
la fuerte relacion entre ¥r y la capacitancia del xilema
(Figura 11a), no hubo una relacion significativa entre
¥> y la capacitancia de la corteza (datos no
mostrados).

La diferencia entre el promedio pesado del
potencial hidrico del suelo en la zona de la rizosfera
Yeuelo» €Stimado de la extrapolacion de la relacion entre
..y el flujo basal de agua a flujo cero, y el potencial
hidrico de hojas cubiertas ( % cupieras ), €8 Una medida
del desequilibrio nocturno entre los potenciales
hidricos del suelo y la planta. La capacitancia total del
tronco estuvo relacionada con el grado de este
desequilibrio nocturno entre el suelo y las hojas
(Figura 12). Por ejemplo, V. tirsoidea y K. coriaceae,
las especies con mayor capacitancia total, exhibieron el
mayor desequilibrio nocturno entre el suelo y las hojas,
mientras que S. paniculatum y C. brasiliense con las
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Figura 6. Cursos diarios representativos de flujo de agua en
las ramas y cerca de la base del tronco de seis especies
lefiosas del Cerrado durante la estacion seca. Los flujos
fueron normalizados por el valor maximo alcanzado durante
el dia para cada especiec para conseguir una mejor
comparacion entre los flujos basales y de las ramas.

menores capacitancias, alcanzaron practicamente un
completo equilibrio de los potenciales hidricos durante
la noche (Figura 12). El grafico insertado en la Figura
12 muestra que la capacitancia total no estuvo
relacionada con el desequilibrio nocturno entre el Wi,
Y ¥r expuesias A€ hojas transpirando libremente.

DISCUSION

La utilizaciéon por parte de arboles de sabanas
Neotropicales del agua almacenada en sus tejidos
internos les permitiria obtener una menor dependencia,
a corto plazo, del contenido de agua del suelo. Aun
cuando la disponibilidad de agua en el suelo es alta,
como ocurre durante la estacion de lluvias, las reservas
internas de agua disminuyen cada mafiana con el inicio
de la transpiracion, como fue observado a través de tres
tipos de observaciones diferentes: a- fluctuaciones
diarias en el diametro de los troncos, b- cambios
diurnos en el contenido de agua de los tejidos y, c-
dindmica de los flujos de agua basales y en el nivel
superior del dosel. Las magnitudes de las fluctuaciones
diarias en los diametros de los troncos fueron mayores
durante la estacion seca; esto sugiere que la
contribucion del agua almacenada en los troncos a las
demandas transpiratorias pudo haber aumentado para
compensar el incremento de las resistencias hidraulicas
entre el suelo y las hojas a medida que el contenido de
agua del suelo disminuyo. Esto pudo haber contribuido
para evitar déficit hidricos mayores, y por lo tanto al
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Figura 7. Cantidad acumulada de agua liberada por unidad
de volumen de tejido en funcion del potencial hidrico del
tejido (xilema: linea solida, corteza: linea punteada). Los
graficos insertados muestran la relacion entre el potencial
hidrico (xilema: linea sélida, corteza: linea punteada) y el
contenido relativo de agua. Se ajustd una funcion hiperbolica
a la relacion entre el potencial hidrico y el contenido relativo
de agua del xilema, mientras que para la relacion entre el
potencial hidrico y el contenido de agua de la corteza fue
ajustada una funcion lineal. Solo se muestran los puntos que
dieron origen a las funciones de ajuste para B. salicifolius.
Ver Materiales y Métodos para la descripcion del célculo de
la cantidad de agua liberada.

comportamiento homeostatico que caracteriza a
muchas especies de sabanas neotropicales (Bucci et al.
2005). La recarga incompleta de los reservorios de
agua durante la estacion seca, observada a través de la
ausencia de una recuperacion total en los diametros de
los troncos durante el periodo nocturno, pudo ser una
consecuencia de la presencia de transpiracion nocturna
en estas especies. Durante la noche y en particular
durante la estacion seca, el agua del suelo constituye
una fuente por la cual compiten las hojas y los tejidos
de almacenamiento de agua. En un trabajo previo con
arboles del Cerrado, Bucci et al. (2004) observaron que
cuando se restringia artificialmente la transpiracion
nocturna, la recarga de agua en los reservorios internos
ocurria mas rapidamente, sugiriendo que los arboles
que transpiran libremente usan agua que deberia ser
empleada para recargar completamente sus reservorios,
para compensar las pérdidas nocturnas de agua por
transpiracion.
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Figura 8. Relacion entre la capacitancia total del tallo
(corteza internatxilema) por unidad de volumen y Ia
proporcion entre el area de la corteza y el area de xilema
(4c/Ax,). La linea es la regresion lineal ajustada a los datos (y
=163 — 46x; p<0,05). Los valores de capacitancia del xilema
fueron estimados de las pendientes de las lineas ajustadas a la
porcion lineal de las curvas de agua liberada de la Figura 7 y
los valores de capacitancia de la corteza son las pendientes de
las funciones lineales ajustadas a los datos de la Figura 7.
Simbolos: (@) B. crassa, (J) B. salicifolius, (A) C.
brasiliense, (V) S. macrocarpa, (®) S. paniculatum, (®) V.
tirsoideae, (A) K. coriaceae (B) Q. parviflora
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Figura 9. Relacion entre la capacitancia y la densidad de los
tejidos (corteza o xilema) de las ocho especies estudiadas. La
linea es la regresion lineal ajustada a los datos
correspondientes al xilema (y = 416 -619x, p<0,001). No se
encontré una relacion estadisticamente significativa entre la
densidad y la capacitancia de la corteza. Simbolos como en la
Figura 7.
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Figura 10. Resistencia hidraulica (a) entre el suelo y el
xilema de la base del tronco y (b) entre el suelo y las hojas en
relacion a la capacitancia total del tronco (corteza
interna+xilema). La resistencia fue estimada de la pendiente
de la relacion entre el potencial hidrico del xilema y de las
hojas con el flujo basal de agua. Las lineas son las funciones
exponenciales decrecientes ajustadas a los datos: (a): y =
0,23 exp (9,80/(x-61)), p<0,001; (b) y = 1,17 exp (-0,05x),
p<0,1. Simbolos como en la Figura 7.

En el Cerrado la transpiracion nocturna de las especies
lefiosas puede representar hasta el % del flujo total
diario de la planta (Bucci et al. 2004, Scholz et al.
2006). Otro proceso que podria prevenir la recarga
completa de los compartimientos internos de
almacenamiento de agua es la redistribucion hidréaulica,
el movimiento de agua desde las regiones mas
humedas del suelo hacia las mas secas (generalmente
mas superficiales) a través del sistema radicular de las
plantas. La redistribucion hidraulica es un proceso
comun en arboles del Cerrado (Scholz et al. 2002,
Moreira et al. 2003 y Capitulo 2, 3 y 4) por lo cual el
suelo cercano a las raices mas superficiales (y por lo
tanto mas seco) puede constituir un sumidero para el
agua que es absorbida por las raices profundas y que de
otro modo deberia ser usada para reemplazar el agua de
los reservorios internos utilizada durante el dia.
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Figura 11. Potencial hidrico foliar minimo en funcion de (a)
la capacitancia del xilema y (b) la capacitancia total del
tronco (corteza interna + xilema) en ocho especies lefiosas
dominantes del Cerrado. Las lineas son las funciones
exponenciales ajustadas a los datos ((a): y = -3,34 + 2,01 (1-
exp (-0,02x)); p<0.001; (b): y=-2.55+1441 (1-exp (-10"-5x));
p<0,001). Simbolos como en la Figura 7. Cada punto
representa la media £ ES de 3 arboles y de 4 a 5 hojas por
arbol.

Los dendrometros son instrumentos no
invasivos que permiten medir continuamente las
fluctuaciones diarias en los diametros de los troncos.
Estas fluctuaciones estan asociadas con la dinamica de
las reservas internas de agua, por lo tanto es necesario
conocer cuales son los tejidos donde ocurren las
contracciones y expansiones, cOmo estos cambios
afectan el contenido de agua y qué cantidad del agua
almacenada estd disponible dentro del rango de
potenciales hidricos experimentados por las plantas
durante un ciclo diurno. Mientras que muchos estudios
muestran que las variaciones en los didmetros de los
troncos son principal o exclusivamente resultado de las
contracciones en los tejidos externos al xilema (p.e.
Dobbs y Scout 1971, Moltz y Klepper 1973, Brough et
al. 1986, Zweifel et al. 2000), en este estudio se
observdo que el xilema también experimenta
fluctuaciones diarias en sus diametros, en concordancia
con los resultados de Irvine y Grace (1997),
Offenthaler et al. (2001) y Sevanto et al. (2001).
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Figura 12. Desequilibrio nocturno entre el promedio pesado
de potencial hidrico del suelo de la rizosfera (%) y el
potencial foliar de madrugada de hojas cubiertas ( ¥r cupierias)
en funcion de la capacitancia total del tronco (corteza interna
+ xilema) . La linea es la funcién exponencial decreciente
ajustada a los datos y = -0,35 + 3,88 exp (-0,05x), p<0,001.
El grafico insertado muestra la misma relacién usando el
potencial hidrico foliar de madrugada de hojas expuestas
(¥ expuestas)- Bl Fyelo fue estimado de la intercepcion al eje X
de la relacion entre el flujo basal de agua y el potencial
hidrico del xilema basal (datos no mostrados). Simbolos
como en la Figura 7.

La conductividad hidraulica radial (la inversa
de la resistencia) es un parametro muy importante para
explicar el retardo temporal entre el potencial hidrico o
la transpiracion y la dinamica de las variaciones en
diametro de los tejidos, correspondiendo mayor retardo
a valores altos de resistencias (Generd et al. 2001).
Este retardo en el tiempo produce una respuesta de
histéresis entre ambas variables. Estudios recientes
enfatizan que la variaciébn en la respuesta es una
funciéon de la magnitud y naturaleza de la fuerza
motriz, osmotica o hidrostatica (Steudle 1994) y del
comportamiento diurno de las acuaporinas (Clarkson et
al. 2000). El retardo que se produce es una
consecuencia de las propiedades de los reservorios de
agua y de la conductividad radial de la membrana que
separa los diferentes compartimientos. El pequefio o
nulo retardo observado entre las fluctuaciones en el
area de la corteza o del xilema (dependiendo en que
tejido se inicia antes la contraccion) y las del flujo de
agua, sugiere que la conductividad hidraulica entre los
reservorios y la corriente transpiratoria es alta y
enfatiza la importancia de la corteza como reservorio
de agua. El agua fluye desde los tejidos vivos de la
corteza hacia el xilema cuando la tension dentro de los
vasos del xilema aumenta (Zweifel y Hasler 2001),
pero la propagacion de esa tension podria manifestarse
mas rapidamente en la corteza porque su modulo de
elasticidad es menor que el del xilema (Nobel 1991).
El xilema es un material mas rigido y por lo tanto sus
contracciones son menores que las de las células vivas
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de la corteza que poseen paredes mas elasticas. Las
células vivas pueden cambiar sustancialmente sus
volimenes con relativamente pequefios cambios en el
turgor. Los cambios diarios mayores en el area de la
corteza que en el area del xilema y el retardo temporal
entre la contraccion de ambos tejidos pudo haber sido
una consecuencia de la naturaleza mas elastica de las
células vivas de la corteza. Es probable que al ser un
tejido mas rigido, el xilema necesite una tension mayor
que la corteza para poder cambiar su volumen. Tal vez
por esta causa fueron observados cambios en el
volumen de la corteza antes que en del xilema en seis
de las ocho especies estudiadas. Contrariamente, Irvine
y Grace (1997) encontraron que la relacién entre los
cambios en diametro del xilema y la tension era
directa, lineal e inmediata, y Peramaki et al. (2001)
mostraron que en pino Scots existe una estrecha
conexion entre la transpiracion y los cambios en el
diametro del xilema.

Algunos estudios han sugerido que las
reservas internas de agua son utilizadas y reemplazadas
diariamente como respuesta a cambios en los
gradientes de potenciales hidricos dentro de las plantas
(Whitehead and Jarvis 1981, Landsberg 1986). Los
resultados de este estudio muestran que las
fluctuaciones diurnas en el contenido de agua de la
corteza y del xilema fueron consistentes con las
expansiones y contracciones de los troncos y refuerzan
la idea de la existencia de un acoplamiento entre los
cambios en los diametros de los troncos y las
relaciones hidricas de los arboles. Aunque los
contenidos de agua de ambos tejidos estuvieron
relacionados con las fluctuaciones en los diametros, la
corteza presentd un grado de correlacion mayor entre
ambas variables (datos no mostrados). La mayor
concentracion de solutos observada en la corteza
durante la tarde, cuando este tejido alcanzd la maxima
contraccion, es consistente con el modelo sobre la
reduccion del contenido de agua de la corteza (Zweifel
and Hasler 2001): cuando el potencial hidrico del
xilema disminuye los reservorios de agua se contraen y
disminuye el potencial osmotico en su interior hasta
que los potenciales osmoticos de todos los tejidos
alcanzan condiciones de equilibrio. Este aumento en la
concentracion de solutos cuando la cantidad de agua
del tejido es menor también sugiere que la contraccion
de la corteza, que también involucra al floema, es un
mecanismo pasivo y que no esta involucrado el
transporte radial de solutos a través del floema.

Los patrones diurnos de flujo en las ramas y
en la base de los troncos de seis especies lefiosas,
también sugieren que existen buenas conexiones
hidraulicas (resistencia hidraulica relativamente baja)
entre la corriente transpiratoria y los reservorios intra o
extracelulares del xilema y/o de la corteza. La
capacitancia asociada con la descarga de agua
almacenada en los tejidos internos a la corriente
transpiratoria produce retardos temporales entre los
cambios en la transpiracion y los cambios en el flujo en
masa de agua a través de la planta. Los tiempos de
retardo entre la transpiracion y el flujo Dbasal
registrados en la literatura varian desde unos pocos
minutos a horas (Edwards et al. 1986, Loustau et al.

1996, Phillips et al. 1997, Meinzer et al. 2004). El agua
se descargd mas facilmente de los reservorios
saturados cerca de las hojas que desde el suelo, debido
a la fuerza necesaria para ascender el agua desde el
suelo hacia las hojas y a las resistencias en la via de
transporte. Con el inicio de la transpiracion en la
mafiana, toda el agua transpirada fue aportada
inicialmente por los tejidos de almacenamiento
existentes entre las hojas y la base de los troncos.
Luego de 10 a 130 minutos, dependiendo de la especie,
se inicio el flujo basal y por lo tanto el agua transpirada
provenia de los reservorios y del suelo. La estimacion
de la contribucion del agua almacenada en los troncos
a la cantidad total de agua transpirada medida in vivo a
través del retardo temporal entre los cambios del flujo
en las ramas y cerca de la base de los arboles varié
entre 13 y 31%. Para una misma especie, estos valores
presentaron algunas diferencias con las estimaciones
calculadas a partir de propiedades biofisicas de los
tejidos. Tales diferencias observadas pueden ser
consecuencia de la naturaleza de los métodos. El
primero tiene en cuenta la dindmica del flujo en el
arbol “in vivo”, mientras que el segundo, una medida in
vitro, tiene en cuenta la capacitancia obtenida a partir
de las curvas de presion volumen de muestras de
tejidos. La menor contribucion del agua almacenada al
flujo total diario usando este ultimo método puede
deberse a que para este calculo solo se utilizd como
volumen total estimado de cada tejido el
correspondiente al tronco, desde la base hasta el inicio
de las ramificaciones y por lo tanto no fue considerado
el aporte de los tejidos de reserva de las ramas, el cual
dada la morfologia de algunas de las especies puede ser
importante. Las contribuciones de los reservorios
internos de agua estimadas para estas especies lefiosas
de sabanas son similares a los valores encontrados para
arboles de otros ecosistemas (Goldstein et al. 1998,
Phillips et al. 2003, Meinzer et al. 2004). Por ejemplo
en arboles de clima templado, en particular las
coniferas, la contribucion de las reservas internas de la
planta al consumo diario de agua oscila entre 6 y 50 %
de las pérdidas totales de agua por transpiracion
(Waring y Running 1978, Schultze et al. 1985, Tyree y
Yang 1990). En el caso de arboles tropicales estas
contribuciones pueden ser del orden del 5 a 20% del
flujo total diario (Goldstein et al. 1998, Meinzer et al.
2004). Sin embargo, la contribucion relativa de los
reservorios internos a la demanda diaria de agua no es
de magnitud fija a lo largo del afio. Aunque en este
estudio solo fue evaluada la contribucion relativa de
los reservorios internos a la demanda transpiratoria
basada en la dindmica de los flujos basales y de las
ramas durante la estacion seca, es de suponer que en
este periodo del afio donde la disponibilidad de agua en
el suelo disminuye y por lo tanto las resistencias al
flujo de agua entre el suelo y las hojas aumenta, el
aporte sea mayor que durante la estacion himeda. Las
mayores fluctuaciones diarias en los diametros de los
troncos durante la estacion seca que durante la estacion
himeda contribuyen para avalar esta suposicion.
Loustau et al. (1996) observaron que los reservorios
internos de Pinus pinaster pueden aportar hasta 12 %
del agua transpirada diariamente, pero cuando se
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presenta un periodo seco esa contribucion puede
ascender a 25%.

Las variaciones en la capacitancia durante las
distintas fases de deshidratacion de un tejido indican
diferencias en las caracteristicas de las células de las
regiones desde donde el agua es liberada. La dinamica
de la deshidratacion del xilema basal de todas las
especies aqui estudiadas, sugiere que estan
involucradas diferentes clases de reservorios de agua.
El agua liberada sobre la porcion lineal de las curvas
de retencion de agua pudo provenir de los
compartimientos elasticos y de los espacios capilares
apoplasticos. El agua capilar es liberada a potenciales
hidricos altos (Tyree and Yang 1990), mientras que el
agua contenida en los compartimientos elasticos de las
células vivas del xilema (rayos del xilema, parénquima
del xilema) puede ser descargada dentro de todo el
rango de potenciales hidricos. Los valores de
potenciales hidricos a los cuales algunas de estas
especies pierden 50% de su capacidad de transporte de
agua (P’’) (Bucci et al. 2006, en prensa), sugiere que la
cavitacion de los vasos del xilema tuvo una menor
contribucion a la cantidad total de agua liberada, pues
las porciones no lineales de las curvas comienzan, en
general, a valores de potenciales hidricos mas
negativos que los asociados con de ramas
terminales. Aunque en este estudio no fue medida la
vulnerabilidad a la cavitacion del xilema basal de los
troncos, siendo consistente con la hipotesis de la
segmentacion de Zimmermann (1978), es problable
que los troncos sean menos vulnerables a la cavitacion
que el xilema de las ramas superiores. Por el otro lado,
la deshidratacion de la corteza presentd una unica fase
lineal a lo largo de todo el rango de potenciales
hidricos medidos. Esto sugiere que el agua fue
aportada por las reservas elasticas de la corteza
(floema, cambium vascular y parénquima). Las
diferencias en la capacitancia y en las respuestas de la
deshidratacion al potencial hidrico entre las especies no
fueron asociadas con la fenologia foliar y podrian ser
consecuencia de diferencias anatémicas. Sin embargo,
Borchert y Pockman (2005) encontraron una relacion
estrecha entre la fenologia foliar y la capacitancia para
arboles tropicales en Costa Rica, y Meinzer et al.
(2003) observaron que en bosques de Panama, la
especie decidua Cordia alliodora tenia menor
capacitancia que la especie siempreverde Schefflera
morototoni.

La densidad de la madera ha sido considerada
como un buen indicador de caracteristicas relacionadas
con el almacenamiento de agua en los troncos, la
eficiencia en el transporte de agua y la regulacion del
estado hidrico de las hojas (Meinzer 2003, Bucci et al.
2004). La relacion inversa entre la densidad de madera
y el contenido saturado de agua encontrada por muchos
autores (Stratton et al. 2000, Meinzer 2003, Bucci et al.
2004) indica que el agua almacenada en el xilema
disminuye con un aumento en la densidad de madera.
En las ocho especies estudiadas se observé que la
capacitancia del xilema aumenta con la densidad, pero
no se encontrd una relacion estadisticamente
significativa cuando se consider6 conjuntamente la
densidad y la capacitancia de la corteza. A pesar de la

cantidad sustancial de corteza en relacion a la cantidad
de xilema que poseen los arboles del Cerrado, la
capacitancia del xilema fue mayor en todas las especies
y fue, en general, la que realizd el aporte mas
importante para mantener un estado hidrico favorable,
pues ademas de tener una capacitancia mayor por
unidad de volumen, también constituye la mayor
cantidad de tejido en los troncos y tallos. Los tejidos
elasticos de la corteza pueden tener otras funciones
ademas de almacenar agua. No hay duda que hubo una
presion selectiva importante para el desarrollo de
tejidos con células vivas en la corteza, ya que muchas
especies del Cerrado presentan una gran cantidad de
tejido parenquimatoso por dentro del ritidoma y por
fuera del cambium, como se observd en el presente
estudio y por Coradin (2000). Es posible que estos
tejidos con gran cantidad de agua y, por lo tanto con
una capacidad calorifica alta puedan amortiguar las
variaciones de temperatura de los tejidos mas internos
como el cambium y floema, en particular durante los
frecuentes incendios que ocurren en los ecosistemas de
sabanas. Aparentemente y a pesar de que estas especies
presentan gran cantidad de ritidoma (corteza externa),
esta no seria suficiente para amortiguar los efectos de
la temperatura elevada durante los incendios y por lo
tanto la gran proporcion relativa de corteza interna en
los arboles de sabanas tenga como funcién la
proteccion contra el fuego ademas de constituir
reservorios de agua. Por otro lado estos tejidos podrian
también contribuir para mejorar las propiedades
biomecanicas de los troncos y tallos.

Las resistencias hidraulicas que el flujo de
agua encuentra en su paso desde las raices hasta las
hojas pueden ser amortiguadas por la existencia de
reservorios internos de agua, quienes contribuirian para
evitar déficits hidricos diurnos y estacionales. Los
resultados de este estudio muestran que las resistencias
hidraulicas entre el suelo y la base del tronco y entre el
suelo y las hojas son menores en aquellas especies que
tienen mayor capacidad de usar agua almacenada en
los tejidos internos y a su vez experimentan déficit
hidricos menores. Esto sugiere que, efectivamente, la
capacitancia y los reservorios internos de agua pueden
compensar parcialmente los desbalances temporales
entre la demanda y la oferta de agua, en particular
cuando el déficit de saturacion del aire se incrementa
rdpidamente a la mafiana, contribuyendo al
comportamiento iso-hidrico caracteristico de las
especies lefiosas del Cerrado (Bucci et al. 2005). Estas
adaptaciones no tienen, aparentemente, costos
asociados con una restriccion estomatica para la
captura de carbono. Consistente con este resultado, en
27 especies de arboles tropicales se encontr6 una fuerte
correlacion positiva entre la densidad de madera, y
consecuentemente la magnitud de los reservorios de
agua, y las fluctuaciones diurnas en el potencial hidrico
foliar (Meinzer 2003). El potencial hidrico del xilema
medido cerca de la base de los troncos, es
generalmente menos negativo que el potencial hidrico
en las hojas debido a las magnitudes de las resistencias
entre el tronco y las ramas y entre las ramas y las hojas,
de acuerdo con la hipotesis de la segmentacion
hidraulica (Zimmermann 1978, 1983). En este estudio
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se encontraron diferencias maximas de
aproximadamente -2 MPa entre el potencial hidrico del
xilema basal y el potencial hidrico foliar, pero no se
observod una relacion entre el gradiente de potencial
hidrico entre el tronco y las hojas con la capacitancia
(datos no mostrados). Dixon et al. (1984) determinaron
en Thuja occidentalis un potencial hidrico foliar entre
0,1 y 0,4 MPa mas negativos que el potencial hidrico
del xilema, y Vogt (2001) encontré para Sorbus
aucuparia una diferencia entre 0.1 y 1,0 MPa en la
misma direccion.

En general se supone que las plantas con
metabolismo C3 o C4 no transpiran durante la noche y
que por lo tanto se alcanza un equilibrio entre el
potencial hidrico del suelo y las hojas antes de la
madrugada. Sin embargo para los arboles del Cerrado y
de otros ecosistemas (Bucci et al. 2004, Donovan et al.
1999, 2001), la transpiracion nocturna es un proceso
que afecta a la economia de agua y contribuye al
desequilibrio nocturno del potencial hidrico de
madrugada. No obstante, en plantas donde se evitd la
transpiracion nocturna, tampoco fue alcanzado un total
equilibrio en el potencial hidrico entre el suelo y las
hojas al final del periodo nocturno (Bucci et al. 2004).
Un proceso que podria contribuir a este desequilibrio
seria la presencia de reservorios internos de agua y los
tiempos requeridos para la recarga de estos
compartimientos. Las especies con mayor capacitancia
fueron las que experimentaron un mayor desequilibrio
en el potencial hidrico entre el suelo alrededor de las
raices y las hojas no transpirantes, lo que sugiere que
durante la noche existe una diferencia de potencial
hidrico entre el suelo y la planta como consecuencia de
la recarga incompleta de agua en los tejidos internos de
la planta.

Este estudio demuestra la importancia de los
reservorios internos en la economia de agua de arboles
de sabanas. Aparentemente el consumo diario de agua
y el estado hidrico de los arboles esta regulado
parcialemente por la cantidad de agua almacenada en
los tejidos de los troncos y tallos. Aunque muchas
especies lefiosas del Cerrado tienen sistemas
radiculares dimorficos con raices que penetran a
profundidad, las altas resistencias hidraulicas y la gran
demanda evaporativa de la atmdsfera, en particular
durante la estaciéon seca, pueden provocar déficit
hidricos y desbalances entre la demanda y la oferta de
agua, al menos que existan mecaniSmos O procesos
compensatorios, como la presencia de reservorios de
agua, que ayuden a mejorar la eficiencia en el
transporte de agua. Las relaciones funcionales entre la
capacitancia y el potencial hidrico minimo indican que
las variaciones diarias de potencial hidrico estan
mucho mas amortiguadas en especies con alta
capacitancia.
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Capitulo 6

Conclusiones generales

El analisis de los determinantes de las magnitudes del flujo de agua y de sus vias de circulacion
en el suelo y la planta ha sido frecuentemente asociado a la circulacion de corriente en un
circuito eléctrico. Esta analogia conceptual puede facilitar la interpretacion de resultados de
procesos complejos por comparacion con procesos mas conocidos y simples para los cuales
existen leyes y ecuaciones sencillas. En los ecosistemas caracterizados por una marcada
estacionalidad en las precipitaciones como las sabanas Neotropicales, la red de resistencias y
fuerzas motrices que determinan y regulan el flujo de agua desde el suelo a la planta, y desde
esta hacia la atmdsfera, tienen un comportamiento mucho mas complejo que el existente en
plantas que se desarrollan en ambientes con fuentes de agua permanentes durante todo el afio, e
interviene un mayor niimero de componentes que interactuan con intensidad variable o se activan
y desactivan de modo de mantener la continuidad de procesos fisioldgicos y metabdlicos. Entre
estos componentes o mecanismos de regulacion, en este estudio fueron analizados
principalmente los que participan en procesos criticos como la obtencion de agua del suelo
cuando la disponibilidad disminuye como consecuencia de prolongados periodos de sequia, o el
mantenimiento de un suministro constante de agua en periodos de alta demanda potencial desde
las hojas. Si bien las interacciones entre los diferentes factores y mecanismos que intervienen en
los distintos procesos estudiados podrian ser representados a través de un circuito de resistencias,
capacitores y fuerzas motrices variables, como el diagrama no dindmico de la Figura 1 de la
Introduccién General (Capitulo 1), este modelo no puede describir adecuadamente la dinamica
de las interacciones entre sus componentes que en muchos casos no son lineales ni constantes.
Resulta mas apropiado describir tales interrelaciones a través de un diagrama de flujo como el
representado en la Figura 1 de este capitulo. En este diagrama, los factores o presiones selectivas
estan dentro de recuados y las caracteristicas y mecanismos de adaptacion se encuentran dentro
de elipses.

En este estudio se observdo que el estado hidrico de las plantas del Cerrado esta
determinado por variables climaticas (1) (precipitacion y déficit de saturacion del aire, que es
una medida de la demanda evaporativa de la atmdsfera), caracteristicas morfo-funcionales de las
plantas, y por propiedades fisicas del suelo (2). Las propiedades fisicas del suelo determinan la

relacion entre la cantidad de agua y el potencial hidrico del suelo (curvas de retencion) y por lo
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tanto influyen sobre el movimiento de agua en el perfil de suelo y en la disponibilidad de agua
para las plantas (3). Las precipitaciones o entrada de agua al sistema, que son estacionales en el
Cerrado y la cantidad de agua utilizada por las plantas (la cual es una funcion de la transpiracion)
determinan la magnitud y dindmica de los potenciales hidricos del suelo, yelo (4) .Durante la
estacion seca se observo que los ¥uelo €xhiben fluctuaciones diarias que corresponden a una
disminucion (4a) de sus valores durante la mafiana como consecuencia del consumo de agua por
parte de las plantas y a un aumento (4b) de sus valores durante la tarde y noche producidos por
dos procesos: los movimientos de agua por flujo no saturado a través del suelo, FNS (5) y la
redistribucion hidraulica de agua desde los horizontes més profundos y himedos del suelo hacia
los mas secos y superficiales, a través de los sistemas radiculares de las plantas, RH, (6). Entre
estos dos factores, el FNS es el que menos contribuye a las variaciones diarias del ¥, con un
aporte maximo de 9,6 % del aumento diario total del %, entre 10 y 100 cm de profundidad.
Por lo tanto, en el Cerrado, la RH constituye un proceso determinante para que los Fuelo s€
mantengan a niveles suficientemente altos como para mantener el flujo de agua en la interfase
suelo-raiz (7), y de ese modo asegurar la continuidad en la absorcion de agua por las raices (8), y
evitar asi una pérdida considerable de las conductividades hidraulicas radiales y axiales de las
raices y consecuentemente de la capacidad de transporte de agua de toda la planta (9). Aunque la
magnitud de la contribucion de la RH a la recuperacion diaria de los ¥elo €s elevada (mas del
90%), existe un comportamiento diferencial de los distintos grupos funcionales en relacion a este
proceso. Los estudios realizados aplicando técnicas de pulsos de calor para determinar los flujos
de agua en las raices en direccion al suelo (flujos negativos) y técnicas isotdpicas mostraron que
el aporte del estrato arbdreo a la RH es de escasa importancia a nivel ecosistema. No obstante, en
este caso, ayudaria a evitar un drastico aumento en las resistencias hidraulicas de sus raices, y en
la zona de contacto con el suelo, para poder mantener tasas suficientes de captura de agua del
suelo que permita el desarrollo de actividades fisiologicas y metabolicas de las plantas. Entre los
arboles, se determin6 que las especies deciduas y brevideciduas (10) con una arquitectura de sus
sistemas radiculares (11) esencialmente dimoérfica son la que con mayor frecuencia realizan RH.

A partir de los resultados obtenidos mediante un modelo de simulacion numérico
unidimesional del movimiento vertical de agua del suelo que considera las resistencias asociadas
con el transporte de agua en el suelo, en las raices y en la interface entre ambos componentes, y
de la cuantificacion de la magnitud de la RH efectuada por los arboles, asi como de las
magnitudes de las fluctuaciones diarias de los %elo, s€ infiere que la RH realizada por el estrato
herbaceo contribuye en un 90% a la recuperacion de los ¥l durante la estacion seca, lo cual
representa un valor medio del 28% del uso total diario de agua por el ecosistema. Esto seria muy
importante en un ecosistema como el Cerrado, donde los suelos son muy pobres en nutrientes,
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para mantener la actividad de las raices, las micorrizas, los sistemas simbidticos de fijacion de
nitrogeno de las raices, que desempenan un papel importante en el ciclo de nutrientes de las
plantas y de los procesos de absorcion de nutrientes. La RH podria contribuir a mantener la
funcionalidad de estos organismos simbidticos y evitar disfuncionalidades en las raices a medida
que disminuye la disponibilidad de agua en el perfil del suelo durante la estacion de sequia. Esto
podria ser especialmente importante para las especies deciduas y brevideciduas, quienes
dependerian més de una fuente de nutrientes externas que las especies siempreverdes. Mantener
raices superficiales activas (sin rectificacion) en los horizontes del suelo superficiales mas ricos
en nutrientes seria un requisito necesario para la absorcion de nutrientes destinada a la
produccion y expansion de hojas nuevas que ocurre generalmente al final de la estacion seca.
Aun existiendo condiciones favorables para la existencia de RH, este proceso esta limitado por la
magnitud de la transpiracion nocturna (12) y de la recarga de los reservorios internos de agua en
los tejidos de la plantas (13) los cuales actian como sumideros del agua capturada en
profundidad por la raices pivotantes o profundas.

Ademéas del aporte que realiza la RH para mantener un balance hidrico favorable de los
arboles del Cerrado durante la estacion de sequia, hay otras caracteristicas de las plantas de
Cerrado que ayudan a mantener un suministro adecuado de agua a las hojas. Estas caracteristicas
estan vinculadas con propiedades biofisicas de la planta: la capacitancia hidraulica y la densidad
(14) de los tejidos del tallo. La utilizacién de agua almacenada en los tejidos internos de los
arboles les permitiria ser menos dependientes, a corto plazo, del contenido de agua del suelo.
Aun cuando la disponibilidad de agua del suelo es alta, como durante la estaciéon humeda, las
reservas internas de agua disminuyen cada mafana con el inicio de las pérdidas de agua por
transpiracion. Las caracteristicas de los reservorios de agua fueron determinadas por tres tipos de
observaciones diferentes: a-las fluctuaciones diarias en los diametros de los troncos, b- los
cambios diurnos en el contenido de agua de los tejidos y c- la dindmica de los flujos de agua en
la base del tallo principal y en las ramas. Este estudio mostr6 que la capacitancia y por lo tanto
los reservorios de agua desempefian un papel crucial en los arboles del Cerrado para evitar
desbalances entre la demanda y la oferta de agua y reducir las fluctuaciones diarias en los
potenciales hidricos foliares (15). Los arboles de las sabanas Neotropicales tienen muchos tejidos
de almacenamiento de agua, a diferencia de los arboles de otros ecosistemas. Se estudiaron las
propiedades fisicas y la contribucion a la economia de agua de los arboles de dos clases de
reservorios: los ineldsticos en particular la parte activa del xilema, y los elasticos localizados
principalmente en los tejidos del parénquima y floema de la corteza viva, la cual se encuentra por
debajo del ritidoma o corteza muerta. Probablemente existieron presiones selectivas no solo para

aumentar la capacitancia del tallo con este tipo de reservorios externos, sino también para tener
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una proteccion adicional del cambium (ademas del ritidoma) con tejidos que contienen gran
cantidad de agua, y por lo tanto con una capacidad calorifica alta, lo cual puede amortiguar las
variaciones de temperatura de los tejidos mds internos como el cambium y el floema durante los

frecuentes incendios que caracterizan a este ecosistema.

(12) Transpiracion-
transpiracion
nocturna

(1)Precipitacion | Deficit de saturacion del aire |——>

N

(Hoias>

A

(14) densidad
)Conductob del xilemg
(y/sllelo.hoja > (10)Fenologia foliar

(11) Arquitectura
(7) Interface suelo-rai

de los sistemas
disminucion de ¥suelo (a)

radiculares
(4) Wsuelo
recuperacion de ¥suelo (b)

/ (3) Disponibilidad de agua
en el suelo

(2) Propiedades

(5) Flujo no saturado
fisicas del suelo Conductividad hidraulica
no saturada

v

Figura 1. Diagrama de flujo que describe las interacciones entre factores ambientales y edaficos
con los procesos fisiologicos estudiados. Los factores selectivos estan indicados dentro de
recuadros y los mecanismos o caracteristicas adaptativas dentro de elipses. Los diferentes colores
indican si los factores o mecanismos estin actuando como capacitares, resistencias o fuerzas

motrices. Celeste: fuerzas motrices, Naranja: capacitores, Verde: resistencias.
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