Ecologia Austral 21:301-315. Diciembre 2011

o . ) Seccion especial
Asociacion Argentina de Ecologia P

Plasticidad ecofisiolégica de plantulas de Nothofagus pumilio
frente a combinaciones de niveles de luz y humedad en el suelo

GUILLERMO J. MARTINEZ PASTURY; MARIA V. LENCINAS'; ROSINA SOLER ESTEBAN!;
Horacio IvancicH!; PaBLo L. Peri?; ALiciA MOReTTO!; LUis HERNANDEZ** & IVONE
LinDsTROM?

1. Centro Austral de Investigaciones Cientificas (CONICET). Ushuaia, Tierra del Fuego, Argentina.

2. Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria.- Universidad Nacional de la Patagonia Austral - CONICET.
Rio Gallegos, Santa Cruz, Argentina.

3. Departamento de Agronomia - Universidad Nacional del Sur. Bahia Blanca, Buenos Aires, Argentina.

4. Comisién de Investigaciones Cientificas (CIC). La Plata, Buenos Aires, Argentina.

REsuMEN. Las propuestas silvicolas para el manejo de los bosques de Nothofagus pumilio se basan
sobre la apertura del canopeo para estimular el crecimiento de la regeneracién natural; de esta
manera se incrementa la disponibilidad de luz y humedad del suelo a nivel del sotobosque. El
crecimiento de las plantulas estard en relacién a la plasticidad frente a estas nuevas condiciones
del rodal. Es por ello, que el objetivo fue analizar los cambios morfolégicos y ecofisiolégicos de
plantulas creciendo en condiciones controladas bajo dos niveles de humedad del suelo, a lo largo de
un gradiente de intensidad luminica. Se trasplantaron plantulas de 2-3 afios de bosques primarios
durante el mes de septiembre del afio 2005 y se colocaron en invernaculo bajo dos condiciones
de humedad del suelo (40-60% y 80-100% de la capacidad de campo) y tres niveles de intensidad
luminica (4%, 26% y 64% de luz incidente natural). Durante el mes de enero de 2006 se midieron
variables morfolégicas (altura, nimero, tamafio y forma de las hojas, nlimero de ramas, area
foliar, densidad de raices, biomasa en compartimentos e histologia de hojas) y ecofisiolégicas
(fotosintesis, respiracién, contenido de pigmentos, contenido relativo de agua en hojas, conductancia
estomatica, contenido de nutrientes y potencial agua de los brotes apicales). Se realizaron anélisis
de varianza simples para evaluar las respuestas a los niveles de humedad del suelo en cada nivel
de intensidad luminica, asi como anélisis multivariados para analizar la interaccién entre factores.
Las plantulas tuvieron mejores crecimientos en los menores niveles de humedad (40-60% de la
capacidad de campo). La respuesta del crecimiento a distintos niveles de humedad del suelo
dependi6 de la disponibilidad de luz, donde niveles medios de intensidad luminica generaron los
mejores crecimientos. Niveles altos de luminosidad resultaron negativos para el crecimiento de las
plantulas. En este trabajo se pudieron poner en evidencia cambios en las variables anatémicas, de
composicién quimica y de relaciones hidricas, manifestando una alta plasticidad para sobrevivir
a diferentes condiciones de humedad del suelo e intensidades luminicas. Estos resultados pueden
contribuir a proponer mejores practicas silvicolas que optimicen la supervivencia y el crecimiento
de las plantulas luego del aprovechamiento forestal.
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AsstrAcT. Ecophysiological plasticity of Nothofagus pumilio seedlings under differentlight and
soil moisture levels: Proposed silviculture for Nothofagus pumilio forests are based on the canopy
open to stimulate natural regeneration growth through the increasing of soil moisture and light
availability at the understory level. Seedlings growth will be related to the plasticity for these
new stand conditions. For this, the objective was to analyze morphological and ecophysiological
changes of seedlings growing in controlled conditions under two soil moisture levels along a light
intensity gradient. Two to three years-old seedlings were obtained from one old-growth forests
during September 2005, and were transplanted into plastic pots in a greenhouse under two soil
moisture levels (40-60% and 80-100% soil capacity) and three light intensities (4%, 26% and 64%
natural incident irradiance). Morphological (height, number, size and shape of the leaves, number of
branches, foliar area, root density, biomass compartments and leaf histology) and ecophysiological
(photosynthesis, respiration, pigment content, relative water content in leaves, stomata conductance,
nutrient content and water potential of apical shoots) variables were measured during January
2006. One-way ANOV As was conducted to evaluate changes according to soil moisture levels for
each light intensity level, as well as multivariate analyses to evaluate interactions among factors.
Seedlings showed best growth performances under a low soil moisture level (40-60% soil capacity).
Growing response to the different soil moisture levels was related to light availability, where a
middle light level presented the best growth rates. High light levels produced negative results
for seedling growth. In this work, evidences suggested that changes in the anatomical variables,
chemical composition and water status relations, allowing to a high plasticity to survive under
different conditions of soil moisture and light intensities. These results can be used to suggest
better silviculture proposals to improve seedling growth after harvesting.

[Keywords: forest management, regeneration, morphology, histology, photosynthesis,
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INTRODUCCION

Enlos bosques de Patagonia sur, las plantulas
de Nothofagus sobreviven por periodos largos
bajo el canopeo denso de los arboles padres
y pueden restablecer la estructura forestal
luego de un disturbio natural o antrépico
(Martinez Pastur et al. 2009). Estos cambios
en el canopeo aumentan la disponibilidad de
agua en el suelo y luz al nivel del sotobosque
(Frangi & Richter 1994; Caldentey et al. 1999-
2000). Estos son los dos factores més criticos
que afectan la supervivencia y el crecimiento
de las plantulas dentro de estos bosques
(Heinemann et al. 2000).

Las plantas lefiosas son muy variables en
su respuesta a la disponibilidad de agua en
el suelo (Sun et al. 1995) dado que pueden
modificar su fisiologia y morfologia. La
posibilidad de que las plantulas se ajusten
plasticamente a las diferentes condiciones
de luz y humedad del suelo determinaré su
establecimiento y crecimiento (Tognetti et al.
1998; Lieffers et al. 1999). Estos ajustes pueden
darse a través de cambios en la capacidad
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fotosintética, en la asignacién de la biomasa a
distintos compartimientos, en la morfologia
de las hojas, en la capacidad de absorcién del
agua, en las concentraciones de nutrientes, asi
como en los contenidos de pigmentos de los
tejidos (e.g., Sun et al. 1995; Valladares et al.
2000; Evans & Poorter 2001; Lichtenthaler et al.
2007). La plasticidad de las plantulas muchas
veces debe superar condiciones ambientales
diferentes a las de los bosques primarios, por
ejemplo, cambios en la estructura forestal
derivan en mayores contenidos de humedad
del suelo en los bosques aprovechados. Sin
embargo, los ajustes también dependeran
de la disponibilidad de luz causada por los
cambios estructurales del bosque, pudiendo
observarse un efecto negativo sobre plantulas
de Nothofagus pumilio de la interaccién entre
altos niveles de luz y altos contenidos de agua
en el suelo (Lencinas et al. 2007; Martinez
Pastur et al. 2007).

Existenalgunosestudios deecologia funcional
parabosques de Nothofagus en Argentina, Chile
y Nueva Zelanda (Caldentey 1992; Heinemann
et al. 2000; Hart et al. 2003; Frangi et al. 2005;
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Romanya et al. 2005; Peri et al. 2006, 2008,
2009; Lencinas et al. 2007; Martinez Pastur
et al. 2007; Caldentey et al. 2009), pero muy
pocos de ellos han descripto las respuestas
plésticas ante cambios en las condiciones de
crecimiento. El objetivo de este trabajo fue
analizar los cambios anatémicos, morfol6gicos
y ecofisiolégicos de plantulas de N. pumilio
creciendo en condiciones controladas bajo dos
niveles de humedad del suelo, a lo largo de
un gradiente de luminosidad. Se presenta un
reanalisis y ampliacién de los resultados de
un experimento de gran magnitud realizado
durante la estacién de crecimiento (2005-2006).
Los resultados de crecimiento y asignacién
de biomasa a los distintos érganos (de aqui
en mads, “particiéon”) fueron informados en
Lencinas et al. (2007) y los de fenologia,
intercambio de CO,, y las curvas de respuesta
fotosintética a la intensidad luminica en
Martinez Pastur et al. (2007). Aqui se presentan
algunas de esas mismas variables resumidas
(e.g., sin presentar su variaciéon temporal) en
un andlisis conjunto con otras no publicadas,
especialmente anatémicas, de composicién
quimica y de relaciones hidricas.

Las hipoétesis de trabajo fueron: a) los
ajustes ecofisiolégicos plasticos durante el
desarrollo de las plantulas estan en relacion
a la disponibilidad de agua del suelo,
mejorando el crecimiento ante mayores
niveles de humedad hasta alcanzar un 6ptimo
a capacidad de campo, y b) la respuesta del
crecimiento dependerd de la disponibilidad
de luz, siendo mayor el crecimiento a medida
que se incremente la disponibilidad de luz.
En cuanto a las interacciones esperables en la
respuesta a ambos factores ambientales, dado
el gran nimero de variables estudiadas, se
consideré apropiado evaluarlas a través de
andlisis multivariados.

MATERIALES Y METODOS

Se trabaj6 con plantulas de 6-7 cm de altura
y 2-3 afios de edad (determinada a partir del
conteo de mucrones) (Cuevas 2002; Martinez
Pastur et al. 2007). Estas plantulas fueron
colectadas del sotobosque de un bosque
primario de N. pumilio (54°06” S, 68°37” O) con
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alta cobertura de dosel (94+5% DE) al comienzo
de la estacién de crecimiento durante el mes
de septiembre de 2005. Inmediatamente, las
plantulas fueron trasplantadas a condiciones
controladas de inverndculo. Se colocaron en
macetas plasticas (14 cm de didmetro y 15 cm
de alto) que contenian un sustrato compuesto
por turba molida de Sphagnum, arena fina de
rio y matillo del bosque (1:1:1). El contenido
final del sustrato fue de arena/limo/arcilla de
36%-24%-40%, con 7% de materia orgdanica,
resultando en un pH final de 4.99 y un
contenido de agua a capacidad de campo
del 81% (81 ml H,0/100 g suelo seco). La
determinacion del contenido de agua fue
realizada gravimétricamente luego de dos dias
de drenaje luego de haber saturado el suelo.
Las macetas se colocaron en un invernéaculo,
con cubierta de polietileno de 100 pm para
evitar el aporte de lluvias, en la ciudad de
Ushuaia (Tierra del Fuego, Argentina) (54°46’
S, 68°12” O). La mortalidad de plantulas a lo
largo de todo el ensayo fue inferior a 1%. En
el invernaculo se simularon tres intensidades
luminicas (64%, 26% y 4% de la luz incidente
natural, en adelante definidos como 164, 126 e
14) usando ninguna, una o dos capas de media-
sombra comercial negra, respectivamente. La
radiacién solar incidente durante el verano
fue en promedio 2085+534 umol.m?s?, con
un valor méximo absoluto de 2702 umol.m™.s°
!, La intensidad luminica se midié mediante
un luximetro (Modelo Extech, Waltham, MA,
USA). Asimismo, se ensayaron dos niveles de
humedad del suelo a través de riego manual,
manteniendo la mitad de las plantulas a 40-
60% de capacidad de campo (32.4 a 48.6 ml
H,0/100 g de suelo seco) (HB), y la otra mitad
a 80-100% (64.8 a 81 ml H,0/100 g de suelo
seco) (HA) de capacidad de campo. Los montos
a regar se determinaron pesando las macetas
cada tres dias. La temperatura fue controlada
forzando la ventilacién hasta obtener una
temperatura maxima inferior a 24 °C a nivel
de las hojas de las plantulas. La temperatura
del aire y del suelo, asi como la humedad
ambiental fueron monitoreadas mediante
el uso de data loggers y son similares a las
encontradas enbosques primarios y manejados
en Patagonia sur [los datos se muestran en
Martinez Pastur et al. (2007) y Lencinas et al.
(2007)]. Las plantulas se mantuvieron bajo
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las condiciones de cada tratamiento hasta la
realizacion de las mediciones durante fines de
enero y principios de febrero de 2006. En dicho
periodo se midieron variables morfolégicas
(altura, niimero, tamafio y forma de las hojas,
numero de ramas, area foliar, densidad
de raices, biomasa en compartimentos
e histologia de hojas) y ecofisiolégicas
(fotosintesis, respiracién, contenido de
pigmentos, contenido relativo de agua en
hojas, conductancia estomética, contenido
de nutrientes y potencial agua de los brotes
apicales). Para las mediciones se seleccionaron
aleatoriamente: a) treinta plantas por
tratamiento para las mediciones morfolégicas
no destructivas, b) seis plantas por tratamiento
para las mediciones de particién de biomasa,
c) seis plantas por tratamiento para las
mediciones de fotosintesis, respiracidn,
contenido de pigmentos, contenido relativo
de agua en hojas y densidad de raices, d) seis
plantas por tratamiento para las mediciones
de conductancia estomadtica y potencial
agua en los brotes, y e) diez a quince plantas
por tratamiento para la determinacion de
contenidos de nutrientes.

La altura de las plantulas (A) (cm) se
consider6 desde la base del tallo hasta la
punta de la rama apical extendida. Se midié
el tamarfio de las tiltimas dos hojas totalmente
expandidas del brote apical (LH - largo de
hoja, AH - ancho de hoja) (cm), donde el
largo no incluy6 el peciolo, y se contabilizé el
nimero promedio de ramas (NR) (n/planta)
y hojas por planta (NH) (n/planta). El area
foliar total de las plantulas (AF) (cm?/planta)
y la densidad de raices (DRF=raices finas<0.5
mm, DRM-=raices medias entre 0.5 y 1 mm,
DRG=raices gruesas>1.0 mm, DRT=raices
totales) (cm/cm?®) se determiné por medio
de fotografias digitales y analisis en ArcView
GIS v3.0 (Environmental Systems Research
Institute, Redlands, CA, USA). La biomasa
(g/planta) se determiné mediante una balanza
digital (precisién de 0.0001 g) luego de que el
material fuera secado en estufa (65 °C) hasta
peso constante (PH=peso de hojas, PT=peso
de tallos, PRG=peso de raices gruesas>1 mm,
PRF=peso de raices finas<l mm, PA=peso
aéreo total, PS=peso subterrdneo total,
PTP=peso total de la planta). Para los andlisis
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histoldgicos, las hojas se fijaron por 7 dias en
una solucién con 70% etanol (Ruzin 1999).
Posteriormente, se hicieron cortes de 100 um
de espesor en tejidos tomados a la mitad de
las laminas sin presencia de nervaduras. Los
tejidos fueron rehidratados en etanol por 24
horas, tefiidos con Safranina - Fast Green y
montados para su observacion en microscopio
(x100). Los cortes fueron fotografiados
digitalmente para analizar la proporcién
(%) del area ocupada por cada tipo de tejido
(EA=epidermis adaxial, PE=parénquima en
empalizada, PEE=parénquima esponjoso,
EV=espacios vacios, EA A=epidermis abaxial),
también mediante el programa ArcView GIS
v3.0.

El intercambio de CO, se midi6 mediante
un analizador de gas infra-rojo (Modelo
5151, Qubit Systems, Kingston, Canadad), y
se desarrollaron curvas de asimilacion vs.
irradiancia siguiendo la metodologia descripta
por Martinez Pastur et al. (2007). A partir
de las curvas se estimaron las mediciones
(umol CO,.m?2.:s") de tasa de respiraciéon en
oscuridad (TRO) (valor de asimilaciéon con
irradiancia cero) y tasa neta de fotosintesis
en hojas saturadas de luz (INF) (valor de
asimilacién cuando la curva alcanza la méxima
pendiente).

Se realizaron anélisis del contenido de
pigmentos en la primera hoja totalmente
expandida del brote apical de una plantula.
Se maceraron discos foliares de 0.5 cm? en 2
ml de solucién buffer acuosa de acetona-tris
(80% v/v, pH 7.8), centrifugada a 1610 g/10
min a 20 °C. El sobrenadante fue usado para
determinar las absorbancias mediante un
espectrofotéometro (LP-80 ACCUPAR, USA).
Se realizaron mediciones a 470, 537, 647 y
663 nm para obtener contenidos (mmol/m?)
de carotenoides (CAR), clorofila A (CLA),
clorofila B (CLB) de acuerdo a Sims & Gamon
(2002).

Para el contenido relativo de agua en hojas
(CRA) (%) se colecté mediante un bisturi la
primera hoja totalmente expandida del brote
apical de una plantula, la que fue después
pesada en una balanza digital (precisién 0.0001
g). Se sumergié la misma en agua destilada
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por 24 horas a 7 °C en heladera. Finalmente
se obtuvo el peso hidratado de la hoja y el
peso seco luego de secarla en estufa (65 °C)
hasta peso constante. El calculo posterior se
realiz6 mediante las ecuaciones propuestas
por Yamasaki & Dillenburg (1999).

Al mediodia de un dia soleado se midieron
la conductancia estomatica (CE) (cm/s) al
vapor de agua, mediante un porémetro
(Delta-T Devices tipo AP4, Burwell, UK) (Keel
et al. 2007), y el potencial agua de los brotes
apicales (y,, .) (MPa) mediante una cimara de
presion (PMS Instrument Company Modelo
600, Albany, OR, USA).

Para obtener la concentracién de nutrientes
(%), el material vegetal fue secado en estufa
(65 °C) hasta peso constante y molido hasta
un tamafio de particula menor a 1 mm. El
nitrégeno (N) de los tejidos se determiné
mediante el método Kjeldahl (Biichi K350,
Flawil, Suiza), mientras que el carbono (C),
el fésforo (P), el magnesio (Mg), el potasio
(K) y el calcio (Ca) se determinaron mediante
espectrometria por emisién de plasma
(Shimadzu ICPS 1000 III, Kyoto, Japon).
Con algunas de las variables obtenidas se
definieron relaciones: (i) FH = forma de
la hoja entre LH/AH, (ii) HP = &rea foliar
promedio por hoja entre AF/NH (cm? / hoja),
(iii) AFE = area foliar especifica entre AF/PH
(cm?/gr), (iv) RAB = relacién entre clorofilas
A/B, (v) CN = relacién entre C/N, (vi) NP
= relacién entre N/P y (vii) RVR = relacién
véstago-raiz entre PA/PS. Posteriormente,
todas las variables fueron clasificadas de
acuerdo a su funcionalidad ecoldgica (parte
aérea, parte subterrdnea o a nivel de planta
entera). Los datos se analizaron por medio
de ANDEVAs simples para cada una de las
tres intensidades luminicas ensayadas (14, 126,
164), considerando el contenido de humedad
del suelo como factor principal (HA, HB). La
realizacion de ANDEVAs simples se debi6
a que muchas de las variables presentaron
interacciones significativas al realizar
ANDEV As muiiltiples. También se realizaron
analisis multivariados de ordenamiento por
analisis de componentes principales con datos
estandarizados (0 a 1) a través de una matriz
conteniendo los coeficientes de correlacion
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entre las variables determinadas a nivel del
compartimiento aéreo, subterraneo y de
planta entera (Tablas 1 a 5). Posteriormente
serealizaron PERMANOV As para determinar
la existencia de diferencias entre los centroides
y dispersién entre las repeticiones de los
tratamientos ensayados (Anderson 2001;
Anderson & Ter Braak 2003).

RESULTADOS

Parte aérea

No se detectaron diferencias significativas
para las variables morfolégicas entre niveles
de humedad cuando se analiz6 el menor
nivel de luz (I4). Sin embargo, hubo una
tendencia general de valores mas altos en el
tratamiento con menor contenido de humedad
(HB) (Tabla 1). Cuando se analizé el efecto de
la humedad del suelo bajo un nivel de luz
intermedio (I26) se detectaron diferencias
significativas en las ramas (NR), hojas (AF,
HP) y biomasa (PH, PT y PA). Los valores de
NR asumen valores inferiores a 1 por ser los
promedios entre todas las plantas medidas
dentro de cada tratamiento; varian entre 0 y 3
ramas/planta. Aligual que en 14, los mayores
valores se encontraron en bajos contenidos
de humedad (HB), salvo para AFE, EA y PE,
pero sin presentar diferencias significativas.
Finalmente, cuando se analizaron las variables
en el mayor nivel de luz (164) se encontraron
diferencias significativas en las variables
relacionadas con el tamafio de las hojas (LH,
AH, FH y HP) y en la cantidad de espacios
vacios de los cortes histolégicos (EV). Los
mayores valores fueron encontrados en bajos
niveles de humedad (HB), con excepcién
de NR, NH, RAF y tres de las variables
histolégicas (EA, PEE y EAA), pero sin
presentar diferencias significativas.

Al analizar las variables ecofisioldgicas
entre diferentes contenidos de agua en el
suelo bajo distintos niveles de luminosidad
se encontraron diferencias en once de las
quince variables estudiadas (Tabla 2). No
se encontraron diferencias en la tasa de
respiraciéon en oscuridad. En cambio, la tasa
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Tabla 1. Promedios para las variables morfolégicas aéreas para las tres intensidades luminicas (I) (4%-14,
26%-126, 64%-164 de la luz incidente natural) y los dos niveles de humedad del suelo (H) (40-60%-HB, 80-
100%-HA de la capacidad de campo) analizando largo de hoja (LH) (cm), ancho de hoja (AH) (cm), forma
de la hoja (FH), nimero de ramas promedio por planta (NR) (n/planta), niimero de hojas expandidas
(NH) (n/planta), area foliar (AF) (cm?/planta), area foliar promedio por hoja (HP) (cm?/hoja), peso de
hojas (PH) (g/planta), peso de tallos (PT) (g/planta), peso aéreo (PA) (g/planta), area foliar especifica
(AFE) (cm?/g), epidermis adaxial (EA) (%), parénquima en empalizada (PE) (%), parénquima esponjoso
(PEE) (%), espacios vacios (EV) (%), y epidermis abaxial (EAA) (%).

Table 1. Average for aerial morphological variables under the three studied light intensities (I) (4%-14,
26%-126, 64%-164 of the natural incident irradiance) and two soil moisture levels (H) (40-60%-HB, 80-100%-
HA soil capacity) analysing leaf length (LH) (cm), leaf wide (AH) (cm), leaf shape (FH), average number
of branches per plant (NR), number of expanded leaves (NH), foliar area (AF) (cm?/plant), average foliar
area per leaf (HP) (cm?/leaf), leaves weight (PH) (g/plant), stem weight (PT) (g/plant), above-ground total
weight (PA) (g/plant), specific foliar area (AFE) (cm?/gr), upper epidermis (EA) (%), palisade mesophyll
(PE) (%), spongy mesophyll (PEE) (%), air space (EV) (%), and lower epidermis (EAA) (%).
I H LH AH
HA 2384 1.802
HB 2436 1.912
4 F 019 117
0.673 0.305
HA 2.843 2.037
HB 2922 2.157
F 043 281
0.528 0.124
HA 1.557 1.120
HB 2.122 1.643
F 2717 42.80
P <0.001<0.001
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FH NR NH AF
0.755 0.233 8.000 15.64
0.786 0.300 8.167 18.88
314 040 0.02 077
0.106 0.541 0.900 0.400
0.718 0.267 10.167 20.51
0.739 0.567 11.00 34.19
0.88 555 0.18 11.14
0.370 0.040 0.682 0.007
0.719 0.700 8.333 8.14
0.775 0.667 7.333 11.11
21.22 0.06 0450 1.51
0.001 0.876 0.517 0.247

HP
1.985
2.304

0.89
0.368
2.158
3.198

6.53
0.028
0.958
1.489
12.68
0.005

PH
0.049
0.059

0.62
0.451
0.098
0.164
12.19
0.005
0.064
0.083

1.05
0.329

PT
0.054
0.073

3.62
0.086
0.121
0.177

5.88
0.036
0.091
0.097

0.11
0.748

PA
0.103
0.132

2.63
0.135
0.219
0.341
11.78
0.006
0.155
0.180

0.57
0.466

AFE EA
324.4 0.233
317.6 0.225
011 025
0.746 0.640
208.4 0.216
210.3 0.180
0.02 3.16
0.886 0.150
127.8 0.209
135.8 0.187
090 045
0.365 0.540

PE
0.291
0.287

0.01
0.925
0.329
0.321

0.15
0.722
0.386
0.390

0.05
0.836

PEE EV EAA
0.082 0.305 0.090
0.066 0.342 0.081
1.35 0.72 0.68
0.310 0.445 0.454
0.095 0.296 0.065
0.100 0.310 0.090
0.06 0.08 1.51
0.813 0.787 0.286
0.175 0.149 0.082
0.128 0.228 0.068
3.80 13.64 3.42
0.123 0.021 0.138

F=prueba de Fisher, P=probabilidad a 0.05. Las diferencias significativas aparecen resaltadas en negrita
entre tratamientos de humedad del suelo dentro de cada intensidad luminica.

neta de fotosintesis en hojas saturadas de luz
presento diferencias significativas s6lo en los
mayores niveles de luz; fue mayor en HB que
en HA. Asimismo, los niveles de carotenoides
(CAR) y clorofila B (CLB) fueron mayores en
HB que en HA para este mismo nivel de
luz. RAB present6 diferencias en 14 y en 164,
siendo significativamente mayor en HB para el
primer tratamiento, y en HA para el segundo.
La conductancia estomatica no presento
diferencias entre los tratamientos analizados.
En relacion a las concentraciones de nutrientes,
s6lo N varié en los tres tratamientos de luz,
aunque no mostro un patrén claro con respecto
a la humedad del suelo. Por otra parte, los
tratamientos 14 e 164 mostraron diferencias
significativas para Mg, Ca y la relacién NP,
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cuyos mayores valores se registraron en
HB, y la relaciéon CN que fue maés elevada
en HA. El P sélo varié significativamente
en 126, siendo mayor en HA, mientras que la
concentracion de K mostroé diferencias dentro
de 14 e 126, siendo mas elevado en HB y HA,
respectivamente.

El ordenamiento de las variables analizadas
a nivel de la parte aérea separ6 claramente
los tres niveles de luz analizados (Figura 1).
Asimismo, dentro de cada nivel de luz se
diferenciaron los dosniveles de humedad tanto
en 164 como en 14, pero no en 126. Las variables
mas correlacionadas con el eje 1 fueron NP,
AF y CLB (en forma positiva) y CN y RAB
(en forma negativa). Para el eje 2, las variables
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Figura 1. Analisis de componentes principales para las variables determinadas a nivel del compartimiento
aéreo (variables descriptas en Tablas 1 y 2) para las combinaciones de las tres intensidades luminicas
(4%-14, 26%-126, 64%-164 de la luz incidente natural) y los dos niveles de humedad del suelo (40-60%-HB,
80-100%-HA de la capacidad de campo) ensayados.

Figure 1. Principal component analysis for the variables measured in the above-ground compartment
(variables described in Tables 1 and 2) under the three studied light intensities (4%-14, 26%-126, 64%-164
of the natural incident irradiance) and two soil moisture levels (40-60%-HB, 80-100%-HA soil capacity)
assayed.
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Figura 2. Analisis de componentes principales para las variables determinadas a nivel del compartimiento
subterraneo (variables descriptas en Tablas 3 y 4) para las combinaciones de las tres intensidades luminicas
(4%-14, 26%-126, 64%-164 de la luz incidente natural) y los dos niveles de humedad del suelo (40-60%-HB,
80-100%-HA de capacidad de campo) ensayados.

Figure 2. Principal component analysis for the variables measured in the below-ground compartment
(variables described in Tables 3 and 4) under the three studied light intensities (4%-14, 26%-126, 64%-164
of the natural incident irradiance) and two soil moisture levels (40-60%-HB, 80-100%-HA soil capacity)
assayed.

de mayor peso fueron las biomasas (PA, PT negativa. La distancia entre centroides fue
y PH) en forma positiva y AFE y K en forma significativamente diferente entre tratamientos
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Tabla 2. Promedios para las variables ecofisioldgicas aéreas para las tres intensidades luminicas (I) (4%-
14, 26%-126, 64%-164 de la luz incidente natural) y los dos niveles de humedad del suelo (H) (40-60%-HB,
80-100%-HA de la capacidad de campo) analizando la tasa de respiracién en oscuridad (TRO) (pmol
CO, m™s"), la tasa neta de fotosintesis en hojas saturadas de luz (TNF) (umol CO,.m?.s"), contenido de
carotenoides (CAR) (mmol/m?), clorofila A (CLA) (mmol/m?), clorofila B (CLB) (mmol/m?), relacién entre
clorofilas A/B (RAB), conductancia estomatica (CE) (cm/s), nitrégeno (N) (%), carbono (C) (%), relacién
C/N (CN), magnesio (Mg) (%), fésforo (P) (%), potasio (K) (%), calcio (Ca) (%) y relaciéon N/P (NP).

Table 2. Average for aerial ecophysiological variables under the three studied light intensities (I) (4%-14,
26%-126, 64%-164 of the natural incident irradiance) and two soil moisture levels (H) (40-60%-HB, 80-100%-
HA soil capacity) analysing rate of dark respiration (TRO) (umol CO,.m?s™), leaf level light-saturated
net photosynthesis rate (TNF) (umol CO,.m?.s"), carotenoids (CAR) (mmol/m?), chlorophyll A (CLA)
(mmol/m?), chlorophyll B (CLB) (mmol/m?), A/B chlorophyll ratio (RAB), stomatal conductance (CE)
(cm/s), nitrogen (N) (%), carbon (C) (%), C/N ratio (CN), magnesium (Mg) (%), phosphorous (P) (%),
potassium (K) (%), calcium (Ca) (%) and N/P ratio (NP).
I H TRO TNF CAR CLA CLB RAB CE N C CN Mg P K Ca NP
HA -0.581 5542 0.153 0.294 0.109 2.718 2983 2.026 45.31 22.68 0.164 0.142 0.455 0.753 14.33
HB -0.760 4.777 0.145 0.321 0.112 2.867 4.722 2320 45.02 19.47 0.189 0.133 0.625 0.909 17.39
4 F 084 093 044 110 012 579 395 555 34 59 964 202 1968 9.18 7.56
0.379 0.356 0.522 0.319 0.734 0.037 0.075 0.040 0.095 0.034 0.011 0.186 <0.001 0.012 0.020
HA -2547 12.06 0.166 0.316 0.106 2.989 5.602 2.934 4498 1547 0.121 0.182 0.436 0.595 16.26
HB -1.967 11.72 0.190 0.359 0.120 2.998 4.615 2.451 44.60 18.61 0.138 0.152 0.390 0.698 16.06
F 306 003 317 179 173 002 048 534 117 486 350 7.04 734 325 0.03

P 0110 0.865 0.105 0.211 0.218 0.895 0.505 0.043 0.304 0.052 0.090 0.024 0.021 0.101 0.876

HA -1517 7.744 0.142 0.238 0.061 3.894 2452 1.454 4475 31.28 0.102 0.190 0.395 0.454 7.702
HB -2.067 16.40 0.202 0.313 0.092 3.450 1.655 2.304 44.45 19.45 0.131 0.198 0.419 0.532 11.72
F 093 2381 991 311 559 2004 252 4811 126 3557 14.63 058 3.63 516 18.16
P 0358 <0.001 0.010 0.108 0.039 0.001 0.143 <0.001 0.288 <0.001 0.003 0.463 0.085 0.046 0.001

F=prueba de Fisher, P=probabilidad a 0.05. Las diferencias significativas aparecen resaltadas en negrita
entre tratamientos de humedad del suelo dentro de cada intensidad luminica.
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Figura 3. Analisis de componentes principales para las variables determinadas a nivel de planta entera
(variables descriptas en Tabla 5) para las combinaciones de las tres intensidades luminicas (4%-14, 26%-
126, 64%-164 de la luz incidente natural) y los dos niveles de humedad del suelo (40-60%-HB, 80-100%-HA
de la capacidad de campo) ensayados.

Figure 3. Principal component analysis for the variables measured at whole plant (variables described in
Table 5) under the three studied light intensities (4%-14, 26%-126, 64%-164 of the natural incident irradiance)
and two soil moisture levels (40-60%-HB, 80-100%-HA soil capacity) assayed.
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Tabla 3. Promedios para las variables morfolégicas
subterrdneas para las tres intensidades luminicas
(I) (4%-14, 26%-126, 64%-164 de la luz incidente
natural) y los dos niveles de humedad del suelo
(H) (40-60%-HB, 80-100%-HA de capacidad de
campo) analizando densidad de raices finas (DRF)
(cm/cm®), medias (DRM) (cm/cm?®), gruesas (DRG)
(cm/cm?®), total (DRT) (em/cm®), peso de raices finas
(PRF) (g/planta), raices gruesas (PRG) (g/planta) y
peso subterraneo total (PS) (g/planta).

Table 3. Average for below-ground morphological
variables under the three studied light intensities
(I) (4%-14, 26%-126, 64%-164 of the natural incident
irradiance) and two soil moisture levels (H) (40-
60%-HB, 80-100%-HA soil capacity) analysing
density of fine roots (DRF) (cm/cm?®), medium roots
(DRM) (cm/cm?), thick roots (DRG) (cm/cm?), total
roots (DRT) (cm/cm?®), weight of fine roots (PRF)
(g/plant), thick roots (PRG) (g/plant) and total
below-ground biomass (PS) (g/plant).
I H DRF DRM DRG DRT PRF PRG PS
HA 0.907 0.587 0.206 1.700 0.013 0.018 0.031
I HB 0.815 0.411 0.282 1.508 0.028 0.057 0.085
4 F 038 941 093 082 9.61 8.02 11.08
P 0551 0.012 0.357 0.386 0.011 0.017 0.007
HA 0962 0.542 0.198 1.703 0.043 0.057 0.100
HB 0.657 0.578 0.152 1.386 0.048 0.079 0.127
F 350 016 023 250 031 497 451
P 0.090 0.698 0.644 0.144 0.590 0.049 0.059
HA 0.823 0.387 0.224 1.434 0.063 0.072 0.135
HB 1.196 0.676 0.261 2.132 0.037 0.076 0.113
F 402 461 011 7.68 437 0.05 0.60
P 0.072 0.057 0.748 0.019 0.063 0.834 0.457

F=prueba de Fisher, P=probabilidad a 0.05. Las
diferencias significativas aparecen resaltadas en
negrita entre tratamientos de humedad del suelo
dentro de cada intensidad luminica.

(F=6.59; P<0.01) diferenciando los dos niveles
de humedad bajo alta luminosidad (I64-HA e
164-HB), de 126-HB, y de los tratamientos en
14, que a su vez no se diferenciaron entre si,
como tampoco 126-HA de 126-HB ni de 164-
HB. Por otra parte, la dispersién de los datos
de algunos tratamientos se diferenciaron
significativamente entre si (F=6.21; P<0.01)
como los de 164, cuyos muestreos fueron mds
heterogéneos que los de 126 e 14.
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Parte subterrinea

Las mayores diferencias a nivel del
compartimiento subterraneo se detectaron en
el tratamiento 14, donde 4 de las 7 variables
presentaron diferencias significativas entre
los diferentes niveles de humedad ensayados
(Tabla 3). La densidad de raices medias (DRM)
fue significativamente mayor en HB que en
HA, al igual que las biomasas radicales (PRF,
PRG y PS). Para el tratamiento 126, sélo se
detectaron diferencias significativas en el
peso de raices gruesas (PRG), que también fue
mayor en HB. Finalmente, para altos niveles
de luz (164) sélo se encontraron diferencias en
la densidad de raices totales (DTR), siendo
también mayor en HB.

Al analizar los contenidos de nutrientes en
el compartimiento subterraneo (Tabla 4) se
encontraron diferencias para tres variables
en 14, siendo mayor C y K en HB, y P en
HA. El tratamiento 126 present$ diferencias
significativas en seis de las siete variables
analizadas, siendo CN, Mg, K y Ca mayor
en HB, y N y P en HA. Finalmente, en el
tratamiento 164, las diferencias estuvieron
relacionadas al nitrégeno (N y CN); N fue
mayor en HB y CN en HA.

El ordenamiento de las variables utilizadas
para caracterizar el compartimiento
subterraneo (Figura 2) separé claramente
los tratamientos de menor disponibilidad de
luz (I4-HA e 14-HB) del resto, cuyos valores
mas disimiles se presentaron en 164-HA. Las
variables mas correlacionadas con el eje 1
fueron PS y PRF en forma positiva, y K y Mg
en forma negativa. Para el eje 2, las variables
de mayor peso fueron CN en forma positiva,
y DRT y DRF en forma negativa. La distancia
entre centroides fue significativamente
diferente entre tratamientos (F=8.40;P<0.01)
diferenciando los tratamientos de luz y
humedad entre si, mientras que algunas
de las dispersiones de los tratamientos
también fueron significativamente diferentes
entre si (F=4.85;P=0.002) siendo I4-HA mas
homogéneo que 14-HB e 126-HA, y estos a
su vez que 164-HA, sin que se encontraran
diferencias en la dispersion de 126-HB con
los mas homogéneos ni 164-HB con los mas
heterogéneos.
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Tabla 4. Promedios para las variables ecofisioldgicas
subterrdneas para las tres intensidades luminicas
(1) (4%-14, 26%-126, 64%-164 de la luz incidente
natural) y los dos niveles de humedad del suelo
(H) (40-60%-HB, 80-100%-HA de la capacidad de
campo) analizando nitrégeno (N) (%), carbono (C)
(%), relacion C/N (CN), magnesio (Mg) (%), fésforo
(P) (%), potasio (K) (%) y calcio (Ca) (%).

Table4. Averageforbelow-ground ecophysiological
variables under the three studied light intensities
(T) (4%-14, 26%-126, 64%-164 of the natural incident
irradiance) and two soil moisture levels (H) (40-
60%-HB, 80-100%-HA soil capacity) analysing
nitrogen (N) (%), carbon (C) (%), C/N ratio (CN),
magnesium (Mg) (%), phosphorous (P) (%),
potassium (K) (%) and calcium (Ca) (%).

C CN Mg P K Ca
4420 37.20 0.144 0.135 0.390 0.412
4543 3445 0.132 0.103 0.455 0.389
2048 0.87 398 1272 14.18 0.87
0.001 0.371 0.074 0.005 0.003 0.373

HA 1.732 43.86 25.39 0.090 0.123 0.254 0.272
! HB 1.095 43.99 43.58 0.129 0.112 0.294 0.426

F 2107 023 10.06 29.66 8.29 1045 65.24
6 P 0.001 0.642 0.009 <0.001 0.012 0.009 <0.001

HA 0.735 43.56 60.91 0.090 0.132 0.249 0.272

! HB 1.266 43.25 34.71 0.104 0.132 0.249 0.304
F 3793 117 2394 470 000 0.00 1.35
P <0.001 0.305 <0.001 0.055 0.972 0.986 0.273

F=prueba de Fisher, P=probabilidad a 0.05. Las
diferencias significativas aparecen resaltadas en
negrita entre tratamientos de humedad del suelo
dentro de cada intensidad luminica.

I H N
HA 1.226

I HB 1.324

4 F 085
P 0379

Planta entera

Al analizar las variables morfolégicas y
ecofisiolégicas a nivel de planta entera (Tabla
5), las mayores diferencias se encontraron en
164; se incrementaron los valores absolutos
de la altura de las plantulas (A) y la relacién
vastago/raiz (RVR) en HB y el contenido
relativo de agua en hojas (CRA) y el potencial
agua de los brotes apicales (y,, .)en HA.Enel
tratamiento 126 sélo se detectaron diferencias
para el peso total de la planta (PTP); los valores
absolutos fueron mayores en HB. Finalmente,
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dos variables presentaron diferencias para 14,
donde RVR tuvo mayores valores absolutos
en HA y PTP en HB.

El ordenamiento de las variables utilizadas
para caracterizar a la planta entera separd
los tratamientos de luz y humedad, excepto
126-HA que se entremezclaron con 14-HB,
126-HB e 164-HB (Figura 3). Las variables més
correlacionadas con el eje 1 fueron RVR y A en
forma positiva, y y,,_, en forma negativa. Para
el eje 2, las variables de mayor peso fueron
PTP y A en forma positiva, y CRA en forma
negativa. La distancia entre centroides de los
tratamientos fue significativamente diferente
(F=16.21;P<0.01); se diferenciaron tratamientos
deluz y humedad entre si, mientras que no se
encontraron diferencias significativas entre
sus dispersiones (F=0.19;P=0.965).

Discusion

La plasticidad fenotipica permite modificar
la fisiologia y morfologia de las plantulas
frente a nuevas condiciones ambientales,
pudiendo incluir respuestas a corto y largo
plazo (Larcher 2003). En nuestros ensayos,
una estacién de crecimiento fue suficiente
para generar cambios significativos en
las plantulas de N. pumilio en variables
morfoldgicas y ecofisiol6gicas a nivel de parte
aérea, subterrdnea y/o de planta entera. Esta
plasticidad podria permitir a las plantulas
mejorar su crecimiento y supervivencia frente
a cambios en las condiciones ambientales en
el campo (Grime 1979; Hart et al. 2003; Frangi
et al. 2005; Lencinas et al. 2007), incluyendo
cambios nutricionales a nivel de los tejidos
(e.g., cambios en los contenidos de N, Mg, P,
Ky Caoensusrelaciones como CN o NP). En
general, el crecimiento aéreo de las plantulas
de N. pumilio en suelos con alto contenido de
humedad (80-100% de capacidad de campo)
fue desfavorable en comparaciéon con suelos
menos hiimedos (40-60% de capacidad
de campo), presentando menores tasas de
crecimiento y limitaciones ecofisiolégicas. En
nuestros ensayos, enlasvariables morfolégicas,
los suelos menos hiimedos generaron hojas
mas largas y anchas (lo que afect6 su forma
y area), mayor éarea foliar, mayores biomasas,
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Tabla 5. Promedios para las variables morfologicas
y ecofisioldgicas a nivel de planta entera para las
tres intensidades luminicas (I) (4%-14, 26%-126, 64%-
164 de la luz incidente natural) y los dos niveles de
humedad del suelo (H) (40-60%-HB, 80-100%-HA
de la capacidad de campo) analizando altura de
las plantulas (A) (cm), relacion véastago-raiz (RVR),
peso total (PTP) (g/planta), contenido relativo de
agua en hojas (CRA) (%) y potencial agua de los
brotes apicales (y,,_,) (MPa).

Table 5. Average at whole plant level for the
morphological and ecophysiological variables
under the three studied light intensities (I) (4%-14,
26%-126, 64%-164 of the natural incident irradiance)
and two soil moisture levels (H) (40-60%-HB, 80-
100%-HA soil capacity) analysing total height (A)
(cm), above- and below-ground biomass ratio
(RVR), total weight (PTP) (g/plant), relative water
content in leaves (CRA) (%) and water potential in
apical sprouts (y,, ) (MPa).

I H A RVR PIP CRA v,
HA 13520 3572 0.35 0851 -1.368
HB 12427 1626 0217 0843 -1.421

4 F 108 1816 342 008 0.64
P 0323 0001 0029 0787 0.443
HA 14500 2240 0319 0789 -1.633

' HB 16870 2722 0468 0698 -1707

2 F 462 222 1235 366 162
P 0057 0167 0005 0.085 0232
HA 6587 1186 0290 0.798 -2.245
HB 12040 1.589 0293 0.724 -1.853
F 1805 779 000 817 2679
P 0001 0019 095 0017 <0.001

F=prueba de Fisher, P=probabilidad a 0.05. Las
diferencias significativas aparecen resaltadas en
negrita entre tratamientos de humedad del suelo
dentro de cada intensidad luminica.

mayor densidad de raices totales, mayores
biomasas de raices y mayores alturas. Este
efecto fue mas intenso en luminosidades altas
(tratamiento 164) (Lencinas et al. 2007), lo que
también ha sido citado para varias especies de
Quercus, enlas que la dindmica de crecimiento de
las plantulas vari6 de acuerdo a las condiciones
de humedad y luz durante el verano (Davis et
al. 1999). Asimismo, Sun et al. (1995) reportan
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una disminucién de 60-65% en la tasa de
fotosintesis neta en plantulas de N. solandri'y
N. menziesii en suelos con mayores contenidos
de agua que los aqui ensayados (suelos con
signos de anegamiento). Cabe mencionar
que los contenidos de humedad ensayados
se correspondieron con los encontrados en
condiciones de campo para bosques primarios
y manejados de N. pumilio en Tierra del Fuego
(Frangi & Richter 1994; Caldentey et al. 1999-
2000).

Desde una perspectiva de planta entera,
las principales modificaciones observadas
en la literatura se centran en la particién
de la biomasa, el desarrollo del follaje y los
reemplazos en la produccion de los tejidos
como determinantes para la intercepcién de
la luz, la absorcién del agua y el balance de
carbono (Walters & Reich 1999; Lusk & Piper
2007). Este dltimo juega un rol fundamental en
la tolerancia delas plantas a la falta de luz (Lusk
2004), donde la aclimatacion a las diferentes
condiciones ambientales es determinante. Los
cambios enla disponibilidad de luz y humedad
del suelo pueden conducir a diferencias en
las caracteristicas fotosintéticas (Lusk & del
Pozo 2002; Martinez Pastur et al. 2007), en la
anatomia de las hojas, y consiguientemente, en
el crecimiento de las plantulas (Tognetti et al.
1998; Lencinas et al. 2007). En nuestros ensayos
casino se detectaron cambios significativos en
la anatomia de las hojas, pero si, tendencias
como las descriptas en la bibliografia (e.g.,
mayor proporcion de parénquima esponjoso
en altas luminosidades) (Rocas et al. 1997).
Asimismo, la humedad del suelo aumentd
en ~10% el contenido relativo de aguas de las
hojas (CRA). Por otra parte, la particién de
la biomasa producida varia de acuerdo con
la disponibilidad de agua y luz (Aussenac
2000), como también ocurre en Fagus sylvatica
(Ammer 2003; Reynolds & Frochot 2003). En
las plantulas de N. pumilio, la biomasa total y
por compartimiento, asi como muchas de las
variables ecofisiolégicas medidas, variaron en
forma diferencial segtin el régimen hidrico-
luminico (Peri et al. 2009). En nuestros
ensayos, los mayores valores de biomasa
total se obtuvieron bajo una luminosidad
intermedia (I26) y en bajos contenidos de
humedad (HB), en coincidencia con los
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mejores comportamientos ecofisiolégicos (e.g.,
mayores tasas fotosintéticas). Sin embargo,
algunas variables no presentaron tendencias
claras [e.g., la relacién vastago-raiz (RVR)]. En
bajas luminosidades (I4) era de esperar una
mayor produccién de biomasa aérea ya que la
luz es el factor limitante tal como se observo
con una alta humedad en el suelo (HA), en
comparacién con medias y altas luminosidades
(I26 e 164). Sin embargo, en menores contenidos
hidricos, esta proporcién fue mayor en 126, en
coincidencia con las mejores condiciones de
crecimiento. Numerosos estudios demostraron
que especies demandantes de luz maximizan
su potencial de crecimiento al desarrollar una
alta 4rea foliar, destinando mas fotosintatos al
crecimiento, y poco a defensas o acumulacién
(Lusk & del Pozo 2002). Es por ello, que en
plantas con alta tolerancia a la sombra,
el crecimiento se sacrifica en favor de la
persistencia (Walters & Reich 1999; Lusk &
del Pozo 2002).

La relacion entre clorofilas A/B (RAB) en
los tratamientos de baja y alta intensidad de
luz es caracteristicaos de hojas adaptadas a
la sombra y a la exposicién directa del sol,
respectivamente (Damesin 2003), donde
los valores encontrados en este trabajo son
similares o levemente menores que los
reportados para otras especies de Nothofagus
(Hogan et al. 1997; Zudiga et al. 2006).
Asimismo, la intensidad de luz y la humedad
del suelo influyeron sobre el contenido
de clorofila de las hojas de N. pumilio. Las
clorofila B fue significativamente menor en
164, lo que podria explicarse por la destruccién
de pigmentos (clorofila A) por fotoinhibiciéon
(Larcher 2003; Zuiiga et al. 2006). Por otra
parte, el contenido de pigmentos en las
hojas esta estrechamente relacionado a la
concentraciéon de nutrientes en los tejidos
(Larcher 2003), debido a la composicién
quimica de los pigmentos, como asi también
relacionado con otros procesos fisiol6gicos
(Damesin 2003). Las bajas concentraciones de
Ny Mg en las plantulas de N. pumilio podrian
asociarse a los contenidos bajos de clorofilas
Ay Ben el tratamiento 164-HA. De acuerdo a
la bibliografia, esto podria estar afectando la
formacion de los cloroplastos (Field & Mooney
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1986; Larcher 2003) y la eficiencia fotosintética
de las plantulas (Martinez Pastur et al. 2007).

La disminucién del area foliar observada
en las plantulas creciendo con elevada
intensidad de luz estd asociada a mecanismos
de las plantulas que les permiten limitar la
evapotranspiracion. Esta reduccién en la
evapotranspiracién podria adecuar el nivel
hidrico de la planta, y mejorar la actividad
fotosintética y el crecimiento de la misma
(Aussenac 2000). En nuestros ensayos, el
area foliar por planta se increment6 con la
luminosidad (de I4 a 126), pero disminuy6
en los mayores niveles (164). Asimismo, el
area foliar fue mayor en menores (HB) que
en mayores contenidos hidricos (HA) del
suelo. Los niveles de humedad en el suelo
como los aqui ensayados (80-100% de la
capacidad de campo) pueden llegar a limitar
el crecimiento radical de las plantulas por
déficit de O, [40-60% de capacidad de campo
es suficiente para lograr una mayor tasa de
crecimiento potencial (Martinez Pastur et
al. 2007]. Para optimizar el crecimiento de
las plantulas se deben combinar, al menos,
los dos factores estudiados. Por un lado,
altos niveles de luminosidad para alcanzar
la maxima expresién de la tasa fotosintética
potencial, y por el otro niveles adecuados
de humedad, de modo de no limitar el
crecimiento de las raices. Si bien en nuestro
estudio bajo condiciones controladas, la
mortalidad fue escasa, se sabe que el grado de
sombra que reciben las plantulas de especies
lefiosas puede, alternativamente, facilitar
o inhibir la supervivencia de las mismas,
dependiendo de las condiciones hidricas
del suelo (Holmgren et al. 1997). Las plantas
lefiosas presentan marcadas diferencias en la
respuesta y tolerancia al estrés hidrico. En
general, un exceso de agua en el suelo produce
una inadecuada aireacién, que conduce a la
rapida disminucién del oxigeno disponible
paralas raices que es capaz de inducir cambios
ecofisiolégicos y morfoldgicos de las mismas,
afectando la mineralizacién y solubilidad de
las sustancias minerales del suelo, pudiendo
conducir a la formaciéon de compuestos
fitotoxicos en los tejidos (Sun et al. 1995). Es
posible que la menor biomasa y densidad de
raices generada en las plantulas de N. pumilio
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creciendo en 164-HA en comparacién con
164-HB se deba a que la especie no tolera los
niveles de humedad del suelo aqui ensayados,
y a que las raices maés finas no se desarrollarian
adecuadamente en suelos con altos niveles
de humedad (en este trabajo no se llegaron a
detectar diferencias significativas), y podria
influir sobre la capacidad de crecimiento de las
pléntulas que se vio reflejado en las variables
ecofisiolégicas analizadas. Por ejemplo, los
niveles de potencial agua (v, _,) son mayores
en 164 bajo HA que en HB, tal como ocurre en el
resto de los tratamientos. La mayor humedad
en el suelo, ademads, afecté negativamente
los contenidos de ambas clorofilas en las
hojas, pudiendo ser una consecuencia del
inadecuado desarrollo de las raices (Lencinas
et al. 2007; Martinez Pastur et al. 2007) que
podrian afectar la captaciéon de nutrientes y la
subsiguiente formacién de pigmentos, como
fue descrito por Rojas (2007) para N. nitida.

En este trabajo fue posible registrar cambios
morfolégicos y ecofisiolégicos de plantulas
de N. pumilio en condiciones controladas, al
variarse las condiciones de humedad del suelo
a lo largo de un gradiente de luminosidad.
Sin embargo, contrariamente a la primera
hipétesis planteada, bajo menores niveles de
humedad (40-60% de la capacidad de campo)
se obtuvieron plantulas mejor aclimatadas, las
que generaron mejores crecimientos. Por otra
parte, la respuesta del crecimiento a distintos
niveles de humedad del suelo dependié de
la disponibilidad de luz (segunda hipétesis),
donde niveles medios de luminosidad
generaron los mejores crecimientos. Niveles
altos de luminosidad generaron interacciones
negativas para el crecimiento de las plantulas
de N. pumilio. Estas interacciones entre
tratamientos se reflejan en los analisis
multivariados,dondelasmayoresseparaciones
entre combinaciones de humedad se observan
bajo una luminosidad elevada (164).

Dentro de la sucesion forestal, las especies
puede clasificarse como pioneras, no pioneras
o climax (Lusk & del Pozo 2002). Los cambios
que pueden observarse durante la sucesion
secundaria pueden asociarse a las tasas de
crecimiento de las especies en condiciones
de alta luminosidad y/o su supervivencia

PLASTICIDAD DE PLANTULAS DE LENGA A LA LUZ Y EL AGUA DEL SUELO

313

bajo condiciones de intensidad baja de luz
(Kobe et al. 1995; Lusk & del Pozo 2002). N.
pumilio puede asociarse a ambas condiciones
(Gutiérrez 1994), y puede sobrevivir tanto bajo
el denso dosel como ajustarse a condiciones de
alta luminosidad con altas tasas de crecimiento
(Martinez Pastur et al. 2007; Lencinas et al.
2007). En este trabajo se pudieron poner en
evidencia cambios en las variables anatémicas,
de composicién quimica y de relaciones
hidricas en N. pumilio, que mostré una
plasticidad alta para sobrevivir a condiciones
variadas de humedad del suelo e intensidades
luminicas.

Mejorar el entendimiento sobre la interaccién
del microclima y la ecofisiologia de los
arboles, en especial en cuanto a la humedad
del suelo y luz disponibles, permite generar
practicas silvicolas viables y ttiles para su
manejo (Aussenac 2000). Cabe destacar que
los cambios en las variables morfolégicas y
ecofisiolégicas observadas en las plantulas de
N. pumilio a lo largo de gradientes hidricos y
luminicos tienen una importancia enorme para
la definicién de nuevas estrategias de manejo
forestal (e.g., Martinez Pastur et al. 2009). En
los bosques mésicos (e.g., Patagonia sur),
aperturas pequefias o medianas del dosel
resultan en una abundante regeneracién (Gea
etal. 2004; Rosenfeld et al. 2006), mientras que
en condiciones mas xéricas (e.g., Patagonia
norte), donde la humedad del suelo es el factor
determinante, la regeneracién sélo ocurrird
en determinadas condiciones ambientales
(Heinemann et al. 2000). De acuerdo a los
resultados aqui presentados, la regeneracion
de N. pumilio tiene la capacidad de ajustarse
rapidamente a los cambios potenciales que
pueda generar el manejo forestal.
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