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ABREVIATURAS
4.e.: a&tomos en exceso
Amax: maxima asimilacion de CO, foliar (proceso de fotosintesis)
at.: tomos
a: pendiente de las rectas de ajuste alométrico entre dos variables.
ANOVA: anilisis de la variancia
B: constante de las relaciones alométricas
Ca: Calcio
CO,: didxido de carbono
CS: Clase de Sitio
DAA.: déficit anual de agua
DPA: dias posteriores a la aplicacion (del fertilizante).
gs: conductancia estomatica
ha: hectarea
IAEA: International Atomic Energy Agency
K: Potasio
kg: kilogramo
Maj: masa total aérea
My: masa de hojas
Mg: masa de raices
Mr: masa de tallos (fustes de los arboles).
Mg: Magnesio
MSD: minima diferencia significativa
MS: materia seca
N: Nitrogeno
N isétopo del atomo de Nitrégeno con mayor peso molecular.
15 NH415 NOs: nitrato de amonio enriquecido con BN
Nddf: Nitrogeno derivado del fertilizante
Ndds: Nitrégeno derivado del suelo
P: Fosforo
Ppm: partes por millén
S: Azufre
T°: Temperatura
TPA: Teoria del particionamiento alométrico.
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Resumen

Titulo: Dinamica y distribucion de macro nutrientes en Nothofagus antarctica
creciendo en distintas condiciones en Patagonia Sur

Nothofagus antarctica (fiire) es una de las especies forestales mas importantes en
abundancia en Patagonia Sur, siendo utilizado principalmente bajo sistemas
silvopastoriles. En esta tesis se estudio la acumulacion de biomasa y nutrientes (N, P, K,
Ca, S y Mg) en componentes aéreos y subterraneos de fire de distintas edades (5-20,
21-110 y 120-220 afos), clases de copa (dominantes, codominantes, intermedios,
suprimidos) y creciendo en tres calidades de sitio diferentes (alta, mediana y baja). Se
encontro que la cantidad de biomasa y nutrientes vario significativamente segun la edad,
clase de copa y calidad de sitio, detectdindose interacciones entre estos factores. Basado
en un enfoque alométrico se determind que la particiéon de biomasa varié segun el sitio
aunque no con la clase de copa, mientras que la particion de nutrientes varid
significativamente con ambas. Los arboles creciendo en los mejores sitios destinaron
mayor cantidad de todos los recursos hacia el componente aéreo mientras que los sitios
de baja calidad incrementaron el destino hacia raices. Los arboles dominantes
destinaron mayor proporcion de nutrientes hacia el componente aéreo con excepcion del
N, el cual fue derivado en mayor proporcion hacia la parte aérea por los suprimidos. Por
otra parte, se evaluo la dinamica del N en un sistema silvopastoril de fiire (1600 arboles
ha™'). Se utilizé fertilizante enriquecido con "N y se estudié su dindmica en un sistema
silvopastoril (estrato herbaceo + arboles + suelo) en comparacion con un pastizal abierto
adyacente. El sistema silvopastoril absorbié casi tres veces mas N que el pastizal
abierto, y el estrato herbaceo absorbid casi un 70% mas del fertilizante que el
componente arboreo. En conclusion, este estudio brinda informacion relevante y
original en cuanto a dinamica y particion de recursos (biomasa y nutrientes) en fiire, y se
presentan reglas alométricas como herramienta para estimaciones a futuro en diversos
estudios ecoldgicos de ciclo de nutrientes y fertilidad mineral. Por otra parte, los
resultados obtenidos indican que en sistemas silvopastoriles de fiire existiria un efecto
de facilitacién de N por parte del componente arboreo hacia el estrato herbaceo, siendo
estos sistemas mas eficientes en la absorcion y retencion de N en comparacion a un
pastizal abierto.

Palabras Claves: Nothofagus antarctica, nutrientes, particion, N, sistema
silvopastoril.



XV

Title: Dynamic and distribution of macro nutrients in Nothofagus antarctica trees
growing under different conditions in South Patagonia.

Abstract

Nothofagus antarctica is one of the most abundant tree species in South Patagonia,
being used mainly under silvopastoral systems. Biomass and macro nutrients (N, P, K,
Ca, S and Mg) accumulation was evaluated on aerial and below-ground tree
components according to different ages (5-220 years) and crown classes (dominant,
codominant, intermediate and suppressed) growing at three different site qualities (high,
medium and low). Biomass and nutrient accumulation varied significantly according to
age, crown class and quality site, and also interactions between factors were detected.
Based on allometric rules analysis, biomass allocation varied only according to site
quality, and nutrient allocation varied according to both site quality and crown classes.
Trees growing at the best site allocated more resources to aerial components while trees
in the worst site increased allocation to roots. Dominant trees allocated more nutrients
to aerial components, except N which was allocated more to aerial components of
suppressed trees. On other hand, the N dynamic was evaluated in trees growing under
silvopastoral use. In this experiment fertilized enriched with "°N was used to compare
components of a silvopastoral system (trees, grasses, soil) with an adjacent grassland
without trees. The silvopastoral system absorbed almost three times more fertilizer than
the grassland, and grasses absorbed 70% more than trees. In conclusion, this study
provided important and original information about dynamic and partitioning of
resources (biomass and nutrients) for fiire trees, where allometric rules can be used as a
tool for further ecological studies such as nutrient cycle and system fertility. Also, the
results indicated facilitation effects for N from fiire trees to grasses in a silvopastoral
system, being more efficient the absorption and retention of this nutrient comparing
with open grasslands.

Keywords: Nothofagus antarctica, nutrient, allocation, '°N, agroforestry system.






Capitulo 1. Introduccion



1.1 Introduccion general

Nothofagus antarctica es una especie nativa de Patagonia sur que ha sido escasamente
estudiada en comparacion a otras especies de Nothofagus debido, probablemente, a su
escaso valor maderero. Sin embargo, esta especie presenta ciertas caracteristicas
particulares, como ser el hecho de crecer en un amplio rango de condiciones
ambientales que la hacen interesante desde el punto de vista ecoldgico. Por otra parte, al
ser ampliamente utilizada en la implementacion de sistemas silvopastoriles o para la
extraccion de lefia y postes, generar informacion de base es de fundamental importancia
para entender el funcionamiento de estos ecosistemas y poder comenzar a definir las
pautas de manejo convenientes para su sustentabilidad.

Actualmente, existen escasos trabajos acerca de la cantidad de biomasa y nutrientes en
Nothofagus antarctica, y asimismo son mas escasos atn los que han evaluado la
cantidad de biomasa y/o nutrientes acumulados segun la edad de los arboles o su clase
de copa. Tener en cuenta estas variables induciria a una interpretacion mas aproximada
de la dinamica de biomasa y nutrientes de estos bosques, ya que en estos ambientes
naturalmente existen rodales con distintas proporciones de dominancia y fases de
desarrollo (en regeneracion de 5-20 afios hasta envejecimiento, mas de 120 afios). Otro
punto a resaltar, es que debido al alto esfuerzo que implica trabajar con raices, muchos
estudios en otras especies de Nothofagus evaltan solo la biomasa aérea. Sin embargo, el
componente subterraneo representa una importante proporcion de la biomasa total y su
no inclusidn subestima la productividad de estos ecosistemas.

Numerosos factores pueden influir en la acumulacion y particion de nutrientes en una
especie, como ser la concentracion de nutrientes de cada componente de la planta, la
biomasa acumulada, la edad, la clase de dominancia que presenta y el sitio donde se
desarrolla, entre otros. Tener en cuenta todas estas variables hace que la estimacion sea
mas precisa.

El uso de isétopos, y més especificamente el agregado de "N in situ es totalmente
innovador en los bosques de Nothofagus en Patagonia. Debido a las dificultades de la
aplicacion y obtencion de datos de campo, muchos de los trabajos que se han realizado
de absorcion de °N en arboles han sido llevados a cabo con plantines y/o en macetas, y
muchas veces estos resultados no son extrapolables a situaciones de arboles maduros
creciendo en condiciones naturales. El uso de este tipo de técnicas tiene la ventaja de
poder seguir el recorrido de un recurso disponible en el suelo (en este caso el N) a través
de los distintos componentes de la planta y del sistema. En el caso de los sistemas en los
que interactian estatros herbaceos y arboreos, es posible determinar, ante una
disponibilidad dada del nutriente en el suelo, qué componente (herbaceo o arbol) lo
absorbe, hacia donde lo distribuye y si retorna nuevamente al sistema rapidamente (a
través de la senescencia de las hojas). Con este tipo de informacion es posible comenzar
a tener nocion acerca de las interrelaciones que ocurren entre las especies, como por
ejemplo saber si predomina la competencia, o por el contrario, la facilitacion del recurso
por parte de uno de los componentes del sistema silvopastoril hacia el otro.

En conclusion, el presente estudio pretende generar informacion actualmente inexistente
0 escasa de la acumulacion de biomasa, concentracion y acumulacion de nutrientes en
rodales de N. antarctica creciendo en un gradiente de calidades de sitio y clases de
edades, contemplandose, ademas, las distintas dominancias de copas. Esto significaria
un aporte sustancial al conocimiento regional de la ecologia y manejo de estos bosques,
ya que esta especie ocupa un porcentaje importante del bosque nativo de Patagonia Sur.
Asimismo, con el uso adicional de fertilizante marcado con "°N se obtendra informacion
de la dinamica de este nutriente y, consecuentemente, de las interrelaciones existentes



en los sistemas silvopastoriles, donde pastos naturales y arboles de fiire interactiian con
el ganado vacuno o lanar.

1.2 Marco General del Proyecto

La presente Tesis denominada “Dinamica de macro nutrientes en bosques de
Nothofagus antarctica de Patagonia Sur”, se enmarca en el Proyecto Integrado Nacional
de INTA denominado “Sistemas silvopastoriles: Interrelaciones entre componentes,
produccion y sustentabilidad ambiental, economica y social (cédigo PNFOR 3); y
dentro de éste, en el Proyecto Especifico “Interacciones ecologicas entre los
componentes vegetal (lefioso y herbaceo) y edafico de sistemas silvopastoriles:
Caracteristicas ecofisiologicas de las especies y modificacion de las condiciones
ambientales que influyen sobre la productividad” (cédigo PNFOR 3221). De esta
manera, la informacion generada por la investigacion de esta tesis aportaria
conocimiento sobre la ecologia de los bosques de N. antarctica y también pautas para su
uso como sistemas silvopastoriles en Patagonia Sur.

1.3 Antecedentes

1.3.1 Caracteristicas de Nothofagus antarctica y la importancia del estudio de
nutrientes en bosques nativos de Patagonia Sur

El fiire (Nothofagus antarctica) es una especie arborea caducifolia que crece en el sur de
la region patagonica de Argentina y Chile desde los 36° 30° hasta los 56° 00’ de latitud
Sur, ocupando una superficie de 98.920 hectareas en la provincia de Santa Cruz (Peri,
2004) y 181.370 hectareas en Tierra del Fuego (Collado, 2001).

Esta especie es capaz de desarrollarse en sitios donde otros Nothofagus no pueden
prosperar, como ser en suelos pobremente drenados (vegas o turberas) o secos en el
limite del ecotono con la estepa y desde una altura cercana al nivel del mar en el
extremo sur hasta aproximadamente los 2000 msnm en la zona norte de Patagonia. En
muchos sitios en los que crece se propaga principalmente por medios vegetativos,
generando tallos a partir de raices (Donoso et al., 2006). En algunos lugares también
puede reproducirse por semillas, aunque la viabilidad de éstas es generalmente baja,
cerca de un 13 % (Premoli, 1991).

Nothofagus antarctica crece en sitios de diferentes calidades y en las mejores
condiciones puede alcanzar a la madurez una altura de 20 m (Donoso et al., 2006). En
cambio, en suelos de menor calidad, rocosos, secos, o en laderas muy expuestas al
viento, se desarrolla como un arbusto de aproximadamente 2-3 m de alto (Veblen et al.,
1996). Lencinas et al. (2002) definieron una serie de relaciones que permiten clasificar
la calidad del sitio segtn la altura de los arboles dominantes de esta especie. De esta
manera se sabe, por ejemplo, que si los arboles dominantes de un determinado sitio son
menores o iguales a 5 m de alto, se esta en presencia de una clase de sitio V, y si en el
otro extremo los arboles alcanzan una altura de 12 m o mas, se trata de la mejor calidad
de sitio para fiire, es decir la clase de sitio . Segiin donde se desarrollan, los rodales
maduros de fiire presentan una cantidad de entre 110 y 380 m® ha™ de volumen bruto
con corteza (Peri et al., 2005a).



Figura 1.1. Vista general de los bosques de fiire en la provincia de Santa Cruz, zona de Lago
Argentino.

Los rodales que se desarrollan en un mismo sitio estin compuestos por individuos de
aproximadamente la misma edad, ya que esta especie se caracteriza por regenerarse “en
parches”, es decir en grupos de arboles coetaneos, tras algun disturbio como ser fuego o
la caida de un arbol maduro que genera un claro en el bosque (Veblen et al., 1981;
Rebertus y Veblen, 1993). Sin embargo, dentro de estos parches coetaneos es muy
comun observar diferentes tamafios de arboles (o tamafios de copas) que reflejan
distintos niveles de dominancia: arboles dominantes, codominantes, intermedios y
suprimidos (Oliver y Larson, 1996). Estas diferencias en algunas ocasiones ademas de
representar diferencias en los tamafios de arboles, también pueden inplicar diferencias
en la eficiencia en el uso de los recursos. Por ejemplo, Bikley et al. (2006) postulan que
los arboles dominantes, de mayor dimension, capturan mas luz (y posiblemente otros
recursos como nutrientes y agua del suelo) que los arboles de clases de copa inferiores,
lo cual produce una retroalimentacion positiva que tiende a que se sigan acentuando las
diferencias entre los arboles, contribuyendo los dominantes proporcionalmente mas al
crecimiento del rodal que lo que contribuyen en biomasa del mismo, en un momento
determinado que es cuando se cierra el canopeo (Binkley, et al. 2006). Sin embargo,
este uso diferencial de los recursos segun la clase de copa no se ha observado en varias
especies de Pinus, (Fernandez y Gyenge, 2009; Binkley et al., 2006). En el caso
particular de arboles individuales de N. antarctica se han informado diferencias en la
acumulacion de carbono y nutrientes evidenciando un claro gradiente entre clases de
copas (dominantes > codominantes™> intermedios > suprimidos) en distintas edades y



sitios (Peri et al., 2005b; Peri et al., 2010), aunque no se han realizado mediciones que
corroboren lo postulado por Binkley et al. (2006) en cuanto al uso diferencial de los
recursos.

Las proporciones de las distintas clases de copa pueden variar en el tiempo. Martinez
Pastur et al. (2005a) determinaron que las proporciones de clases de copa de Nothofagus
pumilio variaban de acuerdo a la edad del rodal. Mientras que en fase de crecimiento
optimo inicial (entre 35 y 60 afios de edad), el 80 % de los individuos pertenecian a las
clases de copas superiores (dominantes y codominantes); en los rodales en fase de
envejecimiento (111 a 180 afios) las clases de copas superiores solo representaban el 60
%.

Historicamente el fiire ha sido utilizado para la obtencion de lefia, en algunas ocasiones
postes y varas, y actualmente se estima que el 70 % de estos bosques se utilizan como
sistemas silvopastoriles (Peri, 2005a). Un sistema silvopastoril se define como un
sistema en donde en una misma unidad de superficie interactian distintos componentes
como ser el componente arboreo, el componente herbaceo (natural o mediante pasturas
implantadas) y el pastoreo del ganado ovino o bovino. En este sentido, la densidad
arborea debe ser tal que permita la entrada de luz para estimular el crecimiento herbaceo
y a su vez la produccion animal. Por este motivo, en bosques de fiire, dichos sistemas se
pueden implementar en bosques maduros abiertos (con 350-500 arboles ha') o en
rodales en crecimiento Optimo (21-110 afios) pero realizando alguna intervencion
silvicola que implique la quita de algunos individuos para permitir la entrada de luz.
Entre los arboles y el estrato herbaceo circundante se generan procesos de competencia
o facilitacion. Holmgren et al. (1997) postulan que la condicioén requerida para que la
facilitacion ocurra es que el mejoramiento de un factor ambiental (ej. agua, nutrientes)
debajo del dosel exceda el incremento en la demanda de ese factor causada por el
deterioro en las condiciones de otro factor (ej. luz). Por ejemplo, Vitousek y Sanford
(1986) han informado efectos de facilitacion de nutrientes en ecosistemas nativos
caducifolios mediante el aporte desde horizontes sub-superficiales hacia la pastura a
través de la caida anual de hojarasca. En contraste, Clinton y Mead (1994) determinaron
que existia un proceso de competencia entre arboles de Pinus radiata y pasturas de
Dactylis glomerata.

Tener conocimiento acerca de la cantidad de biomasa y nutrientes en los diferentes
componentes del arbol es esencial con el fin de poder evaluar la importancia e impacto
que producen en el bosque las distintas practicas de manejo silvicolas (extraccion de
lefia o raleos) en la productividad del sitio, la fertilidad mineral, el ciclo de los
elementos y los efectos a largo plazo en el balance mineral (Santa Regina, 2000). En la
actualidad existen pocos estudios respecto a la dinamica, uso y distribucion de
nutrientes en los diferentes compartimientos aéreos y subterraneos en bosques de
Nothofagus (Caldentey, 1992; Veblen et al., 1996; Frangi et al., 2004; Frangi et al.,
2005) los cuales son clave para el entendimiento de la funcionalidad del ecosistema
(Hart et al., 2003). Asimismo, la mayoria de los estudios se realizaron teniendo en
cuenta solamente la biomasa aérea. Sin embargo, esta demostrado que las raices finas y
las micorrizas de algunas especies, al descomponerse, pueden aportar al suelo mas de
cuatro veces en nitrogeno (N) y mas de 10 veces de fosforo (P) que el respectivo aporte
de esos nutrientes a través de la caida de hojarasca (Bowen, 1984, Frangi et al., 2004).
Por otra parte, el componente subterraneo puede representar hasta el 40 % del total de la
biomasa arborea en sistemas boscosos (Birdsey, 1992; Kurz et al., 1996), siendo
relevante su cuantificacion para una correcta estimacion de la dindmica de los nutrientes
en los rodales.



En el caso de N. antarctica, existen escasos antecedentes de la acumulacion de
nutrientes seglin la edad y clase de copa, como asi también de la cantidad de nutrientes
acumulados segun la clase de sitio donde se desarrollan los rodales, a pesar que estas
variables son las que mas explican el crecimiento individual en estos bosques primarios
(Martinez Pastur et al., 2005b).

1.3.2 Concentracion de nutrientes en los tejidos vegetales.

La concentracion de nutrientes (expresada en gramos de nutriente por kilogramo de
materia seca) de los distintos tejidos del arbol puede variar de acuerdo a diferentes
factores, como ser: el compartimiento del arbol (hojas, fuste, ramas, etc.), la edad, la
clase de copa y el sitio donde se desarrolla (Caldentey et al., 1993; Palm, 1995;
Lambers et al., 1998; Laclau et al., 2000; Uri et al., 2002; Hart et al., 2003; Das y
Chaturverdi, 2005).

1.3.2.1 Concentracion de nutrientes segiin compartimientos

La concentraciéon de nutrientes varia entre los distintos componentes arbdreos. En
general los componentes finos como ser hojas, ramas finas, raices finas y corteza
presentan mayores concentraciones que aquellos componentes de mayor biomasa, como
por ejemplo el fuste. En Tierra del Fuego, Frangi et al. (2004) determinaron que para
fiire el gradiente de concentracion de nutrientes fue hojas > flores y frutos > raices finas
> corteza > ramas finas > ramas gruesas > raices gruesas > albura > duramen, mientras
que para lenga (Nothofagus pumilio) el orden fue ligeramente diferente: hojas > flores y
frutos > raices finas > ramas finas > corteza > albura > ramas gruesas > raices gruesas >
duramen. Caldentey et al. (1993) y Hart et al. (2003) informaron gradientes de
concentracion de nutrientes similares para Nothofagus pumilio y Nothofagus truncata,
respectivamente.

Un punto importante a destacar es que no muchos trabajos discriminan los componentes
del “fuste”(por ej. Caldentey et al., 1993; Laclau et al., 2000; Hart et al. 2003; Lodhiyal
y Lodhiyal, 2003). Sin embargo, el fuste en muchas especies contiene dos partes bien
diferenciadas, la capa mas externa que contiene células vivas del xilema, denominada
albura, y una capa interna denominada duramen, con células muertas, y que
generalmente tiene los vasos bloqueados con tilides (excrecencias de las células
parenquematicas) que pueden acumular compuestos secundarios (Bamber et al., 1985;
Hillis, 1987; Stewart, 1966). Por lo tanto, al ser estos dos componentes del fuste
funcional y quimicamente contrastantes, presentan diferencias en la concentracion de
nutrientes (Hillis, 1987; Myre y Camiré, 1994). En este sentido, Bamber et al. (1985)
fueron los primeros en recopilar datos que informaban una concentracién mineral mayor
en la albura con respecto al duramen. Mas recientemente, Meert (2002) publico otra
revision bibliografica donde se muestra que las concentraciones de N, P, potasio (K),
calcio (Ca) y magnesio (Mg) eran, generalmente, mayores en la albura que en el
duramen. Esto seria debido a una reabsorcion de nutrientes producida en la albura antes
de convertirse en duramen, la cual tendria un patréon similar a la reabsorcion foliar que
se produce antes de la senescencia (Meert, 2002). Para N. antarctica y N. pumilio
también se han observado concentraciones de N, K, Ca y Mg mayores en la albura que
en el duramen (Frangi et al., 2004).

En cuanto a la concentracion de nutrientes en el componente raices, Gordon y Jackson
(2000) indicaron que existia una correlacion negativa entre el diametro de la raiz y la
concentracion de N, P y Mg, mientras que no hallaron diferencias significativas para Ca



y K. Esta tendencia también han sido observada en Nothofagus de Tierra del Fuego
para la mayoria de los nutrientes (Frangi et al., 2004).

1.3.2.2 Concentracion de nutrientes segun la edad de las plantas

Numerosos trabajos han demostrado que la concentracion de nutrientes en los distintos
componentes arboreos varia segiin la edad de las plantas. Por ejemplo, Wang et al.
(1996), Lodhiyal y Lodhiyal (2003) y Das y Chaturvedi (2005) trabajando con Betula
papyrifera, Dalbergia sissoo y Populus deltoides respectivamente, informaron una
disminucion de la concentracion de nutrientes con la edad en todos sus componentes.
Las disminuciones en la concentracion con el aumento de la edad se deben
principalmente a una continua reduccion en la concentracion de nutrientes de los tejidos
(efecto dilucion) a medida que el arbol envejece, ya que existe un incremento de la
proporcidon de las estructuras con carbono (C), como ser las de las paredes celulares
(Lambers et al., 1998).

1.3.2.3 Concentracion de nutrientes segun la clase de copa de los arboles

En general no existen antecedentes de trabajos sobre la variacion en la concentracion de
nutrientes respecto a las clases de copa en especies forestales. Sin embargo, Hikosaka y
Hirose (2001) determinaron que plantas dominantes del arbusto Xanthium canadense
presentaron una mayor tasa de absorcion, concentracion y eficiencia de uso de N que las
plantas suprimidas. En este sentido, y de acuerdo a lo propuesto por Lambers et al.
(1998), las plantas poseerian mayores concentraciones de N, P y K cuando las
condiciones de crecimiento son mas favorables. Siguiendo esta hipoétesis, arboles
creciendo en condicion de dominantes deberian presentar mayores concentraciones de
nutrientes, posiblemente debido a una mayor absorcién de los mismos, que arboles
creciendo en condicion de suprimidos.

1.3.2.4 Concentracion de nutrientes segun las clases de sitio

Numerosos factores determinan que un sitio sea mas o menos favorable para el
crecimiento. Entre éstos se encuentran la fertilidad del suelo, la cantidad de
precipitacion, la ubicacion topografica, el tipo y profundidad del sustrato, las
caracteristicas microclimaticas, las practicas de manejo, etc. (Campbell et al., 1985,
Rapp et al., 1992, Wang et al., 1996). Estas caracteristicas del sitio donde se desarrollan
las especies influyen en la concentracion de nutrientes de sus tejidos. Actualmente,
existen escasos trabajos que relacionen la concentracion de nutrientes en arboles de
Nothofagus con la calidad del sitio donde se desarrollan. Sin embargo, esta variable
puede representar una importante fuente de variacion cuando se comparan rodales que
se desarrollan en distintos sitios. Wang y Kinkla (1997), trabajando con Picea glauca
informaron una fuerte correlacion positiva entre el indice de sitio y la concentracion
foliar de N, P y K. Segun, Budelman (1989), White (1972) y Clarkson (1978), aquellos
arboles que crecen en suelos fértiles presentan mayores concentraciones de nutrientes en
la biomasa que aquellos que se desarrollan en sitios menos fértiles. Otros autores
también postulan que factores distintos a la fertilidad del suelo son los que pueden
provocar diferencias en la concentracion de nutrientes de las plantas que crecen en sitios
diferentes. En este sentido, Austin y Sala (2002) comparando ecosistemas de Patagonia
a lo largo de un gradiente de precipitacion, observaron que la concentracion de N foliar
de las especies dominantes decrecia a medida que disminuian las precipitaciones, a
pesar de que los suelos de los sitios mas aridos presentaban una mayor cantidad de N
como nitratos. En este caso, los nitratos no podian ser aprovechados por las plantas por
ser el agua el factor limitante.



1.3.3 Cantidad y particion de biomasa

1.3.3.1 Biomasa en bosques de Nothofagus

Existen escasos datos de biomasa total para bosques de Nothofagus. Frangi et al. (2004)
informaron valores para fiire de 247,6 Mg ha™ a una edad de 200 afios en Tierra del
Fuego. Por otra parte, rodales de N. pumilio presentaron entre 305 y 370 Mg ha™ de
biomasa aérea (Caldentey, 1992) y 498 Mg ha” de biomasa total (Richter y Frangi,
1992). Por su parte, Hart et al. (2003) observaron en rodales maduros de N. truncata en
Nueva Zelanda, un total de 424,7 Mg ha™! de biomasa.

Es esperable que existan diferencias en la cantidad de biomasa por individuo segun la
calidad de sitio, ya que aquellas plantas que crecen en sitios mas favorables presentan
mayores tasas de crecimiento y, por ende, de acumulacion de biomasa, que aquellas que
se desarrollan en sitios comparativamente mas pobres. Craven et al. (2007), comparando
14 especies en Panama, en dos sitios de distinta calidad en cuanto a precipitaciones y
cantidad de nutrientes en el suelo, encontraron que todas las especies del sitio mas
favorable (humedo y fértil) presentaban mayor capacidad fotosintética neta e indice de
area foliar (ambas medidas de productividad) que las mismas especies pero creciendo en
el sitio de inferior calidad. Por su parte, Rapp et al. (1999) comparando rodales de
Quercus pyrenaica en un gradiente de precipitacion, observaron que la biomasa total
aérea fue de 98 Mg ha™' en un sitio con 720 mm y de 130,8 Mg ha en un sitio de 1245
mm de precipitacion. Inversamente, ellos informaron que en suelos poco fértiles el
gradiente de precipitacion no tuvo influencia en la biomasa acumulada. Esto indicaria
que en suelos pobres, los nutrientes podrian ser el factor limitante, mientras que en
suelos con buena disponibilidad de éstos el factor limitante seria el agua. Para
Nothofagus no existen antecedentes de acumulacion de biomasa seglin la calidad de
sitio, pero Capiel et al. (2005), trabajando con N. pumilio creciendo en distintas
calidades de sitio en Tierra del Fuego, encontraron que aquellos rodales desarrollados
en los mejores sitios (CS Iy II) presentaron mayor cantidad de volumen total (1109,6
m’ ha™) que aquellos que crecieron en la calidad de sitio mas baja (CS V), (386,9 m® ha
1. Estas diferencias en volumen seguramente denotan diferencias en biomasa.

Si bien no existen muchos antecedentes en cuanto a la discriminacion de los arboles por
clase de copa, ésta influiria en la cantidad de biomasa acumulada. Los arboles
dominantes al ser mas grandes presentan mayor cantidad de biomasa que los arboles
suprimidos. En este sentido, Le Goff y Ottorini (2001) trabajando con biomasa
subterranea de Fagus sylvatica, encontraron diferencias segun las clases de copa para
los tres didmetros de raices estudiados. Mientras que los dominantes presentaron una
cantidad de 21,1 kg arbol™ de raices, los suprimidos s6lo contaron con 0,86 kg arbol™.
A su vez, el incremento anual en biomasa de raices fue de 3,4 kg afio” para los arboles
dominantes y de 0,064 kg afio™' para los arboles suprimidos.

1.3.3.2 Particion o distribucion de la biomasa en los componentes arbdreos.

Existen en la actualidad fundamentalmente dos teorias acerca del particionamiento de la
biomasa en los distintos componentes de las plantas (hojas, tallos, raices). Una de ellas
es la denominada “teoria del particionamiento alométrico”, la cual fue desarrollada por
Enquist y Niklas (2002) en sus denominadas “reglas canoénicas del particionamiento”.
Esta teoria basicamente predice que, luego de la transformacion logaritmica de los datos
de biomasa, la biomasa de hojas escalaria a la % potencia de la biomasa de los tallos y
que la biomasa de los tallos escalaria aproximadamente isométricamente (pendiente o =
1) con respecto a la biomasa de raices (West et al., 1997; Niklas y Enquist, 2002;



Enquist y Niklas, 2002). Esta teoria ha sido evaluada por Niklas y Enquist (2002) a lo
largo de un gran espectro de plantas vasculares y cubriendo un amplio rango de tamafio
de especies y a pesar de la diversidad en ontogenia, anatomia, preferencias de habitat y
caracteres fenotipicos, los valores de los exponentes estuvieron cercanos a los
predichos. Por lo tanto, segin la teoria mencionada, la particion proporcional de la
biomasa pareceria ser insensible a variaciones en las condiciones ambientales como ser
la fertilidad, precipitacion y temperatura media (Niklas y Enquist, 2002; Cheng et al.,
2007) y estaria dado fundamentalmente por el tamafio de las plantas.

La otra teoria existente acerca del particionamiento es la denominada “teoria del
particionamiento optimo” la cual postula que las plantas distribuyen preferencialmente
la biomasa en aquellos organos que estdn adquiriendo el recurso mas limitante
(Thornley, 1972; Bloom et al., 1985). Por lo cual, dependiendo del ambiente en donde
se desarrollan las plantas, éstas distribuirian mas biomasa hacia la parte aérea si el
recurso limitante fuera la luz y por el contrario, mas biomasa hacia las raices si el factor
limitante fuera el agua o los nutrientes. Existen numerosos trabajos que responden y
estan a favor de una u otra de estas teorias del particionamiento, por lo que pareceria ser
que no existe una regla general al respecto. En el caso de arboles individuales de N.
antarctica no existen antecedentes acerca del estudio del particionamiento de la
biomasa y su respuesta a distintos factores. Sin embargo, existen informes de estudios
de distribucion de biomasa por hectarea para bosques de fire. Frangi et al. (2004)
informaron un total de 30,5 Mg ha™ de biomasa subterranea, el cual represent6 el 12%
de la biomasa total para bosques maduros de 200 afios.

1.3.4 Cantidad y distribucion de nutrientes en los componentes arboreos

Existen en la actualidad pocos estudios sobre el contenido de nutrientes en rodales de
Nothofagus. Frangi et al. (2004) informaron para bosques maduros de fiire en Tierra del
Fuego, un total de 578, 482, 387, 178 y 116 kg ha! para Ca, N, K, P y Mg,
respectivamente, mientras que para lenga los valores fueron superiores: 1235, 1009,
806, 166 y 217 Kg ha' para los mismos nutrientes, respectivamente. Hart et al. (2003)
informaron un gradiente diferente para arboles maduros de N. truncata: 1336, 742, 556,
195y 114 kg ha™' para Ca, K, N, P y Mg, respectivamente; mientras que Santa Regina
(2000) y Rapp et al. (1999) informaron que el orden de cantidad para todos los rodales
de Quercus era: Ca > N > K > Mg > P > Manganeso (Mn) > hierro (Fe), variando las
cantidades segun el sitio estudiado. Estas diferencias pueden deberse a diferencias entre
especies o entre sitios.

La cantidad de nutrientes por individuo puede variar segtin la calidad de sitio donde se
desarrollan los arboles. Frangi et al. (2005), trabajando con bosques de N. pumilio
creciendo en un gradiente altitudinal en Tierra del Fuego, encontr6 que el total de
nutrientes (K, Ca, Mg, N y P) del bosque maduro erecto decrecio con la altitud. Aunque
ellos no clasificaron a sus rodales de acuerdo a la calidad de sitio, denominaron
“bosques altos” a los ubicados a menor altura y “bosques bajos” a los ubicados a una
mayor elevacion, por lo que estas diferencias en la altura de los arboles estan
probablemente demostrando diferencias entre calidades de sitio.

La cantidad total de nutrientes que contiene el arbol se distribuye de manera diferencial
en los distintos componentes de éste. Frangi et al. (2004) determinaron que la
distribucion de nutrientes en las raices a nivel rodal para bosques maduros de fiire en
Tierra del Fuego fue de 17, 19, 27, 37 y 48% del total de Ca, N, K, Mg y P,
respectivamente. Por su parte, Caldentey (1992) informo6 que en N. pumilio el 59% del
Ca se encontraba en la corteza, mientras que el fuste acumul6 el 65, 63, 52,y el 67% de
K, N, P y Mg, respectivamente. El componente hojas, a pesar de representar solo el 1%



10

de la biomasa total, contenia el 16% del K y N y el 32% de P. Estos porcentajes estan
referidos a la biomasa aérea, ya que en este trabajo no se muestre6 el componente
subterraneo. Hart et al. (2003) informé que el fuste de N. truncata contenia la mayor
cantidad del P (28%) y K (21%), mientras que las hojas, raices (> 5 mm) y la corteza
contenian la mayor cantidad de N (20%), Mg (18%) y Ca (30%) de todos los
componentes, respectivamente. Asimismo, informaron que las proporciones de raiz/tallo
para N, P, K, Mg y Ca fueron 0,24; 0,4; 0,34; 0,47 y 0,18, respectivamente. No existen
trabajos donde se ajusten relaciones alométricas de distribucién de nutrientes para
Nothofagus, y si bien la teoria del particionamiento alométrico y la teoria del
particionamiento 6ptimo han sido muy difundidas en el estudio de biomasa en otras
especies, no lo han sido tanto para el caso de los nutrientes. En este sentido, Niklas y
Cobb (2005) presentaron relaciones alométricas de distribucion del N y P en los
distintos componentes de Eranthis hyemalis y encontraron que el N escalaba
isométricamente (o =1) al contenido de C de la planta mientras que el P lo hacia a la %
potencia del C. Estos autores postulan que esta relacion no seria Gnica para esta especie
y que de cumplirse en forma generalizada explicaria aspectos importantes de la
regulacion del crecimiento de las plantas en general.

1.3.5 Uso de "°N para el estudio de la dinamica del nutriente en el sistema

En N es considerado el nutriente mas limitante en los bosques andino-patagénicos,
incluyendo los bosques de fiire (Bertiller et al., 2006; Diehl et al., 2008). Existen en la
naturaleza una mezcla de dos isotopos estables de N: el "N y el °N. El "N es el mas
comin y abundante (99,6%), mientras que el "N se caracteriza por tener la misma
cantidad de electrones y protones que el N (lo que le confiere las mismas propiedades
quimicas) pero posee mas neutrones en el nucleo, lo cual lo hace relativamente mas
pesado. La abundancia natural del N atmosférico es de 0,366% atomos (Fiedler y
Proksch, 1975) y puede usarse como patron debido a que no sufre variaciones
temporales y espaciales significativas. Las aplicaciones de fertilizantes enriquecidos en
>N (0 N marcado) permiten evaluar las transformaciones individuales del N en el suelo,
conocer cudl es la fuente de absorcion de este nutriente (desde el suelo o desde el
fertilizante) (Mufoz et al., 1993; Weinbaum et al., 1978; Millard, 1996) y estimar la
importancia de la reserva de N previo a la aparicion de las hojas (Khemira et al., 1998;
Sanchez, 1999). El método marca el camino de los dos is6topos de N (14N y PN)
simultdneamente, dando informacidon acerca del sistema (suelo-planta-atmdsfera) y
estimando las tasas de transformacion.

Con el N marcado también es posible realizar estudios acerca de las relaciones que
existen entre los distintos componentes de un sistema. Por ejemplo, en un sistema
silvopastoril se puede conocer qué proporcion de N disponible en el suelo es absorbida
por los arboles y qué proporcion es captada por el estrato herbaceo, y de este modo
entender qué tipo de relaciones se establecen entre estos componentes (procesos de
competencia o facilitacion). En este sentido, Clinton y Mead (1994) aplicaron "N en
forma de nitrato de amonio a parcelas de 9 arboles de Pinus radiata de dos afios
acompafiados con una pastura de Dactylis glomerata, y observaron que la pastura
capturd el doble de °N que los arboles. Estos autores indicaron que quizés existié una
sub-estimacion del "N absorbido por los arboles ya que parte de éste pudo haber sido
almacenado en las raices y/o en los tejidos conductivos los cuales no fueron analizados.
Por otra parte, Soethe et al. (2006), aplicando fertilizante marcado a distintas
profundidades radicales determinaron que las concentraciones de "’N fueron siempre
mayores en las plantas que crecian con mayor cantidad de precipitacion.
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Un proceso de facilitacion seria por ejemplo, el aporte de nutrientes de los arboles hacia
el estrato herbadceo mediante la caida de hojarasca. Si este aporte positivo superara
aquellos efectos negativos como ser la competencia por luz y/o agua, la facilitacion
seria el proceso dominante. En este sentido, Neto et al. (2008) fertilizaron arboles de
pera de 4 afios de edad con hojas senescentes (de estos mismos arboles) enriquecidas
con "N, y encontraron que 5 meses después de la aplicacion, las hojas y tallos nuevos
presentaron cerca del 50% de la cantidad original de N, lo cual confirmé una
contribucion significativa de N por medio de la caida de hojarasca hacia el suelo.

Actualmente no existen antecedentes de la dindmica de movilizacion de N incorporado
en arboles de fiire. Esta informacion cobra importancia en sistemas silvopastoriles para
conocer hacia qué componente del sistema (arbol o estrato herbaceo) es transportado el
N absorbido en una temporada de crecimiento y poder inferir qué tipos de relaciones
(facilitacion o competencia) predominan entre los componentes de estos sistemas.

1.3.6 Importancia del conocimiento de la dinamica de nutrientes: pautas para un
manejo sustentable

Debido a que el fiire es utilizado para lefia y postes bajo un esquema de uso de sistema
silvopastoril, es importante conocer qué cantidad de nutrientes se acumulan en estos
arboles en funcion del tiempo para definir pautas de manejo sustentables. Por ejemplo, a
partir de dicha informacion se podra inferir el impacto de la exportacion de nutrientes
por la extraccion de arboles del sistema, siendo la cosecha tradicional la extraccion del
fuste completo con la corteza. La importancia del acopio de elementos minerales en los
componentes finos de la biomasa (copa y corteza) hace que la remocion de nutrientes de
los ecosistemas sea muy dependiente de los métodos de corte utilizados (Loumeto,
1986; Judd, 1996). Santa Regina (2000) inform6 que, como las hojas contenian una
importante proporcion de algunos nutrientes, la cosecha del arbol completo impactaria
con mayor magnitud en la pérdida de nutrientes del ecosistema comparado con el
método de extraer solo los fustes. Del mismo modo, Wang et al. (1996) propusieron que
en rodales de Betula papyrifera seria conveniente dejar en el terreno todo el
componente hojas, ramas finas y corteza, por ser éstos los que presentaban mayor
concentracion de nutrientes, y de esta manera minimizar la exportacion del sistema.
Goya et al. (2003) comparando distintos métodos de extraccion de Pinus taeda en
Misiones informaron que dejar en terreno los componentes finos implicaba exportar el
65% del N, 52% del P, 73% del Ky 75% del Mg del contenido total de nutrientes de la
biomasa aérea, mientras que la extraccion del arbol completo elevaba los porcentajes de
exportacion a 88% del Ca, 90% del Mg, 94% del K, 77% del P y 83 % del N. Du Toit
(2008) comparando distintos tratamientos silvicolas en rodales jovenes de Eucalyptus
grandis, encontr6 que en el tratamiento donde se removié completamente la hojarasca
del suelo, la productividad primaria neta se redujo entre un 20 y un 40% segun el
componente fuera raices, hojas o fuste. Esta disminucion en el crecimiento puede
atribuirse a una disminucion en el aporte de nutrientes en comparacion a los otros
tratamientos. Asimismo, Vitousek y Matson (1985) evaluando distintas practicas de
manejo en plantaciones de Pino concluyeron que la mineralizacion neta del N era menor
cuando se realizaba la cosecha del arbol completo que cuando se retiraban solo los
fustes. Esto indicaria que la remocion de los componentes hojas y ramas finas,
relativamente ricos en N, decrecia el potencial para la mineralizacion del N, durante los
dos afios posteriores a la intervencion.
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El conocimiento de la cantidad y distribucion de los nutrientes brinda informacion util
para conocer, entre otras cosas i) el aporte anual de nutrientes al suelo a través de la
caida de hojarasca, ii) en sistemas silvopastoriles, si los arboles facilitan el crecimiento
o compiten con el estrato herbaceo circundante, iii) la maxima extraccion de arboles que
no implique un riesgo en la sustentabilidad del sistema a largo plazo, y iv) cual es la
magnitud del aporte nutricional del componente radicular arboreo que queda en el suelo
una vez que han sido cosechados los fustes.

1.4 Objetivos e Hipotesis de trabajo

De los antecedentes expuestos se desprende la falta de conocimiento sobre importantes
aspectos que hacen a la ecologia de N. antarctica. Consecuentemente, ¢l objetivo
general de la presente tesis es “evaluar la dinamica de biomasa y macro nutrientes (N,
P, K, Ca, Sy Mg) en bosques de N. antarctica creciendo en condicion de bosques puros
y bajo la implementacion de un sistema silvopastoril”. Este tipo de informacion
permitiria generar pautas de manejo que tiendan a la sustentabilidad de estos sistemas.
Para el desarrollo de este estudio, del objetivo general se desprenden 4 objetivos
especificos, cada uno de los cuales sera desarrollado junto con sus respectivas hipotesis
en capitulos particulares de esta tesis. Los objetivos especificos son:

Objetivo especifico N° 1: Evaluar los efectos de la edad y clase de copa en la cantidad
y particion de la biomasa total en arboles de N. antarctica creciendo en distintas
calidades de sitio y determinar si esa particion se ajusta a patrones alométricos
definidos.

Preguntas asociadas:
Se pretenden resolver tres cuestiones principales:

a) Arboles individuales de N. antarctica, ;presentan patrones alométricos de
distribucion de biomasa?

b) De existir estos patrones, ;concuerdan con los predichos por Niklas y Enquist
(2002) en sus denominadas reglas canénicas?

c) La clase de copa y la calidad de sitio donde se desarrollan los arboles, ;influyen en
los patrones de distribucion de biomasa?

Objetivo especifico N° 2: Determinar la influencia de la edad y la clase de copa en la
concentracion de los principales nutrientes (N, P, K, Ca, S, Mg) en los distintos
componentes aéreos y subterraneos de arboles individuales de N. antarctica
desarrollandose en un gradiente de calidades de sitio.

Hipatesis asociadas:

“La concentracion de nutrientes en los distintos compartimentos de los arboles de fiire
varia segun la edad, presentando los arboles mas jévenes concentraciones mayores que
los arboles maduros, en todas las clases de sitio estudiadas”.

“Los arboles dominantes presentaran mayores concentraciones de nutrientes que los
suprimidos, y estas diferencias se harian mas notorias en el sitio de mejor calidad,
donde los dominantes aprovecharian mejor el aumento de la disponibilidad de
recursos”.
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Objetivo especifico N° 3: Estudiar el contenido total de nutrientes en arboles
individuales a lo largo del tiempo para distintas condiciones de copa, y establecer como
la distribucion de los mismos en los distintos componentes arbdreos varia segin la edad,
la clase de copa y el sitio donde se desarrollan.

Hipétesis asociadas:

“La particion de los nutrientes entre los distintos componentes arboreos diferiria segin
cada nutriente en particular con patrones de distribucion alométricos especificos que no
necesariamente concuerdan con los patrones encontrados para la distribucion de
biomasa”.

“La clase de sitio influiria fuertemente en la distribucién de nutrientes, determinando
que en los mejores sitios se destine mayor cantidad de recursos hacia las partes aéreas”.

“En todas las clases de sitios, los arboles dominantes presentarian las mayores
cantidades de nutrientes, y la distribucion de éstos en los distintos componentes seria
distinta para las diferentes clases de copa, derivando los suprimidos mayor cantidad de
recursos hacia los 6rganos fotosintéticos, en pos de solventar el factor limitante luz”.

Objetivo especifico N° 4: Evaluar la dindmica del N entre los componentes suelo,
estrato herbaceo y arboles en sistemas silvopastoriles y detectar procesos de
competencia o facilitacion entre ellos. Asimismo, estimar la distribucion del N
absorbido en los distintos 6rganos aéreos y subterraneos tanto del componente herbaceo
como del arboreo.

Hipotesis asociadas:

“En fiirantales de uso silvopastoril en CS III de la provincia de Santa Cruz predomina el
efecto de facilitacion del N por parte de los arboles hacia el estrato herbaceo del
sotobosque”.

1.5 Organizacion de la Tesis

La presente tesis consta de una introduccion (Capitulo 1) y 5 capitulos. Cada capitulo
(con excepcion del ultimo) se desarrolla en relacion a un objetivo especifico (OE) con
sus respectivas hipotesis. El Capitulo 2 trata el tema de cantidad y particionamiento de
biomasa en arboles de N. antarctica (OE N° 1); mientras que el Capitulo 3 estudia la
concentracion de nutrientes (N, P, K, Ca, S y Mg) en los distintos componentes
arboreos (OE N° 2) para arboles de distintas edades y clases de copa, creciendo en
distintas calidades de sitio. Por su parte, el Capitulo 4 abarca el contenido total de N, P,
K, Ca, S y Mg por arboles individuales como asi también la distribucion de éstos en los
distintos componentes arboreos y las relaciones raiz/tallo de cada uno de ellos para
distintas edades y condiciones de sitio (OE N° 3). El Capitulo 5 enfoca el estudio de N.
antarctica desde una perspectiva de uso silvopastoril y se tratan de inferir las relaciones
existentes en el sistema para los componentes suelo, estrato herbaceo y arboles en
cuanto a la dindmica de absorcion y distribucion del N (OE 4). Por altimo, en el
Capitulo 6 se realiza una discusion y andlisis general de los resultados obtenidos en
todos los capitulos.
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Capitulo 2. Acumulacion y distribucion de biomasa en
arboles de Nothofagus antarctica creciendo en un

gradiente de calidades de sitio en Patagonia.
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2.1 Introduccion

Contar con informacion acerca de la cantidad de biomasa que acumulan los arboles que
integran un sistema forestal es importante como base para diversos estudios como ser la
dinamica y secuestro de carbono para modelos de cambio climatico (Brown y Lugo,
1982; Dixon et al., 1994; Binkley et al., 2004), caracteristicas de las adaptaciones de los
arboles al ambiente (Bradshaw, 1965; West-Eberhard, 2003) y para evaluar los
impactos de las distintas practicas de manejo silvicolas en la productividad del sitio
(Jonson y Todd, 1998; Santa Regina, 2000). En este sentido, es importante destacar que
en la mayoria de los estudios de biomasa no se evalia el componente subterraneo
debido a lo dificil y laborioso que es trabajar con raices, especialmente en individuos de
gran tamafio. Sin embargo, el componente radical puede significar una porcion
importante de la biomasa total y del conjunto de carbono, por lo que su no inclusion
subestima fuertemente la productividad de estos sistemas (Kurz et al., 1996; Cairns et
al., 1997; Peichl y Arain, 2007). Numerosos factores como ser la edad de los arboles, la
clase de copa (dominante, codominante, intermedio, suprimido) y la calidad de sitio
donde se desarrollan pueden influir en la acumulaciéon de biomasa (Wang et al., 1996,
Le Goff'y Ottorini, 2001; Castilho et al., 2006). En este sentido, mientras los efectos de
la edad y el sitio han sido mas documentados, no muchos trabajos evaluan el efecto de
la clase de copa en la acumulacion de biomasa, a pesar que las diferencias encontradas
entre arboles dominantes y suprimidos han sido importantes, tanto en acumulacion de
biomasa como en el aporte relativo que realiza cada clase de copa al crecimiento del
rodal (Binkley, 2004; Binkley et al., 2006). Otro aspecto importante en el estudio de
biomasa es el particionamiento de ésta entre los distintos componentes de las plantas
(tallos, hojas, raices). En este contexto, algunos autores (Huxley y Teissier, 1936; Hunt,
1990) postulan que existen relaciones alométricas consistentes entre los distintos
organos de las plantas. Segun esta teoria, la distribucion de la biomasa esta gobernada
principalmente por el tamafio de la planta y es determinada por una funciéon exponencial
de la forma Y; = BY," donde Y; e Y, son dos variables interdependientes (por ejemplo
la biomasa del tallo y las raices), B es la constante alométrica y a es el exponente. Este
exponente, también denominado coeficiente alométrico (Hunt, 1990), determina por
ejemplo como la proporcidn raiz: tallo cambia con el tamano de la planta. Cuando o = 1
la ecuacion describe una relacion isométrica, es decir, una que representa una linea recta
tanto en ejes lineales como logaritmicos, mientras que si o es # 1 describe una relacion
alométrica, es decir, una que representa una linea recta solo en ejes logaritmicos.
Posteriormente, Niklas y Enquist (2002) postularon “las reglas candnicas” del
particionamiento o la “teoria del particionamiento alométrico” para explicar los patrones
generales de distribucion de la biomasa en los distintos 6rganos de las plantas. Estas
reglas predicen que luego de la transformacion logaritmica de los datos de biomasa (log
Y =log B+ alog Y>), la biomasa foliar escalaria a la % potencia de la biomasa del tallo
(o =0,75) y que, a su vez, la biomasa del tallo escalaria isométricamente (o0 = 1) con
respecto a la biomasa de raices (West et al., 1997; Niklas y Enquist, 2002; Enquist y
Niklas, 2002). Una caracteristica importante de estas relaciones es que parecerian ser
insensibles a las variaciones en las condiciones ambientales como ser la precipitacion y
temperatura media (Cheng et al., 2007). El Ginico parametro que varia segun las especies
es B, cuyo valor permite estimar la cantidad absoluta de biomasa de los diferentes
componentes arboreos (Enquist y Niklas, 2002). Sin embargo, a pesar de que estas
reglas han sido derivadas de un gran compendio de datos de biomasa arboérea compilado
por Cannell (1982), Robinson (2004) postuld que estas no son universalmente
aplicables y que muestran una gran discrepancia entre la biomasa radical medida y la



16

predicha en ecosistemas forestales. El indico que este hecho estaria relacionado con los
problemas practicos en la toma de muestras de raices y biomasa de hifas en arboles
grandes, las cuales serian subestimadas. Otra teoria muy popular acerca del
particionamiento de la biomasa en los distintos componentes, es la denominada “teoria
del particionamiento Optimo” la cual postula que las plantas distribuirian
preferentemente la biomasa hacia aquellos 6rganos que se encuentran cosechando el o
los recursos mas limitantes para el crecimiento (Thornley, 1972; Bloom et al., 1985).
Esto significaria que, dependiendo del ambiente en donde se desarrollan las plantas,
éstas colocarian mayor proporcion de biomasa hacia los organos aéreos (hojas por
ejemplo) si el recurso limitante fuera la luz y mas hacia las raices si el factor limitante
fueran el agua o los nutrientes. Esta prediccion representa una aparente contradiccion
con la teoria alométrica la cual postula que la relacion raiz: tallo estd regulada por el
tamafio total de la planta, siguiendo una relacion escalar caracteristica de cada especie
(Miiller et al., 2000). Para muchas especies, el coeficiente alométrico de raiz: tallo
determina que las plantas pequenas, ya sea debido a que son jovenes o por que se
encuentran bajo la influencia de cualquier factor que limita el crecimiento, tienen una
mayor proporcion de raices que las plantas adultas o no estresadas. En cambio en la
teoria del particionamiento Optimo, las condiciones ambientales son el principal
determinante de la relacion raiz: tallo de las plantas.
Los esfuerzos en investigacion se han focalizado muchas veces en tratar de predecir la
biomasa subterranea a partir de mediciones de los componentes aéreos, los cuales
contribuyen a estimar el comunmente faltante de informacion de la biomasa subterranea
en los estudios ecoldgicos. En este sentido, el uso de herramientas alométricas seria de
suma utilidad para predecir la distribucion de la biomasa en los distintos componentes
de las plantas. En este contexto, se estudid la acumulacion y particionamiento de la
biomasa en arboles individuales de N. antarctica para resolver tres cuestiones
principales:

a) arboles individuales de N. antarctica, ;presentan patrones alométricos de
distribucion de biomasa?

b) De existir estos patrones, ;concuerdan con los predichos por Niklas y Enquist
(2002) en sus denominadas reglas canénicas?

¢) La clase de copa y la calidad de sitio donde se desarrollan los arboles, ;influyen en
los patrones de distribucion de biomasa?
Para resolver estas cuestiones el objetivo de este capitulo fue evaluar los efectos de la
edad y clase de copa en la acumulacioén y particionamiento de la biomasa total en
arboles de N. antarctica creciendo en un gradiente de calidades de sitio y determinar si
el particionamiento de la biomasa se ajusta a patrones alométricos definidos.

2.2 Materiales y Métodos

2.2.1 Sitio de Estudio.

La toma de muestras se realizo en el veranos 2006- 2007 en distintos rodales puros de
N. antarctica que crecian en forma natural en el SO de la provincia de Santa Cruz,
Argentina, en tres calidades de sitio (CS) diferentes, definidas por la altura de arboles
maduros dominantes de fiire. En este sentido, sitios de alta, mediana y baja calidad
estuvieron representados por las clases de sitio III, IV y V respectivamente, segin la
clasificacion propuesta por Lencinas et al. (2002). En CS III, ubicado en la Estancia
“Cancha Carreras” (51° 13' 21" S, 72° 15' 34" O), los arboles maduros dominantes
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alcanzan una altura de entre 8 y 10 m, mientras que en CS IV, que se encuentra en las
inmediaciones de la ciudad de Rio Turbio (51° 34" S, 72° 14" O), los arboles maduros
dominantes alcanzan una altura de entre 6 y 8 m. Por ultimo, la CS V se encuentra
ubicada en la Estancia “La Conversada” (51°40°59"" S, 72° 15" 56"" O) y representa un
sitio mas marginal, expuesto a fuertes vientos y con suelos rocosos, donde la altura de
los arboles maduros dominantes no supera los 5,3 m.

El clima en toda la zona es templado frio con una temperatura media anual entre 5,5 y
8° C y la precipitacion media anual se incrementa de Este a Oeste desde
aproximadamente 300 a 800 mm (Oliva et al., 2001). Las caracteristicas climaticas de
cada clase de sitio en particular fueron derivadas del software Worldclim (Hijmans et
al., 2005) por carecer en la zona de estaciones meteorologicas. Los suelos del area de
estudio pertenecen al orden Molisoles (haploboroles énticos), y para su caracterizacion
en cada clase de sitio se tomaron muestras al azar de los horizontes 5-20 cm; 20-40 cm
y 40-60 cm de profundidad antes del inicio del estudio, a razén de 30 muestras por
profundidad con un barreno y cada muestra a su vez estaba compuesta por tres
submuestras correspondientes a tres tomas con el barreno. Dichas muestras fueron
secadas al aire, tamizadas y se midi6 el contenido nitrogeno (N) total, carbono orgéanico
(CO), textura, cationes intercambiables (Ca, K y Mg), fosforo (P) extraible, pH y
resistencia de la pasta. El carbono organico se determind de acuerdo a Kurmies
(espectrofotometria) posterior a la oxidacién hiumeda en medio acido (Houba et al.,
1988); el contenido de nitrégeno total se determind por método Kjeldhal; el contenido
de fosforo disponible (ppm) por el método de Truog (Sparks, 1996). Los cationes
intercambiables (Ca y K) se midieron con una soluciéon extractante de acetato de
amonio, posteriormente el K se determind por espectrofotometria de llama y el Ca se
obtuvo a través de colorimetria con solucion de EDTA 0,01 N. El pH se obtuvo por
medicion potenciométrica en pasta saturada con agua y la conductividad eléctrica por
conductimetria del extracto de saturacion con agua (Richards, 1954). La determinacion
de textura se realizo a través del método densimétrico de Bouyoucos y tamizado de las
fracciones de arena.

2.2.2 Caracterizacion de los rodales de N. antarctica.

En cada clase de sitio se eligieron rodales en distintas fases de desarrollo o clases de
edades: fase de regeneracion (arboles entre 5 y 20 afios), fase de crecimiento optimo
(arboles entre 21 y 110 afios) y fase de envejecimiento (arboles de entre 111 y 220
afios), de donde se extraerian los individuos representativos para el muestreo. Se efectud
la caracterizacion del estrato arboreo de los distintos rodales a partir de parcelas
circulares de 500 m’ en las cuales se midio: didmetro a la altura del pecho, (DAP,
medido a 1,3 m del nivel del suelo, en cm), altura total (m) y area basal del rodal (m” ha”
1. Asimismo, siguiendo la clasificacion propuesta por Kraft (1884), cada individuo fue
discriminado segun su clase de copa en:

dominantes (D): cuando la copa se eleva por encima del nivel general de dosel superior
del bosque, quedando expuestos a la radiacion total en su parte superior y en forma
parcial en sus partes laterales;

codominantes (C): de menor altura que los primeros, reciben la luz sélo en la parte
superior, siendo confinados por los dominantes en las partes laterales;

intermedios (I): la copa se encuentra en una posicion subordinada y sujeta a una
competencia lateral por las otras dos clases anteriores; pudiendo recibir alguna porcion
de luz directa por su parte superior y a través de las aberturas del dosel principal;
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suprimidos (S): arbol que se encuentra totalmente por debajo de los otros miembros de
la comunidad vegetal y casi no recibe luz directa, sobreviviendo gracias a la luz que
puede filtrarse por pequeios orificios del dosel superior. En general mucho mas débiles
y de crecimiento mas lento. Esta clasificacion se ha mostrado satisfactoria en otros
estudios de contenido de carbono y nutrientes en N. antarctica, presentandose como una
alternativa a considerar en la clasificiacion de los individuos (Peri et al., 2010; Peri et
al., 2005b).

Para caracterizar las estructuras de edades de los rodales de este estudio, a cada arbol se
le extrajeron muestras con un barreno de Pressler, a la altura del tocon, para el conteo de
anillos y asi establecer la edad. En caso de presencia de pudriciones, la edad de la
seccion faltante fue estimada utilizando las funciones de crecimiento en diametro
elaboradas para fiire en distintas clases de sitio (Martinez Pastur et al., 2005¢).

2.2.3 Determinacion de biomasa

La biomasa arbdorea fue determinada mediante mediciones directas de rodales
homogéneos creciendo en clases de sitio III, IV y V. En cada clase de sitio se
muestrearon, mediante el método destructivo, 36 arboles, distribuidos de la siguiente
manera: 12 arboles en regeneracion, 12 arboles en crecimiento 6ptimo y 12 arboles en
envejecimiento. Asimismo, dentro de cada clase de edad, se tomaron tres individuos
(repeticiones) por cada clase de copa: 3 dominantes, 3 codominantes, 3 intermedios y 3
suprimidos (Figura 2.1).

Figura 2.1. Arboles de N. antarctica correspondientes al rodal en fase de regeneracion.

De izquierda a derecha: diferencias entre clases de copa, dominante, codominante y suprimido.

e, L

A cada arbol seleccionado se le midi6 la altura total, el DAP y su edad mediante el
conteo de anillos a la altura del tocon. El fuste se troz6 a las siguientes alturas: 0,1 m
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(tocon), 1,0 m, 1,3 m y luego cada 1,0 m hasta una punta fina de 10 mm. En cada troza
se midi6 diametro mayor y menor, longitud, espesor de la corteza, diametro de duramen
y area de podredumbre (Figura 2.2). El volumen total del fuste, del fuste sin corteza, del
duramen y de la podredumbre se calculdé mediante la formula de Smalian:

Volumen Total = (Diametro mayor + Didmetro menor/2)* x /4 x longitud de troza.
La albura se obtuvo por diferencia. Asimismo, debido a que tanto la densidad como la
concentracion de nutrientes puede variar a lo largo del fuste de cada arbol se tomaron
tres rodajas pertenecientes al tramo inicial, tramo medio y tramo final y se las separd en
corteza, albura, duramen y podredumbre. De cada componente individual se determiné
la densidad por desplazamiento de agua y la biomasa de cada componente se calculd
multiplicando el volumen por su densidad correspondiente. El componente fuste esta
integrado por la suma de los componentes corteza, albura, duramen y podredumbre, en
caso de existir.

La biomasa de las ramas gruesas (> 10 mm) se estimé mediante el mismo
procedimiento.

Figura 2.2. Vista transversal de un arbol maduro de N. antarctica. Se visualizan bien definidos
los componentes albura, duramen, corteza y pudricién marrén.

La totalidad de ramas finas (<10 mm) y de hojas se pesaron a campo (peso fresco) y se
tomaron tres muestras al azar de 500 gramos por arbol para conocer la proporcion de
ramas finas y hojas. Dichas muestras se secaron en estufa a 65° hasta peso constante
(peso seco) para determinar su biomasa.

El muestreo de raices se hizo mediante la excavacion de las mismas en forma manual
con palas. Se comenzo a partir del fuste y se sigui6 horizontalmente todo el largo de las
raices principales (llegando a una longitud maxima de 12 m desde el fuste). La
profundidad de excavacion fue de entre 0,5 y 0,6 m dependiendo del sitio. Una vez
excavado todo el perimetro siguiendo las raices principales y con éstas al descubierto, se
descalzd el arbol del terreno y se separaron del fuste las raices principales con
motosierra. A su vez, se recolectaron cuidadosamente todas las raices medias y finas
que se desprendian de las primeras. Todas las raices se separaron en tres clases: raices
finas (<2 mm), raices medias (<30 mm) y raices gruesas (>30 mm), midiéndolas con un
calibre. Las raices de cada clase fueron limpiadas con la utilizacion de cepillos para
eliminar la tierra adherida, se peso en fresco y se tomaron muestras para determinar el
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peso seco (Figura 2.3). Un detalle a considerar es que no se realiz6 una separacion de
las raices finas vivas de muertas, pudiendo este hecho provocar una leve sobre-
estimacion de la biomasa radicular de arboles individuales de iire.

Aunque el método de excavacion no es muy preciso para determinar la cantidad de
raices finas (Lomhus y Oja, 1983; Lomhus et al., 1991), éstas representan una infima
proporcion de la biomasa total, por lo que el error de muestreo no es considerado
importante (Le Goff y Ottorini, 2001). Laclau et al. (2000), trabajando con clones de
Eucalyptus indicaron que el impacto de una mala estimacion al no utilizar los cilindros
para muestrear raices finas seria limitado, debido a que esta fraccion representa menos
del 10 % de la biomasa subterranea y menos del 2 % de la biomasa total. En
concordancia, de los datos publicados por Frangi et al. (2004) se deduce que la fraccion
de raices finas en N. antarctica correspondia a un 1,2% de la biomasa total y a un 9,8%
de la biomasa subterranea en bosques de Tierra del Fuego.

Figura 2.3. Excavacion de raices de arboles de N. antarctica en Clase de Sitio IV (altura
dominante entre 6 y 8 metros).

2.2.4 Relaciones de particion de la biomasa

Para estudiar los patrones de particion de la biomasa, los datos fueron transformados a
escala logaritmica en base 10 y se ajustaron funciones alométricas. Estas funciones
grafican la biomasa total aérea (Ma) VS. biomasa de raices (Mg), biomasa de tallos o
fuste (M) VS. Mg, biomasa de hojas (Mp) VS. Mty My VvS. Mg. El ajuste de funciones se
realizo tanto para todos los datos juntos como discriminados segun la clase de sitio y
clase de copa.

2.2.5 Analisis estadisticos

Las diferencias en cantidad de biomasa segin la edad, clase de copa y clase de sitio
fueron detectadas por analisis de la varianza (ANOVA) y las medias fueron separadas
usando el test de minima diferencia significativa (MSD) a un valor p < 0,001, con el
paquete estadistico Genstat (Genstat 5, 1995). Es importante destacar que las clases de
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sitio no fueron replicadas, por lo que estos datos constituyen pseudo-réplicas. En
consecuencia, todas las tendencias referidas a calidad de sitio son solo aplicables a los
sitios particulares analizados en este estudio (Hurlbert, 1984).

Para las relaciones de particionamiento de la biomasa se utilizaron regresiones
estandarizadas al eje principal (standarized major axis) para ajustar las pendientes de
dichas regresiones (el componente exponencial asva) y la constante alométrica (Bsma)
utilizando el paquete estadistico SMATR para el software R (Warton et al., 2006). Se
prefiere este modelo de regresion en vez de la regresion comin cuando las variables de
interés son bioldgicamente interdependientes, sujetas a errores de medicion, y cuando se
quieren estudiar relaciones funcionales en lugar de predictoras (Warton et al., 2006).
Este tipo de regresiones también son conocidas con el nombre de regresiones tipo Il o
regresiones del eje reducido; sin embargo Warton et al. (2006) desalientan el uso de
estos términos al entender que producen confusion y no son especificos. Las diferencias
entre las pendientes segun la calidad de sitio y la clase de copa fueron analizadas
mediante ANOVA vy las diferencias significativas fueron separadas utilizando el test de
minima diferencia significativa (MSD) a un valor p <0,001.

2.3 Resultados

2.3.1 Caracteristicas ambientales de los sitios estudiados

De los datos derivados del software Wordclim se pudo observar que la clase de sitio I1I
muestra la precipitacion media anual mas alta (563 mm afio™') y el menor déficit anual
de agua (-422,4 mm aﬁo'l). En el otro extremo, la clase de sitio V presenta la menor
precipitacion media anual (335 mm afio™") y el mayor déficit de agua anual (-177,4 mm
afio’) (Tabla 2.1). Con respecto a las caracteristicas del suelo, todos los sitios
presentaron alrededor del 50% de arena y la maxima distribucion de raices fue de 0,6 m
para CS IIl y IV y de 0,5 m para CS V. La concentraciéon de nutrientes en general
decrece con la profundidad en los tres sitios. La clase de sitio III presenta mayores
concentraciones de C y N a lo largo de todo el perfil, mientras que las clases de sitio IV
y V presentan mayores concentraciones de P, K, Mg en los primeros horizontes del
suelo. Asimismo, la mayor concentracion de Ca se observo en la CS IV a nivel
superficial. La relacion C/N fue casi el doble en la CS V (18,0) comparado con en el
mejor sitio (9,5) en los primeros cm de profundidad, diferencia que se incremento6 hasta
los 20 cm. (Tabla 2.1).
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Tabla 2.1 Caracteristicas climaticas y de suelo de los sitios de baja calidad (CS V), mediana
calidad (CS IV) y alta calidad (CS III), para N. antarctica.

Clase de Sitio IIT Clase de Sitio IV Clase de Sitio V
T° media anual: 5,9C T° media anual: 5,4 °C T° media anual: 5,0 °C
Precipitacion: 563 mm afio” Precipitacion: 422 mm Precipitacion: 335 mm
Evapotranspiracion: 985,4 mm afio” afio™! afio™
! Evapotranspiracion: Evapotranspiracion: 1512,4
*DAA: -422,4 mm afio’! 1210,1 mm afio™
mm afio” DAA: -1177,4 mm afio™

DAA: -788,1 mm afio!

Profundidad (cm) 1-5  5-20 20-40 40-60 1-5 5-20  40-60 1-5 5-20  40-50

Arcilla (%) - 8,0 82 14,5 - 20 20 - 26,0 25,0
Limo (%) - 36,2 35,9 24,7 - 30 60 - 22,5 19,9
Arena (%) - 55,8 55,9 60,8 - 50 20 - 51,5 55,1
pH 5,6 4,8 4,8 4,6 6,1 4,8 4,8 5,6 4,7 4,5
Resistencia 3345 7695 10764 13226 4170 8800 5810 5430 7690 10445
(ohm.cm)

C organico (%) 16,2 5,6 3,5 2,6 14,2 1,1 042 938 3,16 1,50
N total (%) 1,7 0598 0,332 0,227 0,867 0,088 0,046 0,519 0,281 0,189
Relaciéon C/N 9,5 3,34 10,5 11,4 16,4 12,5 9,1 18,1 11,2 7,9
P truog (ppm) 16,0 23,5 10,7 10 129 12 6 66 25 6
K (cmol” kg™) 09 037 0,2 0,4 4,2 0,3 0,1 1,3 0,9 0,5

Ca (cmol” kg™) 42,6 214 16,3 12,6 52,4 11,3 20,7 24,6 8,5 5,1
Mg (cmol” kg) 2,8 5,0 2,5 1,7 10,6 4,2 8,0 6,3 2,3 2,1

* DAA: déficit de agua anual (precipitacion — evapotranspiracion); T°: temperatura

2.3.2 Caracteristicas de los rodales estudiados

La Tabla 2.2 muestra las caracteristicas dasométricas de los rodales estudiados. La
densidad arborea decreci6 con la edad en los tres sitios. El DAP medio también vario
con la edad y en general presentd menores valores en la clase de sitio mas baja. Si bien
se observan diferencias segun el sitio, las mismas no siempre fueron significativas,
sobre todo en las clases de edades de regeneracion y crecimiento Optimo. La altura
media total por ejemplo, no varid entre los tres sitios en la clase de edad de
regeneracion, mientras que en crecimiento optimo solo los arboles creciendo en el peor
sitio obtuvieron significativamente una altura menor al resto, y en envejecimiento se
diferenciaron los arboles del mejor con los del peor sitio solamente. Sin embargo, se
debe destacar que lo que denota las diferencias entre calidades de sitio es la altura de los
arboles dominantes, ya que si se comparan las caracteristicas medias de los rodales no
suelen encontrarse diferencias significativas.
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Tabla 2.2. Caracteristicas medias de los rodales de N. antarctica muestreados, en sitios de baja
calidad (CS V), mediana calidad (CS 1V) y alta calidad (CS III) en Patagonia, Argentina.
Diferentes letras indican diferencias significativas entre rodales de una misma clase de edad
creciendo en distintos sitios.

Clase Clase de Densidad Altura (m) DAP (cm) Area Basal % de clases de copa
de | edad (arboles ha™) (m? ha™) D C 1 S
Sitio
csa 5-20 40050 + 2459 1,5+0,5a 1,7+1,0ab 445+48a 24 26 30 20
21-110 5820 + 1088 58+0,8a 95 +£3,0a 31,3+39a 28 30 28 14
120-220 390 + 89 84+1,5a 26,8+6,8a 388+4,1a 40 28 25 7
CS1IvV 5-20 23500 + 1504 1,2+04a 30+03a 394+38a 21 17 28 34
21-110 4950 + 980 43+07a 88+1,0a 28,7+6,8a 30 26 23 21
120-220 460 + 55 62 +1,6ab 23,6+55a 30,8+56ab 35 30 22 13
CSV 8-20 161200 £ 10800 1,1+£0,6a 2,0+0,3b 323+£3,1b 20 24 25 31
21-110 5540 £ 2300 2,7+08b 80+02a 293+23a 25 28 24 23
120-180 440 + 35 53+03ab 202+50a 254+27b 36 27 23 14

Las frecuencias de edades que conforman cada clase de edad en los distintos rodales
muestran que la en clase de sitio mas baja (CS V) en fase de regeneracion predominan
los arboles de entre 5 y 10 afios, en fase de crecimiento 6ptimo la distribucion es mas
homogénea, existiendo aproximadamente la misma cantidad de arboles entre las edades
de 21 y 100 aios, y que en la fase de envejecimiento predominan los arboles de entre
111 a 140 afos (Figura 2.4). Se observa ademds que en este sitio no existen arboles con
edad superior a los 200 afios, mientras que en los otros dos sitios si. En el otro extremo,
en la clase de sitio de mejor calidad (CS III), la distribucion del nimero de arboles
segin las clases de edades es mas homogénea en la fase de regeneracion y
envejecimiento respecto al peor sitio. En crecimiento optimo predominan arboles de
entre 40 a 60 afios seguidos por arboles de entre 21 a 40 afios (Figura 2.4).
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Figura 2.4. Estructura de edades de los rodales de Nothofagus antarctica estudiados en distintos
sitios y en a) fase de regeneracion, b) fase de crecimiento 6ptimo y c) fase de envejecimiento.
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2.3.3 Biomasa de los componentes arboreos

Se encontraron diferencias significativas (p < 0,001) en la cantidad de biomasa por
individuo segun la edad y clase de copa de los arboles en todos los sitios estudiados
(Tabla 2.3). Los arboles maduros siempre presentaron mayor cantidad de biomasa
comparada con aquella de arboles mas jovenes. En todos los casos se encontrd el
siguiente gradiente de acumulacion entre clases de copa: dominantes > codominantes >
intermedios > suprimidos (Tabla 2.3). Los componentes arbdreos que presentaron



25

mayor cantidad de biomasa fueron los fustes y las raices gruesas (Tabla 2.3). Por
ejemplo, los fustes de arboles maduros dominantes presentaron 329,3, 240,5 y 126,6 kg
arbol™! para la clase de sitio III, IV y V respectivamente, mientras que los suprimidos de
la misma edad acumularon un total de 50,0, 33,1 y 23,7 kg arbol™! en clase de sitio III,
IV y V, respectivamente.

El componente subterraneo representd una fraccion importante de la biomasa total y
éste se incrementd con la edad. Por ejemplo in CS III, las raices de los arboles
dominantes incrementaron de 11,1 kg arbol” en edades tempranas hasta 121,2 kg arbol™
en arboles maduros. La contribucion relativa de la biomasa de raices a la biomasa total
decrecid con la edad, y la magnitud de este cambio varidé segun el sitio, siendo mas
evidente en CS III que en CS V. Los componentes subterrdneos variaron de 72 a 26 %
en CS III, de 65 a 31% en CS IV y de 49 a 47 % en CS V para biomasa en arboles
jovenes y maduros, respectivamente.

La cantidad de biomasa por individuo también varié segln la calidad de sitio. A edades
tempranas, los arboles creciendo en la mejor calidad de sitio (CS III) presentaron
significativamente mas biomasa que los arboles creciendo en los otros dos sitios, en
todas las clases de copa (Figura 2.5). Asimismo, los arboles maduros de todas las clases
de copa en la CS III y IV presentaron significativamente mas biomasa que los arboles
maduros creciendo en la clase de sitio de peor calidad (CS V). La unica excepcion
fueron los arboles suprimidos, donde solo los de CS III difirieron del resto (Figura 2.5
D). Asimismo, las diferencias entre clases de sitios fueron mas evidentes cuando se
compararon arboles dominantes, mientras que entre arboles suprimidos de distintos
sitios las diferencias no fueron tan notorias (Tabla 2.3). Al realizar un analisis
relativizando los tamafios de los individuos con respecto a los dominantes, se observo
que para arboles maduros desarrollandose en el mejor sitio los suprimidos acumulaban
un 15% de la biomasa de los dominantes, mientras que en el sitio de peor calidad, los
suprimidos contaban con el 18% de la biomasa de los dominantes.
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Tabla 2.3. Biomasa en los componentes de N. antarctica (kg arbol™) segun la clase de edad y
clase de copa, de arboles en tres calidades de sitio, en Patagonia Sur.

Clase de sitio I1I: altura media de arboles maduros dominantes =10 m

Raices
Clase de edad Clase de Copa Hojas Fuste <2mm <30 mm >30 mm Total
Dominantes 0,3 39 0,3 2,8 8,0 15,3
5 — 20 aios Codominantes 0,3 3,1 0,3 2,2 6,3 12,2
Intermedios 0,2 2,2 0,2 1,5 4.4 8,5
Suprimidos 0,02 0,7 0,05 0,4 1,2 2,4
Dominantes 2,3 51,.9 0,5 8,2 15,2 78,1
21-110 anos Codominantes 1,2 28,7 0,4 473 8,5 431
Intermedios 0,3 16,2 0,4 4.4 6,2 27,5
Suprimidos 0,8 8,0 0,4 2.9 2.7 14,8
Dominantes 6,1 3293 0,7 18,9 101,6 456,6
120-220 aiios Codominantes 5,5 231,0 0,5 13,3 71,5 3218
Intermedios 4,5 129,8 0,3 7,4 39,9 181,9
Suprimidos 0,4 50,0 0,1 2,5 13,5 66,5
Efecto de la edad MSD 0,35* 16,4* 0,06* 1,2* 52*  22,9*
Efecto C. copa MSD 0,41* 18,9* 0,07* 1,3* 6,0 26,4*
Interaccion MSD 0,71* 32,8* 0,12* 2,3* 10,3* 45,8*
Clase de sitio IV : altura media de arboles maduros dominantes = 7,8 m
Dominantes 0,1 0,7 0,1 1,0 0,4 2.3
5 - 20 ainos Codominantes 0,03 0,2 0,04 0,3 0,1 0,7
Intermedios 0,02 0,1 0,02 0,2 0,06 0,4
Suprimidos 0,008 0,1 0,01 0,1 0,03 0,2
Dominantes 1,1 11,4 0,2 1,9 4,2 18,8
21-110 afios Codominantes 0,2 6,8 0,1 1,0 2,3 10,4
Intermedios 0,2 3,9 0,1 0,6 1,3 6,1
Suprimidos 0,05 1,2 0,02 0,2 0,4 1,9
120-220 aiios Dominantes 7,9 240,5 1,7 18,0 93,8 361,9
Codominantes 2,3 179,1 1,3 12,9 67,3 2629
Intermedios 1,9 101,8 0,7 7,4 38,5 150,3
Suprimidos 0,78 33,1 0,2 2,4 12,6 49,1
Efecto de la edad MSD 0,19* 6,9* 0,05* 0,5* 2,6* 10,2*
Efecto C. copa MSD 0,22* 7,9* 0,05* 0,6* 3,1*  11,8*
Interaccion MSD 0,38* 13,7* 0,1* 1,0* 53* 20,5*
Clase de sitio V : altura media de arboles maduros dominantes = 5,3 m
Dominantes 0,04 0,5 0,09 0,3 0,1 1,0
5 - 20 aiios Codominantes 0,03 0,2 0,04 0,1 0,05 0,4
Intermedios 0,02 0,1 0,02 0,08 0,03 0,3
Suprimidos 0,007 0,05 0,01 0,03 0,01 0,1
Dominantes 0,4 6,1 0,3 1,7 2,0 10,5
21-110 aios Codominantes 0,2 3,7 0,2 1,0 1,1 6,2
Intermedios 0,09 1,4 0,06 0,4 0,4 2,3
Suprimidos 0,08 0,7 0,03 0,2 0,2 1,2
Dominantes 3,0 126,6 0,6 14,3 98,9 2434
120-180 aiios Codominantes 2,1 72,1 0,3 6,9 479 1293
Intermedios 2,1 483 0,2 4.5 31,2 86,3
Suprimidos 0,8 23,7 0,1 2,5 17,6 44,7
Efecto de la edad MSD 0,09* 3,5* 0,01* 0,4* 2,6*  6,8*
Efecto C. copa MSD 0,11* 4,0* 0,01* 0,4* 3,0 79*
Interaccion MSD 0,19* 7,0* 0,02* 0,7* 53* 13,7*

*Diferencias significativas (p<0,001) entre edades y clases de copa para cada componente
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Figura 2.5. Biomasa total acumulada para arboles A) dominantes, B) codominantes, C)
intermedios y D) suprimidos de N. antarctica de diferentes clases de edades, en clase de sitio III
(barras blancas), clase de sitio IV (barras rayadas) y clase de sitio V (barras negras). Letras
diferentes indican diferencias significativas entre calidades de sitio.
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2.3.4 Relaciones alométricas de particion de la biomasa

Los patrones de particion de la biomasa entre los principales componentes del arbol se
representan mediante relaciones lineales con los datos transformados a escala
logaritmica en base 10 (Figura 2.6). Los ajustes de estas relaciones (r%) variaron de 0,85
a 0,99 (Tabla 2.4). Analizando todos los datos juntos, los exponentes para las relaciones
Mt vS. Mg, My vS. Mg y My vs. Mt fueron 1,17; 0,91 y 0,76, respectivamente (Tabla
2.4, Figura 2.6). Con excepcion de My vs. Mr, estos exponentes fueron un poco mas
altos que los predichos por Niklas y Enquist (2002) en la teoria del particionamiento
alométrico. Asimismo, la relacion biomasa aérea vs. biomasa subterranea (M4 VS. Mg)
también fue controlada y el valor observado no difirié de aquel estimado para Mr Vs.

Mg (Tabla 2.4), indicando que el fuste representa la mayor proporcion de la biomasa
aérea.
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Tabla 2.4. Valores de los exponentes (o) y constantes alométricas () para las relaciones de
particion de biomasa de N. antarctica entre la parte aérea total (M,), hojas (Mp), fuste (Mr) y
raices (Mg) para todos los datos juntos y también discriminados por clase de sitio (CS). Pre =
predicho (de la teoria de TPA); Obs.= observado. IC = Intervalo de Confianza.

oPre. aObs. 95%IC B Obs. 95 % IC n r

Todos los datos juntos

M, vs. My 1,00 1,17 1,12-1,22 -0,007 -0,06-0,05 108 0,95

Mt vs. Mg 1,00 1,17 1,L11-1,24 0,06 -0,01-0,14 108 0,91

My vs. Mg 0,75 0,91 0,86-096 -1,13 -1,19--1,07 108 0,92

My vs. My 0,75 0,76 0,73-0,79 -1,09 -1,14—--1,04 108 0,94
CSIII: HT=10 m

M, vs. My 1,00 1,63 1,45-183 -0,64 -0,89--0,40 36 0,88

Mr vs. Mg 1,00 1,64 1,46-185 -0,68 -093--043 36 0,88

My vs. Mg 0,75 1,38 ,21-1,59 -1,79 -2,04--1,54 36 0,84

My vs. M 0,75 0,84 0,74-096 -122  -139--1,04 36 0,85
CS1V: HT=7,8m

M, vs. Mg 1,00 1,23 1,17-1,30 0,0007 -0,07-0,07 36 0,97

Mr vs. Mg 1,00 1,20 1,10 - 1,31 0,28 0,17 -0,40 36 0,94

My vs. Mg 0,75 0,94 0,87-1,00 -1,13 -1,20--1,06 36 0,96

My vs. Mz 0,75 0,74 0,69-081 -1,10 -1,18—-1,02 36 0,95
CSV: HT=5,3m

M, vs. My 1,00 1,05 1,02-1,08 0,09 0,05-0,12 36 0,99

Mr vs. Mg 1,00 1,07 1,03-1,10 0,05 0,01 - 0,09 36 0,99

My vs. Mg 0,75 0,75 0,72-0,77 -1,05 -1,08--1,01 36 0,99

My vs. Mz 0,75 0,80 0,76-0,85 -1,02 -1,06—-0,97 36 098
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Figura 2.6. Distribucion de la biomasa en N. antarctica (datos transformados a logy, unidades
originales en kg arbol™) para los tres sitios en conjunto: A) biomasa total aérea (M) vs.
biomasa de raices (My); B) biomasa de fustes (Ms) vs. biomasa de raices (Mg); C) biomasa de
hojas vs. biomasa de raices y D) biomasa de hojas vs. biomasa de tallos.

3 3
A B

24 2
< 1 1
= =
=) =)
L 0 L 04

-1 .14

-2 T T T T _2

-2 -1 0 1 2 3 -2 3

log Mg
2 2
C D

14 1
r 01 T 01
= =
D D
S 4 S ]

-24 24

>3 T T T T '3 T T T T

-2 1 0 1 2 3 -2 1 0 1 2 3
log Mg log My

Cuando las relaciones de particionamiento fueron analizadas con los datos
discriminados segun la clase de sitio, se encontraron diferencias significativas en los
valores o segln el sitio donde se desarrollaban los arboles (Figura 2.7). En este caso
solamente los exponentes correspondientes a CS V fueron muy cercanos a los predichos
por la teoria del particionamiento alométrico (Tabla 2.4). Para la relacion de biomasa
aérea VS. biomasa de raices (Ma VS. Mg) los valores del exponente o variaron
significativamente y decrecieron a medida que bajaba la calidad de sitio, siendo 1,63;
1,23 y 1,05 para clase de sitio III, IV y V respectivamente (Tabla 2.4, Figura 2.8). De
manera similar, los valores o de la relacion My VvS. Mg también cambiaron
significativamente segun la calidad de sitio y fueron 1,38; 0,94 y 0,75 para las clases de
sitio III, IV y V, respectivamente. En contraste, para la relacién My vs. Mt solo el mejor
sitio se diferencid estadisticamente de los otros dos (Figura 2.7).
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Figura 2.7. Valores de los exponentes (a) del particionamiento de biomasa para una secuencia
de edad de N. antarctica, en clase de sitio III (barras blancas), clase de sitio IV (barras rayadas)
y clase de sitio V (barras negras). Letras diferentes indican diferencias significativas entre
calidades de sitio.
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Figura 2.8. Distribucion de la biomasa total aérea (M4) y raices (My) en arboles de N. antarctica
de diferentes edades y clases de copa: dominantes (@), codominantes (©), intermedios (A) y
suprimidos (A ), creciendo en A) un sitio de alta calidad (CS III); B) mediana calidad (CS IV) y
C) baja calidad (CS V).
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A diferencia de lo ocurrido con la clase de sitio, los arboles no distribuyeron de manera
diferente su biomasa segun la clase de copa. Los dominantes, codomiantes, intermedios
y suprimidos superpusieron sus intervalos de confianza para las cuatro relaciones
estudiadas (M VS. Mg; Mt VS. Mg, My VS. Mr y My vs. My), indicando que no existen
diferencias en la distribucion de biomasa segun este factor (Tabla 2.5). Asimismo, no se
encontraron diferencias significativas entre los exponentes de las relaciones Ma VS. Mg
y Mpu vs. Mg y las diferencias en las otras relaciones fueron despreciables. Por otra
parte, las relaciones Mt VS. Mry My VS. Mt en todas las clases de copa incluyeron en el
intervalo de confianza el valor predicho por la teoria del particionamiento alométrico; la
unica excepcion fue la relacion My vs. M la cual en todos los casos presentd valores o
mas altos que los predichos (Tabla 2.5).

Tabla 2.5. Valores de los exponentes (o) y constantes alométricas () para las relaciones de
particionamiento de biomasa de N. antarctica entre la parte aérea total (M,), hojas (My), fuste
(My) y raices (Mg) para los arboles discriminados segun la clase de copa. Los exponentes son
derivados del analisis de regresion del eje principal (standardized major axis (asma)) de los
datos transformados a logaritmos en base 10 (unidades originales en kg arbol™). Pre = predicho
(de la teoria de TPA); Obs.= observado; IC = Intervalo de Confianza.

a Pre. o Obs. 95 % IC B Obs. 95 % IC n r

Dominantes

M, vs. My 1,00 1,21 1,09 - 1,34 -0,12 -0,29 - 0,05 27 0,93

Mt vs. My 1,00 1,19 1,04 - 1,36 -0,05 -0,26 - 0,17 27 0,89

My vs. My 0,75 0,92 0,81 1,05 -1,09 -1,25--0,93 27 0,90

My vs. Mt 0,75 0,75 0,70 — 0,81 -0,96 -1,05 --0,87 27 0,96
Codominantes

M, vs. My 1,00 1,20 1,09 - 1,32 -0,04 -0,18-0,10 27 0,94

My vs. My 1,00 1,15 1,03 -1,29 0,07 -0,08 — 0,23 27 0,92

My vs. My 0,75 0,87 0,80 -0,94 -1,10 -1,19 --1,01 27 0,96

My vs. Mt 0,75 0,71 0,66 — 0,76 -1,04 -1,10 --0,97 27 0,97
Intermedios

My vs. Mr 1,00 1,18 1,07 -1,29 0,005 -0,11-0,12 27 0,95

M+ vs. My 1,00 1,20 1,08 — 1,33 0,04 -0,10-0,18 27 0,93

My vs. My 0,75 0,87 0,77 - 0,97 -1,10 -1,21 --0,99 27 0,92

My vs. Mt 0,75 0,72 0,66 — 0,78 -1,06 -1,14-0,98 27 0,96
Suprimidos

M, vs. My 1,00 1,18 1,07 - 1,30 0,06 -0,04 - 0,16 27 0,94

Mt vs. My 1,00 1,24 1,08 — 1,42 0,15 -0,005-0,31 27 0,88

My vs. My 0,75 0,90 0,77 - 1,06 -1,20 -1,33 --1,06 27 0,84

My vs. Mt 0,75 0,74 0,65 —0,85 -1,21 -1,32--1,10 27 0,90

2.4 Discusion

La biomasa total acumulada por N. antarctica varié de acuerdo a la edad, la clase de
copa y el sitio donde se desarrollaron los arboles. Existen en la actualidad pocos
estudios que incluyan la variable clase de copa en las estimaciones de biomasa. Sin
embargo, en este trabajo se observo un claro gradiente de biomasa por individuo (tanto
en el total como discriminado en componentes aéreos y subterraneos) de acuerdo a la
clase de copa (dominantes > codominantes > intermedios > suprimidos). Esto es
concordante con Peri et al. (2006) quienes informaron para esta especie una serie de
funciones de acumulacion de biomasa discriminadas por clases de copa, en una
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secuencia de edad en donde los arboles dominantes, a una edad de 160 afios,
acumularon 336 kg arbol”' de biomasa mientras que los suprimidos solo acumularon 47
kg arbol'. Los resultados hallados en este estudio en cuanto a los componentes
subterraneos también concuerdan con Le Goff'y Ottorini (2001) quienes, trabajando con
biomasa subterranea de Fagus sylvatica, encontraron diferencias segun la clase de copa
de los arboles. Mientras los dominantes contaron con 18,9, 1,2 y 1,0 kg de biomasa de
raices gruesas, medias y finas respectivamente, los suprimidos presentaron solamente
0,7,0,09y 0,07 kg arbol ™, respectivamente.

De los resultados obtenidos en este estudio es posible derivar funciones para la
estimaciéon de biomasa por individuo segun la edad de los arboles. Este tipo de
informacion es importante debido a que esta especie regenera luego de disturbios como
ser el fuego o la caida de alglin arbol (Veblen et al., 1981), determinando bosques que a
escala de paisaje constituyen una mezcla de rodales jovenes y maduros.

La biomasa de los arboles fue diferente segun la clase de sitio. En este estudio, se
encontrd que ésta disminuy6 a medida que la calidad de sitio decrecié desde CS III a CS
V. La maxima diferencia se observo cuando se compararon arboles dominantes;
mientras que entre suprimidos éstas no fueron tan notorias. Esto indicaria que la
condicion de suprimidos de los arboles (limitados por Iuz) mitigaria los beneficios de un
buen sitio. Otros autores también han cuantificado la biomasa por individuo segin un
gradiente de calidades de sitio. Por ejemplo, Wang et al. (1996) trabajando con Betula
papyrifera informaron que la biomasa variaba entre 155,8 a 233,5 Mg ha™, en sitios
pobres y buenos, respectivamente. En su sitio de estudio, la disponibilidad de agua era
el factor limitante lo cual se revel6 en una fuerte correlacion positiva entre el indice de
sitio (pobre, medio y bueno) y el régimen de humedad del suelo (Simard y Vyse, 1992).
La relacion entre el agua y la biomasa también fue observada por Rapp et al. (1999) en
rodales de Quercus pyrenaica. Ellos informaron que la biomasa aérea variaba de 98 Mg
ha™' en un sitio con 720 mm de precipitacion a 130,8 Mg ha en un sitio con 1245 mm.
En los sitios de este estudio probablemente el agua también sea el principal factor
limitante (Tabla 2.1). En este sentido, Bahamonde et al. (2009) realizando mediciones
directas en los mismos sitios (rodales CS IV y CS V) que los utilizados en este estudio,
informaron que la clase de sitio V presentaba menores valores de precipitacion (487
mm) que la clase de sitio IV (582 mm) y a su vez, mayores valores de velocidad de
viento (9,4 m seg D) que el sitio intermedio (5,6 m seg'l). Esta combinacion de menor
precipitacion y mayor velocidad del viento, seguramente hace que el balance hidrico sea
mas negativo en el peor sitio. La temperatura podria ser ademas, otro factor limitante
entre los sitios de este estudio ya que se observé un gradiente decreciente de
temperatura media anual de CS III a CSV (Tabla 2.1). En este sentido, Stecconi et al.
(2000) informaron que la tasa de elongacion de tallos en N. antarctica estaba
positivamente relacionada con la temperatura, esto podria derivar en una mayor
produccion anual de biomasa en los mejores sitios.

Una mayor distribucion de biomasa hacia las raices en etapas tempranas del desarrollo
puede ser una estrategia general de la plantas para lograr un buen establecimiento y
aumentar la capacidad de absorcion de nutrientes (Weiner, 1990). En concordancia con
esta prediccion, en este estudio se observd que las raices presentaron la mayor
proporcion de la biomasa total en arboles jovenes (excepto en CS V), mientras que los
arboles maduros distribuyeron mas biomasa hacia los fustes. De manera similar, Peichl
y Arain (2007) informaron que la proporcion de raices en Pinus strobus decreci6 con la
edad de 24 % a los dos afios a 18 % en arboles de 65 afios. En este punto es necesario
destacar que el fiire tiene la capacidad de rebrotar desde raices, por ejemplo tras un
episodio de fuego (Donoso et al., 2006), por lo que puede ocurrir que el sistema
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radicular sea mas antiguo que la formacion del fuste. Debido a esto, y a que en el
presente estudio no se pudo discriminar si los individuos provenian de semillas o de
rebrote, no es posible determinar si el sistema radical de los arboles estudiados era de
edad similar o superior al de los fustes, por lo que este factor podria estar influyendo en
la particion aéreo-subterraneo de la biomasa.

En cuanto al particionamiento de la biomasa, los andlisis de regresion con sus altos
coeficientes de determinacion (de 0,84 a 0,99) demostraron que la distribucion de
biomasa en N. antarctica sigue estrictas reglas de particionamiento. Por este motivo, las
relaciones alométricas entre los 6rganos de estas plantas parecen ser una herramienta
util para describir los patrones de distribucion de biomasa en esta especie. Asimismo, en
este estudio se utilizaron los datos de biomasa para testear las “reglas canonicas del
particionamiento” derivadas por Enquist y Niklas (2002), las cuales predicen valores
especificos para los exponentes o pendientes de las rectas. En este sentido, se encontrd
que los exponentes para las relaciones My VS. Mg, y Mt VS. Mg, fueron ligeramente mas
altos que los valores predichos por esas reglas cuando todos los datos fueron analizados
en forma conjunta siendo el particionamiento entre los érganos aéreos (My VS. My) el
que presentd el mejor ajuste con los valores predichos por Enquist y Niklas (2002). Sin
embargo, cuando los datos fueron analizados discriminados segun la calidad de sitio
donde se desarrollaban los arboles, se observd que los exponentes de las regresiones
fueron largamente afectados por el ambiente y muy diferentes a los predichos por las
“reglas canonicas”, con excepcion de la relacion My vs. Mr, la cual no mostrd
variaciones. Estos resultados indican que 1) el modelo propuesto por Enquist y Niklas
provee un marco cuantitativo para describir patrones globales de distribucion de
recursos en N. antarctica; ii) la aproximacion alométrica permite la identificacion de
variaciones en el particionamiento de la biomasa a una escala de mayor detalle dada por
las restricciones ambientales que no son cubiertas por ese modelo; y iii) el
particionamiento entre los componentes aéreos (fustes y hojas) es menos afectado por el
ambiente que el particionamiento entre los componentes aéreos y subterraneos. De
hecho, el factor clase de sitio fuertemente afectd todos los exponentes de las relaciones
que involucraban raices (Ma VS. Mg, Mt VS. Mg, y My vs. M) disminuyendo la
distribucién hacia los fustes de la mejor a la peor calidad de sitio. Esto indica que N.
antarctica distribuyd mas biomasa hacia los componentes aéreos (hojas y tallos) en la
mejor calidad de sitio mientras que las raices se convirtieron en el destino mas
importante en el peor sitio. Estos resultados son consistentes con la teoria del
particionamiento 6ptimo, la cual sugiere que las plantas destinarian mayor proporcion
de biomasa hacia aquellos 6rganos que se encuentran cosechando el recurso mas
limitante (Thornley, 1972; Bloom et al., 1985). La calidad de sitio en los bosques del
sur de Patagonia se encuentra definida por numerosos factores incluyendo la
disponibilidad de agua y nutrientes, la altitud y la temperatura. En el caso particular de
los sitios seleccionados en este estudio, la disponibilidad de agua es quizas el principal
factor limitante que define el gradiente de calidades de sitio (Tabla 2.1). Shipley y
Meziane (2002) también validaron la teoria del particionamiento Optimo para 22
especies determinando que la relacion alométrica entre hojas y raices variaba segun el
suplemento externo de nutrientes y luz. Asimismo, McCarthy y Enquist (2007)
informaron que Cryptomeria japonica seguia las predicciones de la teoria del
particionamiento 6ptimo incrementando la masa de hojas a expensas de tallos y raices a
medida que aumentaba la precipitacion. Estos autores también compararon esta teoria
con la del particionamiento alométrico en un analisis intraespecifico con C. japonica y
un analisis interespecifico para un amplio rango de especies. Ellos concluyeron que
mientras que la variacion intraespecifica mostré una alta correlacion con las variables
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ambientales, como lo predice la teoria del particionamiento 6ptimo, estos patrones no
aparecieron o fueron largamente reducidos cuando se compararon las distintas especies.
Esto es consistente con nuestro estudio, en donde los exponentes del particionamiento
variaron segun la teoria del particionamiento 6ptimo cuando fueron analizados
discriminados segin la calidad de sitio donde se desarrollaban los arboles. Esta
capacidad de modificar la distribucion de biomasa segun los impedimentos ambientales
probablemente contribuye a la habilidad de N. antarctica de crecer en un amplio rango
de condiciones ambientales. Esta especie es capaz de crecer en ambientes secos y
himedos (incluso inundables) y también en sitios que varian fuertemente en altitud y
temperatura media anual (Mc Queen, 1976; Veblen et al., 1996). Los resultados
obtenidos en este estudio sugieren que la capacidad de adaptarse al ambiente y cambiar
la distribucion de recursos en respuesta a las condiciones externas le confiere a este
arbol una alta flexibilidad para ocupar un amplio rango de héabitats. Es interesante
destacar que otros Nothofagus (como por ejemplo N. pumilio) de los bosques
patagonicos no exhiben adaptaciones tan amplias a la diversidad ambiental (Alberdi et
al., 1985).

En contraste a lo observado con la calidad de sitio, el factor clase de copa no influyé en
el particionamiento de la biomasa. A pesar de que los darboles dominantes,
codominantes, intermedios y suprimidos mostraron una gran variaciéon en cuanto a la
acumulacion de biomasa (Figura 2.1), éstos distribuyeron su biomasa en los distintos
organos de manera similar. La luz seria el principal factor limitante en el crecimiento de
los arboles suprimidos, que se encuentran ubicados debajo de las copas de los
dominantes. Sin embargo, la respuesta de estos arboles a estas condiciones no involucr6
cambios en la distribucion de biomasa como se esperaria segin la teoria del
particionamiento 6ptimo, esto es, un incremento en la proporcion de biomasa destinada
a la porcion aérea para capturar el recurso limitante. Esto podria deberse a que N.
antarctica es una especie intolerante a la sombra y cuenta con cierto grado de
plasticidad fisiologica en las hojas que le permite reaccionar a diferentes niveles de
intensidad de luz (Peri et al., 2009). Este tipo de adaptaciones es critica para especies
que deben convivir con un régimen fluctuante de luz, por ejemplo aquellas que crecen
en el sotobosque por algin periodo de tiempo (Reich et al., 1998; Delgrange et al.,
2004). En este sentido, los arboles suprimidos de fiire, sin tener necesariamente que
destinar mayor proporcion de biomasa hacia las hojas, podrian aumentar la eficiencia de
captacion de luz o la ganancia de carbono modificando ciertos mecanismos
fotosintéticos como ser la eficiencia fotoquimica, la asimilacion maxima de CO, foliar
(A max), la conductancia estomatica (gs) y la actividad de la Rubisco, entre otros (e;j.
Valladares et al., 2002; Delgrange et al., 2004). En cambio las especies que se definen
como tolerantes a la sombra, ante variaciones en las condiciones luminicas, suelen
presentar principalmente variaciones morfoldgicas (estructura de la copa, disposicion de
ramas, etc.) antes que fisiologicas (Valladares et al., 2002). Por otra parte, en vista del
ambiente particular en donde se desarrolla N. antarctica, otra hipotesis que explicaria el
fendomeno de no presentar mayor proporcién de biomasa aérea por parte de los
suprimidos seria el hecho de que, independientemente de la clase de sitio donde se estan
desarrollando, estos arboles deben resistir la accion de los vientos extremadamente
fuertes que azotan a toda la region. Por lo tanto, la necesidad de los suprimidos de
capturar mas luz se veria atenuada por la necesidad de desarrollar un fuerte sistema
radical capaz de prevenir la caida del arbol. En este sentido, la distribucion de biomasa
hacia las raices estructurales es probablemente de mayor importancia y restringiria la
plasticidad de dar la prioridad a la proporcion aérea en el caso de los suprimidos. En
contraste a lo encontrado en este estudio, [loméki et al. (2003) y Naidu et al. (1998),
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trabajando con Betula pendula y Pinus taeda, respectivamente, informaron que los
arboles en condicion de suprimidos distribuian mas biomasa hacia los tallos y menos
hacia las hojas que los dominantes, como estrategia para mantener el follaje alto en la
canopia para interceptar luz.

2.5 Conclusiones

En este Capitulo se demostrd6 que las relaciones alométricas proveen estimaciones
precisas de la distribucion de biomasa en esta especie que ocupa un amplio rango de
habitats en el sur de Patagonia. Por lo tanto, la alometria se presenta como una
herramienta de utilidad para dar descripciones precisas del patron de distribucion de
biomasa y predicciones razonables de la biomasa radical a partir de medidas de la
porcion aérea. Los exponentes obtenidos en las relaciones de particionamiento en
general fueron ligeramente mas altos que los propuestos por Niklas y Enquist (2002)
cuando todos los datos fueron analizados en conjunto. Sin embargo, cuando los datos de
biomasa fueron discriminados segun la calidad de sitio donde se desarrollaban los
arboles, los exponentes obtenidos difirieron largamente de los valores predichos.
Considerando la complejidad del muestreo del sistema radical, especialmente en
individuos de gran tamafo, los coeficientes alométricos obtenidos podrian ser
empleados en muchos aspectos de la ecologia forestal donde los datos de la biomasa
subterranea son necesarios, como por ejemplo, en el secuestro de carbono. Sin embargo,
se debe recordar que la biomasa radical viva (tanto medida directamente como a través
de relaciones alométricas) subestima la distribucion de recursos hacia los componentes
subterraneos debido a que una considerable cantidad de carbono es continuamente
liberada desde las raices hacia el suelo. Los resultados obtenidos en este capitulo
indican también que la relacion raiz:tallo y las otras relaciones de particionamiento en
N. antarctica no estan reguladas solo por el tamaiio total de la planta sino también por la
calidad de sitio donde se desarrollan. En contraste, la clase de copa no influy6 en los
patrones de particion. Debido a que estos bosques estan constituidos por una mezcla de
rodales de diferentes edades, clases de copas y desarrollandose en calidades de sitios
diferentes, la discriminacion de estos arboles segun estas variables es de fundamental
importancia para las estimaciones de biomasa a escala de paisaje.
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Capitulo 3. Concentracion de nutrientes en los distintos
componentes arboreos de N. antarctica segin edad,

clases de copa y calidades de sitio.
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3.1 Introduccion

El estudio de la concentracion de nutrientes en los distintos componentes arbdreos es
importante como base para el entendimiento de diversos procesos que van desde la
distribucion total de nutrientes en la planta hasta los ciclos biogeoquimicos en el
sistema. Para cuantificar la cantidad total de nutrientes que contienen los arboles, se
necesita conocer la biomasa total que acumulan y la concentracion de nutrientes en cada
uno de sus componentes. Mientras las estimaciones de biomasa son mas abundantes ya
que pueden ser derivadas de mediciones simples de inventario (como diametro y altura)
con funciones pre-establecidas, las mediciones de concentracion de nutrientes son
menos frecuentes (Arthur et al., 1999). Ademas, la mayoria de los estudios se centran en
la concentracidon de los nutrientes que suelen ser mas limitantes, frecuentemente N y P.
Sin embargo, contar con informacion detallada de la concentracion de los principales
elementos constitutivos como ser N, P, K, Ca, S y Mg es muy importante como base
para el estudio de diversos procesos, entre ellos las tasas de crecimiento y absorcion de
nutrientes por parte de los arboles, reabsorciones, eficiencias de uso de nutrientes,
aportes al sistema mediante caida de hojarasca y demas procesos que intervienen en el
ciclo de nutrientes a nivel sistema.

La concentracion de cada nutriente en un componente se encuentra estrechamente
relacionada con su funcion especifica. De esta manera se sabe, por ejemplo, que en
muchas especies arbdreas la concentracion de N es mds alta en hojas que en raices
(Dyck et al., 1988) debido a las cantidades significativas de N que se encuentran en la
ribulosa bifosfato carboxiliasa oxigenasa (Rubisco) (Evans, 1983; Zhang et al., 2003) y
a que es parte integral de la molécula de clorofila (Nelson y Cox, 2004a). El
componente hojas es el que ha sido mas estudiado y numerosos trabajos relacionaron la
concentracion de nutrientes en hojas con la calidad de sitio y/o la productividad del
rodal (Wang y Kinkla, 1997). Los otros componentes como las raices finas y los
compartimentos del fuste, albura y duramen, han comenzado a tener relevancia en
cuanto al estudio de concentracion de nutrientes poco tiempo atrds. Las raices finas, por
su rol fundamental en el ciclado de nutrientes en el suelo (Jackson et al., 1997) y el
fuste, por procesos de retranslocacion de nutrientes desde los anillos de albura
senescentes previo a su conversion en duramen (Meerts, 2002).

Numerosos factores pueden influir en la concentracion de nutrientes. Entre estos se
encuentran la edad de los arboles, la clase de copa y el sitio donde se desarrollan.
Distintos autores, entre ellos Laclau et al. (2000); Ponette et al. (2001), Lodhiyal y
Lodhiyal (2003), Das y Chaturvedi (2005), Portsmuth et al. (2005), trabajando con
distintas especies arboreas han informado reducciones en la concentracion de nutrientes
a medida que aumenta la edad de los arboles. Por otra parte, otros autores (Budelman,
1989; White, 1972; Clarkson, 1978, Diehl et al., 2003) han observado que aquellos
arboles que crecen en suelos fértiles presentan mayores concentraciones de nutrientes en
la biomasa que aquellos que se desarrollan en suelos menos fértiles. Si bien los efectos
de la edad y el sitio han sido bien documentados, existen escasos antecedentes acerca de
la concentracion de nutrientes para distintas clases de copa de los arboles. Sin embargo,
la gran diferencia que suele encontrarse en biomasa entre arboles dominantes y
suprimidos podria tener algiin tipo de influencia en la concentracion de nutrientes.
Weiner (1990); Nagashima y Terashima (1995) y Anten y Werger (1996) han
documentado variaciones importantes en las caracteristicas fisiologicas y morfologicas
entre las plantas dominantes y las suprimidas. Por su parte Hikosaka y Hirose (2001) en
un estudio con plantas de Xanthium canadense encontraron que las dominantes
presentaban mayores absorciones y eficiencia en el uso del N, que las suprimidas. Es
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probable que los arboles dominantes de N. antarctica, al poseer copas mas desarrolladas
(que no cuentan con la limitante por luz que si poseen los suprimidos) y un sistema
radical mas extenso, puedan obtener mayores absorciones de nutrientes. Estas mayores
absorciones podrian verse reflejadas en concentraciones de nutrientes mas altas en los
distintos componentes arbdreos en comparacion a las clases de copas inferiores. Sin
embargo la informacion existente acerca de como varia la concentracion de nutrientes
con la clase de copa de los arboles y las interacciones existentes entre clase de copas y
otros factores como ser edad o clase de sitio es muy escasa. Frangi et al. (2004)
informaron valores de concentracién de nutrientes en componentes de arboles de N.
antarctica creciendo en Tierra del Fuego, aunque no brindaron mayor informacion
acerca de las variaciones de éstos segun la edad, sitio y clase de copa.

En consecuencia, el objetivo del presente trabajo fue determinar la influencia de la edad
y la clase de copa en la concentracion de los principales nutrientes (N, P, K, Ca, S, Mg)
en los distintos componentes aéreos y subterraneos de arboles individuales de N.
antarctica que se desarrollan en distintas calidades de sitio. Siguiendo este objetivo, se
plantearon las siguientes hipotesis: a) La concentracion de nutrientes en los distintos
compartimentos de los arboles de fiire varia seglin la edad, presentando los arboles mas
jovenes concentraciones mayores que los arboles maduros, en todas las clases de sitio
estudiadas y b) Los arboles dominantes presentarian mayores concentraciones de
nutrientes que los suprimidos, siendo estas diferencias mas notorias en el sitio de mejor
calidad, donde los dominantes aprovecharian mejor el aumento de la disponibilidad de
recursos.

3.2 Materiales y Métodos

Los sitios de estudio y el muestreo de los arboles seleccionados se detallan en el
Capitulo 2, Seccion 2.2.1y 2.2.2.

A cada arbol seleccionado para el muestreo de biomasa se lo dividié en sus distintos
componentes: albura, duramen, corteza, podredumbre, ramas finas, hojas, raices gruesas
(> 30 mm), raices medias (entre 2 y 30 mm) y raices finas (< 2 mm). De los
componentes albura, duramen, podredumbre y corteza se tomaron tres muestras a
distintas alturas del fuste (cerca del tocon, medio y tramo final), las cuales fueron unidas
para formar tres sub-muestras de aproximadamente 150 gramos y analizar la
concentracion de nutrientes. Del total de ramas finas y hojas que fue pesado en fresco,
también se tomaron 10 muestras al azar de distintas porciones de la copa las cuales
fueron unidas para formar tres submuestras de 150 gramos para analizar. Un
procedimiento similar fue realizado con las raices de cada clase (finas, medias y
gruesas), previo a una limpieza mediante el uso de cepillos para despegar las particulas
del suelo. Todas las muestras fueron secadas en estufa a 55° C hasta peso constante y
molidas (0,2 mm) para su posterior analisis quimico. Todas las muestras fueron
enviadas al laboratorio LANAQUI de la Universidad Nacional del Sur, Bahia Blanca,
donde se le realizaron los analisis correspondientes para la determinacion de la
concentracion de los principales macro nutrientes (N, P, K, Ca, S y Mg). El contenido
de N se determin6 mediante la técnica de Kjeldhal, y el contenido de P, K, Ca, Mgy S
se determinaron por Espectrometria de emision atémica por plasma inducido (Shimadzu
ICPS — 1000 III - Japdn), con nebulizacion convencional segin Norma EPA 200, previa
digestion humeda con mezcla nitrico/ perclorico (rel. 2:1) en caliente (235 °C) a reflujo
durante 3 horas (Johnson y Ulrich, 1959).

Se realizaron analisis de la varianza (ANOVA) para detectar diferencias en la
concentracion de los distintos nutrientes (N, P, K, Ca, Mg y S) segtn la clase de edad y
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clase de copa en cada uno de los compartimentos de los arboles. También se realizaron
ANOVAs para detectar diferencias seglin la calidad de sitio. Debido a que las calidades
de sitio no fueron replicadas, estas muestras constituyen pseudo-réplicas, por lo que las
diferencias encontradas entre sitios son solo aplicables a los sitios de este estudio
(Hulbert, 1984).

Las diferencias significativas entre medias fueron separadas con el test de Tukey con un
nivel de significancia de p< 0,05. Estos andlisis estadisticos fueron realizados utilizando
el programa Genstat (Genstat 5 —v. 1997).

3.3 Resultados

3.3.1 Concentracion total de nutrientes por componente arboreo

En las tres clases de sitio estudiadas, el componente hojas fue el que contuvo mayor
concentracion total de nutrientes (entre 2,7 y 4,7%, segun el sitio), seguido por corteza
(entre 2,0 y 3,5%) y ramas finas (entre 1,5 y 3%) (Figura 3.1). Con respecto a la
concentracion de nutrientes del fuste, se observo que la albura presentd en todos los
casos aproximadamente el doble de concentracion de nutrientes que el duramen. Por
otra parte, de los componentes subterraneos las raices finas y medias fueron las que
presentaron las mayores concentraciones (Figura 3.1).

La concentracion total de nutrientes varid de acuerdo a la edad de los arboles y esta
variacion fue diferente segun la calidad de sitio y cada componente en particular. Por
ejemplo, en clase de sitio III, la concentracion disminuy6 con la edad en hojas, ramas
finas y albura, mientras que no se encontraron diferencias significativas en corteza y
raices medias y gruesas (Figura 3.1 A). En la calidad de sitio intermedia (CS IV), la
concentracion total de nutrientes disminuy6 con la edad en hojas a la vez que aument6
en ramas finas, albura, duramen, corteza y raices medias (Figura 3.1 B). Al analizar los
nutrientes por separado se vera que no todos presentan el mismo patrén y en este sitio
en particular el principal responsable del aumento de la concentracion con la edad fue el
Ca (ver seccion 3.3.2). Por ultimo, en la clase de sitio de inferior calidad (CS V), la
concentracion de nutrientes aument6 con la edad en hojas, ramas finas y corteza,
mientras que disminuy6 en albura y raices gruesas (Figura 3.1 C).
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Figura 3.1 Concentracion media de nutrientes totales (N, P, K, Ca, S y Mg) en los componentes
de N. antarctica, discriminados segtin clase de edad para arboles creciendo en: A: clase de sitio
I (CS III: altura dominante entre 8 y 10m); B: clase de sitio IV (CS IV: altura dominante entre
6 y 8 m) y C: clase de sitio V (CS V: altura dominante < 5,3 m). Diferentes letras indican
diferencias significativas entre clases de edad (p < 0,05).
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La Figura 3.2 muestra la variacion de la concentracion total de nutrientes en los
distintos componentes segun la clase de copa de los arboles. Nuevamente, las
variaciones fueron diferentes segun la calidad de sitio y los componentes. Por ejemplo,
en la clase de sitio de mejor calidad (CS III) se encontraron diferencias significativas en
todos los componentes a excepcion de ramas finas. En casi todos los casos se observa
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que las clases de copa superiores (dominantes y codominantes) presentaron
concentraciones totales superiores a las clases de copas inferiores (intermedios y
suprimidos). La tunica excepcion fue el componente corteza, donde los arboles
intermedios y suprimidos fueron los que presentaron las mayores concentraciones
(Figura 3.2 A). Por su parte, en la calidad de sitio intermedia (CS IV) se encontraron
diferencias significativas solo en duramen, corteza y raices medias y a excepcion del
primero, los dominantes presentaron las mayores concentraciones totales (Figura 3.2 B).
Por ultimo en CS V los dominantes y codominantes presentaron mayores
concentraciones en hojas y raices finas (Figura 3.2 C).

La calidad de sitio donde se desarrollan los arboles influy6 en la concentracion total de
nutrientes de los componentes. Los valores de concentracion fueron mas altos en CS 111,
seguidos por CS IV y CS V (Figura 3.1). En el sitio de mejor calidad (CS III) la
concentracion total de nutrientes fue entre 28 y 45% mayor que en la peor calidad de
sitio (CS V), segun el componente estudiado, con excepcion de las raices gruesas donde
la diferencia se acentud hasta un 68 % (Figuras 3.1y 3.2).
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Figura 3.2 Concentracion promedio de todos los nutrientes (N, P, K, Ca, Mg y S) en los
componentes de N. antarctica segtn la clase de copa, para arboles creciendo en A: clase de sitio
I (CS III: altura dominante entre 8 y 10m); B: clase de sitio IV (CS IV: altura dominante entre
6 y 8 m) y C: clase de sitio V (CS V: altura dominante < 5,3 m). Letras diferentes indican
diferencias significativas entre clases de copas (p < 0,05).
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3.3.2 Concentracion de cada nutriente en los distintos componentes arboreos

Las Tablas 3.1, 3.2, 3.3, 3.4, 3.5 y 3.6 muestran la concentracién de N, P, K, Ca, S y Mg
respectivamente, en los distintos componentes arboreos segin la edad y clase de copa de
los arboles para las tres clases de sitio estudiadas. Se observd como tendencia que la
distribucioén de nutrientes en los distintos componentes arbéreos fue similar en las tres
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clases de sitio. Por ejemplo, en todas las edades, N y K fueron mas concentrados en
hojas (Tablas 3.1 y 3.3) y el Ca en corteza (Tabla 3.4). EI S también se concentrd mas
en hojas, a excepcion de la fase de crecimiento optimo en CS III, donde lo fue en
corteza (Tabla 3.5). Del mismo modo el P fue mas concentrado en hojas, seguido por
raices medias y gruesas, con excepcion de la clase de sitio V, donde a edades tempranas
(regeneracion y crecimiento Optimo) se observd una mayor concentracion en el
componente raices finas (Tabla 3.2). En cuanto al Mg, éste fue en todos los casos mas
concentrado en hojas y raices finas (Tabla 3.6). En el fuste, todos los nutrientes en todas
las edades presentaron concentraciones mayores en la albura que en el duramen.

Se encontraron diferencias significativas en la concentracion de nutrientes de acuerdo a
la edad de los arboles. Sin embargo, estas diferencias fueron distintas segtn la calidad
de sitio estudiada. Por ejemplo en la clase de sitio de mejor calidad (CSIII), en todos los
componentes y para todos los nutrientes predominoé la tendencia de que los arboles mas
jovenes presentaron mayor concentracion que los arboles maduros (Tablas 3.1 a 3.6),
con excepcion del P y K en duramen (Tablas 3.2 y 3.3, respectivamente) y el S en la
corteza (Tabla 3.5), donde se observo el patréon inverso. Contrariamente, el Ca fue el
unico nutriente que, en todos los componentes, increment6 su concentracion con la edad
(Tabla 3.4). Por su parte, en la clase de sitio intermedia (CS IV) se observaron patrones
similares a CS III, donde los arboles jovenes presentaron una concentracion de
nutrientes significativamente mayor que los arboles maduros en todos los componentes
a excepcion del K en albura, duramen y podredumbre (Tabla 3.3); del P, Ca y Mg en
podredumbre (Tablas 3.2, 3.3 y 3.6, respectivamente) y del S en duramen y
podredumbre (Tabla 3.5) donde no hubieron diferencias significativas. Nuevamente en
este sitio el Ca presentd un patrén inverso, aumentando su concentracion con la edad en
casi todos los componentes (Tabla 3.4). En el otro extremo, en la clase de sitio de peor
calidad (CS V), muchos componentes no presentaron diferencias significativas en
concentracion segun la clase de edad de los arboles. Asimismo, a diferencia de los otros
sitios, algunos nutrientes aumentaron significativamente su concentracion con la edad.
Por ejemplo en hojas, aumentd la concentracion de N, P y K con la edad (Tablas 3.1,
3.2 y 3.3, respectivamente) y lo mismo ocurrié en raices finas, con el N, K, S y Mg
(Tablas 3.1, 3.3, 3.5 y 3.6, respectivamente) mientras que disminuy6 la de P (Tabla 3.2).
En raices medias disminuy¢ la concentracion de N y P con la edad (Tablas 3.2y 3.3) y
las raices gruesas experimentaron un aumento con la edad de la concentracion de P
(Tabla 3.2) y una disminucion del N (Tabla 3.1). Nuevamente, el Ca fue el tnico
nutriente el cual aument6 su concentracion en todos los componentes con la edad de los
arboles (Tabla 3.4).

La clase de copa de los arboles también influy6 significativamente en la concentracion
de nutrientes y esta influencia fue mucho mas importante en la clase de sitio de mejor
calidad. Aqui, (CS III) se encontraron diferencias significativas en los componentes
para la mayoria de los nutrientes observandose el siguiente orden de concentracion:
dominantes > codominantes > intermedios > suprimidos (Tablas 3.1, 3.2, 3.3, 3.5 y 3.6).
El Ca fue la tnica excepcion, el cual presentd exactamente el orden inverso (Tabla 3.4).
En CS IV se observd un patréon similar, a excepcion del N y Mg en podredumbre
(Tablas 3.1 y 3.6), y del Ky S en duramen y podredumbre (Tablas 3.3 y 3.5) los cuales
no presentaron diferencias. En general los arboles dominantes presentaron mayores
concentraciones de nutrientes que los arboles de las clases de copas inferiores, con
excepcion del K en hojas y corteza (Tabla 3.3) y del Ca en todos los componentes
(Tabla 3.4), los cuales mostraron el patron inverso (suprimidos mayor concentracion
que dominantes). Por ultimo en la clase de sitio de peor calidad (CS V) no todos los
componentes presentaron diferencias en concentracion segun la clase de copa y en este
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caso no se observd un gradiente definido como en los otros sitios. En general las
diferencias encontradas separaron a los arboles dominantes de los suprimidos o a las
clases de copa superiores (dominantes y codominantes) de las inferiores (intermedios y
suprimidos). Las diferencias significativas corresponden a N en hojas, corteza y raices
medias (Tabla 3.1), P y S en duramen y raices (Tablas 3.2 y 3.5), K en hojas, duramen y
raices finas y gruesas (Tabla 3.3), y Mg en raices finas (Tabla 3.6). En todos estos casos
las clases de copa superiores presentaron mayor concentracion que las clases inferiores.
El Ca fue la tinica excepcion dado que se encontraron diferencias significativas en todos
los componentes segun la clase de copa y el orden de concentracion; en general fue el
inverso al anterior, es decir, clases de copa inferiores > clase de copa superiores (Tabla
3.4).



Tabla 3.1. Valores medios de concentracion de N (expresados en % de materia seca) en los

distintos componentes de N. antarctica, segun clases de edad, clases de copa y clases de sitio.
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N
i B A D G Conew e Tk s
Clase de edad Clase de Sitio I11: altura de arboles dominantes entre 8 y 10 m
5-20 afios 2471 a 0,977a  0,810a 0,598 a - 0,794 a 0,507a 0,369 a 0,337 a
21-110 afios 2,328b  0,898b  0,759b 0,502 b - 0,669b  0,450b  0,289b  0,252b
111-220 afios 2,201 ¢ 0,857 ¢ 0,621 ¢ 0,393 ¢ 0,354 0,601 ¢ 0,374c  0,255b 0,216 ¢
Clase de copa
Dominantes 2453a 1,0090a 0,874a 0,670a 0309b 0858a 0,521a 0382a 0,384a
Codominantes 2,369b  0,951b 0,768 b 0,568b  0,360b  0,757b 0,48 c 0329b  0,300b
Intermedios 2313¢c  0,866¢c  0,682c 0475¢ 0449a  0,623¢c  0,429b  0,271c  0242c¢
Suprimidos 2,198d 0,818d  0,597d 0,278d  0,297¢  0515d 0339d 0,235d 0,149d
Efecto edad stk sk skekok sokok dwk stk sokok stk sookok
Efecto C Copa kskk sk kKK Kk - kskk Kk Kk k3K ko
|nteracc|én skskk skskok skkk skeskosk - skskk kK ns ksk
Clase de edad Clase de Sitio IV: altura de arboles dominantes entre 6 y 8 m
5-20 anos 2,380 a 0,626 a 0,257 a - - 0,518 a 0,339 a 0,275 a 0,217 a
21-110 afios 2,310a  0,537b 0,227ab 0,200 a 0,262a  0313b  0,224b  0263a 0,193 ab
111-220 afios 2,040b 0,564ab 0,166b 0,142 b 0254a 0270b 0,259ab 0212b  0,144b
Clase de copa
Dominantes 2,480 a 0,611 a 0,289 a 0,210 a 0,268a 0,308 a 0,335a 0,288 a 0,227 a
Codominantes 2290b 0,604ab 0,180b 0,190ab 0,254a  0,256b 0,283ab 0,275a 0214a
Intermedios 2,270b  0,585b  0,186Db 0,146 b 0,249a  0260b 0,275ab 0,237ab  0,174b
Suprimidos 2,070c  0,548b 0,176 b 0,137b 0,257a  0244b  0,202b  0,199b 0,127 ¢
Interaccion ns * ns ns ns * ns ns ns
Clase de edad Clase de Sitio V: altura de arboles dominantes = 5,3 m
5-20 afios 1,288 b 0,503a  0,235a - - 0461a 0418b  0,376a 0,234 a
21-110 afios 1,469 ab 0,522 a 0,260 a 0,156 a 0,185a 0286b 0,435ab 0389ab 0,161b
111-220 afios 1,690 a 0,481 a 0,236 a 0,179a  0,167b  0,293b 0,467a 0321b 0,181b
Clase de copa
Dominantes 1,553a  0,498a  0,248a 0,155a 0225a (0244ab 0440a 0362ab 0210a
Codominantes 1,476 ab  0,529a  0,229a 0,158a  0,203b  0313a 045la 0400a 0,200a
Intermedios 1,521a  0,469a 0,218a 0,191a 0,150c  0,343a 0462a 0380ab 0,191a
Suprimidos 1,410b 0,480 a 0,229 a 0,202a  0,125d  0,190b 0,430a 0311b 0,160 a

Efecto edad
Efecto C. copa
Interaccién

*k

ok

ns

ns
ns
ns

ns
ns
ns

ns
ns
ns

skoksk

ns

*k

kk

ns
ns

ns

ns
ns

Ref: ¥ =p<0,05;**=p<0,01; ¥**=p

<0,001; ns = no significativas



Tabla 3.2. Valores medios de concentracion de P (expresados en % de materia seca) en los

distintos componentes de N. antarctica, segun clases de edad, clases de copa y clases de sitio.

P
s S Al D O e ke R i
Clase de edad Clase de Sitio III: altura de arboles dominantes entre 8 y 10 m
5-20 afios 0,317 a 0,145 a 0,094 a 0,007 ¢ - 0,061a  0,185a 0,293 a 0,252 a
21-110 afios 0,246 b 0,094 b 0,064 b 0,012b - 0,030b  0,152b 0,218b 0,184 b
111-220 afios 0,198 ¢ 0,082 ¢ 0,058 ¢ 0,017 a 0,050 0,019¢  0,100c¢ 0,177 ¢ 0,131 ¢
Clase de copa
Dominantes 0,304 a 0,148 a 0,092 a 0,017 a 0,062 a 0,047a 0,185a 0,297 a 0,285 a
Codominantes 0,256 b 0,110b 0,077 b 0,014 b 0,050 b 0,041  0,153b 0,245b 0,199 b
Intermedios 0,231 ¢ 0,102 ¢ 0,068 ¢ 0,010 ¢ 0,048 b 0,032¢  0,131¢ 0,209 ¢ 0,156 ¢
Suprimidos 0,225d 0,068 d 0,052d 0,008 d 0,040 ¢ 0,027d  0,115d 0,166 d 0,115d
Efecto copa skokok skeokok ok stk dkck skokok Kook stk kokok
Clase de edad Clase de Sitio I'V: altura de drboles dominantes entre 6 y 8 m
5-20 afos 0,261 a 0,116 a 0,063 a - - 0,066a 0,189a 0,236 a 0,126 a
21-110 afios 0,236ab 0,084 b 0,035b 0,005 a 0,045 a 0,031b 0,168ab 0,196ab 0,113 ab
111-220 afios 0,215b 0,083 b 0,010 ¢ 0,011b 0,045 a 0,025b  0,125b 0,155b 0,100 b
Clase de copa
Dominantes 0252 a 0,102 a 0,052 a 0,019 a 0,045 a 0,061a 0,197a 0,238 a 0,141 a
Codominantes | 0,239 ab 0,102 a 0,042ab 0,015 ab 0,039a  0,044ab 0,185ab 0,200ab 0,115ab
Intermedios 0,232ab  0,097ab  0,035bc 0,006 b 0,044a 0,032ab 0,147ab 0,195ab 0,105 ab
Suprimidos 0,216 b 0,087 b 0,022 ¢ 0,007 b 0,042 a 0,022b 0,113 b 0,152 b 0,091 b
Interaccion ns * ns ns ns ok ns ns ns
Clase de edad Clase de Sitio V: altura de arboles dominantes = 5,3 m
5-20 afios 0,156 b 0,048 a 0,052 a - - 0,058a 032la 0,011ab 0,050b
21-110 afios 0,139 ab 0,075 a 0,038 a 0,0lla 0,039 a 0,037a 0,308 a 0,163a 0,039 ab
111-220 afios 0,195a 0,071 a 0,062 a 0,016 a 0,032b 0,018a 0,141b 0,078 b 0,139 a
Clase de copa
Dominantes 0,176 a 0,070 a 0,060 a 0,022 a 0,039 a 0,017a 0331a 0,117 a 0,140 a
Codominantes 0,176 a 0,073 a 0,050 a 0,014 ab 0,038 a 0,016a 0,280ab 0,150 ab 0,091 ab
Intermedios 0,148 a 0,047 a 0,061 a 0,015 ab 0,036 b 0,016a 02200bc 0,141ab 0,050 b
Suprimidos 0,147 a 0,068 a 0,042 a 0,004 b 0,030 ¢ 0,020a 0,181 ¢ 0,060 b 0,040 b

Efecto C. de edad
Efecto C. de copa
Interaccion

*

ns
ns

ns
ns
ns

ns
ns
ns

ns
*

ns

kok ok

kk ok

kok ok

ns
ns
ns

koK

koK

3k

ns

koK

koK

ns

Ref.: ¥=p<0,05; **=p <0,01; *** =p <0,001; ns = no significativas



Tabla 3.3. Valores medios de concentracion de K (expresados en % de materia seca) en los
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distintos componentes de N. antarctica, segun clases de edad, clases de copa y clases de sitio.

K
. Ramas Dura- Podre- Raices Raices Raices
Hojas Finas Albura men dumbre ~ Corteza finas medias  gruesas
Clase de edad Clase de Sitio III: altura de arboles dominantes entre 8 y 10 m
5-20 afios 0,772 a 0,474 a 0,196 a 0,013 ¢ - 0,383 a 0,475 a 0,562 a 0,298 a
21-110 afios 0,597 b 0,310b  0,155b 0,021 b - 0,303 b 0,418 b 0,494b 0,183 b
111-220 afios 0,553 ¢ 0,285¢  0,134c¢ 0,031 a 0,418 0,261 ¢ 0,385 ¢ 0,473 ¢ 0,144 ¢
Clase de copa
Dominantes 0,780 a 0,452a 0,191a 0,030a 0390c 0414a 0,546 a 0,637a 0,277a
Codominantes 0,711 b 0,385b  0,170b 0,025b  0.445b  0,356b 0,498 b 0,565b 0,243 b
Intermedios 0,622 ¢ 0,314¢  0,149¢ 0,017¢ 0493a 0,276¢ 0,372 ¢ 0,476 ¢ 0,203 ¢
Suprimidos 0,449 d 0,273d  0,136d 0,014d 0345d 0,216d 0,290 d 0361d 0,111d
Efecto C. de edad okok *okk Hokok ok - sokok ok sk sk
Efecto C. de copa EEES kK EEES Kk kK EEES seskok seskok Kk
Interaccion koxck kokok kxck kokok - koxck kokok kokok kkk
Clase de edad Clase de Sitio I'V: altura de arboles dominantes entre 6 y 8 m
5-20 afios 0,841 a 0,438a 0,142a - - 0,394 a 0,505 a 0,502a 0,229 a
21-110 afios 0,823ab  0,394b 0,141 a 0,005a 0360a 0328ab 0,349ab 0433ab 0214a
111-220 afios 0,651 b 0,351b 0,131a 0,005a 0,380a 0229b 0,291 b 0,364b 0,161b
Clase de copa
Dominantes 0,715b 0,410a 0,164a 0,006a 0390a 0,197b 0,506 a 0,511a 0,245a
Codominantes 0,717 b 0,377b  0,143ab  0,005a 0,345a 0,167b  0405ab 0,475ab 0,217 ab
Intermedios 0,782ab  0,414a  0,125b 0,005a 0385a 0,24lab 0330bc 0,398bc 0,196 ab
Suprimidos 0,818a  0,391ab 0,148b 0,005a 0,358a 0,295a 0,288 ¢ 0,349¢c  0,144b
Efecto C. de edad *x ok ns ns ns ok ok ok ok
Efecto C. de copa ** * * ns ns *x ** *k **
Interaccion * ns ns ns ns * ns ns ns
Clase de edad Clase de Sitio V: altura de arboles dominantes = 5,3 m
5-20 afios 0,240 b 0,156a  0,149a - - 0,130 a 0,162 b 0,149a 0,123 b
21-110 afios 0,272 ab 0,165a 0,137 a 0,074a 0,236a 0,103 a 0,180 b 0,171a 0,101 b
111-220 afios 0,336 a 0,185a 0,159a 0,073a  0214b 0,069 a 0,262 a 0,159a 0,168 a
Clase de copa
Dominantes 0,312 a 0,167 a 0,162 a 0,069 0,243a  0,062a 0,281a 0,159a 0,122 ab
Codominantes 0,327 a 0,181 a 0,147 a 0,075 0,233b  0,058a 0,221 ab 0,179 a 0,158 a
Intermedios 0,259b 0,182a 0,139a 0,077 0,222¢  0,081a 0200ab 0,162a 0,130a
Suprimidos 0,259 b 0,175a 0,156 a 0,071 0,202d  0,075a 0,121 b 0,142a 0,080 b
Efecto C. de edad * ns ns ns ok ns * ns *
Efecto C. de copa * ns ns ns ok ns ** ns *
Interaccion ns ns ns ns ek ns * ns ns

Ref.: *=p<0,05; **=p<0,01; *** =p <0,001; ns = no significativas
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Tabla 3.4. Valores medios de concentracion de Ca (expresados en % de materia seca) en los
distintos componentes de N. antarctica, segun clases de edad, clases de copa y clases de sitio.

Ca
. Ramas Dura- Podre- Raices Raices Raices
Hojas Finas Albura men dumbre ~ Corteza finas medias  gruesas
Clase de edad Clase de Sitio III: altura de arboles dominantes entre 8 y 10 m
5-20 afios 0,672 b 1,176 ¢ 0,129 ¢ 0,049 ¢ - 1,724 ¢ 0,965 b 1,159 ¢ 0,818 ¢
21-110 afios 0,670 b 1,152 b 0,155b 0,053 b - 1,994 b 1,019b 1,242 b 0,955 b
111-220 afios 0,861 a 1,453a 0,193a  0,066a 0,513 2,210 a 1,412 a 1,716 a 1,312a
Clase de copa
Dominantes 0,584d 1,047d 0,105d 0,033d 0517ab 1548d 0,991d 1,152d 0,883 d
Codominantes 0,694c 1,196¢c  0,154c  0,051c 0,478 a 1,791 ¢ 1,079 ¢ 1,337 ¢ 1,001 ¢
Intermedios 0,784b  1,316b 0,183b 0,064 b 0,495b 2219b 1,176 b 1,425b 1,033 b
Suprimidos 0875a 1,483a 0,195a 0,076a 0,561 a 2345a 1,282a 1,576a 1,197a
Clase de edad Clase de Sitio IV: altura de arboles dominantes entre 6 y 8 m
5-20 afios 0,666b  0,676b 0,061 b . - 1,227b  0,789b  0,681b  0,068b
21-110 afios 0,645b  1,069ab 0,069 b 0,055 b 0,546 a 1,303 b 0,866 a 0,595b 0,095 ab
111-220 afios 0,712 a 1,389 a 0,108 a 0,073 a 0,525a 2,641 a 0,892 a 1,309 a 0,123 a
Clase de copa
Dominantes 0,593 b 0,952b 0,076 ab 0,041 c 0,551 ab 2,048 a 0,742 b 0,752 ¢ 0,062 a
Codominantes 0,621 b 0,951 b 0,051 b 0,039 ¢ 0,502b  2,689bc  0856a 0,862b 0,085 ab
Intermedios 0,715a 1,036ab 0,080ab 0,073b  0,504b 2950c  0,884a 0,898bc 0,102 be
Suprimidos 0,720a  1,046a 0,106a 0,102 a 0,586a  2,624b  0914a 0,936a 0,132¢
Interaccion ns ns ns ns ns * ns ns ns
Clase de edad Clase de Sitio V: altura de arboles dominantes = 5,3 m
5-20 afios 0,595 b 0,721 b 0,135b - - 1,123 b 0,373b  0,795ab  0,071b
21-110 afios 0644ab 0,742b 0,150ab 0,152a 03672 1,647ab 0384b  0,773b  0,062b
111-220 afios 0,834 a 0,888 a 0,180 a 0,160 a 0,315b 2,508 a 0,449 a 0,969 a 0,190 a
Clase de copa
Dominantes 0,703 b 0,656 b 0,216 b 0,078 b 0,357a  2435bc  0416ab 0.882a 0,081 a
Codominantes 0,767 a 0,659b 024lab 0,106ab 0,351b 2,122 a 0,382a 0,81lab 0,110ab
Intermedios 0,810a 0,771ab 0,163 b 0,153 a 0,356a  2349ab 0,441bc  0929bc 0,152 bc
Suprimidos 0,625 b 0,841 a 0,317 a 0,160 a 0,298 ¢ 2,624 ¢ 0,500 ¢ 1,050 ¢ 0,220 ¢
Efecto C. de edad % * * ns o *k * ** *
Efecto C. de copa * * ok * ok * * * ok
Interaccion ns ns ns * ok ns ns ns ns

Ref.: *=p<0,05; **=p <0,01; *** =p <0,001; ns = no significativas
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Tabla 3.5. Valores medios de concentracion de S (expresados en % de materia seca) en los

distintos componentes de N. antarctica, segun clases de edad, clases de copa y clases de sitio.

S
. Ramas Dura- Podre- Raices Raices Raices
Hojas Finas Albura men dumbre ~ Corteza finas medias  gruesas
Clase de edad Clase de Sitio I11: altura de arboles dominantes entre 8 y 10 m
5-20 afios 0,293a  0,154a 0,066a 0,047a - 0,128a  0,138a  0,129a 0,117 a
21-110 afios 0,248b  0,140b  0,059b 0,040 b - 0,530b 0,117b  0,116b 0,106 b
111-220 afios 0,215¢ 0,119¢  0,052¢ 0,035¢ 0,094 0,096¢ 0,108 ¢ 0,100c  0,102b
Clase de copa
Dominantes 0290a 0,166a 0,072a 0,050a 0,099a 0,133c¢ 0,148a 0,133a 0,125a
Codominantes 0263b  0,149b  0,066b 0,045b 0,094a 0,114c¢ 0,129b  0,120b 0,116 b
Intermedios 0,231c  0,130¢c  0,053c 0,037c¢c 0,102a 0,394a 0,113¢  0,110c 0,103 ¢
Suprimidos 0,224d  0,105d 0,044d 0,030d 008lb 0364b 0,094d 0097d 0,089d
Efecto C. de copa kokok skeokok skokok Kook etk skekok Kook skokok seokok
Clase de edad Clase de Sitio I'V: altura de 4drboles dominantes entre 6 y 8 m
5-20 afios 0269a 0,127a 0,060 a - - 0,106a 0,118a  0,096a 0,094 a
21-110 afios 0211b 0,117ab  0,058a 0,044a 0,098a 0097b 0,103b 0,092a 0,062b
111-220 afios 0,219b  0,101b  0,045b  0,044a 0,092a 0,104a 0,105b 0,056b  0,062b
Clase de copa
Dominantes 0233ab 0,120a  0,062a 0,043a 0,09a 0,115a 0,125a 0,101a 0,098 a
Codominantes 0,223b  0,117ab 0,055bc  0,042a 0,094a 0,086b 0,112ab 0,084b  0,072b
Intermedios 0,255a 0,116ab 0,058 bc  0,045a 0,092a 0,109ab 0,102bc 0,072bc 0,064 c
Suprimidos 0,224b  0,108b  0,060c  0,045a 0,096a 0,105ab 0,096 c 0,068¢c 0,057 ¢
Efecto C. edad * * ok ns ns * * ok ok
Efecto C. de copa * * *x ns ns * * ** *x
Interaccion ns ns ns ns ns ns ns ns ns
Clase de edad Clase de Sitio V: altura de arboles dominantes = 5,3 m
5-20 afios 0,118a 0,075a 0,056a - - 0,070 a 0,061b 0,069a  0,021b
21-110 afios 0,140a 0,079a 0,054a 0,015a 0069a 0075a 0,072ab 0,059a 0,047 ab
111-220 afios 0,152a 0,086a 0,048a 0,021a 0,053b 0075a 0,106a 0,080a 0,062a
Clase de copa
Dominantes 0,146 a 0,075 a 0,056 a 0,012b 0,066a 0,076 a 0,101 a 0,069 a 0,071 a
Codominantes 0,143a 0,08la 0,042a 0,013ab 0,061b 0070a 0,110a 0,088a  0,050b
Intermedios 0,127 a 0,080 a 0,041a 0,015ab 0,066a 0,075a 0,08lab 0,059a 0,049 bc
Suprimidos 0,136a 0,083a 0,041a 0,050a 0,052¢ 0,078a 0,039b 0,061 a 0,021¢
Efecto C. de edad ns ns ns ns Hokok ns * ns *
Efecto C. de copa ns ns ns * Hokok ns * ns *
Interaccion ns ns ns * Hokok ns ns ns ns

Ref.: *=p<0,05; **=p<0,01; *** =p <0,001; ns = no significativas
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Tabla 3.6. Valores medios de concentracion de Mg (expresados en % de materia seca) en los
distintos componentes de N. antarctica, segun clases de edad, clases de copa y clases de sitio.

Mg
. Ramas Dura- Podre- Raices Raices Raices
Hojas Finas Albura men dumbre ~ Corteza finas medias  gruesas

Clase de edad Clase de Sitio III: altura de arboles dominantes entre 8 y 10 m

5-20 afios 0318a  0,154a 0,120a  0,040a - 0,095a 0323a 0,172a 0,121a
21-110 afios 0,267b  0,122b  0,098b 0,022 b - 0,089b  0216b 0,151b  0,085b
111-220 afios 0,218¢c  0,108c  0,082c¢c  0,028¢ 0,076 0,073¢  0227¢  0,135¢  0,071c

Clase de copa

Dominantes 0,310a 0,156a 0,118a  0,038a 0,082a 0,115a 0,325a 0200a 0,127 a
Codominantes 0,289b  0,136b  0,108b  0,034b 0,078a  0,087b 0275b 0,148b 0,096 b
Intermedios 0248c  0,120c  0,094c  0,026¢c 0,080a 0,075¢ 0,232¢c  0,135¢  0,079c¢
Suprimidos 0,223 d 0,100 d 0,080 d 0,021d 0,066b  0,065d 0,189d 0,128 d 0,066 d
Efecto C. de copa stk ok skekok sk dkck skeskok seokok skekok stk
Clase de edad Clase de Sitio I'V: altura de arboles dominantes entre 6 y 8 m

5-20 afios 0226a 0,120a  0,033a . - 0079a 0295a 0,143a 0,040a
21-110 afios 0,195b 0,124 a 0,033 b 0,024a 0,079a 0,076ab 0,192b 0,125ab  0,039a

111-220 afios 0,196b  0,080b 0,017b 0,010b 0083a 0074b 0207c 0,107b  0,031b

Clase de copa

Dominantes 0225a 0,121a 0,036a 0,023a 0084a 0082a 0,332a 0,152a 0,047 a
Codominantes 0,197b 0,114ab 0,033ab 0,022a 0,080a 0,075ab  0,214b 0,141 ab 0,041 ab
Intermedios 0,190b 0,107bc  0,029bc  0,017b 0,079a 0,063bc  0,192bc  0,113bc 0,032 be
Suprimidos 0,205ab  0,097c¢  0,024c 0013bc 008la 0059c 0,185¢c 0,095¢ 0,026¢
Efecto C. de edad ok ok o o ns e o sk .
Efecto C. de copa sk ok sk * ns ok ok $k ok
Interaccion * ns ns ns ns * ns ns ns
Clase de edad Clase de Sitio V: altura de arboles dominantes = 5,3 m
5-20 afos 0,242 a 0,090 b 0,037 a - - 0,090 a 0,168 b 0,127a 0,048a
21-110 afios 0,319 a 0,136a 0,050 a 0,033 a 0,056 a 0,098 a 0,251 a 0,123a 0,039a
111-220 afios 0,290 a 0,153 a 0,055a 0,022a 0,050b 0,068 a 0,205 ab 0,114a 0,050a

Clase de copa

Dominantes 0,261 a 0,161 a 0,046 a 0,022a 0,056a 0,074 a 0,281 a 0,121a 0,047 a
Codominantes 0,272 a 0,144 a 0,049 a 0,028a 0,054b 0,051 a 0,220 b 0,142 a 0,049 a
Intermedios 0,231a 0,104a 0,062a 0,035a 0,053¢ 0,063a 020lb 0,110a 0,039a
Suprimidos 0,229a  0,128a  0,045a  0,020a 0,048d 0,049a 0,152¢  0,103a 0,031a
Efecto C. de edad ns * ns ns Hokk ns * ns ns
Efecto C. de copa ns ns ns ns Hokk ns * ns ns
Interaccion ns ns ns ns HAk ns ns ns ns

Ref.: *=p<0,05; **=p<0,01; *** =p <0,001; ns = no significativas
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En la mayoria de los componentes arboreos se encontraron diferencias significativas en
la concentracion de nutrientes segin la clase de sitio (Figura 3.3). Las tunicas
excepciones donde no se encontraron diferencias fueron N en raices medias; P en
albura, duramen, corteza y raices finas; Ca en hojas y corteza; y Mg en ramas finas
(Figura 3.3). Para el caso del N, los arboles creciendo en la mejor calidad de sitio
presentaron concentraciones significativamente mayores en todos los componentes. Con
respecto al P los arboles creciendo en la peor calidad de sitio presentaron
concentraciones inferiores en hojas, ramas finas, y raices medias. Asimismo, para el
nutriente K se observo un claro gradiente CS III > CS IV > CS V en raices y corteza,
mientras que los arboles creciendo en la calidad de sitio intermedia (CS IV) presentaron
la mayor concentracion en hojas (Figura 3.3). Para el Ca se encontrd el siguiente
gradiente CS III > CS IV > CS V en ramas finas, y raices finas y medias, mientras que
en albura y duramen la peor calidad de sitio presentd las mayores concentraciones
(Figura 3.3). A su vez, para el S se encontr6 el gradiente mencionado anteriormente en
hojas, ramas finas y raices gruesas, mientras que los arboles en la peor calidad de sitio
presentaron concentraciones inferiores en albura, duramen, corteza y raices finas y
medias. Por altimo en el caso del Mg, los arboles del sitio de calidad intermedia (CS
IV) presentaron concentraciones menores en hojas, albura y duramen, y para el resto de
los componentes en CS III las concentraciones fueron mayores (Figura 3.3).
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Figura 3.3. Concentracion media de N, P, K, Ca, S y Mg para arboles creciendo en calidad de
sitio IIT (barras grises), clase de sitio IV (barras rayadas) y clase de sitio V (barras blancas).
Diferentes letras indican diferencias significativas entre clases de sitio (p < 0,05).
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3.4. Discusion

3.4.1 Concentracion de nutrientes segiin compartimientos

El ranking de los componentes arboreos que presentaron mayor concentracion total de
nutrientes (hojas > corteza > ramas finas > raices medias > raices finas > raices gruesas
> albura > duramen) fue similar al informado por Frangi et al. (2004) para arboles
maduros de fiire en Tierra del Fuego (hojas > flores + frutos > raices finas > corteza >
ramas finas > raices gruesas > albura > duramen). Asimismo, el orden encontrado en
este estudio concuerda con el observado por Caldentey et al. (1993) para Nothofagus
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pumilio y con Uri et al. (2002) para una plantacion joven de Alnus incana. Por su parte,
Hart et al. (2003), en rodales maduros de Nothofagus truncata, encontraron un orden
ligeramente diferente de concentracion de nutrientes: hojas > ramas finas > raices
medias > raices gruesas > corteza > raices finas > fuste. En este caso la corteza no fue
un destino tan importante de nutrientes como el observado en el presente estudio. Por
otra parte, Das y Chaturvedi (2005) trabajando con Populus deltoides, determinaron una
distribucién similar de la concentracién de nutrientes: hojas > ramas finas > raices finas
> ramas gruesas > fuste. Es importante destacar que el “fuste” en muchos trabajos es
analizado como una unidad sin discriminar los componentes albura y duramen. Sin
embargo el fuste no es necesariamente ‘“homogéneo” en cuanto a concentracion de
nutrientes (Hillis, 1987; Myre y Camiré, 1994). Bamber y Fukazawa (1985) fueron unos
de los primeros en informar una concentraciéon mineral mayor en la albura con respecto
al duramen, coincidente con lo hallado en este trabajo. En la madera o fuste, la capa mas
externa, denominada albura, se caracteriza por contener algunas células vivas (células
axiales y radiales del parénquima, o fibra) y muchas que han sufrido un proceso de
apoptosis (que conforman los elementos traquearios de conduccion). En la mayoria de
los arboles, aunque no en todas las especies, los anillos de la parte interior de la albura
se convierten gradualmente en lo que se conoce como duramen (Meerts P., 2002). El
duramen no contiene células vivas, generalmente tiene los vasos bloqueados con tilides
(excrecencias de las células parenquematicas que se encuentran en contacto con un
vaso) y se pueden acumular compuestos secundarios (Bamber et al., 1985; Hillis, 1987,
Stewart, 1966). Estudios previos realizados en arboles de N. antarctica y N. pumilio en
Tierra del Fuego también indicaron que la albura contenia mayor cantidad de N, K, Ca,
y Mg que el duramen (Frangi et al., 2004). En concordancia, los resultados presentados
en este estudio para N. antarctica también indican diferencias sustanciales entre la
albura y el duramen en cuanto a concentracion de nutrientes. En los tres sitios el
componente albura siempre presentd aproximadamente el doble de concentracion de
todos los nutrientes (Figura 3.1). El hecho de que el duramen tenga menor
concentracion de nutrientes puede deberse a que, al igual que las hojas que reabsorben
nutrientes antes de la senescencia, la albura reabsorba nutrientes antes de formar
duramen. Colin-Belgrand et al. (1996) han demostrado que los nutrientes minerales son
removidos de la albura senescente, si bien una sustancial proporcion de nutrientes puede
también fluir en direccion vertical. Meerts (2002) realizando una revision de datos
publicados de albura y duramen para numerosas especies, encontré que el duramen
siempre presenta menores concentraciones de N, P y K comparado con la albura y, a
pesar de las vastas diferencias que existen en composicion quimica entre los tejidos de
madera y el tejido foliar, el patron de reabsorcion parece respetarse bastante bien: N = P
>K>Mg > Ca.

La concentracion de cada nutriente en particular varié segun los distintos componentes
del arbol. Los resultados de concentracion de nutrientes en N. antarctica fueron
concordantes con los presentados por Frangi et al. (2004) para rodales maduros de N.
antarctica y N. pumilio y por Hart et al. (2003) para N. truncata, siendo el N y K mayor
en hojas, el P mas concentrado en hojas y raices finas, el Ca en la corteza y el Mg en
hojas y raices finas. Diehl et al. (2003), trabajando con hojas de varias especies de
Nothofagus, observaron que el N fue el nutriente mas concentrado seguido por Ky P. A
su vez, estos autores informaron que mientras Nothofagus oblicua presentd la mayor
concentracion de N, P y K, Nothofagus pumilio presenté mayor cantidad de N y K que
N. antarctica pero menor concentracion de P. Por su parte, Santa Regina (2000) en
Quercus pyrenaica igualmente encontr6 que N, Mg, P y K fueron mas concentrados en
hojas, mientras que el Ca y el sodio (Na) tuvieron mayores concentraciones en el fuste.
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Asimismo, Harmand et al. (2004) informaron que para Acacia polyacantha, Senna
siamea y Eucalyptus camaldulensis, las concentraciones de nutrientes siguieron el
siguiente orden para N, P, K y Mg: hojas > corteza o ramas > fuste y para el Ca: corteza
> hojas > ramas > fuste. Por otra parte, si bien la distribucién de los nutrientes fue
similar a las informadas por otros autores, los valores encontrados varian segun cada
caso. Por ejemplo, Frangi et al. (2004) observaron que en hojas, los valores de N, Ca y
Mg fueron similares a los de este estudio, aunque los niveles de P y K fueron
superiores; en ramas finas, observaron menores concentraciones de N y Ca y mayores
de P, K y Mg; en albura, similares valores de todos los nutrientes con excepcion del N
que fue inferior; en corteza, menores concentraciones de N, K y Ca; aunque mayor
concentracion de Mg; en raices finas, mayores concentraciones de N, P y Mg y menores
de K y Ca; y en raices gruesas, mayor concentracion de P y menor en el resto de los
nutrientes. Estas diferencias pueden deberse a que los datos obtenidos en bosques
maduros de fiire en Tierra del Fuego por Frangi et al. (2004) correspondan a otra calidad
de sitio (en dicho trabajo no se especifica la clase de sitio) o condiciones ambientales.
Por su parte, Hart et al. (2003) encontraron menores valores de concentracion de N, P y
Mg en hojas (1,2; 0,1 y 0,1%, respectivamente) y en general también, menor
concentracion en raices de N, P, K, Ca 'y Mg que las observadas en este estudio. Muchas
de las diferencias pueden deberse a diferencias en la fertilidad del suelo donde se
desarrollan las especies o a diferentes eficiencias en el uso de los nutrientes. Por
ejemplo, Romanya et al. (2005) informaron que Nothofagus pumilio crece en suelos con
mayor fertilidad y en consecuencia presenta mayores concentraciones de nutrientes en
hojas, comparado con otras especies de Nothofagus. En este estudio también se observo
esto para el caso del K, el cual fue mas alto en hojas de arboles en CS IV,
probablemente debido a que este nutriente presentd mayores valores de concentracion
en el suelo de este sitio.

La concentracion de cada nutriente en los distintos 6rganos de las plantas se encuentra
estrechamente relacionada con las funciones fisiologicas que cada elemento ejerce en
ese oOrgano o componente especifico. Por ejemplo en muchas especies arboreas la
concentracion de N es mas alta en hojas (Dyck et al., 1988), debido a las cantidades
significativas de N que se encuentran en la ribulosa bifosfato carboxiliasa oxigenasa
(Rubisco) en los organos fotosintéticos (Evans 1983, Zhang et al., 2003). También este
nutriente es parte constituyente de las moléculas de clorofila, donde cuatro atomos de N
se situan alrededor de uno de Mg para formar la parte de central de dichas moléculas,
las cuales se encuentran en los cloroplastos de las hojas (Nelson y Cox, 2004a). Una
situacion similar se da con el P, el cual presenta concentraciones elevadas en hojas
donde ejerce numerosas funciones en el metabolismo de hidratos de carbono y
activacion de enzimas. Para el caso del S, se determind en Quercus pyrenaica que sus
concentraciones en hojas eran tres veces mayor que en los tejidos maderables
(Quilchano et al., 2002) y esto es concordante con lo encontrado en el presente estudio.
En bosques no contaminados la entrada de S al sistema se debe principalmente a
deposiciones secas y humedas desde la atmodsfera y la absorcion desde las hojas
representa hasta un 30% del total de S, lo cual suele ser una caracteristica comtn en
bosques no contaminados (Jonson, 1986). Este nutriente es constituyente de membranas
formando lipidos sulfurados, los cuales son abundantes en las plantas (Nelson y Cox,
2004b) y también compone los aminoacidos metionina y cisteina cuyos puentes
sulfurados son esenciales para la estructura terciaria de las proteinas (Nelson y Cox,
2004c). Asimismo, las reacciones fisioldgicas redox de la fotosintesis y respiracion
requieren S, lo que explica que su concentracion sea elevada en las hojas. El S también
en compuestos secundarios de las plantas juega un rol importante en la resistencia
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contra pestes, factores patogénicos y enfermedades (Ceccotti, 1995). Con respecto al
Mg, se sabe que éste es el atomo central de la molécula de clorofila y también actiia
como elemento puente para la agregacion de ribosomas, lo cual hace que su
concentracion sea elevada en hojas (Shaul, 2002). Este nutriente también es esencial
para el funcionamiento de numerosas enzimas, de las cuales algunas son clave para el
funcionamiento de los cloroplastos (Shaul, 2002). Contrariamente a lo ocurrido con la
mayoria de los nutrientes, el Ca presentd concentraciones mas elevadas en componentes
lefiosos como ser la corteza, raices y ramas finas. Esto estaria relacionado con su
intervencion en la estructura y estabilidad de las paredes celulares que componen la
estructura de la madera de los arboles (McLaughlin y Wimmer, 1999). Asimismo,
también interviene en numerosos procesos como ser la formacion y funcion de los
sistemas de membranas que controlan el flujo de liquidos y solutos y en los procesos
metabolicos que ayudan a regular el flujo y balance de los carbohidratos, incluyendo
crecimiento y defensa contra enfermedades (McLaughlin y Wimmer, 1999).

Otro aspecto importante observado en este estudio son las elevadas concentraciones que
presentd el componente raices, sobre todo las raices finas y medias, las cuales
representan para todos los nutrientes (con excepcion del N) el destino principal luego de
las hojas (o corteza en el caso del Ca). Otros autores también han destacado que las
raices finas son un importante destino de asimilados ya que estdn en continuo
crecimiento y expansion, lo cual puede explicar el por qué tienen altas concentraciones
de nutrientes (Gordon y Jackson, 2000; Newman y Hart, 2006). En el caso particular del
P, se observo que las raices, en muchos casos, presentaron concentraciones incluso
superiores a las encontradas en las hojas. Esto podria estar relacionado al hecho de que
N. antarctica, al igual que otros Nothofagus, presenta asociaciones con ectomicorrizas
las cuales ayudarian, entre otras cosas, a la captacion de este nutriente (Veblen et al.,
1996). Diehl et al. (2008) observaron en fiire altos porcentajes de asociacion con
ectomicorrizas (70-79%), las cuales facilitarian la absorcion del P haciendo que éste
nutriente no se muestre limitante. Por otra parte, es probable que las raices estén
actuando también como 6rganos de almacenamiento de este nutriente, como se ha visto
en otras especies caducifolias para el caso de otros nutrientes como por ejemplo el N
(Grassi et al., 2003).

El hecho de que las raices presenten concentraciones tan altas de nutrientes demuestra
que ejercen un rol fundamental a nivel de ecosistema mediante su potencial aporte en el
ciclo de nutrientes. Es este sentido, y a diferencia de las hojas que en muchas especies
caducifolias presentan altas reabsorciones que pueden exceder hasta el 50% (Aerts,
1996; Killingbeck, 1996), en raices finas de distintos tipos funcionales de plantas no se
han encontrado diferencias significativas en la concentracion de N, Ca y Mg entre raices
vivas y muertas (Gordon y Jackson, 2000). Incluso para el caso de nutrientes que si
presentaron concentraciones significativamente inferiores (P y K) en raices muertas, la
tasa de reabsorcion informada fue del orden del 30 %, mucho inferior a las observadas
en hojas (Gordon y Jackson, 2000). Esta capacidad de las raices de ceder nutrientes es
de fundamental importancia en la dinamica de nutrientes del sistema.

3.4.2 Concentracion de nutrientes vs. edad de las plantas

En las clases de sitio de mejor calidad (CS Il y IV) para la mayoria de los
compartimentos y nutrientes, los arboles jovenes presentaron mayores concentraciones
que los arboles maduros. La unica excepcion fue el Ca, el cual aumentd su
concentracion con la edad. Similares resultados fueron hallados por Ponette et al. (2001)
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en rodales de Pseudotsuga menziesii donde observaron una disminucion con la edad en
la concentracion de N, P, K y Mg en el fuste, pero un aumento del Ca en la corteza.
Asimismo, Das y Chaturvedi (2005) trabajando con Populus deltoides; Wang et al.
(1996) con Betula papyrifera y Lodhiyal y Lodhiyal (2003) con Dalbergia sissoo,
también observaron una disminuciéon de la concentracion de nutrientes con la edad en
todos los componentes. En forma similar Laclau et al. (2000), en una plantacion de
Eucalyptus hibridos en Congo, encontraron que los componentes hojas, madera, ramas
y raices gruesas presentaron una reduccion sistematica en la concentracion de todos los
elementos (con excepcion del N en hojas) durante el ciclo de crecimiento. Las
disminuciones en la concentracion de nutrientes con el aumento de la edad se deberian a
que se produce una continua reduccién en la concentracion de nutrientes de los tejidos
(efecto dilucion) debido a un incremento de la proporcion de las estructuras con C,
como ser las de las paredes celulares (Lambers et al., 1998). Portsmuth et al. (2005)
trabajando con rodales de Pinus sylvestris informaron que la concentracion media del N
disminuia a medida que aumentaba la edad de los arboles, pero esta concentracion en
las hojas era independiente de la edad, lo que refleja que la disminucion en Ia
concentracion se debia a un aumento en los tejidos de estructuras de soporte. En el caso
particular del Ca, es probable que se acumule con la edad de los arboles ya que forma
parte principalmente de estructuras de soporte de la madera (que se acumulan con el
tiempo) y de las paredes celulares. Por otra parte, se trata de un elemento muy poco
movil (no se retransloca) que tiende a moverse en conjunto con el agua hacia arriba a
través del sistema de transpiracion, pero una vez depositado, es casi inmovil (Hirschi,
2004). Un sitio especifico donde suele acumularse Ca una vez en la célula, es en las
vacuolas (Marschner, 1986). A diferencia de lo expuesto anteriormente, en la clase de
sitio de peor calidad (CS V) muchos componentes no presentaron diferencias
significativas en la concentracion de nutrientes con la edad, y ademas la concentracion
de algunos nutrientes aument6 con la edad de los arboles. Considerando que este sitio es
el que presenta las condiciones mas extremas para el desarrollo de fiire, es posible que
un crecimiento mas lento determine que los efectos de dilucion mencionados
anteriormente no sean tan marcados, explicando las pocas diferencias en la
concentracion con la edad o incluso, a su acumulacion con la misma.

3.4.3 Concentracion de nutrientes segun la clase de copa de los arboles

Se constatd que la clase de copa influye en la concentracion de nutrientes en
concordancia con la hipdtesis planteada. Las diferencias entre clases de copa fueron mas
marcadas en la clase de sitio de mejor calidad (CS IIl) donde en la mayoria de los
componentes se observo un gradiente bien definido para la concentracion de la mayoria
de los nutrientes (excepto el Ca) de: dominantes > codominantes > intermedios >
suprimidos. El motivo de este gradiente puede deberse a que arboles dominantes al ser
mas vigorosos con mayor produccion de biomasa (ver Capitulo 2, seccion 2.3.1) y por
ende de raices y hojas (copas mas desarrolladas), tengan una mayor capacidad de
absorber y acumular nutrientes que aquellos arboles que se encuentran en una condicion
de competencia inferior, donde la luz es el factor limitante. En los otros dos sitios, si
bien no se observo un gradiente como en CS III, se determind claramente que existian
diferencias entre las clases de copas superiores (dominantes y codominantes) y las
inferiores (intermedios y suprimidos). Este hecho podria estar indicando que en los
sitios de mejor calidad, donde los arboles pueden desarrollar mas su potencial, es
posible que se acentuen las diferencias entre las clases de copa, siendo la luz el principal
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factor limitante de las clases de copas inferiores. Las plantas dominantes, al ser mas
grandes, pueden colocar sus hojas en la capa superior del canopeo, donde reciben la
mayor densidad de flujo de fotones, mientras que las plantas suprimidas producen hojas
en una porcion mas baja y sombreada del canopeo (Ford, 1975; Hirose y Werger, 1994).
A su vez, la tasa de fotosintesis se encuentra positivamente relacionada con la densidad
de flujo de fotones incidentes y al contenido de N por unidad de area foliar (Field y
Money 1986, Hirose y Werger 1987, Evans, 1989), por lo que arboles en condicion de
dominantes, al recibir mas luz incidente presentarian mayor contenido de N por unidad
de area foliar y a su vez mayor capacidad fotosintética que las plantas suprimidas
(Anten y Werger, 1996). Por su parte, Hikosaka y Hirose (2001) trabajando con plantas
dominantes y suprimidas de Xanthium canadense encontraron que las dominantes
presentaban mayores absorciones de N, mayor productividad por unidad de N
incorporado y mayor tiempo medio de residencia de este nutriente en la planta, con la
consiguiente mayor eficiencia de uso de N en la planta (segtn la definicion de eficiencia
dada por Berendse y Aerts, 1987). En este sentido, para plantas no adaptadas a la
sombra como el caso Xanthium canadense y también para N. antarctica en este estudio,
las suprimidas no tendrian la capacidad de aumentar el tiempo medio de residencia de
los nutrientes y de esta manera aumentar la eficiencia, ya que estas plantas tienden a
utilizar la estrategia de “evitar” la sombra en lugar de “adaptarse” a ella. Asimismo, otro
aspecto a tener en cuenta es que debido a que la absorcion de nitrato por parte de las
raices ocurre principalmente por flujo masal, los arboles dominantes al tener una copa
mas grande (mayor cantidad de hojas) presentarian también una transpiracion mayor y
por ende una mayor entrada de agua y N que los arboles suprimidos.

Si bien no existen muchos antecedentes en cuanto al patron seguido por el resto de los
nutrientes esenciales segun la clase de copa de los arboles, es probable que el hecho
descrito para el N sea extensible a otros nutrientes, o bien que el resultado de una mayor
capacidad fotosintética en los arboles dominantes conlleve a su vez a una mayor
capacidad de absorcion y metabolismo del resto de los nutrientes. Ello explicaria que
éstos presenten concentraciones de nutrientes superiores, comparados con arboles
suprimidos.

Un caso diferente en cuanto a lo expresado anteriormente es el del Ca, donde su
concentracion en la mayoria de los componentes y clases de sitios fue mayor en arboles
suprimidos que en dominantes. Posiblemente este fenomeno puede estar relacionado a
la naturaleza del movimiento del Ca dentro de la planta. Este nutriente, si bien se mueve
en conjunto con el flujo de transpiracion de la planta, su movimiento no es totalmente
pasivo, si no que forma parte de un complejo de intercambio de iones donde es
adsorbido y liberado por los sitios de intercambio ubicados dentro de las paredes
celulares del xilema a medida que el Ca fluye a través de éste (Fergurson y Bollard,
1976; Hanger, 1979). Por otra parte, la tasa de crecimiento parece estar inversamente
relacionada a la actividad potencial de intercambio de iones Ca en el xilema
(McLaughlin y Wimmer, 1999). Esto ocurre debido a que un mayor crecimiento esta
asociado a la existencia de vasos conductores del agua mas anchos, mientras arboles de
crecimiento mas lento presentan vasos conductores mas chicos, y a la vez, mayor
numero de éstos (Over van Den et al.,1981; Bass, 1982) con la consiguiente mayor area
de superficies de paredes celulares que estan incluidas en la seccion transversal
conductora. Este hecho incrementa el potencial intercambio y adsorciéon de Ca con las
paredes celulares a lo largo del xilema (McLaughlin y Wimmer, 1999). En este sentido,
Helinska-Raczkowska (1994) estudiando arboles dominantes y suprimidos de Quercus
petraea observo que los dominantes presentaban vasos conductores mas anchos y en
menor cantidad que los arboles suprimidos de una misma edad. Es probable que un
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proceso similar esté ocurriendo entre arboles dominantes y suprimidos de N. antarctica,
ya que los primeros poseen una tasa de crecimiento mucho mayor que los tultimos (Peri
et al., 20006).

3.4.4 Concentracion de nutrientes VS. clases de sitio

Los resultados presentados en este estudio muestran que la concentracion total de
nutrientes en los distintos componentes arboreos varid segun el sitio donde se
desarrollaban los arboles. En general los arboles creciendo en la mejor calidad de sitio
presentaron concentraciones mayores de casi todos los nutrientes comparados con los
arboles creciendo en el peor sitio (con excepcion del Ca y S en algunos componentes).
La calidad de sitio estd determinada por la combinacion de factores ambientales
(edaficos, de exposicion y climdticos) que inciden en la productividad de un sitio en
particular. Boerner (1984) trabajando con distintas especies de Quercus en dos sitios de
distinta fertilidad, encontré que los arboles creciendo en aquél mas fértil presentaban
concentraciones foliares de N y P mas altas comparadas con los arboles que crecian en
el sitio menos fértil. Por su parte Wang y Kinkla (1997) trabajando con rodales de Picea
glauca observaron que la concentracion foliar de N, P, K, S, Mg y Ca estaban
significativamente relacionadas con el indice de sitio y que a su vez la fertilidad del
suelo solo explicd una pequefia porcion de la variacion total de la concentracion foliar,
por lo que otros factores distintos, como por ejemplo la humedad del suelo también
afectarian la concentracion de nutrientes en hojas. Austin y Sala (2002) observaron que
en ecosistemas de Patagonia con un gradiente de precipitacion, en suelos mas aridos
existia una mayor cantidad de nitratos, pero que éstos no podian ser aprovechados por
las plantas por ser el agua el factor limitante. Este podria ser el caso también del
presente estudio, donde las diferencias entre calidades de sitios estarian dadas
principalmente por la disponibilidad de agua en el periodo de crecimiento, la cual seria
el factor limitante. Esto seria particularmente cierto para el caso de la clase de sitio V, la
cual presenta la condicion mas extrema definida para el desarrollo de los arboles de fiire
y se ubica en el limite con la estepa, es decir en el ecotono, donde el régimen hidrico es
diferente y presenta comparativamente una mas alta evapo-transpiracion al estar los
arboles mucho mas expuestos a la accion de los fuertes vientos (Capitulo 2, Tabla 2.1).
Con respecto al Ca, quizas era esperable que los arboles creciendo en la peor calidad de
sitio, al tener un crecimiento mas lento, presentaran mayores concentraciones que los
arboles creciendo en el mejor sitio (ver seccion 3.4.3). Si bien este fendomeno se
presentd en albura y duramen, en la mayoria del resto de los componentes arboreos
sucedio lo contrario. Esto puede estar relacionado con que el Ca es absorbido y se
mueve en la planta por flujo masal con el agua, y al ser en el peor sitio el agua el
principal recurso limitante, es probable que este factor esté limitando también la
absorcion y acumulacion del Ca. Arthur et al. (1999) trabajando con Fagus grandifolia
encontraron que los arboles creciendo en sitios mas humedos presentaban
concentraciones de Ca mayores que aquellos que crecian en sitios mas secos, sugiriendo
que la absorcion de Ca puede estar limitada por la humedad del suelo, la cual influencia
tanto en el flujo masal de los nutrientes como en la difusion de éstos hacia las raices
(Arthur et al., 1999).

El ultimo punto a resaltar con respecto a las diferencias encontradas entre las clases de
sitios es el hecho de que se deberian realizar otros estudios que incluyan mas
repeticiones de los sitios a fin de corroborar si las tendencias encontradas en este trabajo
se repiten, ya que el hecho de trabajar con pseudo-réplicas hace que los resultados no
sean extrapolables a otros sitios diferentes a los de este estudio.
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3.5. Conclusiones

La mayor concentracion de nutrientes en N. antarctica se encuentra en los componentes
hojas, ramas finas y corteza. En el fuste, la concentracion de todos los nutrientes fue
mayor en la albura que en el duramen.

La concentracion de N, K y S fue siempre mads alta en hojas, mientras que el Ca lo fue
en la corteza, el P en hojas y raices medias, y el Mg en hojas y raices finas.

La edad de las plantas influyd en la concentracion de todos los nutrientes
principalmente en los sitios de mejor calidad, donde los arboles jovenes presentaron
mayores concentraciones que lo maduros, con excepcion del Ca el cual fue el tinico que
aumento con la edad.

La clase de copa también influy6 en la concentracion de la mayoria de los nutrientes,
siendo los dominantes quienes en general presentaron las mayores concentraciones, con
excepcion del Ca en donde las mayores concentraciones se observaron en los arboles
suprimidos. Ademas se observo que las diferencias entre clases de copa se acentuaron a
medida que mejoro la calidad de sitio.

Por ultimo, la clase de sitio donde se desarrollan los arboles también influyé en la
concentracion de nutrientes. Los arboles creciendo en la mejor calidad de sitio siempre
presentaron concentraciones mayores de todos los nutrientes en la mayoria de los
componentes.
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Capitulo 4. Cantidad y distribucion de macro
nutrientes en arboles de N. antarctica de distinta edad y

clase de copa desarrollandose en un gradiente de

calidades de sitio.
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4.1 Introduccion

El conocimiento de la acumulacion y distribucion de macronutrientes en los distintos
componentes arboreos es importante como base para el entendimiento de la dindmica de
los mismos en los sistemas forestales. Este tipo de informacion permite, por ejemplo,
evaluar los impactos que producen en la fertilidad edafica y el ciclo de los nutrientes los
distintos usos que se hacen del bosque (Santa Regina, 2000).

En esta tesis se constatd anteriormente (Capitulo 2) que el enfoque alométrico resultd
una herramienta util tanto para evaluar la distribucion de la biomasa en los distintos
componentes arboreos de N. antarctica como asi también la influencia que ejercen
distintos factores como ser la calidad de sitio y la clase de copa en dicha distribucion.
Sin embargo, si bien el enfoque alométrico ha sido ampliamente utilizado y
recomendado para el estudio de particion de la biomasa entre los distintos o6rganos de la
plantas (Poorter y Nagel, 2000), esta herramienta ha sido escasamente implementada en
el estudio de la distribucion de nutrientes en especies herbaceas (Niklas y Cobb, 2005) y
no existen antecedentes para arboles. En este sentido, surgen algunos interrogantes en
cuanto al uso de este enfoque en el estudio de nutrientes, como por ejemplo: ;la
distribucion de biomasa entre componentes aéreos y subterraneos determina la
distribucion de los nutrientes en general (N, P, K, Ca, S y Mg)? ;O en la distribucion de
éstos predomina mas fuertemente la funcion que desempefa cada uno en determinados
organos especificos? En este sentido, algunos autores postulan que no puede asumirse
que la distribucion de biomasa refleja también la distribucion de todos los recursos
(Abrahamson y Caswell, 1982; Romero y Marafion, 1996; Rubio y Lavado, 1999). Para
el caso N. antarctica, en esta tesis se observd que los arboles creciendo en calidades de
sitio bajas destinaban proporcionalmente mayor cantidad de biomasa hacia organos
subterraneos. Si la biomasa fuera el patron determinante de la distribucion también de
los nutrientes, seria de esperar que éstos igualmente sean destinados hacia raices en
sitios pobres. Sin embargo, debido a la funcidon especifica de cada nutriente,
probablemente dichas distribuciones no concuerden. Un ejemplo claro seria el N, el cual
se esperaria que fuera derivado principalmente hacia 6rganos fotosintéticos, incluso en
sitios de mala calidad. Por otra parte, en esta tesis también se observo que la clase de
copa no influyé fuertemente en la distribucion de biomasa, pero nuevamente, para el
caso de nutrientes, es probable que este factor ejerza mas influencia, ya que los arboles
suprimidos, al verse fuertemente limitados por luz, probablemente deriven mayor
cantidad de N hacia 6rganos fotosintéticos (Anten y Werger, 1996; Hikosaka y Hirose,
2001). Para resolver estos cuestionamientos, en el presente capitulo se propone utilizar
las mismas relaciones alométricas propuestas en el estudio de particion de biomasa
(aéreo-subterraneo, tallo-raices, hojas-raices y hojas-tallos) para determinar Ia
distribucion de los principales nutrientes en los distintos componentes de N. antarctica,
por lo que el objetivo principal de este capitulo fue estimar la cantidad total de N, P, K,
Ca, S y Mg y su distribucién en los distintos componentes arboreos. Asimismo se
pretende evaluar que efecto ejercen las variables clase de copa y calidad de sitio en
estos patrones de distribucion. Las hipotesis asociadas al presente trabajo son: 1) la
particion de los nutrientes entre los distintos componentes arboreos diferiria segiin cada
nutriente en particular con patrones de distribucion alométricos especificos que no
necesariamente concuerdan con los patrones encontrados para la distribucion de
biomasa; 2) la clase de sitio influiria fuertemente en la distribucion de nutrientes,
determinando que en los mejores sitios se destine mayor cantidad de recursos hacia las
partes aéreas y 3) en todas las clases de sitios, los arboles dominantes presentarian las
mayores cantidades de nutrientes, y la distribucion de éstos en los distintos
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componentes seria distinta para las diferentes clases de copa, derivando los suprimidos
mayor cantidad de recursos hacia los o6rganos fotosintéticos, en pos de solventar el
factor limitante luz.

4.2 Materiales y Métodos

4.2.1 Determinacion de cantidad total de nutrientes y su distribucion en el arbol

Los sitios de estudio y el muestreo de los arboles seleccionados se detallan en el
Capitulo 2, Secciones 2.2.1y 2.2.2.
El contenido total de N, P, K, Ca, S y Mg en los distintos componentes arboreos como
ser el fuste (compuesto por albura, duramen, corteza, pudriciones), ramas finas, hojas y
raices (gruesas, medias y finas) fue determinado multiplicando la biomasa de cada
componente (Capitulo 2, Seccion 2.2.3) por la concentracion del nutriente
correspondiente (Capitulo 3, seccion 3.2).
Para el estudio y comparacion de los patrones de distribucion de los nutrientes, los datos
de contenidos de nutrientes fueron transformados a escala logaritmica en base 10 y se
ajustaron funciones alométricas (Capitulo 2, Seccion 2.2.4) para cada nutriente. Estas
funciones analizan como se distribuye la cantidad total de nutrientes entre los siguientes
componentes: parte aérea (tallos + hojas), tallos (fuste + ramas finas), raices y hojas. De
esta manera, para un nutriente dado, X, se ajustaron las siguientes relaciones:

Cantidad aérea vs. cantidad en raices: X VS. Xgr

Cantidad en tallos vs. cantidad en raices: Xt VS. Xg

Cantidad en hojas vs. cantidad en tallos: Xy VS. Xt

Cantidad en hojas vs. cantidad en raices: Xy VS. Xg
El ajuste de estas funciones se realizd utilizando arboles de distintas edades y se
analizaron los patrones para las distintas clases de copa y las distintas clases de sitio. El
ajuste de este tipo de funciones en escala logaritmica derivan de la funcion exponencial
de la forma Y; = BY," donde Y, e Y, son dos variables interdependientes (por ejemplo
g de N en tallo y en raices),  es la constante alométrica y a es el exponente. Cuando o
=1 la ecuacion describe una relacion isométrica, es decir, una que representa una linea
recta tanto en ejes lineales como logaritmicos, mientras que si a es # 1 describe una
relacion alométrica, es decir, una que representa una linea recta solo en ejes
logaritmicos. Niklas y Enquist (2002) postularon la “teoria del particionamiento
alométrico” para explicar los patrones generales de distribucion de la biomasa en los
distintos organos de las plantas (Capitulo 2). En el presente capitulo se ajustaron estas
mismas funciones propuestas por Niklas y Enquist (2002) pero para nutrientes (N, P, K,
Ca, S y Mg), a fin de poder comparar estos patrones de distribucion con los encontrados
para la biomasa (Capitulo 2).

4.2.2 Analisis estadisticos

Las diferencias en acumulacion de cada nutriente segtn la edad, clase de copa y clase de
sitio fueron detectadas por andlisis de la varianza (ANOVA) y las medias fueron
separadas usando el test Tukey a un valor p < 0.05, con el paquete estadistico Genstat
(Genstat 5, 1995). Es importante destacar que las clases de sitios no fueron replicadas,
por lo que estos datos constituyen pseudo-réplicas. En consecuencia, todas las
tendencias referidas a calidad de sitio son solo aplicables a los sitios particulares
analizados en este estudio (Hurlbert, 1984).
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Para las relaciones de distribucion de nutrientes en los componentes arboreos se
utilizaron regresiones estandarizadas al eje principal (standarized major axis) para
ajustar las pendientes de dichas regresiones (el componente exponencial agma) y la
constante alométrica (Bsma) utilizando el paquete estadistico SMATR para el software R
(Warton et al., 2006). Las diferencias entre las pendientes segun la calidad de sitio y la
clase de copa fueron analizadas mediante ANOVA y las medias fueron separadas
utilizando el test de Tukey a un valor p < 0.05.

4.3 Resultados

4.3.1 Cantidad total de Nutrientes en arboles de fiire

La Figura 4.1 muestra la cantidad total de cada nutriente para los arboles individuales
segun la edad y clase de copa desarrollandose en las calidades de sitio estudiadas. En
todas las edades y sitios se presentd el mismo orden: Ca> N >K > P > S = Mg. La
cantidad de dichos nutrientes vari6é segun la edad (p < 0,001), siendo los arboles en
envejecimiento los que presentaron la mayor cantidad de nutrientes. Los valores medios
acumulados para arboles dominantes en envejecimiento fueron 1927 g Ca arbol™; 1430
g N arbol™; 610 g K arbol™; 279 g P arbol™; 251g S arbol™; y 217 g Mg arbol™,
respectivamente. Los arboles dominantes mas jovenes presentaron en promedio 41 g Ca
arbol”, 36 g N arbol”, 25 g K arbol”, 16 g P arbol™, 8 g S arbol'y 11 g Mg arbol”
(Figura 4.1).

Se encontraron diferencias significativas (p < 0,001) en la cantidad de nutrientes por
individuo segun la clase de copa de los arboles, en todos los sitios estudiados. Estas
diferencias fueron mas acentuadas en arboles de edades intermedias y maduros, donde
se observo el gradiente: dominantes > codominantes > intermedios > suprimidos para
todos los nutrientes. En este sentido, por ejemplo en clase de sitio III, las cantidades de
nutrientes para arboles maduros dominantes y suprimidos fueron: 2983 vs. 472 (Ca);
2578 vs. 159 (N); 839 vs. 66 (K); 393 vs. 22 (P); 365 vs. 33 (S) y 357 vs. 25 (Mg) g
arbol, respectivamente (Figura 4.1).
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Figura 4.1 Cantidad total de N, P, K, Ca, S y Mg para arboles de distintas clases de edades y copa creciendo en CSIII: clase de sitio III (altura media de
arboles dominantes = 10 m), CS IV) clase de sitio IV (altura media de arboles dominantes = 7,8 m) y CS V) clase de sitio V (altura media de arboles
dominantes = 5,3 m). Diferentes letras indican diferencias significativas entre clases de copa. D: dominantes, C: codominantes, I: intermedios, S: suprimidos.
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Para el caso de los arboles mas jovenes, el gradiente entre clases de copas se encontrd
solo en la clase de sitio de mejor calidad (CS III), mientras que en las clases de sitio
inferiores dicho gradiente no fue tan definido, diferencidndose en general los arboles
dominantes del resto (Figura 4.1). Esto denota la interaccion existente entre la clase de
sitio y la clase de copa de los arboles, la cual fue significativa para todos los nutrientes
(p <0,001).

Por otra parte, se encontraron diferencias significativas en la cantidad de nutrientes
acumuladas segun la calidad de sitio donde crecian los arboles, en todas las edades
analizadas (Figura 4.2). En este sentido y segun lo observado en el Capitulo 2 (donde se
comprobo que los arboles dominantes son los que mejor expresan las cualidades de un
sitio en particular), en la Figura 4.2 se grafican las cantidades acumuladas de cada uno
de los nutrientes por los arboles dominantes. En todas las edades se observo el gradiente
de acumulacion: CS III > CS IV > CS V para todos los nutrientes. Sin embargo, este
gradiente fue significativo solo para K y S en arboles maduros (120-220 afios) y para el
resto de las clases de edad so6lo los arboles de CS III difirieron significativamente del
resto (Figura 4.2). En este sentido, mientras los arboles maduros dominantes creciendo
en el mejor sitio (CS III) acumularon un total de 2983, 2578, 839, 393, 365y 357 g
arbol! de Ca, N, K, P, S y Mg respectivamente, los arboles maduros de la peor calidad
de sitio (CS V) acumularon 1039, 626, 341, 206, 129y 132 g arbol de Ca, N,K, P, S y
Mg, respectivamente (Figura 4.2). También se observo que las mayores diferencias
entre sitios se dieron a edades tempranas (5-20 afios), donde los arboles dominantes de
clase de sitio III acumularon en todos los casos mas del doble de nutrientes que los
arboles desarrollandose en los otros dos sitios. Estas diferencias fueron disminuyendo
en magnitud a medida que los arboles llegaron a las edades maduras (Figura 4.2), lo que
se evidencid con una interaccion significativa entre la calidad de sitio y la clase de edad
de los arboles en todos los nutrientes (p < 0,001).
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Figura 4.2 Acumulacioén total de N, P, K, Ca, S y Mg en arboles dominantes de distintas
edades creciendo en clase de sitio III (barras blancas, altura media de los arboles = 10
m), clase de sitio IV (barras rayadas, altura media de los arboles = 7,8 m) y clase de
sitio V (barras grises, altura media de los arboles = 5,3 m). Diferentes letras indican

diferencias significativas entre clases de sitios.
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4.3.2 Distribucion de nutrientes en los componentes arboreos

La Tabla 4.1 muestra los valores de los exponentes a (pendientes de las rectas) para las
distintas relaciones estudiadas: aéreo-subterraneo; tallos-raices; hojas-tallos y hojas
raices de arboles desarrollandose en distintas calidades de sitio, para N, P, K, Ca, S 'y
Mg, respectivamente. Los ajustes de las relaciones oscilaron entre 0,77 y 0,99,
dependiendo del nutriente y la calidad de sitio (Tabla 4.1), lo que denota que éstas se
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mostraron adecuadas para el estudio de la distribucion de nutrientes entre los
componentes de arboles de N. antarctica.

Al igual que lo ocurrido con la distribucion de biomasa (Capitulo 2), se encontraron
diferencias significativas en la distribucion de los nutrientes seguin la calidad de sitio
donde se desarrollan los arboles (Tabla 4.1). En general, se observo que en todas las
relaciones que involucraban el componente raices los exponentes o fueron mas altos en
CS 1II, seguidos por CS IV y CS V, indicando una tendencia de distribuir mayor
cantidad de nutrientes hacia la parte aérea en el sitio de mejor calidad (Tabla 4.1). Por
ejemplo, para el caso de la distribucidon aéreo-subterrdneo se encontraron diferencias
significativas para todos los nutrientes con excepcion del Ca (Tabla 4.1, Figura 4.3). En
todos los casos, el valor del exponente a decrecio desde la mejor (CS III) hacia la peor
calidad de sitio (CS V). Estos valores para arboles creciendo en clase de sitio III fueron
de: 1,47, 1,43 1,48, 1,45y 1,51 para N, P, K, S y Mg respectivamente, mientras que en
la peor calidad de sitio los valores fueron 1,03, 0,92, 0,96, 0,96 y 1,08 para N, P, K, Sy
Mg, respectivamente (Figura 4.3). Una tendencia similar se observo en la relacion
tallos-raices para los nutrientes N, P y K, mientras que para Ca, S y Mg so6lo los arboles
creciendo en la peor calidad de sitio difirieron del resto, con valores de o
significativamente inferiores (Tabla 4.1). En cuanto a la relacién hojas-raices, los
nutrientes N, P, K y S presentaron diferencias significativas entre los tres sitios,
mostrando el gradiente: CS III > CS IV > CS V para el exponente a. Para Ca y Mg en
cambio, solo los arboles en CS III presentaron un valor a significativamente mayor que
el resto (Tabla 4.1). Por ultimo, analizando la distribucion entre hojas-tallos, el patron
fue diferente segin cada nutriente. Por ejemplo, para Ca, se encontraron diferencias
significativas entre los tres sitios siguiendo el gradiente anteriormente mencionado,
mientras que para el P, K y Mg sdlo los arboles creciendo en CS III presentaron un o
significativamente mayor que el resto, y en el caso del N no se encontraron diferencias
significativas entre las clases de sitio.
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Tabla 4.1 Valores de los exponentes (o) y constantes alométricas () para las relaciones de particionamiento de los nutrientes N, P, K, Ca, S y Mg de N.
antarctica entre la parte aérea total, hojas, tallos y raices (subindices A, H, T y R, respectivamente) para los datos discriminados por clase de sitio. Diferentes

letras indican diferencias significativas entre valores a de distintas clases de sitios.

Nutriente Clase desitio II H=10 m Clase de sitioIVH=7,8 m Clase de sitioV H=5,3 m
N n a 95 % IC r’ B a 95 % IC r B a 95 % IC r’ B
Na vs. Ny 36 147a 1,26-1,72 0,79 -0,24 1,12b  1,07-1,18 0,98 0,32 1,03¢ 0,99-1,07 0,99 0,22
Nr vs. Ng 36 1,50a 1,28-1,76 0,79 -0,36 1,190  1,12-1,26 0,97 0,09 1,05¢c 1,01-1,09 0,99 0,08
Ny vs. Ny 36 1,30a 1,11-1,53 0,77 -0,89 0,97b 0,90 - 1,05 0,95 -0,11 0,92¢ 0,86-098 0,96 -0,32
Nu Vs. Nt 36 0,87a 0,78-0,96 091 -0,57 0,82a 0,76—0,88 0,96 -0,19 0,87a 0,82-092 097 -0,39
P
P4 vs. Pr 36 143a 1,24-1,64 0,83 -1,03 1,19 1,09-1,29 0,94 -0,46 0,92¢ 0,89-096 0,99 -0,19
Prvs. Py 36 146a 127-1,68 0,83 -1,16 1,25 1,13 -1,37 0,92 -0,65 0,95¢ 0,92-099 0,99 -0,30
Py vs. Pr 36 1,32a 1,13-1,54 0,80 -1,67 1,03b  0,95-1,12 0,94 -0,98 0,81c 0,77-0,84 0,99 -0,85
Py vs. Pr 36 090a 0,81-1,00 090 -0,62 0,83b 0,76 -0,90 0,93 -0,44 0,84b 0,82-0,87 0,99 -0,59
K
Ka vs. Kg 36 148a 1,28-1,72 0,81 -0,84 1,06b 1,02-1,10 0,99 0,03 0,96c 093-1,01 098 -0,08
Krvs. Kg 36 1,51a 1,29-1,76 0,79 -0,95 1,09 1,04-1,13 0,99 -0,09 0,99 0,95-1,03 098 -0,16
Ky vs. Kg 36 142a 1,24-1,62 085 -1,66 0,94b 0,88—-1,00 0,97 -0,59 0,83¢ 0,79-0,88 0,97 -0,88
Ky vs. Kr 36 094a 0,83-1,06 087 -0,77 0,86b 0,82 -0,91 0,98 -0,51 0,84b 0,81-0,88 098 -0,75
Ca
Cap vs. Cag 36 1,39a 1,27-1,52 093 -1,04 1,32a 1,20-—1,45 0,93 -0,03 1,19 1,15-1,23 0,99 0,07
Car vs. Cag 36 1,40a 128-1,53 093 -1,09 1,352 1,23-1,49 0,92 -0,10 1,21b 1,16—-1,25 0,99 0,02
Cay vs. Cag 36 1,29a 1,13-1,46 086 -2,16 0,96b 0,85-1,08 0,88 -0,85 0,99 0,93-1,05 097 -0,85
Cay vs. Car 36 092a 0,83-1,03 090 -1,15 0,71b 0,64 —0,78 0,92 -0,77 0,82¢c 0,78-0,86 0,98 -0,87
S
Sa VS. Sg 36 145a 1,24-1,68 0,80 -0,52 1,18  1,12-1,23 0,98 0,13 0,96c 0,92-1,01 098 0,07
St Vvs. Sg 36 148a 1,26-1,73 0,78  -0,62 1,22a 1,16 —1,28 0,98 0,02 0,98b 0,94-1,03 0,98 0,00
Sy vs. Sy 36 1,32a 1,15-1,52 0,84 -1,37 0,95b 0,88—-1,02 0,95 -0,63 0,85¢ 0,80-090 097 -0,74
Sy vs. St 36 0,89 0,78-1,03 0,83 -0,82 0,78b 0,72 -0,84 0,95 -0,65 0,86a 0,83-0,89 0,99 -0,74
Mg
Mga vs. Mgr 36 1,51a 132-1,74 084 -0,62 1,38b 1,26 - 1,51 0,93 -0,14 1,08¢c 1,02-1,13 0,98 0,04
Mgy vs. Mgg 36 1,54a 1,34-1,78 0,83  -0,72 1,452 1,31-1,60 0,92 -0,28 1,14b 1,08-1,19 0,98 -0,09
Mgy vs. Mgr 36 1,39a 1,21-1,59 0,84 -141 1,13b  1,03-1,23 0,94 -0,78 0,86b 0,79-0,93 0,95 -0,60
Mgy vs. Mgr 36 090a 080-1,00 0,89 -0,77 0,78b 0,72 -0,84 0,94 -0,56 0,76b 0,72-0,80 0,98 -0,53
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Figura 4.3. Relacion aéreo-subterranea (datos transformados a log o, unidades originales en kg
arbol™") de la cantidad total de N, P, K, Ca, S y Mg para arboles creciendo en clase de sitio III
(CS III: altura media de arboles dominantes = 10 m), clase de sitio IV (CS IV: altura media de
arboles dominantes = 7,8 m) y clase de sitio V (CS V: altura media de arboles dominantes = 5,3
m). A = aéreo, R = Raices, o = pendiente de la recta calculada mediante el método del eje
principal estandarizado.
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La distribucion entre los componentes fue diferente segiin el nutriente considerado
(Figura 4.4). Para el caso de la relacion aéreo-subterraneo, en la mejor calidad de sitio
(CS III) el mayor valor de a lo present6 el Mg (1,51) (Figura 4.4), mientras que el Ca
obtuvo el menor exponente (1,39), observandose valores superiores a la unidad para
todos los nutrientes (Tabla 4.1). Por su parte, la distribucion aérea-subterranea en la
calidad de sitio intermedia mostr6 diferencias significativas entre todos los nutrientes
con el siguiente gradiente para el exponente a: Mg > Ca> P > S > N > K; mientras que
en la clase de sitio de peor calidad (CS V) no todos los nutrientes presentaron
diferencias significativas siendo el gradiente: Ca > N > Mg >P =K =S (Figura 4.4). La
relacion tallo-raiz mostr6 el mismo patron observado para aéreo-subterraneo en CS IIl y
CS IV, mientras que en CS V fue ligeramente diferente: Ca> N = Mg >P =K =S
(Figura 4.4). Asimismo, en la relacion hojas-raices se encontr6 que en CS III los
nutrientes Mg y K presentaron valores a significativamente mayores al resto, indicando
una mayor distribucion de éstos hacia las hojas, mientras que en CS IV lo fueron el Mg
y P, yen CS V Ca y N (Figura 4.4). Por ultimo, en la relacion que estudia la
distribucion entre los componentes aéreos (hojas-tallos), se observo que en CS Il y CS
IV, el K obtuvo el mayor valor a, mientras que en CS V los mayores valores fueron para
el NyS.

La clase de copa de los arboles también influy6 en la distribucion de nutrientes, aunque
no de una manera tan determinante como lo ocurrido con las clases de sitio (Tabla 4.2).
Por ejemplo, en la relacion de distribucion aéreo-subterrdnea s6lo se encontraron
diferencias en los nutrientes Ca y Mg en donde, en ambos casos, los arboles intermedios
y suprimidos presentaron un valor a significativamente menor que los dominantes y
codominantes (Tabla 4.2). En cuanto a la relacion tallo-raices los arboles suprimidos
presentaron exponentes significativamente menores en los nutrientes N, Ca y Mg. La
relacion hojas-raices mostro un patron diferente segiin los distintos nutrientes: para el N
los arboles suprimidos presentaron exponentes significativamente mayores que las otras
clases. Sin embargo, para los nutrientes K, Ca y S los arboles dominantes fueron los que
presentaron los mayores exponentes. Por ultimo, para hojas vs. tallos los arboles
dominantes fueron los que presentaron los mayores exponentes, con excepcion del N,
siendo los arboles suprimidos los que obtuvieron el valor a significativamente mayor
(Tabla 4.2).
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tallos y hojas-raices) para la distribucion de N, P, K, Ca, S y Mg en arboles de N. antarctica en
tres calidades de sitio: CS III (altura dominante entre 8 y 10m); CS IV (altura dominante entre 6
y 8 m) y CS V (altura dominante < 5,3 m). Diferentes letras indican diferencias significativas
entre nutrientes.

Figura 4.4. Valores de los exponentes a (pendientes de las rectas ajustadas con el método del eje
principal estandarizado) de las cuatro relaciones estudiadas (aéreo-raices, tallos-raices, hojas-
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Tabla 4.2. Valores de los exponentes (a) y constantes alométricas () para las relaciones de distribucion de los nutrientes N, P, K, Ca, S y Mg de N. antarctica
entre la parte aérea total, hojas, tallos y raices (subindices A, H, T y R, respectivamente) para los datos discriminados segun las clases de copas de los arboles.
Diferentes letras indican diferencias significativas entre valores o de distintas clases de copas.

Nutriente/ Dominantes Codominantes Intermedios Suprimidos
Relacion A 95 % IC r B a 95 % IC r B a 95 % IC r B a 95 % IC r B
N
NoVs.Nx 1,192 1,06—1,34 091 009 1,182 1,07-131 094 0,17 1,082 1,08—1,29 095 023 1,17a 1,05-129 094 03
Nrvs.Nx  125a 1,12-1,40 0,93 -0,12 125a 1,13-139 094 -003 126a 1,15-137 095 0,01 120b 1,08—132 094 0,17
Nyvs.Ng 0,990 0,83-1,18 081 -0,31 094a 086-1,02 0,95 -025 0,97ab 0,86—1,10 0,91 -024 1,06c 092—121 089 -033
Nyvs.Nr  0,79a 0,70—0.88 0,92 -0,22 0,75b 0,71-0,79 0,98 -022 0,77a 0,70-0,85 0095 -025 0,88 0,79-0099 092 -0,48
P
Pa Vs, Py 1,06a 094-1,18 092 -043 1,04a 091-1,19 09 -0,31 1,02a 0,93-1,13 099 -032 1,06a 093-121 090 -036
Prvs. Py 1,102 0,98—-1,23 0,92 -0,61 1,1la 096—127 088 -048 1,07a 097-1,19 0,94 -047 1,10a 096—125 090 -048
Pyvs.Pr  094a 082-1,09 087 -096 0,.84b 0,76-092 095 -0,85 0,88 0,78—0,99 092 -093 0,93a 0,81-1,08 0,87 -1,02
Pyvs.Pr  0,86a 0,77-096 083 -044 075b 0,71-0,80 0,98 -0,49 082 0,75-088 096 -0,54 085a 0,77-0,94 0,95 -061
K
Kavs.Kg 0,922 083-1,03 093 0114 094a 085-1,03 095 012 095a 0,85-1,05 093 0,07 092a 0,82-1,03 093 0,05
Krvs.Kg  1,10a 098-122 0,93 -025 1,09a 099-120 095 -024 109 099-121 094 -0,19 1,1la 0,99-124 093 -0,14
Kyvs. Ky 1,042 089-121 086 -0,93 093 085-1,01 095 -0,79 091b 0,79-1,05 088 -0,77 093b 0,81-1,08 088 -085
Kygvs.Kr  095a 085-1,05 0,93 -0,70 0,85b 0,80-0,.89 098 -059 083 077-0,90 096 -061 0,84b 0,75-094 096 -0,73
Ca
Casvs.Cag 1,132 097-131 0,8 -0,13 1,152 1,00-1,33 0,88 -0,10 1,000 094-126 087 002 1,10b 095-128 087 0,03
Carvs.Cag 1,152 0,99-133 087 -020 1,17a 1,02-135 0,88 -0,16 1,11b 0,96-129 0,87 -0,04 1,12b 097-1,30 0,87 -0,02
Cayvs.Cag  09la 0,75-1,11 0,77 -0,91 0,8b 0,75-098 0,89 -0,89 0,84b 0,72-0,99 084 -087 085b 0,70—1,04 0,78 -0,97
Cayvs.Car 0,792 0,72-087 094 -0,75 0,73b 0,67-0,80 0,95 -0,77 0,76b 0,67—-0,83 0,94 -0,84 0,76b 0,68—0,85 0,93 -095
S
Sa VS. Sg 1,102 0,98—1,23 0,92 -0,02 1,08a 098—1,19 095 0,01 1,08a 098-120 0,94 0,08 1,1la 098—125 092 0,10
StVs. Sk 1,12a  1,00-1,26 0,92 -0,12 1,12a 1,01—-123 094 -008 1,132 1,01-1,25 0,93 -0,02 1,14a 1,01—-128 092 0,04
Syvs. Sk 0,97a 084-1,13 087 -0,75 0,87b 081-094 0,97 -0,72 086b 0,77-0,97 092 -0,72 090b 0,78—1,04 087 -0,81
Syvs.Sr  0,87a 0,79-0,95 0,95 -0,64 0,78 0,73-0,83 097 -065 0,77b 0,68-0,8 0,92 -0,70 0,79b 0,73-0,85 097 -0,84
Mg
Mgavs. Mgy 1,26a 1,11-143 090 -030 126a 1,13-1,41 092 -0,17 1,20b 1,09—-134 094 -0,04 121b 1,1-1,36 091 -0,01
Mgrvs. Mgz 1,32a 1,17-1,50 0,91 -0,47 133a 1,19-149 092 -031 128 1,15-142 094 -0,18 127b 1,12—143 091 -0,11
Mgy vs. Mgz 1,00a 0,84—-1,19 091 -0,77 0,97a 086-1,09 0,92 -0,75 094a 0,81-1,06 089 -071 099a 0,82-1,15 083 -0,79
Mgy vs. Mgy 0,752 0,69-0,82 0,96 -0,41 0,73b 0,69-0,77 098 -052 0,73b 0,68—0,78 0,97 -0,58 0,77a 0,67—0,87 0,90 -0,70
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4.4 Discusion

Existen en la actualidad pocos estudios que evaltien la acumulacion de nutrientes en
distintos organos de Nothofagus. En este sentido, Frangi et al. (2004) informaron un
orden de cantidad de nutrientes similar al observado en este estudio (Ca>N>K >P >
Mg) para arboles maduros de fiire creciendo en Tierra del Fuego mientras que Richter y
Frangi (1992), Caldentey (1992) y Frangi et al. (2005) encontraron el mismo orden
también en arboles de N. pumilio. Por su parte, Hart et al. (2003) observaron un orden
diferente para arboles maduros de N. truncata: Ca > K > N > P > Mg mientras que
Santa Regina (2000) y Rapp et al. (1999) informaron que el orden para Quercus fue: Ca
> N > K > Mg > P variando las cantidades segun el sitio estudiado. Esto resalta la
variacion interespecifica que existe en la magnitud de acumulacion de los distintos
nutrientes.

La cantidad de nutrientes por individuo en N. antarctica aument6 con la edad de los
arboles. Debido a que esta especie posee la caracteristica de regenerar tras episodios de
disturbios como el fuego o tras la caida de arboles maduros por el viento (Veblen et al.,
1981), suele constituir bosques heterogéneos donde coexisten rodales maduros junto a
rodales jovenes. Consecuentemente, contar con la informacion de las cantidades segun
las clases de edad es importante para poder realizar estimaciones por unidad de
superficie. Asimismo, discriminar por clases de edad es necesario para realizar estudios
de ciclos de nutrientes, ya que los rodales jovenes presentan mayores proporciones de
componentes finos (hojas, ramas finas y raices finas y medias) que se caracterizan por
sus altas concentraciones de nutrientes (Capitulo 3, Seccion 3.3.2) y, consecuentemente,
se diferencian de los rodales maduros tanto en las tasas de absorcion como en el aporte
de nutrientes que hacen al sistema (por caida de hojarasca y detritos).

Al igual que lo ocurrido con la biomasa, un factor determinante en la cantidad de
nutrientes por individuo fue la calidad de sitio en donde se desarrollaban los arboles. En
este estudio se encontr6 que de todos los nutrientes decrecieron en cantidad desde CS III
a CS V. Frangi et al. (2005) comparando bosques de N. pumilio a lo largo de un
gradiente altitudinal (calidades de sitio) también encontraron diferencias en el total de
nutrientes: mientras los bosques a una altura de 220 m a nivel del mar acumularon 925,
576, 372, 180 y 133 kg arbol! de Ca, N, K, Mg y P, respectivamente, los mismos
bosques pero a una altura de 540 m acontaron un total de 212, 176, 147, 64 y 51 kg
arbol" de esos nutrientes. Es importante destacar que no evaluaron el componente
subterraneo, por lo que las cantidades presentadas son relativas solo a la parte aérea de
estos bosques. Como se mencion6 en el Capitulo 2, la principal diferencia existente
entre clases de sitio en este estudio estaria dada por diferencias en el agua disponible
para las plantas (Capitulo 2, Tabla 2.1). En este sentido, el factor agua se encontraria
limitando la absorcion y acumulacion de nutrientes ya que, por un lado, afecta la
adquisicion y transporte en xilema y floema de muchos de los nutrientes al disminuir la
absorcion de agua (Hsiao, 1973) y, por el otro, el estrés hidrico produce el cierre
estomatico limitando el proceso de fotosintesis. Las plantas estresadas por sequia
muestran una mayor produccion de acido absisico (ABA) (e.g., Xiong et al., 2002), que
altera la morfologia de la planta para reducir las pérdidas de agua ajustando el cierre
estomadtico, el cual reduce la actividad fotosintética (Lebourgeois et al., 1998). Ademas,
el efecto de la sequia en la acumulacion de nutrientes puede estar conectado a una
reduccion de la energia disponible para la asimilacion de C, N, P y S, ya que éstos son
absorbidos en formas quimicas determinadas (CO,, NO;/NH,", PO4*- y SO42') que
necesitan ser convertidas en procesos que requieren energia antes de ser utilizados para
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el crecimiento y desarrollo de las plantas (Grossman y Takahashi, 2001). Peuke y
Rennenber (2004), trabajando con plantulas de Fagus sylvatica, observaron que la
sequia afectd principalmente la absorcion y acumulacion del P, el cual disminuyo la
cantidad total en todos los 6rganos (hojas, raices y tallos), mientras que la cantidad de
NO;™ disminuy6 en raices. Asimismo, el P se caracteriza por tener una muy baja
movilidad en el suelo, la cual ocurre por una lenta difusion (Rausch y Bucher, 2002)
que es aun mas reducida por la sequia (Passioura, 2002). Con respecto al N, debido a
que su llegada a la rizésfera (como i6n NOs’) ocurre por flujo masal, una disminucion
de la entrada de agua por el cese de transpiracion puede hacer disminuir la absorcion de
este nutriente (Lawlor y Cornic, 2002).

Por otra parte, algunos autores postulan la “hipdtesis de la limitacidon hidraulica™ para
explicar por qué los arboles no alcanzan su altura maxima potencial (y
consiguientemente la mayor acumulacion de nutrientes) en sitios pobres. Esta hipotesis
(Ryan y Yoder, 1997) postula que la resistencia del recorrido hidraulico aumenta a
medida que los arboles se aproximan a su altura maxima debido a una combinacién de
factores que incluyen la gravedad, un recorrido hidraulico mas largo a través de los
fustes y ramas, mayor tortuosidad de dicho recorrido (coyuntura de ramas) y una
reduccion de la distribucion de recursos hacia las raices. Este incremento en la
resistencia hidraulica podria disminuir el suministro de agua para transpiracion, el cual a
su vez limitaria la conductancia estomatica y la fotosintesis, con la consecuente
disminucién en la absorcion de nutrientes. Bond (2000) plantea que esta misma
hipotesis podria explicar el menor crecimiento de los arboles en sitios pobres, ya que es
probable que arboles chicos desarrollados en ambientes pobres tengan una resistencia
total mayor que aquellos arboles desarrollados en mejores sitios. Algo similar podria
ocurrir con N. antarctica, ya que el aumento de la tortuosidad a medida que baja la
calidad de sitio es sumamente evidente en esta especie, donde los ejemplares
desarrollados en calidades de sitio III o de mejor calidad presentan fustes de crecimiento
recto mientras que aquellos arboles creciendo en los peores sitios (inferiores a CS IV)
presentan un porte de crecimiento retorcido mas similar a los arbustos (Veblen et al.,
1996; Donoso et al., 2006).

No muchos estudios han evaluado el efecto de la clase de copa en la acumulacion de
nutrientes. En este trabajo se observd un gradiente bien definido (dominantes >
codominantes > intermedios > suprimidos) para todos los nutrientes y en los tres sitios.
Estas diferencias entre clases de copa fueron mas marcadas a medida que se
incrementaba la edad de los arboles y se debieron, como es esperable, en gran parte a las
diferencias en biomasa (Capitulo 2, Seccion 2.3.1) y, en menor medida, a diferencias en
la concentracion de nutrientes (Capitulo 3, Seccion 3.3.2). Como se mencionara en el
Capitulo 3, los arboles situados por debajo de las copas de los dominantes se encuentran
principalmente limitados por luz, y se sabe que existe una relacion positiva entre el flujo
de fotones incidentes y la capacidad fotosintética de las hojas de fiire (Peri et al., 2009).
Esta disminucion en la actividad fotosintética podria derivar en una menor tasa de
crecimiento de la planta, y esto conllevar a una menor absorcion de nutrientes en los
arboles de clases de copas inferiores. En este sentido, Reich et al. (1998) comparando 9
especies diferentes en cuanto a tolerancia a la sombra, encontraron una relacion positiva
entre la tasa de crecimiento relativa de las plantulas y la tasa de absorcion de N. Por otra
parte, en el Capitulo 3 se observo que las clases de copas inferiores presentaron también
inferiores concentraciones de la mayoria de los nutrientes. En el caso particular del N,
existe una relacion positiva entre la cantidad de N foliar y la capacidad fotosintética
(Anten y Werger, 1996) por lo que estos arboles estarian limitando su fotosintesis,
ademas del factor luz al estar sombreados por dominantes, por la menor cantidad de N
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foliar disponible. Un tercer aspecto que produce que los suprimidos tengan una menor
capacidad fotosintética es que éstos son los que serian mas afectados por la falta de
agua, ya que normalmente sus sistemas radicales no son tan extensos como los de
arboles dominantes, los cuales aventajan en la competencia por la humedad del suelo
(Kloeppel et al., 1993; Van Lear y Kapeluck, 1995). Otro aspecto a destacar es que los
arboles dominantes pueden hacer un mayor uso de los recursos y ademas en muchos
casos también hacer un uso mas eficiente de los mismos (Binkley et al., 2002). En este
sentido, Gyenge et al. (2008) observaron que a medida que aumentaba el DAP de los
arboles de N. antarctica, éstos hacian un uso mas eficiente del agua. Una situacion
similar pudo haberse dado también en el presente estudio, donde los arboles dominantes
no solamente presentaron mayores cantidades de nutrientes si no también
probablemente hayan hecho un uso mas eficiente de los mismos.

Un aspecto importante observado en este trabajo fue la interaccion existente entre la
clase de edad y las clases de copa. En este sentido, se observé que las clases de copa
mostraron las mayores diferencias entre ellas a partir de edades intermedias y maduras,
probablemente relacionado al hecho de que a estas edades méas avanzadas el desarrollo
de las copas es mayor, ocupando el mayor espacio posible, magnificandose las
diferencias de aquellos arboles que lograron sobresalir del resto (ganaron en
competencia a sus vecinos). Una excepcion fueron los arboles creciendo en la mejor
calidad de sitio, donde a edades tempranas ya se observaron claramente las diferencias
entre las clases de copas. En este caso, es probable que al presentar el sitio mejores
condiciones para el desarrollo, los individuos alcancen antes el nivel maximo de
crecimiento donde la competencia se hace importante. En cambio en las clases de sitio
mas bajas es probable que las diferencias entre clases de copa tarden mas tiempo en
manifestarse debido a que los arboles presentan menores tasas de crecimiento, haciendo
todo el proceso mas lento. Asimismo, se observo una interaccion entre la clase de copa
y la clase de sitio, en donde los arboles creciendo en el mejor sitio presentaban mayores
diferencias en acumulacion de nutrientes entre clases de copa, y ademas, estas
diferencias se evidenciaban a edades mas tempranas que en los otros sitios. Esta
interaccion estaria indicando que, en los mejores sitios donde los arboles se encuentran
menos limitados por recursos, la competencia entre ellos es mas intensa provocando una
mayor diferenciacion entre los individuos. Estos resultados son concordantes con Reid
et al. (2004) quienes trabajando con Pinus contorta encontraron una interaccion positiva
entre clase de copa y clase de sitio donde las diferencias en crecimiento volumétrico
entre clases de copa eran mayores en los sitios de mejor calidad. Estas diferencias en
crecimiento seguramente conllevan diferencias en la absorcion y acumulacion de
nutrientes.

Se observé una interaccion entre clase de edad y clase de sitio, ya que a edades
tempranas (5-20 afios) los arboles dominantes de clase de sitio III acumularon mas del
doble de nutrientes que los arboles desarrollandose en los otros dos sitios, pero estas
diferencias fueron disminuyendo en magnitud a medida que los arboles llegaron a
edades maduras. Este fenomeno podria deberse a tasas de crecimiento diferencial entre
los sitios estudiados, las cuales se magnifican a edades tempranas cuando los arboles se
encuentran en el periodo de mayor productividad, es decir, la parte exponencial de su
curva de crecimiento (Martinez Pastur et al., 1997; Bond, 2000). Es probable que los
arboles jovenes en el mejor sitio desarrollen antes un sistema radical extenso (Capitulo
2, Tabla 2.3) que les permita alcanzar mayor cantidad de agua y favorecer de esta
manera el crecimiento, otorgandoles mayores tasas de transpiracion y fotosintesis que
los arboles mas chicos (Dawson y Ehleringer, 1993; Dawson, 1996). Sin embargo,
cuando los arboles en el mejor sitio terminan la parte exponencial de su curva de
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crecimiento (por factores propios de la edad), es probable que sean equiparados por los
arboles maduros que crecen en los sitios de menor calidad (CS IV y CS V). Estos, por
factores de estrés (limitante de agua) tardan mas tiempo tanto en desarrollar un sistema
radical extenso como en alcanzar el nivel exponencial en su curva de crecimiento.

Los resultados encontrados en este trabajo indican que el enfoque alométrico se muestra
como una herramienta util para evaluar la distribucion de nutrientes en los distintos
componentes arboreos, lo cual qued6é demostrado al evaluar los altos coeficientes de
determinacion encontrados (entre 0,77 y 0,99). La distribucion de nutrientes se ve
influenciada en gran parte por la particion de biomasa. Sin embargo, en este trabajo se
encontrd que los valores de los exponentes para la distribucion de nutrientes (o) entre
los componentes aéreos-subterraneos, tallos-raices, hojas-raices y hojas-tallos fueron
diferentes a los informados para la distribucion de biomasa (Capitulo 2), siendo en
algunos casos superiores o inferiores dependiendo de cada nutriente y la calidad de sitio
donde se desarrollaban los arboles. Estos resultados concuerdan con la hipotesis 1
planteada y contrastan con lo observado por Niklas y Cobb (2005) en Eranthis
hyemalis, quienes detectaron que el N escalaba casi isométricamente (o = 1) con
respecto al Carbono (C). Si se considera que el C en N. antarctica es relativamente
homogéneo en concentracion entre los distintos componentes arboreos (Peri et al.,
2010), segun lo observado por Niklas y Cobb (2005), seria de esperar que el N escale
isométricamente con la biomasa, hecho que no se detectd en este estudio. Los
exponentes para este nutriente en los tres sitios fueron inferiores a los observados para
la biomasa, indicando que se destina, en comparacion, mas biomasa hacia las partes
aéreas que lo ocurrido con el N, el cual fue también fuertemente demandado por las
raices. La unica excepcion fue la relacion hojas-tallos donde los exponentes
correspondientes al N fueron superiores a los informados para la biomasa, indicando de
esta manera que el N aéreo se distribuy6 principalmente hacia las hojas. Con respecto al
resto de los nutrientes, se observdo que para la relacion aéreo-subterraneo todos
presentaron exponentes inferiores a los observados para la biomasa, indicando que las
raices compiten de una manera mas intensa por estos recursos que lo sucedido para la
particion de biomasa. Las tnicas excepciones fueron el Ca y Mg en las calidades de
sitio IV y V, los cuales presentaron exponentes superiores a los de la biomasa,
indicando en éstos una mayor distribucion hacia la parte aérea. En el caso particular del
Ca, como fuera explicado en el Capitulo 3, existe una relacion inversa entre tasa de
crecimiento y poder de adsorcion de este nutriente. Los arboles con menor tasa de
crecimiento (como los que crecen en CS IV y CS V) tendrian vasos conductores del
agua mas angostos y a su vez un mayor numero de €stos por superficie, con una
consiguiente mayor superficie de adsorcion de este i6n en su paso por las paredes
celulares del xilema (Capitulo 3, Seccion 3.4.3). Por su parte, el Mg es principal
constituyente de las moléculas de clorofila por lo que en condiciones de estrés su
distribucion ha sido priorizada hacia la parte aérea, principalmente hojas. Los resultados
encontrados en este estudio concuerdan con los presentados por Frangi et al. (2004) para
arboles maduros de fiire creciendo en Tierra del Fuego, donde observaron que los
arboles destinaban proporcionalmente mayor cantidad de P, K y Mg hacia raices que lo
que destinaban en biomasa. Las unicas excepciones fueron para el N y Ca los cuales
presentaron una distribucion similar a la distribucion de biomasa. Hart et al. (2003)
también observaron que los arboles de N. truncata distribuian, en proporcion, mayor
cantidad de P y K hacia las raices en comparacion a la biomasa, y mayores cantidades
de Ca y N hacia la parte aérea. En cuanto a la relacion que analiza la distribucion entre
hojas-raices, se observaron exponentes superiores a los informados para la biomasa en
la mayoria de los nutrientes, indicando que los nutrientes se distribuyeron mas hacia los
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organos fotosintéticos que lo ocurrido para el caso de la biomasa. Las tUnicas
excepciones fueron P, Ca y S en clase de sitio III, los cuales tuvieron exponentes
inferiores a los de particion de biomasa, probablemente debido a que en este sitio de
buena calidad al presentar los arboles sistemas radicales mas extensos demanden mayor
cantidad de nutrientes para su sustento. Hart et al. (2003) también informaron una
mayor distribucion de N, P, K y Ca hacia los 6rganos fotosintéticos en comparacion a la
distribucion de la biomasa. Por ultimo para la relacion hojas-tallos la mayoria de los
exponentes de todos los nutrientes fueron superiores a los de biomasa, indicando
nuevamente mayor preponderancia en la distribucion de éstos hacia los organos
fotosintéticos que aquella. Esto condice con el hecho de que los fustes son el
componente que presenta menor concentracion de nutrientes, ya que su mayor volumen
esta dado principalmente por acumulacion de estructuras de carbono, mientras que las
hojas son el componente que presenta las mayores concentraciones de nutrientes
(Capitulo 3). De esta manera no se rechaza la hipotesis 1 de este trabajo, la cual
planteaba que la particion de los nutrientes entre los distintos componentes arboreos
diferiria segin cada nutriente en particular y seguiria patrones de distribucion
alométricos especificos que no necesariamente concuerdan con los patrones encontrados
para la distribucion de biomasa.

La distribucion entre los componentes arboreos varid segin cada nutriente y sitio
particular. Para la relacién aéreo-subterranea, en clase de sitio III, si bien todos los
exponentes presentaron valores mayores a la unidad, el nutriente que mds se derivod
hacia la parte aérea fue el Mg, debido probablemente a que desempefia principalmente
funciones en las hojas tanto formando parte de la molécula de clorofila como en la
agregacion de ribosomas (Capitulo 3, Seccion 3.4.1). En las clases de sitio IV y V, los
nutrientes que mas se distribuyeron hacia la parte aérea fueron Ca y Mg, el primero
seguramente debido al fenomeno de mayor adsorcion que en las paredes del xilema
cuando las tasas de crecimiento son mas lentas (McLaughlin y Wimmer, 1999; Capitulo
3, Seccion 3.4.3) y a su acumulacion en la corteza. En el sitio de peor calidad (CS V)
ademas del Ca y Mg, también el N fue derivado mayoritariamente hacia la parte aérea,
ya que es requerido para el proceso de fotosintesis. Contrariamente, los nutrientes P, K
y S no difirieron en su distribucion, presentado valores o entre 0,92 y 0,96, lo que
demuestra su preponderancia a ser distribuidos hacia las raices, probablemente para
promover el desarrollo de éstas en pos de solventar el factor limitante (agua). En cuanto
a la distribucion entre hojas-raices, se observé que en clase de sitio III todos los
nutrientes presentaron exponentes similares (valores o entre 1,29 y 142),
preponderando la distribucion hacia hojas. Esto denota la importancia que tiene este
componente, el cual si bien representa una infima proporcion de la biomasa total, muy
por debajo de la biomasa acumulada por las raices (Capitulo 2, Tabla 2.3), alberga una
cantidad importante de nutrientes, lo cual se explica en parte por las altas
concentraciones que presentan las hojas (Capitulo 3, Seccion 3.4.1). En clase de sitio IV
y V, si bien muchos valores se ubicaron por debajo de la unidad (ver mas adelante,
distribucion segun clases de sitio), los mayores exponentes los presentaron Mg en el
primer caso y Ca en el segundo.

La distribucion entre los componentes arboreos fue influenciada de manera significativa
por la calidad de sitio, lo cual concuerda con la hipotesis 2 propuesta. Se observo en
todas las relaciones que involucraban raices la misma tendencia observada para la
biomasa con respecto a la clase de sitio, es decir, se mantuvo el gradiente CS III > CS
IV > CS V, reafirmando el hecho de que en los mejores sitios se distribuyeron mas
recursos hacia la parte aérea. En la mejor calidad de sitio (CS III), los exponentes para
la relacion aéreo-subterranea oscilaron entre 1,39 y 1,51, indicando claramente la
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tendencia de mayor distribucion de nutrientes hacia los componentes aéreos. Gran
proporcion de estos nutrientes fueron derivados hacia los 6rganos fotosintéticos, los
cuales se caracterizan por su alta concentracion en N, P, K, S y Mg (Capitulo 3, Seccion
3.3.2). El fuste fue otro destino importante de nutrientes, principalmente las ramas (las
cuales son mas abundantes en arboles de este sitio, ya que poseen copas mas grandes),
el componente albura, que posee concentraciones considerables de todos los nutrientes y
a su vez representa una importante proporcion de la biomasa del fuste en este sitio; y la
corteza, que se caracteriza por acumular principalmente Ca (Capitulo 3, seccioén 3.2).
Estos resultados son concordantes con lo encontrado por Hart et al. (2003) para N.
truncata, en donde la mayor proporcioén de todos los nutrientes fueron destinados hacia
la parte aérea (84, 81, 75, 72 y 68% para Ca, N, K, P y Mg, respectivamente). Por su
parte, en la clase de sitio intermedia (CS IV), el valor a para la distribucion aéreo-
subterraneo oscild entre 1,38 y 1,06, mostrando el gradiente Mg > Ca>P > S >N > K.
En comparacion al mejor sitio, aqui las raices aumentaron su importancia como destino
de nutrientes, sobre todo para P, S, N y K, posiblemente debido a una mayor demanda
de este componente al crecer en busca del factor limitante (agua). Lodhiyal y Lodhiyal
(2003) estudiando bosques de Dalbergia sissoo en una calidad de sitio intermedia a
baja, también observaron que K y P eran distribuidos con un mayor porcentaje hacia
raices (28 y 24%, respectivamente) en comparacion con el N (3%). En la clase de sitio
de peor calidad (CS V) el componente raices aumentd ain mas su demanda de recursos
lo que se vio reflejado en los exponentes de todos los nutrientes de la relacion area-
subterranea que oscilaron entre 0,96 y 1,19, siendo nuevamente Ca y Mg los que
presentaron la mayor distribucion hacia la parte aérea. La relacion de distribucion hojas-
raices confirmé la tendencia observada anteriormente, ya que en el mejor sitio la
distribucion fue principalmente hacia las hojas (valores o > 1,29), mientras que en el
sitio de peor calidad el destino principal fueron las raices (valores a entre 0,81 y 0,99).
El hecho de que las hojas de los arboles en el mejor sitio hayan sido el destino principal
se debe en parte a que éstas presentan altas concentraciones de todos los nutrientes
(Capitulo 3). A su vez, estos arboles presentan una copa mas grande y desarrollada, por
lo que la demanda de nutrientes aumenta también por la existencia de un mayor niimero
de hojas por arbol. Esto es consistente con lo observado por Newman y Hart (2006)
quienes en una revision de muchos trabajos que involucraban nutrientes en hojas y
raices finas en distintas especies, encontraron que a medida que aumentaba la
concentracion foliar de N y Ca (relacionada a una mayor fertilidad del sitio),
proporcionalmente mayores cantidades de estos nutrientes eran distribuidos hacia las
hojas.

En cuanto a la relacion que evalta la distribucion aérea de nutrientes (relacion hojas-
tallos) se observd que en el mejor sitio los exponentes oscilaron entre 0,87 y 0,94,
indicando que, a pesar de que las hojas representan una infima cantidad de biomasa en
comparacion a los fustes, la distribucion de nutrientes hacia éstas fue considerablemente
alta. Estos resultados son concordantes con Ponette et al. (2001) quienes observaron que
el contenido de nutrientes presente en la copa de Pseudotsuga menziesii era mucho
mayor al esperable en base a la biomasa acumulada por ésta, acumulando entre 45 y
76% del contenido total de nutrientes (N, P, K, Ca y Mg).

Por su parte, en el sitio de peor calidad (CS V) los exponentes para la relacion hoja-tallo
oscilaron entre 0,76 y 0,87, siendo los valores observados para P, K, Ca y Mg inferiores
a los encontrados en el mejor sitio (CS III). Sin embargo, un hecho importante de
destacar es que no se encontraron diferencias significativas entre calidades de sitio para
los nutrientes N y S, indicando que a pesar de que los arboles que se desarrollan en la
peor calidad de sitio presentan una copa significativamente inferior en cuanto a biomasa
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acumulada, estos nutrientes fundamentales en el proceso de fotosintesis fueron
distribuidos con una mayor intensidad hacia las hojas, equiparando incluso la
distribucion observada en los arboles desarrollados en el mejor sitio. Contrariamente a
lo observado en este estudio, donde la clase de sitio influyé en la distribucion de
nutrientes, Peuke y Renennber (2004) trabajando con plantulas de Fagus sylvatica
encontraron que la distribucion del N, P y S en los distintos 6rganos de la planta no
vario entre plantas afectadas por sequia y plantas testigos.

El factor clase de copa también influy6 en la distribucion de los nutrientes. A diferencia
de lo ocurrido con la biomasa, donde los arboles no presentaron diferencias en la
distribucién segiin la clase de copa (Capitulo 2, Seccién 2.3), los nutrientes si se
distribuyeron de manera diferencial. Los arboles dominantes y codominantes
distribuyeron mayor cantidad de N, Ca y Mg hacia la parte aérea que los intermedios y
suprimidos, lo cual seria debido a que los primeros presentan copas mas grandes e
incluso se sitian en la porcion superior del canopeo, caracteristica principal que denota
la diferencia entre clases de copas (Oliver y Larson, 1996). Ademas, se sabe que la
cantidad de N, por ejemplo, estd relacionada directamente con la cantidad de luz
recibida (Field y Money 1986; Hirose y Werger 1987; Evans, 1989; Anten y Werger,
1996). Para el caso de la distribucion hojas-raices se encontrd que los arboles
dominantes presentaron exponentes mayores para K, Ca, y S, y los arboles suprimidos
presentaron valores o mayores para N y P. Arboles en condiciéon de suprimidos, al estar
esencialmente limitados por luz, distribuyeron comparativamente mayor cantidad de
estos nutrientes hacia las hojas, posiblemente en pos de solventar el factor limitante, ya
que estos elementos son esenciales en el proceso de fotosintesis y en las reacciones
energéticas (Capitulo 3, seccion 3.4.1). Los resultados encontrados en este estudio
concuerdan parcialmente también con la hipotesis 3 propuesta, la cual mencionaba que
los arboles distribuirian de manera diferente los nutrientes, siendo los suprimidos los
que derivarian mayor cantidad de recursos hacia 6érganos fotosintéticos. Para el caso del
Mg en cambio, no se encontraron diferencias entre clases de copas, por lo que todos los
arboles distribuyeron este elemento de manera similar (aproximadamente
equitativamente entre hojas y raices). Por su parte, en la relacion hojas-tallos, se observo
que si bien los dominantes distribuyeron hacia las hojas la mayor cantidad de todos los
nutrientes, para el caso del N, fueron los suprimidos los que comparativamente
presentaron la mayor distribucion hacia las hojas, lo que demuestra nuevamente una
diferenciacion en la distribucion al estar éstos ultimos limitados por luz.

De los resultados obtenidos en este estudio es posible derivar funciones para la
estimacion de la acumulacion de nutrientes a lo largo de la vida de N. antarctica en
distintas clases de sitio. Este tipo de informacion es importante para evaluar el impacto
que producen en el bosque las distintas practicas de manejo silvicolas (extraccion de
lefia o raleos) en la productividad del sitio, la fertilidad mineral, el ciclo de los
elementos y los efectos a largo plazo en el balance mineral (Santa Regina, 2000), como
asi también su uso como sistemas silvopastoriles. En este capitulo se observd por
ejemplo que las hojas, si bien no representan una fraccion importante de la biomasa
total, constituyen un componente importante como destino de la mayoria de los
nutrientes en N. antarctica. La importancia de la acumulacion de elementos minerales
en los componentes finos de la biomasa (copa y corteza) hace que la remocion de
nutrientes de los ecosistemas sea muy dependiente de los métodos de corte utilizados
(Loumeto, 1986; Judd, 1996). Santa Regina (2000) inform6é que, como las hojas
contenian una buena proporcion de algunos nutrientes, la cosecha del arbol completo
impactaria con mayor magnitud en la pérdida de nutrientes del ecosistema comparado
con el otro método de retirar solo los fustes. Del mismo modo, Wang et al. (1996) y
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Goya et al. (2003) en rodales de Betula papyrifera y Pinus taeda respectivamente,
propusieron que seria conveniente dejar en el terreno todo el componente hojas, ramas
finas y corteza, por ser €stos los que presentaron mayor concentracion de nutrientes, y
de esta manera minimizar la exportacion de nutrientes desde el sistema como asi
también el ciclo de los distintos nutrientes. En este sentido, Vitousek y Matson (1985)
informaron que la cosecha del arbol completo en plantaciones de pino disminuia la
cantidad de mineralizacién neta del N por parte de la poblacion microbiana, como asi
también se incrementaban las pérdidas de N por lixiviacion cuando la cubierta vegetal
era removida por completo por el uso de herbicidas. La practica de llevarse del terreno
solo la porcion del fuste seria la mas conveniente también en N. antarctica,
permaneciendo en el terreno las hojas que se caracterizan por contener la mayor
proporcion de nutrientes de la parte aérea de estos arboles. Asimismo, seria conveniente
descortezar los fustes antes de retirarlos para dejar en el terreno este componente que se
caracteriza por su alta concentracion de Ca (Capitulo 3, Figura 3.3).

Otro aspecto relevante derivado de este Capitulo es la importancia que presenta el
componente raices como destino de nutrientes. Esta relevancia fue ain mas marcada en
aquellos arboles que se encuentran creciendo en sitios menos favorables (clases de sitio
IV y V) donde, para la mayoria de los nutrientes, la distribucion hacia este componente
fue superior que el destino aéreo. Son mayoria los estudios que se focalizan en la parte
aérea o “visible” de los sistemas forestales, probablemente debido a lo laborioso y
costoso que resulta involucrar a las raices. Sin embargo, al igual que muestran otros
trabajos (Frangi et al., 2004), este estudio denota la importancia de considerar al sistema
radical cuando se realizan estudios de absorcion, acumulacion y ciclo de nutrientes en
sistemas dominados por N. antarctica, ya que una gran proporcion del total se encuentra
en la parte subterranea. De todos modos, es importante tener en cuenta como fuera
mencionado en el Capitulo 2, que dado que el fiire tiene la capacidad de rebrotar, cabe la
posibilidad de que el sistema radical sea mas antiguo que la edad del fuste, por lo que
este hecho podria estar influyendo en la distribuciéon de nutrientes entre las porciones
aéreas y subterraneas. Asimismo, se debe tener en cuenta también la incurrencia de
algln tipo de sobreestimacion de la fracciones media y fina de raices, ya que éstas si
bien fueron limpiadas a cepillo antes del pesado, pudieron haber tenido algo de material
fino del suelo adherido.

4.5. Conclusiones

El enfoque alométrico se presentd como una herramienta util para evaluar los distintos
patrones de distribucion, siendo este enfoque original en el sentido que las reglas de
particion (aéreo-subterraneo, tallos-raices, hojas-tallos y hojas-raices) que fueran
propuestas por Enquist y Niklas (2002) para estudiar la distribucion de la biomasa en
distintas especies no habian sido, hasta el momento, aplicadas para nutrientes en
arboles. En este estudio se observo que a pesar de que la cantidad de nutrientes
contenida por individuo fue influenciada por la cantidad de biomasa, los valores de los
exponentes de las relaciones de distribucion evaluadas no coincidieron con lo valores
encontrados para la particion de biomasa. Para la relacion aéreo-subterranea los valores
de los exponentes a de la distribucién de nutrientes fueron inferiores a los observados
para la biomasa, mientras que para las relaciones hojas-raices y hojas-tallos los
exponentes de la mayoria de los nutrientes fueron mayores, indicando, en concordancia
con la hipotesis 1 propuesta, que la biomasa y los nutrientes presentan patrones de
distribucion diferentes.
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La distribucion de nutrientes en los distintos componentes arboreos varid
principalmente con la calidad de sitio, y en menor medida con la clase de copa. Los
arboles creciendo en el mejor sitio destinaron mayor cantidad de todos los nutrientes
hacia las partes aéreas, mientras que en los peores sitios el componente raices aumento
su importancia como destino de nutrientes, lo cual se condice con la hipdtesis 2
propuesta.

Por otra parte, se observo que la distribucion de nutrientes fue diferente segun las clases
de copa. Los arboles dominantes y codominantes distribuyeron mayor cantidad de N,
Ca y Mg hacia la parte aérea, y mayor cantidad de K, Ca, y S hacia las hojas en la
relacion hojas-raices. Sin embargo, los arboles suprimidos distribuyeron mayores
cantidades de N y P hacia las hojas, probablemente para favorecer al 6rgano que
adquiriere el factor limitante, luz. Estos resultados fueron concordantes con la hipotesis
3 propuesta.

El componente raices fue un destino preponderante para la mayoria de los nutrientes y
su importancia relativa aumentd a medida que decrecido la calidad de sitio. Esto
evidencio la importancia de involucrar al sistema radical en los estudios de acumulacion
y particion de nutrientes en ambientes dominados por N. antarctica.

El componente hojas, a pesar de representar una infima proporcion de biomasa,
representd un destino fundamental para la mayoria de los nutrientes, superando en
algunos casos la demanda de todo el sistema radical completo.
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Capitulo 5. Dinamica de °N agregado en sistemas
silvopastoriles de Nothofagus antarctica y pastizal
natural en Patagonia: Evidencias de procesos de

facilitacion
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5.1 Introduccion

Un alto porcentaje de los bosques de fiire en Patagonia Sur son utilizados como sistemas
silvopastoriles (Peri et al, 2005a), en donde los arboles se conjugan con el crecimiento
del estrato herbaceo mayoritariamente natural y la producciéon ovina o vacuna. La
mayoria de estos sistemas son utilizados de manera extensiva sin pautas de manejo
preestablecidas. Sin embargo, existen algunas evidencias de que los sistemas
silvopastoriles pueden ser manejados de manera tal que permita optimizar el uso de los
recursos espacial, temporal y fisicamente, maximizando las interacciones positivas
(facilitacion) y minimizando las negativas (competencia) entre los componentes (Jose et
al., 2000). Holmgren et al. (1997) postulan que debido a que los procesos de facilitacion
y competencia se dan simultaneamente, la condicién requerida para que la facilitacion
ocurra es que el mejoramiento de un factor ambiental (ej. agua, nutrientes) debajo del
dosel exceda al incremento en la demanda de ese factor causada por el deterioro en las
condiciones de otro factor (ej.: luz). En este sentido, si bien los ejemplos de facilitacion
han sido documentados en distintos ambientes, estas interacciones positivas atin no han
sido enmarcadas en las teorias ecologicas clasicas (competencia, nicho ecologico,
densidad de poblacion, etc.) ya que se trata de procesos que han recibido atencion a
partir del ultimo tiempo (Bruno et al., 2003). Bertness y Callaway (1994) postularon
que la importancia de la facilitacion en comunidades de plantas aumenta con el
incremento de un estrés abiotico. Por el contrario, en ausencia de éste, aumenta la
importancia de la competencia. Bajo la presencia de un estrés severo (hidrico, calor, frio
extremo, etc.) se restringe la habilidad de las plantas para adquirir los recursos, por lo
que cualquier disminucion de dicho estrés producida por los “vecinos” incentivaria mas
el crecimiento de lo que podria intervenir negativamente la competencia. En
concordancia con este supuesto, se observd que en sistemas silvopastoriles de
Nothofagus antarctica al sur de Patagonia la productividad del estrato herbaceo, como
asi también el contenido de proteina bruta, en sitios de mediana y baja calidad era
mayor bajo cierta cobertura arborea comparados con la situacion abierta (pastizal sin
arboles), mientras que por el contrario, en sitios de calidad 6ptima se observaba el
patron inverso (Peri, 2005; Peri et al., 2005a). Esto indicaria probablemente que en
sitios menos favorables los arboles producirian un efecto de “proteccion” o
“facilitacion” de recursos, mientras que en sitios muy buenos predominaria la
competencia. Se conoce que los arboles modifican las condiciones microclimaticas y
provocan reducciones de la velocidad del viento, cambios en la cantidad y calidad de
luz que llega al estrato herbaceo, un régimen mas moderado de temperaturas (menores
amplitudes térmicas), menores tasas de evapotranspiracion y, en algunas ocasiones,
mayores niveles de humedad del suelo en comparaciéon con un pastizal creciendo en
condicion abierta (Martsolf, 1966; Morecroft et al., 1998).

El nitrogeno (N) es uno de los recursos considerados mas limitantes en la mayoria de
los ecosistemas (Vitousek y Howarth, 1991) y ha sido informado como el nutriente mas
limitante también en los bosques andino-patagonicos de fiire (Bertiller et al., 2006;
Diehl et al., 2008). En el caso de los sistemas silvopastoriles los trabajos acerca de
competencia por nutrientes entre componentes son escasos (Jose et al., 2004). Esto,
sumado a la amplia implementacion actual de sistemas silvopastoriles en bosque de fiire
otorgan relevancia a la obtencién de informacion de base que permita entender el
funcionamiento y dinamica de estos sistemas a fin de generar tecnologias que tiendan a
un uso sustentable de los mismos. En este sentido, los objetivos del presente capitulo
fueron; 1) el de evaluar la dinamica del N entre los componentes suelo, estrato herbaceo
y arboles en sistemas silvopastoriles de fiire comparados con un sistema de pastizal
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abierto; y ii) detectar si predominan procesos de facilitacion o competencia entre los
componentes vegetales (arboles y pastos) por este recurso. La hipotesis de trabajo fue
que en firantales de uso silvopastoril en Santa Cruz en clases de sitio III, a las
densidades arboreas habituales, predominaria el efecto de facilitacion del N por parte de
los arboles hacia el estrato herbaceo. Para probar dicha hipdtesis se planted un estudio
de dindmica y seguimiento de N en el sistema mediante la utilizacion de fertilizante
enriquecido con "N en parcelas establecidas a campo. Debido a las dificultades de la
aplicacion y obtencion de datos de campo, muchos de los trabajos que se han realizado
de absorcién de N en arboles han sido llevados a cabo con plantines y/o en macetas
(Khemira et al., 1998; Sanchez, 1999). Sin embargo, los resultados de este tipo de
estudios no son extrapolables a situaciones de bosques maduros creciendo en
condiciones naturales. El uso de este tipo de técnicas tiene la ventaja de poder seguir el
recorrido de un recurso disponible en el suelo (en este caso el N) a través de los
distintos componentes de la planta y del sistema. En el caso de los sistemas en los que
interactuan pastizales con arboles, es posible determinar, ante una disponibilidad dada
del nutriente en el suelo, qué componente (pastos o arbol) lo absorbe, hacia donde lo
distribuye y la tasa de retorno al sistema (a través de la caida de las hojas). Con este tipo
de informacion es posible conocer las interrelaciones (competencia o facilitacion) entre
algunos componentes del sistema silvopastoril respecto al uso de este recurso. Es
importante destacar que no existen antecedentes en el uso de isotopos en especies
arbdreas nativas en Patagonia Sur, aunque si existen algunas experiencias realizadas con
arboles frutales de cereza (San Martino et al., 2010).

5.2 Materiales y Métodos

5.2.1 Sitio de estudio

El estudio se realizé en un bosque de N. antarctica en fase de crecimiento éptimo (entre
21 y 110 afios) desarrollandose en una clase de sitio III, la cual se caracteriza por ser de
calidad relativamente buena, donde los arboles alcanzan alturas finales de entre 8 y 10
m, este ecosistema se denominé bosque de fiire en sistema silvopastoril, y en una zona
aledafia sin arboles, que se denominé pastizal abierto. Ambos sitios se encuentran
ubicados en la Estancia Cancha Carreras (51° 13' 21" S, 72° 15' 34" O) cuyas
caracteristicas climaticas fueron descriptas oportunamente en el Capitulo 2 (seccion
2.2.1). Para caracterizar el rodal donde se realizd el experimento se hicieron 3 parcelas
de 100 m* donde de midi¢ la altura total, el DAP y el % de individuos por cada clase de
copa.

El pastizal presenta una cobertura vegetal de 80 a 100%, conformado principalmente
por gramineas entre las que se destacan, como mas comunes, Agrostis capillaris,
Festuca gracillima, Festuca magellanica, Dactylis glomerata, Bromus setifolius y
Carex sp. En menor proporcion se encuentran algunas dicotiledoneas como Taraxacum
officinale, Acaena poeppigiana, Luzula chilensis y Vicia magellanica. El estrato
herbaceo del bosque de fiire presentaba las mismas especies que el pastizal abierto,
aunque sin la presencia de Dactylis glomerata, Bromus setifolius y Vicia magellanica,
las cuales son caracteristicas de ambientes relativamente mas himedos.

La radiacion total incidente que llega al sotobosque del sistema silvopastoril fue medida
en las situaciones contrastantes: bajo copa y entre copas. Para ello se tomaron fotos
hemisféricas del canopeo forestal a 1 m de altura desde el nivel del suelo durante la
temporada de crecimiento correspondiente a la maxima expansion foliar y durante el
periodo sin hojas. Se tomaron 3 fotos para cada situacion de cobertura de copas. Las
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fotos fueron obtenidas mediante el uso de un lente ojo de pescado (marca Nikon,
modelo Sigma EX DG, Jap6n) 8 mm montado en un cuerpo de camara digital de 35 mm
(marca Nikon, modelo D 70, Japon) con un tripode nivelado para asegurar la posicion
horizontal del lente y la altura. Cada foto fue tomada de modo que la misma estuviera
orientada con referencia al norte magnético y evitando la influencia directa del sol, bajo
un cielo cubierto de nubes, temprano en la mafana o durante la tarde luego de la caida
del sol. Para el analisis de las fotos se emple6 el software Gap Light Analyzer v.2.0
(Robison y McCarthy, 1999; Frazer et al., 2001) obteniendo los siguientes parametros:
cobertura de copas como el porcentaje de canopeo forestal en la foto; radiacion global
al nivel del sotobosque como el total de radiacion directa y difusa que es transmitida a
través del canopeo (Figura 5.1).

Figura 5.1. Fotos hemisféricas tomadas con lente ojo de pescado en el sitio de estudio.
Ay B representan componentes de una misma foto. C y D son fotos analizadas con el
software Gap Light Analyzer v.2.0: C corresponde a una situacion ente copas y D a bajo

copas.
B)
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El suelo de los sitios estudiados fue caracterizado tomando 5 muestras (compuestas a su
vez de 5 sub-muestras) a las profundidades 0-20, 20-40, 40-60 y 60-70 cm, las cuales
fueron analizadas en el laboratorio siguiendo los procedimientos descriptos en el
Capitulo 2 (Seccion 2.2.1).

5.2.2 Detalle del experimento para el estudio de dinamica de °N

Para determinar la existencia de procesos de competencia o facilitacion ante una
disponibilidad conocida de N, se instald un ensayo para evaluar la respuesta del estrato
herbéaceo creciendo en dos condiciones o tratamientos: condicion abierta (pastizal) y en
sistema silvopastoril (bosque de fiire). Asimismo, dentro de éste Gltimo se compararon
dos situaciones: bajo copa de arboles (sombra severa) y entre copas (sombra media),
para captar la variabilidad espacial del sistema. Se asumidé que en el sistema
silvopastoril, de predominar el proceso de competencia entre los arboles y el estrato
herbaceo, este ultimo presentaria menor absorcion y acumulacion del N proporcionado
que el pastizal abierto. Por el contrario, si predominara el efecto de facilitacion, se
observaria el efecto inverso. En este sentido para evaluar el sistema silvopastoril se
establecieron dos parcelas de 25 m” (5 x 5 m) donde la estructura original del bosque de
fiire fue raleada hasta llegar a una densidad final de 1600 arboles ha™ y dejando un
representante por cada clase de copa (dominante, codominante, intermedio y suprimido)
(Figura 5.2). Se colocaron barreras de polietileno en todo el perimetro de cada sitio
experimental hasta una profundidad mayor que la distribucion vertical de las raices
arboreas (60 cm) para evitar movimientos laterales del fertilizante y también evitar que
las raices de arboles que se encuentran por fuera del sitio de estudio puedan absorber
parte del N aplicado. Dentro de cada parcela se colocaron 3 jaulas de clausura de 1,8 m’
por cada tratamiento: bajo copa y entre copas para evaluar la dinamica del °N del
estrato herbaceo (Figura 5.3).

Tnhd

Figura 5.2. Vista de la parcela (5 x 5 m) del sistema silvopastoril de N. antarctica utilizada para
el estudio de dinamica de "°N.
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Figura 5.3. Esquema de las parcelas (5 x 5 m) de muestreo utilizadas para el estudio de

dinamica de "°N en el sistema silvopastoril.
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Para el tratamiento de pastizal, se eligié una zona adyacente de pastizal natural donde se
colocaron 3 jaulas de 1,2 x 1,5 m (1,8 m?) (Figura 5.4). Estas jaulas también fueron
rodeadas en su perimetro con barreras de polietileno hasta una profundidad de 40 cm
(maxima distribucion vertical de las raices del estrato herbaceo).

Figura 5.4. Jaula de clausura donde se evaluo la absorcion de N por parte de un pastizal.

Previo a la aplicacién del "°N, se realizé un corte de homogeneizacion a 2 cm de altura
tanto en las parcelas como en las jaulas de clausura. Para cada tratamiento se agreg6 una
cantidad conocida de nitrato de amonio enriquecido (ISNH4 15NO3) al 10 % de atomos
en exceso (a.e.) de °N al inicio de la temporada de crecimiento (noviembre 2006). La
cantidad de nitrato de amonio a aplicar se calculd en base a los datos de biomasa de
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arboles individuales de N. antarctica en fase de crecimiento Optimo (Capitulo 2,
Seccion 2.3.1) y a los datos de concentracion de N observados para estos mismos
arboles (Capitulo 3, Seccion 3.3.2), lo cual determind una cantidad de 8 g de N por
arbol. En el caso del estrato herbaceo, se aplico una cantidad total de 24,7 kg N ha™
(2,47 g m™). Este valor se derivé de la produccion anual de materia seca (MS) de este
estrato en sistemas silvopastoriles desarrollandose en CS III (1497 kg MS ha aﬁo'l), y
del contenido medio de proteina bruta del mismo (10,3 %) (Peri et al., 2005a). En la
Tabla 5.1 se presentan los célculos del total de "N aplicado en cada tratamiento, su
equivalente en nitrato de amonio y el plus considerando una eficiencia de absorcion de
N del fertilizante por parte de las plantas del 70 %. Segln lo expuesto se agregd un total
de 10,3 g m?y 13,4 g m? de nitrato de amonio marcado en el pastizal abierto y en las
parcelas de sistema silvopastoril, respectivamente.

Tabla 5.1. Calculos del "N aplicado para cada parcela del sistema silvopastoril y del abierto.

Total g "N ’Equivalente en *Mas un

g de "N a aplicar aplicado "NH,""NO; plus
por sitio del 30 %
Sitios
4 arboles Estrato
herbaceo

Sistema Silvopastoril
32 58,5 90,5 258,6 336,2
Pastizal abierto - 5 5 14,3 18,6

' Se deriva de la superficie de parcela de 25 m® ocupada con el estrato herbaceo,
descontando un 5% de ocupacion por los arboles (total 23,7 m?)

%: Tamafio de jaula 2 m?,

3: Se deduce de la relacion: 28,016 g de N en 80,048 g de NH,NO;

%: Se considera una eficiencia de absorcién por parte de las plantas del 70 %.

La cantidad de nitrato de amonio necesaria para el tratamiento bosque de fiire en sistema
silvopastoril y pastizal abierto (Tabla 5.1) fue diluida en agua destilada y se aplico en
forma de Iluvia fina y homogénea cubriendo toda la superficie de la parcela de 25 m* en
el sistema silvopastoril y de 2 m* en el 4rea del pastizal. Seguidamente, se realizo un
riego leve para facilitar la incorporacion del fertilizante marcado al suelo.

5.2.3 Evaluacion de la absorcion de N por parte del estrato herbaceo

Para determinar la absorcion de N se cuantifico la biomasa aérea de hojas del estrato
herbaceo realizando cortes adentro de las jaulas con un marco de 0,1 m? (0,5x0,2m)a
los 30, 60, 90, 120 y 150 dias posteriores a la aplicacion del nitrato de amonio marcado.
Los cortes con el marco se hicieron en cinco sitios predeterminados en el interior de la
jaula (uno por mes) y el material obtenido se separd en hojas, base de de macollos
(desde el nivel del suelo a 2 cm de alto), inflorescencia y material muerto. A su vez,
luego de realizado los cortes se tomaron 3 muestras de 100 gr del componente raices
que se encontraba por debajo de la parte defoliada para realizar analisis quimicos. Las
mismas fueron trasladadas al laboratorio y fueron lavadas con agua destilada. Se
tomaron 3 sub-muestras representativas al azar de 50 g, de cada uno de los componentes
(hojas, macollos y raices) y se colocaron en estufa a 55° C hasta peso constante.



91

Posteriormente las muestras fueron pesadas y molidas para evaluar la concentracion de
N y de "N. Los valores de concentracién de nitrogeno en los distintos componentes
aéreos fueron ponderados por la proporcion del compartimento en la biomasa para
obtener el valor de concentracion ponderada de la porcion aérea.
La cuantificacion de la biomasa total subterranea y de base de los macollos del estrato
herbaceo se efectuo al final de la temporada de crecimiento, correspondiente al ultimo
corte. Se asume que la biomasa de raices y base de macollos se mantiene constante a lo
largo del periodo de crecimiento por tratarse de un pastizal establecido (Rao et al.,
2001). Se excavaron un total de 3 marcos de 0,1 m” por cada situacién (bajo copa, entre
copas y pastizal abierto) hasta una profundidad de 0,4 m (maxima distribucién vertical
de raices del estrato herbaceo). Se extrajo el total de raices y macollos y se trasladaron a
laboratorio, donde fueron separados y lavados con agua destilada. Luego se coloco la
totalidad de raices y macollos a secar en estufa a 60° hasta peso constante y se
determind el peso seco de cada fraccion. Se tomaron 3 muestras al azar de cada fraccion
para analisis quimicos.
Todas las muestras fueron convenientemente embaladas y enviadas al laboratorio
CATNAS (Montevideo, Uruguay) para el analisis de concentracion de N total y
abundancia de "°N. La determinacion de N total de las muestras vegetales se realizd por
Kjeldhal (Axmann et al.,1990) y la abundancia de "*N por espectrometria de emision
(Faust et al., 1987) en un espectrometro NOI-6EPC (Fischer Analysen Instrumente,
GMBH, Alemania, 1988). Con los datos suministrados (concentracion de N total y %
de a.e. de "N en las muestras), se calculé la fraccién de N derivado del fertilizante
marcado (%Nddf) (Fiedler y Proksch, 1975) utilizando la férmula:

% Nddf = [% a.e. "N en planta / % a.e. >N en fertilizante] x 100
En donde:
% 4.e.= % de atomos en exceso, el cual se obtiene del % total de atomos de "°N en la
muestra menos la abundancia natural de "N (0,3663 % at. '’N) (Fiedler y Proksch,
1975). Se utilizé un valor de a.e. "N del fertilizante del 10,00%.
La cantidad total de N por hectarea se determind multiplicando la biomasa de cada
componente del estrato herbaceo por su correspondiente concentracion de N. En el caso
del sistema silvopastoril, al calcular lo acumulado por hectarea se rest6 la superficie
ocupada por arboles, la cual se estim6 desde el area basal arborea, la cual correspondid
a un total de 31,3 m* ha™".

5.2.4 Evaluacion de la absorcion de N por parte de los arboles

En las parcelas previamente descriptas (Seccion 5.2.2) se tomaron al azar a cada uno de
los arboles 150 gramos de las hojas nuevas completamente expandidas y ramas finas (<
1 cm) de la zona externa y media de la copa a los 30, 60, 90, 120 y 150 dias posteriores
a la aplicacion del nitrato marcado a fin de evaluar la evolucion de la concentracion de
">N.. Asimismo, se instalaron en cada parcela 3 trampas de 1 m” debajo de las copas para
colectar la caida de hojarasca.

Al final de la temporada de crecimiento (mayo) se cosecharon los 8 arboles (total ambas
parcelas), se cuantifico la biomasa total y concentracion de °N en cada uno de los
compartimentos del arbol (fuste, corteza, ramas, hojas, raices gruesas, medias y finas)
siguiendo la metodologia descripta en el Capitulo 2, Seccion 2.2.3. y se calculo el N
total y el Nddf. Todos los componentes fueron luego sumados para determinar la
cantidad total aérea y subterranea por individuo. También en esta fecha se colectd toda
la h(p'sarasca retenida en las trampas para realizar analisis quimicos de concentracion de
Ny "Nae.
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Todas las muestras fueron secadas en horno a 55° y enviadas al laboratorio CATNAS
para determinacion de la concentracién de N total y abundancia de "°N (idem punto
5.2.3).

5.2.5 Evaluacion del N en el suelo

Se tomaron 3 muestras compuestas de suelo a los 20 cm de profundidad en los
tratamientos bajo copa, entre copas y pastizal abierto a los 30, 60, 90, 120 y 150 dias
posteriores a la aplicacion del fertilizante marcado. Asimismo, al terminar la temporada
de crecimiento (mayo), se tomaron 3 muestras (compuestas) de suelo en cada
tratamiento a los 20, 40, 60 y 70 cm de profundidad para estimar la distribucion del N
original y del fertilizante a lo largo del perfil del suelo al cabo del tiempo transcurrido.
Todas las muestras fueron secadas al aire y a la sombra, envasadas y enviadas al
laboratorio CATNAS (Montevideo, Uruguay). En el laboratorio, las muestras fueron
molidas a polvo fino en un molino rotativo y sub-muestras fueron pesadas dentro de
capsulas de estafio. La determinacion de N total y de "N se realizé en un sistema de
Espectrometria de Masa de Relaciones Isotdpicas de flujo continuo (continuous-flow
IRMS system) que consiste de un analizador elemental FLASH EA 1112 (Milan, Italia)
interfaceado via ConFlo III (Finnigan MAT, Bremen, Germany, 2001) con el
espectrometro de masa de relaciones isotopicas de gases DELTAPlus XL (Termo
Finnigan, Alemania). El carbono organico se determindé de acuerdo a Kurmies
(espectrofotometria) posterior a la oxidacion humeda en medio acido (Houba et al.,
1988). El pH se obtuvo por medicién potenciométrica en pasta saturada con agua y la
conductividad eléctrica por conductimetria del extracto de saturacion con agua
(Richards, 1954). La ddeterminacion de textura se realizd a través del método
densimétrico de Bouyoucos y tamizado de las fracciones de arena.

5.2.6 Cantidades de N a nivel sistema

Con los datos de N presente en el estrato herbaceo, en los arboles y en el suelo se
calcularon las cantidades de N por hectarea para visualizar la distribucion de este
nutriente a nivel sistema. Asimismo, con los %Nddf se calcularon las cantidades de °N
retenido en cada uno de estos componentes, en una temporada de crecimiento. Se
utilizaron los valores de N total en el pastizal obtenidos a los 150 dias posteriores a la
aplicacion del fertilizante (fin de la temporada de crecimiento) por representar (luego
del rebrote que ocurre en abril) los mayores valores de N (Tabla 5.6). Para estimar la
superficie del estrato herbaceo en situacion de bajo copa y entre copas se midié el radio
de copas (en 8 direcciones) de 20 arboles y se calculd la superficie proyectada por éstos
mediante el programa Arc View GIS (3.2, 1999).

Para determinar la cantidad de N por hectarea en los arboles, los valores observados en
arboles individuales fueron multiplicados por la cantidad de arboles existentes en el
sistema silvopastoril bajo estudio (1600 arboles ha™) y respetando la proporcion de
clases de copas observada en las parcelas (25% dominante, 25% codominantes, 25%
intermedios y 25% de suprimidos). Por ultimo, para determinar la cantidad de N en el
suelo se utilizaron los datos de concentracion de N y los valores de densidad aparente
tomados bajo copas y entre copas, y se ponderd por superficie de la misma manera que
para el estrato herbaceo.
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5.2.7 Analisis estadisticos

Para detectar diferencias en biomasa, concentracion y acumulacion de nutrientes en los
arboles segtin el tiempo de aplicacion y la clase de copa, se realizaron ANOVAS con el
test F. Las diferencias entre medias fueron separadas mediante el test de Tukey a un
nivel de significancia de p < 0,05. Asimismo, para la comparaciéon de biomasa,
concentracion de N, cantidad de N y % de Nddf entre los distintos tratamientos
realizados en el estrato herbaceo (bajo copa de arboles, entre copas de arboles y pastizal
abierto), en cada una de las fechas de defoliacion, también se realizaron analisis de la
varianza con el test F. Las diferencias significativas entre medias fueron separadas
mediante el test de Tukey a un nivel de significancia de p < 0,05.

Todos los andlisis estadisticos fueron realizados utilizando el programa Genstat
(Genstat 5 —v. 1997).

5.3 Resultados

5.3.1 Estructura forestal y mediciones ambientales

Los datos dasométricos del sitio de estudio muestran que el rodal original contenia una
densidad de 4750 arboles ha' con un DAP medio de 9,05 y una altura media de 5,8 m
(Tabla 5.2).

Tabla 5.2 Caracteristicas del rodal original de N. antarctica en fase de crecimiento 6ptimo (entre
21 y 110 afios), creciendo en clase de sitio III (altura total de arboles dominantes entre 8 y 10
m). D= dominantes; C= codominantes; I= intermedios; S= suprimidos.

Densidad Altura (m) DAP (cm) AreaBasal % de clases de copa
(arboles ha™) (m® ha™)

D C I S
4750 + 855 5,8+0,8 905+1,5 31,3+39 19 31 29 21

La caracterizacion de la luz incidente mediante las fotos hemisféricas dio que el valor
maximo de radiacion total lo obtuvo el pastizal abierto y correspondi6 a 44 moles de
fotones incidentes m~ dia” durante los meses de verano. En este mismo periodo,
mientras el estrato herbaceo creciendo entre copas presentd alrededor de 32% menos de
radiacion incidente, la reduccion de la radiacion en el estrato herbaceo creciendo bajo
copas fue de casi 60% (Tabla 5.3).
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Tabla 5.3 Radiacion total incidente (moles de fotones incidentes m™ dia™") correspondiente a la
temporada de crecimiento (2006-2007) en el estrato herbaceo de un sistema silvopastoril de fiire
(N. antarctica) y en un pastizal abierto.

Mes / Sistema Silvopastoril Pastizal Abierto
tratamiento Bajo Copas Entre Copas
Noviembre 16 30 44
Diciembre 16 30 44
Enero 16 30 44
Febrero 15 27 39
Marzo 10 18 27
Abril 6 11 16

El analisis textural del suelo determiné una textura franca a franca-arenosa y es
importante destacar la existencia de una capa compacta a los 70 cm de profundidad, la
cual no era atravesada por las raices de los arboles que llegaron a una profundidad
maxima de 60 cm. Por su parte, las raices de los pastos se concentraron en
profundidades menores (hasta 40 cm aproximadamente). El suelo del pastizal abierto
presentd mayores cantidades de N total y carbono organico (CO) mientras que el suelo
del sistema silvopastoril present6 mayores cantidades de nitratos (Tabla 5.4).

Tabla 5.4. Caracteristicas del suelo del sistema silvopastoril de N. antarctica y en un pastizal

abierto, en el SO de la provincia de Santa Cruz, Argentina.

Sistema silvopastoril

Pastizal abierto

Profundidad (cm) 0-20 2040  40-60  60-70 0-20 20-40  40-60  60-70
Arcilla (%) 8,0 8,3 14,5 12,5 16,5 18,5 22,0 16,0
Limo (%) 36,2 35,9 24,8 21,2 53,6 41,3 34,1 31,1
Arena (%) 55,8 55,8 60,7 66,3 29,9 40,2 43,9 52,9
pH 4.9 4,9 4,7 4,9 53 5,2 53 5,8
Resistencia 7695 10764 13256 - 4040 4901 5416 -
(ohm.cm)

CO (%) 5,6 3,5 2,6 0,7 6,6 5,5 3,0 0,4
N total (%) 0,6 0,3 0,2 0,05 1,2 0,6 0,3 0,04
N (Nitratos) 4,6 4,7 3.9 6,1 2,9 2,1 1,7 1,2
(ppm)

Relacion C/N 9,3 11,7 13 14 5,5 9,2 10 10

5.3.2 Biomasa y concentracion de '°N en el estrato herbaceo.

En la Figura 5.5 se observa que la biomasa total (aérea + subterranea) varié segun los
distintos tratamientos, donde el pastizal abierto acumuld significativamente mayor
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cantidad de biomasa (p< 0,05). Dentro del sistema silvopastoril, si bien el estrato
herbaceo de entre copas presentd mayor biomasa que el ubicado bajo copas, estas
diferencias no fueron significativas. El pico de mayor produccion se dio en todos los
casos a los 90 dias posteriores a la aplicacion del fertilizante (mes de marzo) y
correspondi6 a un total de 7533, 8853 y 18597 kg MS ha™ para los tratamientos estrato
herbaceo bajo copas, entre copas y pastizal abierto, respectivamente. Segiin el muestreo
realizado al final de la temporada de crecimiento, se observo que el componente
subterraneo representa una fraccion importante de la biomasa total del estrato herbaceo,
siendo el 73 % en el sistema silvopastoril y 84% en el pastizal abierto. Este componente
representd en promedio, una relacion raiz/tallo de 3,2; 3,3 y 5,6 para los tratamientos
bajo copas, entre copas y pastizal abierto, respectivamente.

La parte aérea del estrato herbaceo (hojas + base de macollos) presentd mayores
variaciones a lo largo de la temporada, presentando una cantidad maxima de 1983, 2200
y 3165 kg MS ha para los tratamientos bajo copas, entre copas y pastizal abierto,
respectivamente (Figura 5.5).

Figura 5.5 Acumulacion de biomasa total (A) y aérea (B) del pastizal abierto (circulos negros) y
del estrato herbaceo del sistema silvopastoril de N. antarctica (kg MS ha™) en dos situaciones:
bajo copa de arboles (cuadrados negros) y entre copas de arboles (circulos blancos), en la
provincia de Santa Cruz. Las barras indican el error estandar de la diferencia de medias.

A Biomasa total acumulada
22000 -
20000 - I I I I
18000 -
16000 -
& 14000
=
« 12000 4
=
10000 -
~ o o0 ——0——0—0
8000 o . s .
6000
4000 -
2000 ; ; ; ; ‘ ‘
0 30 60 20 120 150 180
Dias posteriores a la aplicacién de N

B Biomasa aérea
4500

=01 ] 1]

3500
—
5 3000
=
O 2500 -
=
2 2000 |
1500 1

1000 -

500

0 30 60 90 120 150 180

Dias posteriores a la aplicacion de °N




96

La concentracion de N en el estrato herbaceo vario segun el tratamiento y la fecha
analizada (Tabla 5.5). Esta fue siempre superior en el componente aéreo y tendio a
disminuir con el tiempo, excepto en la ltima fecha de muestreo donde se observo un
incremento en la concentracion. Los valores oscilaron desde 2,26, 1,80 y 1,13 %N a
1,32, 1,51, y 0,95% N para el estrato herbaceo creciendo bajo copas, entre copas y del
pastizal abierto, respectivamente. Asimismo, se encontraron diferencias significativas
en la concentracion del N aéreo entre los tratamientos, siendo el pastizal abierto el que
presentd las menores concentraciones. En el sistema silvopastoril, si bien el estrato
herbaceo bajo copas en general presentd mayores concentraciones que el de entre copas,
estas diferencias no fueron significativas (Tabla 5.5).

Contrariamente a lo observado en la porcién aérea, las raices no difirieron en
concentracion de N entre tratamientos, variando de 0,63 a 1,66% dependiendo del
momento en la temporada de crecimiento (Tabla 5.5).

Con respecto al % de atomos en exceso (a.e.) de '°N detectado en las plantas del estrato
herbaceo, se observaron diferencias significativas entre los tratamientos en todas las
fechas de muestreo. La porcion aérea del pastizal abierto presentd concentraciones de
>N significativamente inferiores a los pastos creciendo dentro del sistema silvopastoril.
Asimismo, a los 90 y 120 dias posteriores a la aplicacion del fertilizante se observaron
diferencias también entre los tratamientos del sistema silvopastoril, siguiendo el
gradiente bajo copas > entre copas > pastizal abierto (Tabla 5.5). El componente
subterraneo por su parte, también presentd diferencias significativas entre tratamientos,
siendo el pastizal abierto nuevamente el que contd con cantidades significativamente
inferiores de '°N absorbido en toda la temporada de crecimiento. Asimismo, a los 120
dias posteriores se detectaron también diferencias en el sistema silvopastoril, siendo el
estrato herbaceo bajo copas el que presentd mayores concentraciones (Tabla 5.5).

El porcentaje de nitrégeno derivado del fertilizante (%Nddf) permite evaluar en qué
proporcion las plantas captaron el N agregado. En la porcion aérea del estrato herbaceo
se observaron altos porcentajes de Nddf, con valores que oscilaron entre el 60-69; 47-61
y 20-31% para los tratamientos bajo copas, entre copas y pastizal abierto,
respectivamente (Tabla 5.5). Asimismo, en toda la temporada de crecimiento el estrato
herbaceo del sistema silvopastoril tuvo valores significativamente mayores que el
pastizal abierto (Tabla 5.5). Aunque en menor medida, las raices también fueron destino
para el N aplicado, presentando valores de %Nddf de 33-57%, 28-37% y 6-10% para los
tratamientos bajo copas, entre copas y pastizal abierto, respectivamente (Tabla 5.5).
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Tabla 5.5. Concentraciones de N total (%), % de "N en exceso y % de N derivado de
fertilizante (Nddf) para la porcién aérea y subterranea del estrato herbaceo creciendo en un
sistema silvopastoril de N. antarctica bajo dos condiciones de luz (bajo copas y entre copas) y
en situacion de pastizal abierto, en distintos momentos desde la aplicacion del fertilizante
marcado con "°N. Diferentes letras indican diferencias significativas entre tratamientos, para un
mismo componente del estrato.

DPA* % N total % "N a.e. % Nddf
Bajo Entre Pastizal Bajo Entre Pastizal Bajo Entre Pastizal
30 Copas Copas Abierto  Copas Copas Abierto Copas Copas Abierto

Aéreo  2,26a 1,80 a 1,13b 6,55a 547a 2,65b 65,5a 547a  26,6b
Raices 1,06a 0,94 a 0,80 a 353a 3,02a 0,96 b 353a 30,2 a 9,6 b

60
Aéreo 1,67 a 1,58 a 1,03b 6,55a 6,16a 3,05b 65,5a 61,6 a 30,5b
Raices 0,84 a 0,83 a 0,87 a 330a 2,85a 0,96 b 330a 28,5a 9,6 b

90
Aéreo  1,55a 1,53 a 091b 691a 563b 3,07c 69,1a 563b 306¢c
Raices 0,75a 0,92a 067a 3,776a 3,78a 1,02b 376a  27,8a 10,2b

120
Aéreo 1,23 a 1,35a 0,72b 6,03a 568a 235D 603a 56,8a  23,5b
Raices 0,88 a 0,86 a 0,63 a 525a  3,68b 098¢ 525a  36,8b 9,8 ¢

150
Aéreo  1,32a I,51a 095a 6,22a 4,66b  2,02c¢ 62,1a 46,6b 202 ¢
Raices 1,03 a 1,06 a 1,04 a 304a 234a 060D 304a  234a 6,0b

*DPA: Dias posteriores a la aplicacion del fertilizante marcado.

Con los valores de biomasa por componente y de concentracion de N en los distintos
tratamientos, se calculd el N total por hectarea (Tabla 5.6). En general, se observo el
gradiente pastizal abierto > estrato herbaceo entre copas > estrato herbaceo bajo copas.
El pastizal abierto presentd significativamente mayor cantidad de N por hectarea que el
estrato herbaceo creciendo dentro del sistema silvopastoril (excepto a los 60 dias
posteriores a la aplicacion). La cantidad de N total tendié a disminuir a medida que
transcurrié la temporada de crecimiento hasta los 120 dias posteriores a la aplicacion,
para luego incrementarse en la Gltima fecha evaluada (150 dias posteriores). En cuanto a
la cantidad de N ha' en la parte aérea, no se encontraron diferencias significativas entre
tratamientos en ningun momento de muestreo, obteniéndose valores de entre 24 y 37 kg
de N ha™'. Por otra parte, las raices fueron un destino muy importante de N, ya que estas
contaron con un total de entre 39-56, 55-68, y 101-157 kg ha™ para los tratamientos
bajo copas, entre copas y pastizal abierto, respectivamente. Este componente fue el
unico que registro diferencias significativas entre tratamientos. En general, el pastizal
abierto acumul¢ significativamente (p < 0,05) mayor cantidad de N ha™' en raices que el
estrato herbaceo creciendo bajo el sistema silvopastoril (Tabla 5.6).



98

Tabla 5.6 Cantidad de N total (kg ha™) para el estrato herbaceo creciendo en un sistema
silvopastoril con N. antarctica en dos situaciones de luz: bajo copas y entre copas de los
arboles, y para un pastizal abierto (sin arboles), en el SO de la provincia de Santa Cruz.
Diferentes letras indican diferencias significativas (p < 0,05) entre situaciones del estrato
herbaceo (bajo copas, entre copas y pastizal abierto) para un mismo componente.

Dias posteriores Cantidad de N total (kg ha™)
ala aplicaciéon de °N  Bajo Copas Entre Copas  Pastizal Abierto
30
Aéreo 33,0a 32,5a 28,7 a
Raices 56,1 b 60,5b 121,6 a
TOTAL 89,1b 93,0 b 1503 a
60
Aéreo 31,3 a 33,8a 29,6 a
Raices 441 a 55,1a 129,8 a
TOTAL 754 a 88,9 a 1594 a
90
Aéreo 33,7a 36,5a 31,0 a
Raices 39,3b 60,6 ab 1019 a
TOTAL 73,0 b 97,1 ab 1329 a
120
Aéreo 278 a 323a 245a
Raices 46,5b 552b 95,1a
TOTAL 743 b 87,5 ab 119,6 a
150
Aéreo 245a 36,8 a 289 a
Raices 543 a 68,1 a 157,1b
TOTAL 78,8 b 104,9 b 186,0 a

5.3.3 >N en arboles de N. antarctica

No se encontraron diferencias significativas en las concentraciones de N, ’N marcado o
N derivado del fertilizante aplicado entre los arboles seglin la clase de copas de éstos;
por este motivo, todos los valores fueron promediados. La Figura 5.6 A muestra la
variacion del % N en hojas, ramas finas y ramas finas del afio de los arboles a lo largo
de la temporada de crecimiento. Se observo que el % N en hojas disminuyd con el
tiempo, desde un valor inicial de 2 % a los 30 dias posteriores a la aplicacion del
fertilizante, hasta un 1,0% detectado en las hojas verdes a los 120 dias. Contrariamente
a lo observado en hojas, en las ramas finas el % N se incrementd con el tiempo,
situacion que fue atin mas evidente en las ramas finas del afio (Figura 5.6 A). E1 % "N
a.e. encontrado en hojas también varid a lo largo del tiempo, presentando un valor de
0,25 % a.e. a los 30 dias y aumentando a un maximo a los 90 dias (0,4%) (Figura 5.6
B), mientras que en ramas finas el % de '°N se mantuvo mas estable (0,5-0,6%).

La hojarasca colectada a los 150 dias posteriores de aplicacion presentaba una
concentracion de N de 0,44%, lo que representa una reabsorcion foliar de
aproximadamente un 76%. El valor de "N encontrado en la hojarasca también fue
menor que en hojas verdes, presentando un valor de 0,22% (Figura 5.6 B).
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Figura 5.6. Valores medios de concentracion de N (A) y N en exceso (B) para hojas, ramas
finas y ramas finas del afio de N. antarctica a lo largo de la temporada de crecimiento. Las
barras indican el desvio estiandar de las medias. El valor de % Ny "N a.e. a los 150 dias en
hojas corresponde a la hojarasca capturada con trampas.
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Por otro lado, las hojas presentaron bajos % Nddf, comenzando con valores de 2,5 % a
los 30 dias posteriores a la aplicacion, llegando a un maximo de 4% a los 90 dias y
bajando nuevamente a un 2,2% a los 150 dias (Figura 5.7). Las ramas finas y las ramas
finas del afio presentaron valores estables de alrededor del 5-6 % Nddf (Figura 5.7).

Figura 5.7. Distribucion porcentual de N derivado del fertilizante (Nddf) y del suelo (Ndds) para
hojas (A), ramas finas (B) y ramas del afio (C) de arboles de N. antarctica a lo largo de la
temporada de crecimiento. El valor de 150 dias corresponde al de la hojarasca recolectada
mediante trampas.
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A los 150 dias posteriores a la aplicaciéon del fertilizante, el °N aplicado se detectd
también en los componentes lefiosos de los arboles, aunque en menor proporcion que en
hojas y ramas finas (Tabla 5.7). La albura y las raices finas fueron los que presentaron
los mayores valores de '°N en exceso, con un 0,55 y 0,42 %, respectivamente (Tabla
5.7), mientras que el duramen fue el que present6 el minimo valor (0,04%).
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Con respecto al % de N total en cambio, la corteza fue la que presentd el mayor valor
(0,41%) seguido por raices finas y medias (Tabla 5.7).

Tabla 5.7. Concentraciones medias de N, °N en exceso y N derivado del fertilizante (Nddf)
para los distintos componentes arboreos de N. antarctica, al final de la temporada de
crecimiento (150 dias posteriores a la aplicacion del fertilizante).

Componente % N % N a.e. % Nddf
Albura 0,25 (£ 0,05) 0,55 (+ 0,33) 55
Duramen 0,08 (= 0,03) 0,04 (=0,01) 0,4
Corteza 0,41 (+0,11) 0,24 (+0,17) 2,4
Raices finas 0,43 (£ 0,08) 0,42 (+0,22) 4,1
Raices Medias 0,29 (+ 0,06) 0,30 (£ 0,22) 3,0
Raices Gruesas 0,19 (x0,11) 0,34 (£ 0,26) 3,4

Al calcular el % Nddf en los componentes arboreos al final de la temporada, se observo
que la albura present6 el mayor valor con un 5,5 %, seguido por raices finas (4,1%),
raices gruesas (3,4 %), raices medias (3,1%), corteza (2,4 %) y por ultimo el duramen
(0,4 %) (Tabla 5.7).

La cantidad de N total fue mayor en arboles dominantes y codominantes comparados
con los intermedios y suprimidos, principalmente en hojas y albura (Tabla 5.8). El fuste
fue el componente que acumul6 la mayor cantidad de N, con valores que oscilaron entre
169 y 41 g arbol’ para dominantes y suprimidos, respectivamente. Las raices en
conjunto acumularon alrededor de un 25% del N total en los arboles dominantes y
codominantes, mientras que en intermedios y suprimidos representaron el 36 y el 28 %
del N total, respectivamente (Tabla 5.8). Estas diferencias en raices no fueron
significativas. En cuanto a la acumulacion total de N por arbol, se encontraron
diferencias significativas entre clases de copas, variando desde 226 a 57 g arbol”! para
dominantes y suprimidos, respectivamente.

Tabla 5.8. Valores medios de N (g arbol™") en N. antarctica para arboles de diferentes clases de
copas, en sistemas silvopastoriles, en el SO de la provincia de Santa Cruz. Letras distintas
indican diferencias significativas (p < 0,05) entre clases de copas para un mismo componente.

Componente Dominantes Codominantes Intermedios Suprimidos
Hojas 44,6 a 22,0 ab 6,7b 114b
Fuste 124,6 a 79,2 a 443 a 29,6 a
Total aéreo 169,2 a 101,2 a 51,0a 41,0 a
Raices 56,4 a 339a 292 a 15,8 a
Total 225,6 a 135,1 ab 80,2 ab 56,8 b

5.3.4 Presencia del °N en el suelo

Se encontraron diferencias significativas (p < 0,05) en la concentracion de N total en el
suelo entre el sistema silvopastoril y el pastizal abierto, a los 20 cm (Figura 5.8 A). Sin
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embargo, no se detectaron diferencias significativas entre los tratamientos bajo y entre
copas. La concentracion de N en el suelo no presentd grandes variaciones entre fechas
de muestreos (Figura 5.8 A).

El "°N aplicado también fue detectado en el suelo y si bien en todos los casos el pastizal
creciendo bajo copa presentd los mayores valores y el pastizal abierto los minimos,
estas diferencias no fueron significativas. Los valores de '’N en exceso fueron mucho
mas variables en el tiempo que el % de N total (Figura 5.8 B).

Figura 5.8. Evolucion de la concentracion porcentual de N (A) y N en exceso (B) en el suelo
(20 cm de profundidad) a lo largo de la temporada de crecimiento de un pastizal abierto
(circulos negros) y de un sistema silvopastoril en situacion de bajo copas (circulos blancos) y
entre copas (cuadrados negros) de arboles de N. antarctica, en el SO de la provincia de Santa
Cruz. Las barras representan desvios estandar de la diferencia de medias.
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Al finalizar la temporada de crecimiento, a los 150 dias posteriores a la aplicacion del
fertilizante, se observé que el % N total disminuy6 abruptamente con la profundidad en
todos los tratamientos (Figura 5.9). Por ejemplo, disminuy6 de 0,5 y 1,2% a los 20 cm
de profundidad hasta 0,07 y 0,06% a los 70 cm, para el sistema silvopastoril y el
pastizal abierto, respectivamente. Asimismo, se encontraron diferencias significativas (p
< 0,05) entre tratamientos a los 30, 40 y 60 cm, siendo el pastizal el que presentd
significativamente los mayores valores de %N. A los 70 cm en cambio, todos los
tratamientos presentaron cantidades muy pequenas (alrededor de 0,07%). Por su parte,
el % N a.e. también disminuyé con la profundidad, encontrandose valores de 0 (cero)
a los 70 cm, lo que indica la ausencia de fertilizante marcado a este nivel. A diferencia
de lo ocurrido con el porcentaje de N total, no se encontraron diferencias significativas a
ninguna profundidad entre tratamientos, aunque el pastizal siempre presentd valores
inferiores que el sistema silvopastoril.
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Figura 5.9. Porcentaje de N total (A) y % de "°N en exceso (B) a lo largo del perfil de suelo para
un pastizal (circulos negros), y en un sistema silvopastoril en situacion de bajo copas (circulos
blancos) y entre copas (cuadrados negros) de arboles de N. antarctica en el SO de la provincia
de Santa Cruz.
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Los valores de N derivados del fertilizante encontrados en el suelo fueron
esperadamente inferiores a los hallados en los componentes vegetales, debido a la gran
dilucién que ocurre con el "N en el suelo (Tabla 5.9). A los 20 cm de profundidad, los
%Nddf oscilaron entre 0,11 y 1,09, dependiendo de la fecha de muestreo y el
tratamiento. En general, a los 20 cm de profundidad se encontr6 el gradiente de % Nddf
bajo copas > entre copas > pastizal abierto a lo largo de toda la temporada de
crecimiento, pero estas diferencias fueron significativas solo a los 120 dias posteriores a
la aplicacion del fertilizante (Tabla 5.9). A los 150 dias posteriores a su aplicacion se
observd que solo a los 40 cm de profundidad las diferencias de %Nddf fueron
significativas entre tratamientos, siendo la situacion bajo copas la que presentd mayores
valores (Tabla 5.9). Asimismo, se observo que el %Nddf disminuy6 con la profundidad
en todos los tratamientos, no detectandose "°N a los 70 cm de profundidad (Tabla 5.9).
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Tabla 5.9. N derivado del fertilizante (%Nddf) remanente en el suelo, a lo largo de la temporada
de crecimiento (0-20 cm de profundidad) y en el perfil (evaluado al final de la temporada de
crecimiento, 150 dias posteriores a la aplicacién) en un pastizal y en un sistema silvopastoril
con N. antarctica en dos situaciones, bajo copa de arboles y entre copas de arboles, en el SO de
la provincia de Santa Cruz. Letras diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos
para una misma fecha de muestreo y profundidad.

Profundidad Tiempo posterior de Bajo copas Entre Copas Pastizal abierto
(cm) aplicacion (dias)
20
30 1,09 a 0,52 a 0,11a
60 0,50 a 0,40 a 0,14a
90 0,58 a 033a 0,19a
120 0,80 a 0,48 b 0,12b
150 091 a 0,84 a 0,14a
30 150 0,33a 0,36 a 0,69 a
40 150 0,20 a 0,17b 0,05b
60 150 0,13a 0,12a 0,05a
70 150 0,0 0,0 0,0

5.3.5. Cantidad de N presente en el sistema

La superficie del estrato herbaceo afectada bajo las copas resulté en un 54,1 % del total,
para este rodal en sistema silvopastoril (densidad de 1600 arboles ha™') quedando el
restante 45,9% de la superficie en situacion de entre copas. Estos datos se utilizaron
para ponderar los valores de cantidad por hectarea, conformando el total para el sistema
silvopastoril. Los resultados a nivel del sistema demostraron que el suelo fue el
componente que presentd mayor cantidad de N total, obteniéndose valores de 13656 y
30098 kg ha™ para el sistema silvopastoril y pastizal abierto, respectivamente (Tabla
5.10). La distribucion en profundidad del N total fue diferente entre pastizal abierto y
sistema silvopastoril. Mientras que en el primero la mayor acumulacion ocurrié a los
20-40 cm de profundidad (39%), en el sistema silvopastoril se detectd en los primeros
20 cm (43%) (Tabla 5.10).

En cuanto al N retenido en el componente vegetal, el sistema silvopastoril presentd
mayor cantidad que el pastizal abierto (290 vs. 186 kg N ha™), debido en gran parte al
aporte de los arboles (199 kg ha™) (Tabla 5.10). Con respecto a los pastos, el pastizal
abierto contd con casi el doble de N que el estrato herbaceo creciendo en el sistema
silvopastoril, siendo el componente raices el que presentd la mayor proporcion del N
(85,5 % en el pastizal abierto vS. 66,6% en el sistema silvopastoril) (Tabla 5.10).

El seguimiento del PN aplicado permiti6 estimar lo ocurrido con este nutriente a lo
largo de la temporada de crecimiento. Este fue absorbido en mucha mayor proporcion
en el sistema silvopastoril que en el pastizal abierto (Tabla 5.10). Por ejemplo, mientras
que el estrato herbaceo dentro del sistema silvopastoril conté con un total de 32,4 kg ha
" de N marcado, el pastizal abierto sélo presenté casi 15 kg '°N ha™. Asimismo, dentro
del sistema silvopastoril, una parte también fue absorbida por los arboles (10 kg °N ha"
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", mientras que la proporcion més alta fue detectada en el suelo (68 kg '°N ha™), sobre
todo en los primeros 20 cm (Tabla 5.10). En forma general, entre todos los
componentes, en el sistema silvopastoril se recuperd casi tres veces mas de '°N marcado
que en el sistema de pastizal abierto (110 vs. 38 kg '’N ha™). Un aspecto a destacar es el
rol ejercido por las raices, sobre todo en el estrato herbaceo, el cual absorbio el 50 y el
63% del total del "N. Los érboles por su parte, derivaron hacia las raices una
proporcion muy inferior, cerca del 19% del "°N absorbido (Tabla 5.10).

Tabla 5.10. Cantidades de Ny "N (kg ha™) acumulado en un sistema silvopastoril con arboles
de N. antarctica en fase de crecimiento 6ptimo (21-110 afios) en una clase de sitio III (altura
dominante = 8-10 m) vs. un sistema de pastizal de gramineas, en el SO de la provincia de Santa
Cruz. Entre paréntesis se observa el desvio estandar de las medias.

Sistema Silvopastoril Pastizal abierto

(solo componente herbaceo)

Componente N total BN N total BN
Arbdreo
Aéreo 144,8 (£ 23,5) 8,0 (£0,9) - -
Subterraneo 54,2 (£ 6,7) 1,9 (£ 0,2) - -
Total 199,0 (£30,0) 9,9 (+1,5) - -
Herbéceo
Aéreo 30,4 (+£9,2) 16,0 (+4,7) 28,9 (+2,3) 5,5 (£1,0)
Subterraneo 60,7 (= 7,5) 16,4 (+1,8) 157,2 (£15,6) 9,4 (£3.,4)
Total 91,1 (£ 6,1) 32,4 (+5.,5) 186,1 (=17,1) 14,9 (£2,8)
Suelo
0-20 cm 5872,9 (£1408,6) 53,5 (+39,4) 9502,2 (£1693,7) 12,9 (£ 2,6)
20-40 cm 4625,6 (+1287,4) 10,5 (£7,2) 11623,6 (+287,0) 5,6 (+1,0)
40-60 cm 3157,5 (£938) 4,2 (£2,9) 8972,3 (+ 655,3) 49 (£ 1,0)
Total 13656,0 (£ 3621,8) 68,2 (+49,3) 30098,1 (= 882,7) 23,4 (£3,2)
Total Sistema 13946,1 110,5 30284,2 38,3

5.4 Discusion

5.4.1 Biomasa y concentracion de "N en pastos

Los valores de biomasa aérea en el estrato herbaceo encontrados en este estudio para
una clase de sitio III, se encuentran entre los informados por Peri et al. (2005a) para
estratos herbaceos creciendo en sistemas silvopastoriles de N. antarctica.

En el presente estudio se observo que el estrato herbaceo creciendo dentro del sistema
silvopastoril produjo menor cantidad de biomasa, posiblemente debido a la menor
disponibilidad de luz en comparacion al pastizal abierto. Algunos autores han observado
que existe una relacion exponencial negativa entre la produccion del sotobosque y la
biomasa, cobertura de copas o area basal arborea (Scholes y Archer, 1997). Otros
efectos negativos de los arboles sobre el estrato herbaceo pueden ser la intercepcion de
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precipitacion, la acumulacion de detritos u hojarasca, la competencia entre raices o una
combinacion de éstos (Scholes y Archer, 1997). Sin embargo, estas relaciones estarian
reguladas por la calidad de sitio. En efecto, Peri et al. (2005a) trabajando con sistemas
silvopastoriles de fiire observaron que en calidades de sitio bajas (altura dominante < 6
m), el estrato herbaceo creciendo dentro del sistema silvopastoril producia
mayores cantidades que el pastizal abierto, mientras que en calidades de sitio
intermedias a buenas, se producia el efecto inverso. Los resultados encontrados por Peri
y colaboradores asi como Holmgreen et al. (1997), indican que los procesos de
competencia o facilitacion en los sistemas silvopastoriles estdn lejos de responder a
leyes generales. En condiciones ambientales desfavorables, la presencia de arboles
aportaria mayores beneficios como por ejemplo al crear mejores condiciones micro
climaticas, como proteger al estrato herbaceo de la accion desecante de los fuertes
vientos. En sitios mejores, seria mas importante el proceso de competencia; al limitar
los arboles el crecimiento del estrato herbaceo mediante una mayor captura de luz. El
presente estudio fue realizado en una calidad de sitio intermedia y los resultados indican
que el patron de respuesta se acercaria al de los habitats de mejor calidad.

En cuanto a la distribucion de la biomasa del estrato herbaceo es importante destacar el
rol de las raices. Este componente represento entre el 73 y 83% de la biomasa total en el
sistema silvopastoril y pastizal abierto respectivamente, con una consiguiente relacion
raiz/tallo de 3,3 y 5,6 y si bien podria haber una posible sobreestimacion de la fraccion
subterranea por no haber discriminado raices finas vivas de muertas, estos valores se
encuentran dentro del rango informado por Mokani et al. (2006) para pastizales abiertos
frios templados. Fernandez et al. (2004) observaron que las raices de Festuca pallescens
creciendo en el norte de Patagonia representaron entre el 60 y el 70% de la biomasa
total de estas plantas, segin éstas crecieran bajo sombra de Pinus ponderosa o en
condicion abierta (sin arboles). Pérez y Frangi (2000), trabajando con pastizales en
Sierra de la Ventana a lo largo de un gradiente altitudinal, también observaron que la
proporcion de raices representaba una fraccion importante de la biomasa total variando
de 73% (410 g m?) en el sitio mas bajo a 87% (904 g m?) en el sitio mas elevado de la
pendiente, en respuesta a un descenso de la temperatura y a una menor capacidad de
retener agua en los suelos del sitio mas elevado. Asimismo, Wong et al. (1991) han
observado que muchas plantas creciendo bajo sombra incrementan el destino de
recursos hacia las hojas a expensas de las raices, resultando en relaciones mas bajas de
raiz/tallo, principalmente en gramineas. Sin embargo, Beleski (2005) observo que si
bien las raices de Dactylis glomerata representaban una alta proporcion de la biomasa
total (63 %), éstas no variaban a lo largo de un gradiente de luz producido por arboles
de Quercus. Estos resultados contrastantes indican que diferentes especies reaccionan
de manera diferente a la sombra, dependiendo de su capacidad de adaptacion a ésta. Con
respeto a la porcion subterranea del estrato herbaceo informada en este estudio se debe
tener en cuenta que no se realizaron calculos de productividad subterranea, si no que se
cuantifico en una sola fecha de muestreo (al final de la temporada de crecimiento), por
lo que estos resultados representan la situacion en un momento determinado.

Ademas de la competencia por luz, otros factores pueden influir en la relacion raiz/tallo,
como ser la disponibilidad de agua y nutrientes del sitio. Es probable que las diferencias
en raiz/tallo encontradas en este estudio entre el estrato herbaceo del sistema
silvopastoril y el pastizal abierto hayan sido debido a una combinacion de éstos. Por un
lado, el primero, al experimentar sombra producida por los arboles, destinaria mas
recursos hacia la parte aérea para aumentar la captacion del factor limitante luz. Por otro
lado, el pastizal abierto, al estar mas expuesto al viento y experimentar una mayor
evapotranspiracion, y ademas al presentar una textura del suelo mas fina (mayor
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porcentaje de limo y arcilla) que dificultaria la extraccion del agua (Tabla 5.1), tendria
como factor limitante la disponibilidad hidrica. Por consiguiente, posiblemente destine
mayor cantidad de recursos hacia la parte subterranea (“teoria del particionamiento
optimo”, discutida en el Capitulo 2).

La concentracion de N de la porcion aérea disminuyd a medida que avanzo la
temporada de crecimiento. Esto es esperable ya que medida que avanza el estado
fenologico de la planta, aumenta la proporcion de estructuras de carbono en las paredes
celulares y la lignificacion de éstas, con una consiguiente disminuciéon de la
concentracion de N (Jensen et al., 2003; Distel et al., 2005, Peri y Lasagno, 2010).
Asimismo, al inicio de la temporada de crecimiento podria existir dilucion debido a la
expansion foliar, mientras que hacia el final de la temporada la reduccion de
concentracion también puede deberse a una reabsorcion antes de la senescencia.
Observamos que la concentracion de N fue mayor en el estrato herbaceo del sistema
silvopastoril comparado con el pastizal abierto, lo cual es concordante con Peri et al.
(2005a) quienes comparando sistemas silvopastoriles de fiire en distintas calidades de
sitio también observaron que el % de proteina bruta era siempre mayor en el sistema
silvopastoril y que disminuia a medida que aumentaba la transmisividad luminica. El
sistema silvopastoril se caracteriza por proveer sombra al pastizal, y varios estudios han
constatado que las plantas que se desarrollan en condiciones de intensidad de luz
limitada incrementan el contenido de N y proteina bruta (Deinum, 1984; Wong, 1991;
Kephart y Buxton, 1993; Lin et al., 2001; Perry et al., 2009). Kephart y Buxton (1993)
postularon que una reduccién en el tamano celular, con una relativamente constante
cantidad de N por célula, produciria un efecto concentrador. Asimismo, Peri et al.
(2007) trabajando con plantas de Dactylis glomerata observaron que éstas derivaban
mayor cantidad de N hacia la clorofila cuando eran sometidas a niveles de sombra,
como forma de adaptacion a la baja intensidad de luz.

Para la cantidad de N total (kg N ha™"), se observo el siguiente gradiente: pastizal abierto
> estrato herbaceo entre copas > estrato herbaceo bajo copas, debido fundamentalmente
a las diferencias observadas en produccion de biomasa, la cual siguié el mismo patrén.
Asimismo, la cantidad de N total tendid a disminuir a medida que avanzo la temporada
de crecimiento, con excepcion a la ultima fecha de muestreo (mayo) donde aumento.
Esta tendencia se debe a que la concentracion de N disminuyé a medida que avanzo el
estado fenoldgico de la planta. El aumento en la cantidad de N observado al final de la
temporada se debe fundamentalmente al periodo de rebrote en abril que posee este
pastizal (segundo pico de crecimiento), el cual coincide con una mayor humedad
disponible en el suelo. Fernandez et al. (2002) también encontraron dos picos de
crecimiento (uno en primavera —verano y otro en otofio) para el estrato herbaceo de
Stipa speciosa creciendo en un sistema silvopastoril en el norte de Patagonia.

En cuanto a la distribucion del N total en las plantas del estrato herbaceo, las raices
fueron en todos los casos el componente con mayor cantidad, siendo mayor en el
pastizal abierto (82%) respecto al estrato herbaceo del sistema silvopastoril (63%).
Estos resultados son concordantes con Pérez y Frangi (2007) quienes trabajaron con
pastizales de Sierra de la Ventana a lo largo de un gradiente altitudinal y encontraron
que en el sitio mas alto (con mayor estrés por menores temperaturas y menor capacidad
de retencion de agua de los suelos) el pastizal presentaba el 78% del N total (61,3 kg N
ha) en las raices, mientras que esta proporcion disminuia a 58% (29, 1 kg N ha™) en el
pastizal ubicado en el sitio mas bajo en la pendiente.

Por otra parte, en el estrato herbaceo del sistema silvopastoril de este estudio el N fue
destinado en mayor proporcion hacia la parte aérea en comparacion con la biomasa. En
este sentido, mientras la biomasa subterranea contaba con cerca del 74% de la biomasa
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total, el N subterraneo solo alcanzo el 63% del N total, lo cual evidencia una mayor
distribucion de N hacia los 6rganos fotosintéticos, posiblemente en pos de solventar el
factor limitante, la luz.

El '°N aplicado permite observar entre otras cosas, qué cantidad del N disponible fue
absorbida en una temporada de crecimiento y hacia qué organos fue destinado. Los
valores de %Nddf indican que la porcion aérea fue el principal destino del N aplicado,
presentando el estrato herbaceo del sistema silvopastoril valores de hasta un 60-70% del
N derivado del fertilizante. Rowe et al. (2001) también observaron valores de hasta un
73% de N del fertilizante en porciones aéreas de plantas de maiz instaladas en un
sistema de inter-sembrado con arboles de Gliricidia sepium y Peltophorum dasyrrachis
en Sumatra (Indonesia). Asimismo, Aandereud y Bledsoe (2009) informaron valores de
recuperacion del fertilizante marcado del orden del 73,5 y 51,4% segun el fertilizante
fuera amonio o nitrato, en tallos de Bromus diandrus. Logan y Thomas (1999) también
obtuvieron valores de recuperacion del fertilizante entre 42 y 74% en tallos de ryegras,
dependiendo del tipo de suelo analizado. Por su parte, en el pastizal abierto del presente
estudio los valores de %Nddf observados en la parte aérea fueron marcadamente
inferiores (entre 21 y 35%). Diversas razones pueden explicar estas diferencias de
absorcion entre ambos pastizales. Por un lado, el pastizal abierto al estar mas expuesto
al viento, posiblemente haya sufrido mayores pérdidas de N por efecto del viento
durante el periodo inmediato posterior a la aplicacion (IAEA, 2001) en comparacion al
sistema silvopastoril. Por otra parte, es probable que existan diferencias entre los
procesos de mineralizacion e inmovilizacion de N por parte de la poblacion microbiana
entre ambos sistemas, y que los microorganismos del pastizal abierto hayan
inmovilizado mayor cantidad de N. Kaye y Hart (1997) concluyeron que los
microorganismos (bacterias y hongos) compiten activamente por el N inorganico con
las plantas, y que depende fuertemente de las caracteristicas del sustrato a descomponer
si se produce liberacion o inmovilizacion de N. En este sentido, existe un valor critico
teérico de C:N del sustrato a descomponer (30:1) por encima del cual los
microorganismos heterotrofos estan limitados por N y por debajo del cual se encuentran
limitados por C. Cuando el sustrato posee una baja relacion C:N, los microorganismos
se encuentran limitados por C y se promueve el proceso de mineralizacion de N, con la
consecuente mayor disponibilidad de éste para las plantas. Contrariamente, altas
relaciones C:N hacen que el N se convierta en limitante y que los microorganismos
inmovilicen fuentes de N como el NOs3™ y NH, " del suelo mientras descomponen el
sustrato (Kaye y Hart, 1997). En nuestro estudio, el sistema silvopastoril poseeria mayor
cantidad y calidad de residuos para descomponer, ya que los arboles aportan anualmente
gran cantidad de detritos (hojarasca y ramas finas) con una importante concentracion de
N (Peri et al., 2008). De los valores de N en hojas informados en este estudio y los de C
en hojas informados por Peri et al. (2010) para esta misma especie se deduce que este
material posee una relacion C/N entre 20 y 23, dependiendo de la edad del rodal. Esto,
sumado al hecho de que el estrato herbaceo también presentd mayores concentraciones
de N que el pastizal, daria como resultado que el sustrato a descomponer tenga mayores
cantidades de N produciendo una menor inmovilizacion de N en el sistema silvopastoril
en comparacion al pastizal abierto. Es importante destacar que a la par de este estudio,
otros integrantes de nuestro grupo de trabajo han realizado experimentos de
descomposicion y mineralizaciéon en este mismo sitio y en las mismas situaciones
(pastizal abierto y sistema silvopastoril) y los resultados preliminares muestran que
existiria una mayor inmovilizacion de N en el pastizal abierto (Bahamonde et al.,
publicacion en preparacion). Por ultimo, dado que el pastizal presenta una textura de
suelo mas fina, existen diferencias entre ambos sistemas en lo que hace a porosidad,



108

drenaje, etc. que podrian favorecer que quede mas N gaseoso atrapado en el suelo del
pastizal abierto. Clough et al. (2001) demostraron que hasta un 35% del "°N aplicado
quedaba atrapado dentro de los microporos del suelo. En este sentido, el pastizal abierto
posee una estructura radical tipica de gramineas, mucho mas densa que la del sistema
silvopastoril, la cual podria favorecer una mayor cantidad de microporos con la
consecuente retencion de N gaseoso en éstos.

En las raices también se encontr6 una alta proporcioén del N proveniente del fertilizante.
Estos érganos son considerados como organos de reserva de las plantas (Holechek et al.,
2000) por lo que es de esperar que alojen cantidades significativas de N en ellos. Los
valores de Nddf observados en el pastizal abierto en este trabajo (6-10%) fueron
similares a los informados para otras especies de gramineas (Logan y Thomas, 1999;
Partala et al., 2001; Cheng et al. 2004; Aanderud y Bledsoe, 2009). Sin embargo, en este
estudio se encontrd que el estrato herbaceo del sistema silvopastoril present6 valores de
Nddf considerablemente mas altos (23-50 %). Es probable que asi como la sombra tiene
importantes efectos en la concentracion foliar del N (ver discusion mas arriba), quizas
influya también en la cantidad de N destinada a las raices, ya sea por promover una
mayor absorcion y por ende, aumento de concentracion de N en todos los 6rganos, o
mediante algiin cambio en la morfologia o estructura de las raices.

5.4.2 Seguimiento del >N en arboles

Los temas concernientes a la concentracion de N en los distintos 6rganos arboreos y la
distribucién del N en los arboles, ya fueron debidamente discutidos en los Capitulos 3 y
4, por lo que en este capitulo se centrard la atencion en lo referente a variaciones a lo
largo de la temporada de crecimiento y lo concerniente al "N absorbido. En este
analisis no se encontraron diferencias significativas en concentracion de N o '°N entre
las distintas clases de copas de los arboles, debido a que la variabilidad encontrada entre
parcelas fue mayor que la encontrada entre arboles de una misma parcela, por lo que los
desvios fueron altos no permitiendo detectar diferencias inherentes a la competencia
directa entre los arboles. Esto pudo estar relacionado con el menor numero de
repeticiones (dos) que fueron evaluadas en este capitulo, justificadas desde el punto de
vista del costo de la experimentacién con N a campo en arboles. Debido a que el
objetivo del presente trabajo fue evaluar las interacciones entre los componentes
pastizal y arboles, se discutiran los resultados referidos al “componente arboreo”,
entendiéndose por tal a arboles de edad similar en fase de crecimiento 6ptimo.

La proporcién de "N derivado del fertilizante en los arboles fue muy inferior a la
observada en los pastos, encontrandose valores maximos de hasta un 6% de Nddf. En
concordancia, Buchmann et al. (1996) en un estudio de absorcion de "°N entre Picea
abies y el estrato del sotobosque, observaron que mientras los arboles asimilaban solo el
3 y el 7% del amonio y nitrato marcado, respectivamente, las plantas del sotobosque
absorbieron el 9 y el 15%. Asimismo, Cheng et al. (2004) en un estudio en macetas
donde interactuaban pastos y plantulas de Quercus, observaron que mientras los
primeros absorbian cerca del 36% del "°N aplicado como nitrato, los Quercus tomaban
solo entre el 3 y el 4%. Estos autores también encontraron que cuando las gramineas
estaban ausentes, la absorcion de nitrato por las plantulas de Quercus aumentaba un
94%. Ellos postulan que la alta densidad y tasa de crecimiento de las raices de los pastos
los convertirian en mejores competidores por el N disponible en comparacion a los
arboles. Una situacion similar posiblemente se dio en el presente estudio donde, si bien
los arboles de fiire presentan una sistema radical mas extenso, el pastizal presenta una
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densidad radical mayor, ubicada mayoritariamente en los primeros 30 cm del suelo y
con una tasa de crecimiento y desarrollo superiores a la arborea.

Con respecto a la distribucion del N en los arboles de este estudio, se observd que si
bien las hojas presentaron la mayor concentraciéon de N, la cantidad de "°N fue superior
en las ramas finas del afio (maximo de 6% Nddf), seguido por ramas finas y albura (5%
Nddf) y luego las hojas (2-4%). Este patron indicaria que la mayor parte del N en hojas
proviene de reservas del arbol de la temporada anterior, y que el nuevo N adquirido es
mayoritariamente almacenado para sucesivas temporadas. Buchmann et al. (1996)
obtuvieron resultados similares en Picea abies de 15 afnos de edad, donde las
concentraciones de N total eran inferiores, pero los valores de N a.e. superiores en
ramas finas en comparacion a las aciculas de la misma edad. San Martino et al. (2010)
trabajando con cerezos al Norte de Patagonia también observaron este patron.
Asimismo, Neto et al. (2008) en Pyrus communis encontraron que el >N absorbido el
afio anterior fue acumulado principalmente en el tronco y las raices gruesas, y la
mayoria del N removilizado desde los 6rganos de almacenamiento fue recuperado en
tallos nuevos, en hojas, flores y raices finas de la temporada posterior.

Las concentraciones tanto de N como de "N en los componentes finos evaluados
(ramas finas del afio, ramas finas y hojas) disminuyeron a lo largo del tiempo. A medida
que avanzaba la temporada de crecimiento el %N en hojas disminuy6 y aumentd en las
ramas finas, lo que demuestra altas tasas de reabsorcion de este nutriente. Estos datos
son concordantes con Frangi et al. (2004) quienes informaron valores de hasta un 69%
de reabsorcion foliar de N en hojas de N. antarctica creciendo en Tierra del Fuego y con
Muiioz et al. (1993) quienes encontraron que el N foliar acumulado en verano era
removilizado a distintos 6rganos como ser ramas, tronco y raices antes de finalizar la
temporada de crecimiento. Este patron de re-absorcion de nutrientes antes de la caida de
las hojas es comun en especies caducifolias arboreas (Aerts y Chapin, 2000) y ha sido
informado también como una estrategia de conservacion de nutrientes en N. antarctica
(Diehl et al., 2003).

Ademas, el N fue detectado en todos los componentes lefiosos, incluso en el duramen,
lo que indica una alta distribucion del N recientemente absorbido a lo largo de todo el
arbol. Si bien la concentracion de N total fue mas alta en raices finas (0,43%) y corteza
(0,41 %), el °N se encontré mayoritariamente en albura, la cual presentd un valor de
%Nddf similar al de las ramas finas (5,5 %), y el fuste en total, (albura + duramen +
corteza) alcanz6 un valor de 10% Nddf. Asimismo, componentes como raices y corteza
presentaron %Nddf incluso mayores a las encontrados en hojas. Neto et al. (2008) y San
Martino et al. (2010) trabajando con arboles de Pirus communis y Prunus avium,
respectivamente, informaron valores similares a los de este estudio en fustes, aunque los
valores en otros componentes fueron superiores (hojas, raices y ramas finas). Estas
diferencias posiblemente se deben por un lado, a que estas especies frutales poseen una
tasa de crecimiento mayor y por ende una mayor absorcion de nutrientes que la especie
de este estudio, y por otro lado, a que los frutales en general son evaluados en ausencia
de competencia (sin pastos) y en condiciones de crecimiento no limitantes (con riego y
aplicacion de nutrientes), por lo que es esperable que estas condiciones Optimas
representen mayores crecimientos y absorciones que especies nativas creciendo en
condiciones naturales. Munoz et al. (1993) también encontraron que cerca del 32%
Nddf fue distribuido entre los nuevos organos y el tallo, mientras que las raices solo
presentaban un 2,3 % del "N absorbido. En contraste, Nadelhoffer et al. (1999)
comparando bosques de Quercus y Pinus observaron que la mayor proporcion de '°N
absorbido se encontr6 principalmente en raices finas y follaje, mientras que la madera y
corteza acumulaban cantidades extremadamente pequenas del N absorbido.
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5.4.3 Evolucion del °N en el suelo.

Se observo que el suelo del pastizal abierto presentd mayores cantidades de N total que
el suelo del sistema silvopastoril, siendo estable a lo largo de toda la temporada de
crecimiento. Sin embargo, a pesar de presentar las mayores concentraciones es probable
que gran parte del N no haya estado disponible para las plantas debido a la
inmovilizacion por los microorganismos (ver seccion 5.4.1) y/o a bajas tasas de
descomposiciéon debido a las bajas temperaturas. El '°N también fue detectado en el
suelo de todos los tratamientos, y a diferencia del N total, los valores fueron muy
variables e inferiores en el pastizal abierto. Estas diferencias pudieron deberse a que
éste, al estar mas expuesto al viento probablemente haya tenido mayores pérdidas por
volatilizacidon posteriores a la aplicacion del fertilizante marcado (International Atomic
Energy Agency (IAEA), 2001). Asimismo, los valores de %Nddf encontrados en el
suelo fueron muy inferiores a los hallados en los componentes vegetales y disminuyo
con la profundidad. En concordancia, Neto et al. (2008) en su estudio de distribucion de
N en arboles de pera también encontraron valores bajos de %Nddf en las muestras de
suelo y que a su vez éstos disminuian con la profundidad.

Al finalizar la temporada de crecimiento se observo ademés que el "N aplicado no
alcanzo a lixiviarse, ya que a una profundidad de 70 cm no se detectd su presencia. Esto
puede estar relacionado a que en el sitio de estudio las precipitaciones (560 mm afio™)
no alcanzan a lixiviar elementos tan moviles como el nitrato, al menos en una
temporada de crecimiento. El régimen hidrico en Patagonia en general se caracteriza por
recargar los suelos de humedad durante el periodo de invierno y las plantas utilizan esta
agua para el crecimiento al inicio de la temporada primaveral, sumado a un pequefio
aporte que también obtienen de las escasas precipitaciones estivales (Paruelo y Sala,
1995). Segun este patron, la lixiviacion sucederia en el periodo invernal de la temporada
siguiente, si es que no ha sido retenido por los componentes vegetales.

5.4.4 Distribucion del N a nivel del sistema

A nivel del sistema la mayor acumulacion del N total y el recientemente aplicado fueron
retenidos principalmente en el suelo, con valores de alrededor del 62% del total del °N
detectado. Estos resultados concuerdan con Buchmann et al. (1996) y Nadelhoffer et al.
(1999) quienes también observaron que el suelo fue el principal destino para el °N
agregado en bosques de Picea abies, Quercus y Pinus.

Con respecto al N en los componentes vegetales, en el sistema silvopastoril el estrato
arboreo absorbié un 69% menos de "°N aplicado en comparacién al estrato herbaceo
(Tabla 5.10). Esta gran diferencia se deberia a que los arboles comienzan la absorcion
de N mas tardiamente en la temporada, ya que gran parte del N de las primeras hojas al
inicio de la misma provendria de reservas (Muifioz et al., 1993; Neto et al., 2008).
Asimismo, las gramineas presentan una tasa de crecimiento superior y
consecuentemente una mayor tasa de absorcion de nutrientes que el fiire, el cual se
caracteriza por ser una especie de crecimiento muy lento. Asimismo, la morfologia de
las raices entre los distintos estratos es muy diferente. Mientras las gramineas poseen
mayor cantidad de raices finas en forma de cabellera capaces de absorber N en un gran
volumen de suelo, los arboles presentan raices gruesas con otras funciones (soporte,
almacenamiento) que no aportarian demasiado a la absorcidon de nutrientes y presentan
proporcionalmente menor cantidad de raices finas. Todos estos aspectos en conjunto
harian que los pastos captaran mayor cantidad del N disponible que los arboles de fiire.
Rowe et al. (2001), en un sistema de intersiembra con arboles y maiz, también
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observaron que, debido a una separacion vertical entre la distribucion de raices y una
importante separacion temporal en la absorcion del N, no existia una fuerte competencia
por éste entre estos componentes vegetales. Similarmente, Jose et al. (2000) encontraron
que la competencia por N fue minima en su sistema agroforestal de Juglans nigra,
Quercus rubra y Zea mays, debido a que la absorcion no fue simultdnea en el tiempo
entre todos los componentes.

En este estudio se observo que el las plantas en el pastizal abierto presentaron las
mayores cantidades de biomasa y N por hectarea, pero gran parte de esta produccion fue
derivada hacia la parte subterranea. En cuanto a produccion de biomasa aérea, que es la
que sostiene el consumo del ganado, si bien el estrato herbaceo del sistema silvopastoril
presento entre un 30 y 37% menos biomasa en comparacion al pastizal abierto (Figura
5.4), en términos de N acumulado por hectarea casi no se detectaron diferencias (30,0
vs. 28,9 kg ha™!, Tabla 5.10). Esto indicaria que la menor productividad en biomasa del
estrato herbaceo del sistema silvopastoril fue compensada por una mayor calidad de
éste, caracteristica que es muy atractiva en vista a la produccion del ganado. Estos
resultados concuerdan con Garret et al. (2004) quienes en una revision de trabajos en
sistemas silvopastoriles mencionan que, en general, la produccion del estrato herbaceo
acompafiante decrece a medida que aumenta la cobertura arbdrea, pero aumenta el
contenido de proteina bruta (N). Incluso algunos autores como Frost y McDougald
(1989) han encontrado que la produccion forrajera fue superior en bosques de Quercus
que en pasturas abiertas, concluyendo que el sombreado incrementd la produccion en
condiciones de sequia al reducir las pérdidas por evapotranspiracién. Resultados
similares fueron informados por Peri et al. (2005a) para sistemas silvopastoriles de fiire
en calidades de sitio bajas.

Con respecto al "N retenido a nivel del sistema, se observé que el sistema silvopastoril
recuperd cerca de un 65% mas del "N aplicado comparado con el pastizal abierto. Esto
se dio por una mayor retencion en los componentes suelo y herbaceo, y ademas la
absorcion de los arboles. Una caracteristica a resaltar es que si bien el estrato herbaceo
en el sistema silvopastoril presentdé menores cantidades de biomasa, fue capaz de
absorber mayores cantidades de '>N. Esto puede deberse, como ya se ha discutido, a una
mejora en las condiciones ambientales (mayor humedad disponible en el suelo y por
ende aumento en absorcion de agua y nutrientes) o bien a una menor competencia por
este nutriente con los microorganismos del suelo. Estos resultados estarian indicando un
mayor uso del N disponible aplicado por parte del sistema silvopastoril en comparacion
al pastizal abierto. En concordancia, Rowe et al. (2001) encontraron que el sistema de
intersiembra de arboles y maiz era mas eficiente en el uso del N que el monocultivo, ya
que el N era absorbido por arboles a mayores profundidades evitando pérdidas por
lixiviacion.

Los resultados obtenidos indicarian que, en cuanto a la absorcion del N, los arboles no
producirian un fuerte efecto negativo (competencia) sobre el estrato herbaceo, sino que
por el contrario, ya sea mediante la creaciéon de un ambiente mds favorable (reduccion
de evapotranspiracion) o bien por medio del aporte de detritos que modifican la relacion
C:N reduciendo la competencia por éste con los microorganismos, favorecerian la
absorcion de N por parte de los pastos. También es probable que el efecto de sombreado
de los arboles hacia el estrato herbaceo que produce una disminucion en la produccion
de biomasa de éste, derive en una menor competencia intra tipo bioldgico (entre pastos)
que haga que el N aplicado no sea rapidamente agotado quedando algo disponible para
los arboles. Por otra parte, en las plantas terrestres un valor diferente a 10 en el cociente
N/P indica un desbalance nutricional causado por la absorcion restringida del nutriente
limitante (Ingestad y Agren, 1988; Koerselman y Meuleman, 1996). Un valor > a 10
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indica que el P es limitante y < 10 lo seria el N. El cociente N/P en los arboles de este
estudio (calculado con valores de P dados en el Capitulo 3) da un valor de 9, indicando
que esta especie presentaria cierta limitacion por N, lo cual es concordante con lo
expresado por Frangi et al. (2004) y Diehl et al. (2003). Esto promueve altos porcentajes
de reabsorcion de N desde las hojas antes de la senescencia (76% en este estudio),
provocando un ciclado interno conservativo que conllevaria a una menor absorcion de N
desde el suelo. Segin todo lo expuesto, y sumado al hecho de que los arboles aportan
anualmente cierta cantidad de N mediante la caida de hojarasca al suelo, determinaria
que no se rechace la hipdtesis propuesta “En fiirantales de uso silvopastoril en Patagonia
Sur existe un efecto de facilitacion del N por parte de los arboles hacia el pastizal
circundante”. Esto tendria como derivaciéon inmediata el hecho de que la quita
desmedida de arboles a fin de favorecer areas de pastoreo podria en definitiva conllevar
a una disminucion de la productividad del sistema ya que, al menos para el caso del
aprovechamiento del N, el sistema arboles-pastos tendié a ser mas eficiente que el
pastizal abierto. De todos modos, este tipo de estudios deberian complementarse con
otros que determinen las densidades 6ptimas arboreas a fin de poder entablar la maxima
productividad pastizal y animal sin perder los beneficios aportados por los arboles.
Varios trabajos han demostrado que las interacciones entre los arboles, el estrato
herbaceo y el ganado pueden ser manipuladas para estimular la produccion del forraje y
el crecimiento animal sin efectos negativos en el desarrollo arboreo (Lehmkuhler et al.
1999, Garret et al. 2004). Algunas de las herramientas propuestas a implementar como
manejo serian el raleo de algunos arboles para permitir la entrada de luz al pastizal en
areas densas, con valores de remocion entre el 43 y el 50 % del area basal (Dey y
Parker, 1996). Peri (2009) recomienda para sistemas silvopastoriles de fiire en sitios con
estrés hidrico severo (altura de arboles dominantes entre 8-10 m) una intensidad
maxima de raleo que deje una cobertura de copas remanente entre el 50 y el 60%:;
mientras que en sitios con régimen hidricos mas favorables, dejar un cobertura de copas
de alrededor del 40%. Otras herramientas interesantes para incrementar la productividad
de estos sistemas seria incentivar la instalacion de especies forrajeras con buenos
rendimientos bajo ciertos niveles de sombra, como ser el caso del pasto ovillo (Dactylis
glomerata), el cual ya se encuentra introducido y adaptado en estos sistemas
silvopastoriles de fiire.

5.5 Conclusiones

En el presente estudio se evalu6 la acumulacién y distribucién del "N aplicado en los
componentes aéreos y subterraneos que interactian en un sistema silvopastoril (pastos,
arboles y suelo) y en un pastizal abierto (pastizal y suelo). Se observo que en todos los
casos el suelo fue el mayor destino para el "N aplicado, siendo su distribucién en el
perfil diferente segtn el sistema fuera silvopastoril o pastizal abierto.

El estrato herbaceo creciendo en el sistema silvopastoril si bien produjo menores
cantidades de biomasa, fue mas eficiente en el uso y aprovechamiento del "N que el
pastizal abierto. Asimismo, en los pastos del sistema silvopastoril hubo una mayor
particion del N absorbido hacia la parte aérea, mientras que en el pastizal abierto hubo
una mayor proporcion del N acumulado en raices.

Los arboles no representaron una fuerte competencia con el estrato herbaceo por el °N
aplicado, por el contrario, promovieron una mayor absorcion de N, coincidiendo con la
hipotesis de que existiria un efecto de facilitacion por este nutriente en el sistema
silvopastoril de fiire.
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Capitulo 6. Biomasa y nutrientes en arboles de
Nothofagus antarctica en Patagonia Sur: Discusion

final
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6.1 Introduccion

En esta tesis se han evaluado distintos aspectos de la cantidad y distribucion de biomasa
y nutrientes en arboles de Nothofagus antarctica, una de las especies arboreas mas
abundantes de Patagonia Sur. El estudio abarcé dos enfoques diferentes: los Capitulos
2, 3 y 4 hicieron referencia a arboles creciendo en bosques nativos sin intervenciones
recientes, mientras que el Capitulo 5, evalud la dinamica del N en arboles bajo un
esquema de uso silvopastoril con estrato herbaceo natural, sistema que estd siendo
ampliamente implementado por los productores de la region. En el Capitulo dos se
abarco la tematica de cantidad y distribucion de biomasa en arboles creciendo en
condiciones naturales, en el tercero, se estudid la concentracion de macronutrientes (N,
P, K, Ca, Sy Mg), y en el cuarto se tratd la particion de recursos en los diferentes
componentes arbdéreos. Todos estos aspectos fueron evaluados para arboles de distintas
clases de edad y clases de copa, creciendo en tres calidades de sitio diferentes. En el
Capitulo 5 se estudié la dinamica de N con el agregado de fertilizante marcado con °N
en sistemas silvopastoriles de fiire a fin de determinar la existencia de procesos de
competencia o facilitacion entre los componentes arboles y pastizal.

En el presente Capitulo final se presentan los principales hallazgos de la tesis,
resaltando la relevancia de la informacion generada y la aplicabilidad de los resultados
obtenidos, como asi también las actuales carencias de informacion y posibles
lineamientos futuros de investigacion.

6.2 La capacidad de adaptarse a sitios de diferente calidad y/o condiciones de luz
conlleva cambios tanto en la cantidad total como en la particion de biomasa y
nutrientes.

El fiire se caracteriza por ser uno de los Nothofagus de mayor plasticidad en Patagonia.
Se comporta como una especie polimorfica: en sitios de buena calidad se presenta como
arboles de gran porte y en sitios de baja calidad (i.e. sitios inundados o expuestos a
sequia) tiende a una forma arbustiva. En esta tesis se demostro que este polimorfismo y
capacidad de adaptacion a distintos sitios conlleva cambios en la cantidad y particion
tanto de la biomasa como de nutrientes.

Los estudios que abarcan la biomasa en arboles son importantes para diversas
investigaciones relacionadas a la dinamica y secuestro de carbono (Brown y Lugo,
1982; Dixon et al., 1994; Binkley et al., 2004) o para evaluar las caracteristicas de las
adaptaciones de los arboles al ambiente (Bradshaw, 1965; West-Eberhard, 2003).
Asimismo los estudios que abarcan cantidad y distribucion de nutrientes son esenciales
a fin de poder evaluar la productividad del sitio, la fertilidad mineral, el ciclo de los
elementos y los efectos a largo plazo en el balance mineral de las distintas practicas o
usos que se realizan del bosque (Santa Regina, 2000). En este sentido el presente
estudio obtuvo informacion original acerca de la cantidad y distribucion de nutrientes
por individuo segun la edad de los arboles (Figura 6.1), y dado que esta especie tiene la
particularidad de regenerar en parches y conformar bosques de edades heterogéneas,
tener conocimiento acerca del total de nutrientes por individuo para distintas edades es
importante a fin de poder realizar estimaciones a nivel de rodal. Asimismo, discriminar
por clases de edad permitiria realizar estudios mas precisos de ciclos de nutrientes, ya
que los rodales jovenes presentan mayores proporciones de componentes finos (hojas,
ramas finas y raices finas y medias) que se caracterizan por sus altas concentraciones de
nutrientes (Capitulo 2) y consecuentemente, se diferencian de los rodales maduros en el
aporte de nutrientes que realizan al sistema (por caida de hojarasca y detritos).
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En esta tesis se observd que N. antarctica presenté una marcada diferenciacion en
cuanto a cantidad de biomasa y nutrientes segin las clases de copa (Figura 6.1). En
cuanto a la distribucion de recursos, si bien la clase de copa no influy6 en la particion de
biomasa, se detectaron diferencias importantes en la particion de nutrientes. Los arboles
suprimidos tendieron a distribuir hacia los 6rganos aéreos igual o mayor proporcion de
nutrientes (especialmente los relacionados a la actividad fotosintética) que los arboles
dominantes, evidenciando un ajuste en pos de solventar la disminucién de luz. Este
fenomeno se evidencid principalmente para el N, el cual se caracteriza por ser un
nutriente esencial en el proceso de fotosintesis y en las reacciones energéticas (Capitulo
2, Seccion 2.4.1).

Por otra parte, en este estudio se observo que las relaciones alométricas representan una
herramienta util para el estudio de distribucion de la biomasa en esta especie. Los
patrones de distribucion se ajustaron con las denominadas “reglas canonicas del
particionamiento” (Enquist y Niklas, 2002) cuando fueron analizados de manera global.
Sin embargo, al ser discriminados por calidad de sitio los patrones difirieron,
incrementandose la importancia como destino de recursos a los 6rganos subterraneos a
medida que decrecid la calidad de sitio, ajustandose mejor a la teoria del
“particionamiento optimo”, la cual postula que las plantas distribuirian preferentemente
la biomasa hacia aquellos 6rganos que se encuentran cosechando los recursos mas
limitantes para el crecimiento (Thornley, 1972; Bloom et al., 1985). Esta caracteristica
denotaria que esta especie presenta una gran capacidad de adaptacion ecologica que le
permite crecer en ambientes muy disimiles en cuanto a disponibilidad de recursos. Por
otra parte, si bien el enfoque alométrico ha sido utilizado y recomendado para el estudio
de particion de biomasa entre los o6rganos de las plantas, esta herramienta no ha sido
implementada ampliamente en el estudio de la distribucion de nutrientes (Niklas y
Cobb, 2005). Para el caso particular de especies arbdreas no existen antecedentes, por lo
que esta tesis brinda informacion original en la particion de nutrientes bajo este enfoque
alométrico (Capitulo 3, Seccion 3.4). Los datos obtenidos de estas relaciones mostraron
que la particion de los nutrientes entre los distintos componentes arboreos difirid segin
cada nutriente en particular con patrones de distribucion alométricos especificos que no
estrictamente concordaron con los patrones de distribucion de biomasa. En este sentido,
se observo que las raices compitieron de manera mas fuerte como destino de nutrientes
que como destino de biomasa, en comparacién a la porcion aérea. Por su parte, el
analisis de la relacion hojas-raices y hojas-tallos mostré que la mayoria de los nutrientes
se distribuyeron en mayor proporcion hacia los 6rganos fotosintéticos que la biomasa.
Asimismo, el enfoque alométrico permitié detectar diferencias importantes en la
distribucion de nutrientes segun el sitio donde se desarrollaron los arboles. En la mejor
calidad de sitio se observé la tendencia de una mayor distribucion de nutrientes hacia
los componentes aéreos. Gran proporcion de estos nutrientes fueron derivados hacia los
organos fotosintéticos, los cuales se caracterizan por su alta concentracion en N, P, K, S
y Mg (Capitulo 2, Seccion 2.3.2). Mientras que en la clase de sitio de peor calidad el
componente raices aument6 su demanda de recursos. La relacion de distribucion hojas-
raices confirmé la tendencia observada anteriormente, ya que en el mejor sitio la
distribucion fue principalmente hacia las hojas, mientras que en el sitio de peor calidad
el destino principal fueron las raices. Esta respuesta de incrementar el destino de
recursos (principalmente biomasa y N) hacia raices en sitios menos favorables ha sido
documentada en especies de crecimiento rapido (Aerts y Chapin, 2000). Sin embargo,
segun lo encontrado en este estudio esta caracteristica también se repetiria en especies
de crecimiento tan lento como N. antarctica. Esta alta plasticidad en la disposicion del
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sistema radical es de gran significancia adaptativa en suelos o ambientes con grandes
diferencias espaciales en la disponibilidad de nutrientes (Aerts y Chapin, 2000).

La Figura 6.1 muestra esquematicamente como influyen en la cantidad y particion de
nutrientes los distintos factores abarcados en esta tesis: edad, clase de copa y calidad de
sitio, y sus efectos positivos (al aumentar el factor, aumenta la cantidad de nutrientes) y
negativos. Otro aspecto importante derivado de este estudio fueron las interacciones
observadas entre la edad y la clase de copa; la edad y la clase de sitio y entre la clase de
copa y la clase de sitio (Capitulo 4) en la cantidad de nutrientes por individuo (Figura
6.1). Todas estas interacciones denotan la importancia de evaluar estos factores (edad,
clase de copa y sitio) en forma integrada, ya que considerar solo un factor en forma
aislada podria no explicar en forma completa, o incluso enmascarar los resultados
obtenidos de nutrientes en arboles de N. antarctica (Figura 6.1).

Figura 6.1. Esquema de las relaciones existentes entre los factores estudiados (calidad de sitio,
edad y clase de copa) y la cantidad de nutrientes en arboles individuales de Nothofagus
antarctica. Las flechas indican la influencia directa sobre la cantidad de nutrientes y las lineas
punteadas indican interacciones entre factores. El signo (+) indica que el factor “influye de
manera positiva” y el signo (-) indica que el factor “influye de manera negativa”.
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También es importante a destacar la importancia que presenta el componente
subterraneo como destino de nutrientes. Esto fue aun mas marcado en aquellos arboles
que crecieron en los sitios menos favorables donde, para la mayoria de los nutrientes, la
distribucion hacia raices fue superior que el destino aéreo. La mayoria de los estudios se
focalizan en la parte aérea o “visible” de los sistemas forestales (Ranger y Gelhaye,
2001; Lin et al., 2006), probablemente debido a lo laborioso y costoso que resulta la
medicion de raices. Sin embargo, es crucial considerar al sistema subterrdneo cuando se
realizan estudios de absorcion, acumulacion y ciclo de nutrientes en bosques dominados
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por N. antarctica, ya que una gran proporcion de nutrientes se encuentra en la parte
subterranea.

Al ser la disponibilidad hidrica el principal factor limitante entre sitios, los arboles del
sitio de peor calidad destinaron mayor proporcion de biomasa y nutrientes hacia el
componente subterraneo, como estrategia para solventar dicha limitante (Capitulo 4,
Seccion 4.3.2).

6.3 El iiire como parte de sistemas silvopastoriles al sur de Patagonia: posibles
efectos positivos hacia el pastizal natural.

La facilitacion es un efecto positivo de una planta en el establecimiento o crecimiento
de otra planta y ha sido reconocido como una fuerza determinante en procesos de
sucesion primaria y secundaria (Connell y Slatyer, 1977). Bruno et al. (2003) indican
que la facilitacion deberia ser considerada al estudiar los distintos procesos ecoldgicos
(competencia, nicho ecoldgico, prelacion, densidad poblacional, etc.). Asimismo, es
logico suponer que las interacciones positivas (facilitacion) y negativas (competencia)
ocurren en un sistema simultaneamente. Holmgren et al. (1997) remarcan que la
condicion necesaria para que la facilitacion exista es que el mejoramiento en un factor
ambiental (ej. agua, nutrientes) debajo del dosel exceda al incremento en la demanda de
ese factor causada por el deterioro en las condiciones de otro factor (ej. luz).

Dado que un alto porcentaje de los fiirantales en Patagonia Sur estan siendo utilizados
como sistemas silvopastoriles, surgid la necesidad de generar conocimiento acerca de
las relaciones existentes entre los componentes de estos sistemas por recursos
especificos, como por ejemplo el N, a fin de poder entender su dindmica y entablar a
futuro pautas de manejo que tiendan a un uso sustentable de los bosques nativos. A
nivel sistema, la mayor cantidad de "°N fue retenida en el suelo (Figura 6.2). Asimismo,
en el sistema silvopastoril el estrato arboreo absorbid un 69% menos de "°N aplicado en
comparacion al estrato herbaceo. Esta gran diferencia pudo deberse a que los arboles
comienzan la absorcion de N mas tardiamente en la temporada, y a que las gramineas
presentan una tasa de crecimiento superior y consecuentemente una mayor tasa de
absorcion de nutrientes que el fiire (Buchmann et al., 1996; Cheng et al., 2004).
Asimismo, se observo que el sistema silvopastoril recuperd cerca de un 65% mas del
BN aplicado comparado con el pastizal abierto. Esto se produjo por una mayor
retencion en los componentes suelo y herbaceo, ademas de la absorcion de los arboles
(Capitulo 4, Seccion 4.3.4). El estrato herbaceo del sistema silvopastoril si bien produjo
menores cantidades de biomasa debido a que se encuentra limitado por el factor luz, fue
capaz de absorber mayores cantidades de "’N. Estos resultados indicarian un mayor
aprovechamiento del N disponible por parte del sistema silvopastoril en comparacion al
pastizal abierto. Por lo tanto, para el recurso N, los arboles no producirian un fuerte
efecto negativo (competencia) sobre el estrato herbaceo, sino que al contrario, ya sea
mediante la creacion de un ambiente mas favorable (mayor humedad disponible en el
suelo y por ende aumento en absorcion de agua y nutrientes) o bien por medio del
aporte de detritos que modifican la relacion C/N reduciendo la competencia por éste con
los microorganismos, favorecerian la absorcion de N por parte del pastizal. Esto,
sumado al hecho de que los arboles aportan anualmente una cantidad considerable de N
mediante la caida de hojarasca al suelo, determin6 que probablemente en firantales de
uso silvopastoril en Patagonia Sur existe un efecto de facilitacion del N por parte de los
arboles hacia el estrato herbaceo circundante.
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Figura 6.2 Diagrama de un sistema silvopastoril de Nothofagus antarctica vs. un pastizal abierto
respecto a la cantidad de "N ha™ que fue retenida por cada componente (parte aérea de arboles,
raices de arboles, parte aérea del pastizal, raices del pastizal y suelo).
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6.4 Implicancias practicas derivadas de este estudio

A lo largo de toda esta tesis se ha brindado informacion especifica que puede ser
utilizada como base en distintos aspectos y estudios que involucren a la ecologia y
manejo de bosques de N. antarctica en Patagonia Sur. En el Capitulo 2, se presentaron
funciones alométricas de particion de la biomasa en esta especie en distintos sitios y,
considerando la complejidad que involucra la cuantificacion del sistema radical, utilizar
este tipo de relaciones seria de suma utilidad en numerosos estudios donde es requerido
estimar el componente subterraneo, ya que mediante mediciones de la porcion aérea y el
uso de estos coeficientes alométricos, se podria estimar el componente raices. Un
ejemplo especifico donde es necesario estimar el componente subterraneo es en los
estudios de secuestro de carbono (C). Se ha demostrado que los ecosistemas forestales,
con un manejo adecuado, pueden secuestrar mas carbono que otros ecosistemas
terrestres (Dixon et al., 1994) contribuyendo notablemente con la mitigacion del cambio
climatico producido por el constante incremento del CO, atmosférico. Este tipo de
estimaciones se han hecho muy frecuentes en los tltimos tiempos para determinar los
beneficios econdmicos al decidir mantener las superficies boscosas para el intercambio
de los denominados “bonos verdes” o “Créditos de Carbono” con los paises
desarrollados por la cantidad de C secuestrado anualmente por unidad de superficie
(Losi et al., 2003), de acuerdo con las bases del Protocolo de Kyoto de 1997.

Por otra parte, de los datos obtenidos en esta tesis también es posible derivar funciones
de la cantidad de los principales nutrientes (N, P, K, Ca, S y Mg) por individuo en el
tiempo, las cuales pueden brindar informacién adicional como ser tasas de acumulacion,
eficiencias en el uso de nutrientes, etc., para el estudio de dinamica y ciclo de nutrientes
de estos bosques. Asimismo, la informacion de distribucion de nutrientes en los
distintos componentes arboreos permite delinear algunas pautas que tiendan a un
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manejo sustentable de estos bosques al momento de ser intervenidos. Por ejemplo, la
importancia de acumular elementos minerales en los componentes finos de la biomasa
(copa y corteza) hace que la remocion de nutrientes de los ecosistemas sea muy
dependiente de los métodos de corta utilizados (Loumeto, 1986; Judd, 1996). En este
sentido, si se realizara extraccion de arboles para su aprovechamiento, seria conveniente
retirar solo los fustes y dejar en el terreno los componentes finos de la copa (hojas y
ramas finas) para minimizar de esta manera la extraccion de nutrientes del sistema
(Wang et al., 1996; Santa Regina, 2000). Otra practica a realizar seria descortezar los
fustes in situ antes de retirarlos, ya que se evidencio que la corteza también cuenta con
alta concentracion de nutrientes, fundamentalmente Ca.

Las funciones alométricas obtenidas para cada uno de los nutrientes también se
muestran como una herramienta util para estimar el impacto del manejo de bosques de
N. antarctica en el ciclo de nutrientes para arboles de distintas edades, clases de copa y
clases de sitio. Es importante destacar la importancia que presenta el componente raices
como destino de nutrientes. En este sentido, las funciones alométricas derivadas en esta
tesis permitirian a partir de mediciones de la parte aérea de los sistemas forestales,
estimar la cantidad de nutrientes retenida en el sistema radical en bosques sin
intervencion o luego de ser intervenidos mediante raleos.

En el Capitulo 5 de esta tesis se demostrd que el estrato herbaceo creciendo bajo un
esquema de uso silvopastoril obtuvo un efecto de facilitaciéon por parte del estrato
arboreo con respecto a la absorcion de N. Contando con esta informacion, deberia
considerarse que la corta excesiva de arboles a fin de favorecer areas de pastoreo podria
determinar una disminucion de la productividad del sistema, ya que al menos para el
caso del aprovechamiento del N, el sistema arboles-pastos tendi6 a utilizar mas el N
agregado que el pastizal abierto. En este sentido, y teniendo en cuenta que este tipo de
sistemas en Patagonia Sur con fiire suelen tender a la maximizacion de la produccion
ganadera, es importante generar pautas que tiendan a un uso sustentable de éstos,
manipulando las interacciones entre arboles, pastos y el ganado para estimular la
produccion del forraje sin efectos negativos a largo plazo (Lehmkuhler et al. 1999,
Garret et al., 2004).

6.5 Futuros lineamientos de investigacion en la tematica de esta tesis.

El presente estudio brinda informacion valiosa acerca de la cantidad y distribucion de
nutrientes en arboles de N. antarctica. Asimismo, se observd que las hojas seria un
componente fundamental a tener en cuenta en el estudio del ciclo de nutrientes, ya que
éstas por su dindmica y caida anual al suelo, aportarian un input importante de
nutrientes al sistema. Sin embargo, serian necesarios futuros estudios de
descomposicion de hojarasca para determinar fehacientemente que proporcion de
nutrientes y en qué tiempo se encontrarian disponibles para las plantas. Otro
componente fundamental en el ciclo de nutrientes serian las raices finas, las cuales, al
descomponerse, liberarian importantes cantidades de todos los nutrientes al sistema. A
diferencia de las hojas, no se han informado altos valores de reabsorcion de nutrientes
antes de la senescencia de las raices finas, por lo que su aporte al sistema podria ser
incluso mayor al del realizado por la hojarasca. Este aspecto también seria importante
de evaluar en futuros estudios de descomposicion de raices, para poder determinar que
fraccion de de cada uno de los nutrientes es realmente liberada al suelo y en cuanto
tiempo podrian ser nuevamente absorbidos.

Otro aspecto interesante a evaluar seria lo acontecido en cuanto a cantidad y
distribucion de biomasa y nutrientes en arboles creciendo en las mejores calidades de
sitio para esta especie, ya que dichos sitios no fueron alcanzados por este estudio. Esto
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permitiria verificar si se mantienen las tendencias encontradas en este trabajo o si
existen cambios cuando el fiire se desarrolla en todo su potencial.

En cuanto al uso de fiirantales como sistemas silvopastoriles, deberian realizarse
estudios que determinen las densidades Optimas arboreas a fin de lograr la maxima
productividad del estrato herbaceo sin producir una disminuciéon de nutrientes del
sistema. Asimismo, serian relevantes nuevas lineas de investigacion que evalien los
requerimientos de este estrato en macro nutrientes (N, P, K, Ca, S y Mg), para poder
determinar en qué proporcion estos requerimientos son cubiertos por el aporte anual de
hojarasca de arboles de fiire al suelo en los sistemas silvopastoriles.

Otro aspecto sumamente importante y que no ha sido alcanzado por esta tesis, es el rol
de los microorganismos del suelo en el ciclo del N tanto en el ambiente silvopastoril
como en el pastizal abierto. En la discusion del Capitulo 4 se han utilizado numerosos
supuestos, como ser la calidad diferencial del residuo a descomponer entre ambos
sistemas, conllevando a importantes diferencias en los organismos del suelo y su
consiguiente accion sobre el material a descomponer. Todas estas tematicas deberian ser
abordados con ensayos y muestreos a campo que involucren distintos niveles de sombra
y calidad de detritos.
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