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REsuMEN. La radiacién solar es el factor mas importante que limita el crecimiento de las plantas
en los bosques tropicales y subtropicales himedos. En funcién de esto, las especies de arboles
se clasificaron histéricamente en dos grupos funcionales sobre la base de sus requerimientos de
germinacion, establecimiento y crecimiento. Mientras que las especies mads tolerantes a la sombra
pueden germinar, crecer y establecerse en sitios con niveles bajos de radiacién, las especies
de sol necesitan niveles altos para su desarrollo. Sin embargo, dentro de los bosques existen
variaciones espacio-temporales en la disponibilidad de luz y la mayoria de las especies tienen
comportamientos ecofisiolégicos intermedios entre las dos categorias extremas. En este trabajo
analizamos adaptaciones relacionadas con la economia de agua y carbono (tales como la densidad
de lamadera, la eficiencia en el transporte de agua y la capacidad fotosintética) de especies arbéreas
del Bosque Atlantico, bajo la hipétesis de que las presiones selectivas han moldeado caracteristicas
especie-especificas que les permiten optimizar la captura de la radiacién solar y coordinarla con
el transporte de agua hasta las hojas. Presentamos evidencia que indica que la densidad de la
madera es una caracteristica que permite predecir el comportamiento de las especies arbéreas, en
relacion a las tasas de crecimiento y caracteristicas relacionadas con el transporte y regulacién del
uso del agua. Las especies menos tolerantes a la sombra tienen densidad de madera baja y una
eficiencia alta en el transporte de agua. En ambientes con alta radiacién y demanda evaporativa,
las plantas que tienen una baja densidad de madera y una eficiencia alta en el transporte de agua
desde el suelo hasta las hojas pueden mantener niveles altos de potencial hidrico foliares (menores
déficits hidricos), una mayor conductancia estomaética y, consecuentemente, una mayor tasa de
asimilacién de carbono y crecimiento. Los cambios drasticos en la radiacién solar por la apertura
de un claro pueden imponer también cambios muy grandes en las condiciones de crecimiento de
la plantas. El desarrollo de los individuos en las nuevas condiciones depende de su plasticidad
fenotipica, la cual puede variar ampliamente entre las distintas especies. Los individuos juveniles
de especies menos tolerantes a la sombra pueden responder rapidamente a los cambios en los
niveles de radiacién aclimatando su fisiologia y morfologia para mantener tasas de crecimiento
mayores que las de especies més tolerantes.

[Palabras clave: arquitectura hidraulica, densidad de madera, eficiencia en el transporte de agua,
tasa de asimilacion de carbono, tasa de crecimiento]
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ABsTRACT. To be or not to be shade tolerant: water and carbon economy in tree species of the
Atlantic Forest (Misiones, Argentina): In tropical and subtropical moist forests the most important
factor limiting plant growth is solar radiation. On this basis, tree species had traditionally been
classified into two functional groups based on their requirements for germination, establishment
and growth. While shade-tolerant species germinate, grow and establish in places with low solar
radiation, intolerant species require high irradiances for development. However, spatio-temporal
variations in solar radiation exist within forests and most species show intermediate characteristics
between the two extreme categories, forming a continuous gradient of ecophysiological responses.
In this work we analyze the adaptations related to water and carbon economy (e.g., wood density,
water transport efficiency and photosynthetic capacity) of Atlantic Forest tree species with the
assumptions that evolutionary pressures have selected species-specific characteristics which enable
them to optimize and coordinate the capture of solar radiation with the water transport to the
leaves. We show that wood density is a trait that can be used to predict the behavior of tree species
in relation to growth rates and properties related to transport efficiency and water use. Less shade-
tolerant species have low wood density and high efficiency in water transport from soil to leaves.
In environments with high solar radiation and evaporative demand, plants that have a low wood
density and high water transport efficiency from the soil to the leaves can maintain high levels
of leaf water potential (and experience less water deficit), increased stomatal conductance and,
consequently, a higher rate of assimilation and growth. Drastic changes in solar radiation produced
by a gap opening in the forest can also impose drastic environmental changes for plant growth.
The development of the individuals in the new conditions depends on its phenotypic plasticity,
which can vary widely among different species. Saplings of less tolerant species can respond
quickly to changes in solar radiation acclimating their physiology and morphology resulting in
higher growth rates than saplings of tolerant species.

[Keywords: hydraulic architecture, wood density, water transport efficiency, carbon assimilation
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rate, growth rate]

INTRODUCCION

Las especies de bosques tropicales
se clasificaron histéricamente en dos
grandes grupos funcionales sobre la base
de sus requerimientos de germinacién y
establecimiento (Denslow 1987; Swaine &
Whitmore 1988; Whitmore 1989; Clark &
Clark 1992). Segun este paradigma, algunas
especies necesitan niveles altos de radiacion
solar para su desarrollo y regeneran en claros,
mientras que otras especies mas tolerantes a
la sombra germinan, crecen y se establecen en
sitios con niveles de radiacién muy bajos en
el sotobosque. Sin embargo, este paradigma
ha sido reconsiderado en los tltimos afios.
Por un lado, la existencia de estos grupos
diferenciados estd sustentada en una dicotomia
artificial que divide los micrositios dentro
del bosque en claros y sotobosque cuando
en realidad constituyen un “continuum” de
condiciones microambientales (Wright et
al. 2003). Por otra parte, la evidencia indica
que la mayor parte de las especies de arboles
de los bosques tropicales pueden sobrevivir
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en condiciones de baja radiacién (Welden
et al. 1991). Ambos grupos funcionales
representan, en realidad, los puntos extremos
de un gradiente de comportamientos posibles
conformados por la combinacién especie-
especifica de caracteristicas ecoldgicas
y fisiolégicas (Wright 2002; Wright et
al. 2003). En la Figura 1 ilustramos este
gradiente para 17 especies arbdreas del
Bosque Atlantico semi-caducifolio (BAs), y
utilizamos como caracteristica fisioldgica la
capacidad fotosintética, expresada como la
tasa de transporte de electrones a través del
fotosistema II. Se observa que la tasa maxima
de transporte de electrones de plantas
creciendo con alta de radiacién varia en forma
gradual y que la delimitacién de diferentes
grupos, por lo tanto, resultaria arbitraria. Las
especies pueden tener ademas diferencias en la
capacidad de ajustar caracteres morfolégicos y
fisiolégicos (i.e., capacidad de aclimatacion o
plasticidad fenotipica) en respuesta a cambios
ambientales como, por ejemplo, el incremento
en la radiacién al producirse un claro en el
bosque.
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Figura 1. Tasa maxima de transporte de electrones (TTE__ ) calculada a partir de curvas de luz realizadas
en el campo en renovales de especies arbéreas (n=4 por especie) creciendo con 100% de radiacién solar.
Las barras de error corresponden a los errores estdndar ajustados por la regresién de las curvas de luz
(la metodologia se basa en la fluorescencia de clorofila; ver Meinzer et al. 2008). Los r* de las regresiones

fueron superiores a 0.90 para todas las especies.

Figure 1. Maximum electron transport rate (TTE__ ) calculated from light curves obtained in the field
in tree saplings (n=4 per species) growing at 100% irradiance. Error bars correspond to standard errors
obtained from the regression (see Meinzer et al. 2008 for methodological details). The 1? of the regressions

were greater than 0.90 for all the species.

Una de las variables clave para comprender
la fisiologia y comportamiento ecolégico
de los arboles es la densidad de la madera
ya que se relaciona funcionalmente con un
gran nuimero de caracteristicas y procesos,
con la ventaja de ser una variable continua.
La densidad de la madera es una variable
central para comprender propiedades de
las especies relacionadas con sus historias
de vida (e.g., la longitud del ciclo de vida,
la capacidad reproductiva y las tasas de
crecimiento) (Loehle & Namkoong 1987;
Raiskila et al. 2006).

A lo largo de este trabajo analizamos las
adaptaciones y la capacidad de aclimatacion
de caracteristicas morfoldgicas y fisiolégicas
en renovales (i.e., individuos juveniles de
mas de 60 cm de altura y menos de 5 cm de
didmetro en la base del tallo) de especies de
arboles del dosel superior del BAs a diferentes
condiciones de radiacién solar. Por un lado,
nos referimos a las adaptaciones que reflejan
caracteristicas de las especies adquiridas
a largo plazo como resultado de procesos

evolutivos. Por otro lado, analizamos también
la capacidad de aclimatacién de los individuos
de diferentes especies, haciendo referencia a
modificaciones que se producen en las plantas
en el corto plazo (dentro del ciclo de vida de
un individuo) como resultado de un cambio en
las condiciones ambientales (e.g., la radiacién).
Tanto las adaptaciones como la plasticidad
fenotipica estan controladas genéticamente y
por lo tanto son potencialmente importantes
para la evolucién de las especies (Nicotra et
al. 2010).

Este trabajo se centra en la economia de agua
y carbono delos drboles bajo el supuesto de que
estos procesos operan de manera coordinada
(Mencuccini 2003). Describimos aspectos
relacionados con la densidad de la madera, el
transporte deagua, yla capacidad fotosintética,
e incluimos ejemplos de individuos jévenes
que creciendo bajo diferentes condiciones de
radiacién en un vivero. Utilizamos un enfoque
de relaciones funcionales (cuantitativas)
entre las caracteristicas y mecanismos
estudiados, el cual permite determinar
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distintas combinaciones de caracteristicas
con valor adaptativo para crecer bajo
diferentes situaciones ambientales. De esta
forma se pueden identificar leyes y reglas de
funcionamiento en vez de elaborar, cuando
se intenta identificar grupos funcionales,
una taxonomia artificial de los tipos de
adaptaciones de las especies arbdreas. Para
comenzar, describimos algunas caracteristicas
importantes del ecosistema al cual pertenecen
las especies estudiadas, incluyendo aspectos
histdricos, climaticos, de estructura del bosque
y microclima.

El Bosque Atldntico semi-caducifolio

Esta ecoregion se extiende por el sur de
Brasil, noreste de Argentina (en la provincia de
Misiones) y este de Paraguay. Originalmente,
el BAs tenia una extensién de 500000 km?. En
la actualidad, gran parte de su cobertura
ha desaparecido como consecuencia del
avance de la actividad agricolo-ganadera, en
particular en Brasil y Paraguay, quedando tan
s6lo 8% de ella y en forma muy fragmentada
(Galindo-Leal & Gusmao Camara 2003). Estos
fragmentos remanentes exhiben alteraciones
en la estructura y funcionamiento del
ecosistema como consecuencia de los efectos
de borde y la reduccién de las poblaciones de
arboles por tala selectiva, particularmente de
los estratos superiores (Tabarelli & Mantovani
2000; Campanello et al. 2009).

La precipitacién media anual en los bosques
de Misiones es de 2000 mm, con lluvias
distribuidas de manera uniforme a lo largo
del afio. La temperatura media anual es de 21
°C, con medias mensuales de 25 °C en enero y
15 °C en julio. El ntimero de dias con heladas
varia anualmente entre 0 y 12. La ocurrencia
de heladas varia también espacialmente a una
escala intermedia (1-5 km), dado que esta
influenciada por la topografia, y puede afectar
la distribucién de algunas especies como la
palmera Euterpe edulis (Gatti et al. 2008).

Este bosque subtropical tiene tres estratos
arbéreos, numerosas epifitas y lianas y un
sotobosque dominado por bambtes de los
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géneros Chusquea y Merostachys (Campanello
et al. 2007; Montti et al. 2011). Entre el 25
y el 50% de las especies del dosel pierden
las hojas durante el invierno (Leite & Klein
1990). El dosel superior estda dominado por
arboles de las familias Lauraceae y Fabaceae.
Algunas especies comunes son: Nectandra
megapotamica (Spreng.) Mez (Lauraceae),
Ocotea puberula (Rich.) Ness (Lauracea),
Myrocarpus frondosus Fr. All. (Fabaceae),
Lonchocarpus leucanthus Burkart (Fabaceae),
Enterolobium contortisiliqguum (Vell.) Morong.
(Fabaceae), Parapiptadenia rigida (Benth.)
Brenan (Fabaceae), Balfourodendron riedelianum
(Engl.) Engl. (Rutaceae), Bastardiopsis densiflora
(Hook. & Arn.) Hassler (Malvaceae), Cedrela
fissilis Vell. (Meliaceae), Cordia trichotoma
(Vell.) Arrab Ex Stend y Cordia americana L.
(Boraginaceae). Algunas especies comunes en
el dosel inferior son: Sorocea bonplandii (Bailon)
Burg., Actinostemon concolor (Spreng.) Muell.
Arg., Trichilia catigua Adr. Juss. y Trichilia
elegans A. Juss.

Condiciones micro-ambientales en el bosque

En bosques tropicales, la radiacién es uno
de los factores ambientales mds importantes
que determinan el crecimiento, supervivencia
y reproduccién de las plantas (Denslow &
Hartshorn 1994; Fetcher et al. 1994; Chazdon
et al. 1996). La cantidad de radiacién que
llega al sotobosque disminuye al atravesar
el dosel y puede constituir tan sélo entre el 2
y el 4% del total que llega a la parte superior
(Chazdon 1988; Clark et al. 1996). El coeficiente
de extincién de la radiacién varia con las
caracteristicas del bosque y, en particular,
con las propiedades 6pticas y la disposicion
de las hojas. En Misiones, la mayoria de los
bosques han sido explotados comercialmente
y los porcentajes de radiacién que llegan al
sotobosque son mas elevados que en bosques
tropicales maduros (Campanello et al. 2007).

La formacién de claros en el bosque afecta
sustancialmente la cantidad de radiacién que
llega al sotobosque. La caida natural de arboles
es un fenémeno generalizado en bosques
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tropicales (Sanford et al. 1986; Uhl et al. 1988),
donde los claros pueden representar hasta el
10% del area total (Brokaw 1985; Sanford et
al. 1986). A medida que las aperturas en el
dosel son més grandes también aumentan
la radiacién y la duracién y frecuencia de
destellos de luz en el sotobosque. Los cambios
en radiacién se correlacionan con cambios en
la temperatura, la humedad relativa y el
contenido de agua del suelo. En consecuencia,
el tamarfo, la forma, y la orientacién de los
claros afectan el microclima y el balance de
agua, no sélo en los claros sino también en las
dreas que lo rodean (Van Dam 2001). En los
bosques de Misiones, y también en bosques
tropicales, la disponibilidad de agua para las
plantas en los claros es mayor que en los sitios
donde el dosel arbdreo esté cerrado, debido a
que la evapotranspiracién es mayor donde hay
una densidad alta de arboles y lianas (Cavelier
& Vargas 2002; Campanello et al. 2007).

La formacién de claros se considera un
proceso fundamental para el mantenimiento
de la diversidad de arboles en los bosques
tropicales (ver por ejemplo los trabajos
de Denslow 1980 y Whitmore 1990). Sin
embargo, aunque la caida natural de arboles
es la mayor fuente de variabilidad en la
disponibilidad de luz en bosques intactos, su
heterogeneidad espacial y temporal (i.e., la
incertidumbre en cuanto al momento y lugar
en el que se producen los claros) no permite
la creacién de nichos de regeneracion (sensu
Grubb 1977) predecibles para la mayoria de
las especies de arboles (Wright 2002). Esto
podria explicar por qué el 80% de las especies
de arboles en bosques tropicales toleran bajos
niveles de radiaciéon (Welden et al. 1991). Las
interacciones bidticas como la competencia,
la dispersién, la granivoria, la herbivoria,
los patégenos (Augspurger 1984a; Nepstad
et al. 1991; Aide & Cavelier 1994; Barker et
al. 1997; Chapman & Chapman 1999; Holl &
Kappelle 1999; Hubbell et al. 1999; Harms et
al. 2000), y también las abiéticas, como el tipo
de suelo y la microtopografia (Clark et al.
1999; Wright 2002), son factores importantes
que determinan la diversidad y los patrones
espaciales de distribucién, establecimiento,
crecimiento y supervivencia de arboles en
bosques tropicales.

ECOFISIOLOGIA DE ARBOLES SUBTROPICALES

289

Densidad de la madera y eficiencia en el
transporte de agua

Adaptaciones de las especies. Las especies
con madera liviana crecen maés rapido que las
especies de arboles de madera dura debido
en parte a su bajo costo de construccién
(Enquist et al. 1999). En cambio, las especies
con densidad de madera alta tienen una
supervivencia mayor asociada a una mas
elevado seguridad biomecanica y resistencia
al dafio fisico (Putz et al. 1983; Hacke et al.
2001; Augspurger & Kelly 1984). Ademas,
la densidad de la madera medida tanto en
arboles como en renovales se correlaciona
con el grado de tolerancia a la sombra de las
especies arbéreas (Augspurger 1984b; Kitajima
1994). Bajo el dosel, donde la radiacién es
muy baja, adquiere mayor importancia para
la supervivencia de las plantas invertir en la
construccién de un tallo duro y resistente
al ataque de herbivoros y patégenos, o a la
caida de ramas, que maximizar la tasa de
crecimiento y la ganancia neta de carbono
(Kitajima 1994).

Por otra parte, la densidad de madera es un
determinante importante de la economia de
agua delos arboles. En diferentes ecosistemas
tropicales y subtropicales se encontraron
relaciones funcionales negativas entre la
densidad de la madera de drboles adultos y la
capacidad de almacenamiento (capacitancia) y
transporte de agua en troncos y ramas (ver, por
ejemplo, Stratton et al. 2000; Scholz et al. 2007;
Meinzer et al. 2008) y también con los valores
minimos del potencial hidrico foliar (Bucci et
al. 2004), medida termodindmica que indica
la disponibilidad de agua para el desarrollo
de las actividades fisioldgicas de los tejidos.
Es decir que las especies con menor densidad
de madera, al tener una capacitancia mayor,
cuentan con una reserva de agua en sus tallos
que les permite mantener un balance hidrico
mas favorable durante el dia (i.e., potenciales
hidricos foliares menos negativos).

En renovales del Bosque Atlantico semi-
caducifolio creciendo en un vivero bajo
condiciones controladas de 10 y 65% del total
delaradiacion a cielo abierto (maés informacion
sobre los tratamientos puede encontrarse en
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Figura 2. Relacién entre el potencial hidrico de las
hojas (WYF) medido al mediodia con una cdmara de
presién (n=5) y la densidad de madera (pm; n=3)
en el panel superior; y la eficiencia intrinseca en
el transporte de agua (conductividad hidraulica
especifica, KS, n=3) y la densidad de madera (panel
inferior) para 5 especies creciendo bajo condiciones
de 65y 10% de radiacion (simbolos claros y oscuros,
respectivamente). Se ajustaron funciones lineales
(y=-1.9x-0.77, P<0.05; y=-11.7x+10.3, P<0.005).
Los simbolos indican valores medios + ES. Datos
reproducidos de Campanello (2004).

Figure 2. Relationship between leaf water potential
(WF) measured at midday with a pressure chamber
(n=5) and wood density (pm, n=3) in the upper
panel, and between the intrinsic water transport
efficiency (specific hydraulic conductivity, KS, n=3)
and wood density (bottom panel) for five species
growing under 65 and 10% irradiances (light and
dark symbols, respectively). Linear relationships
fitted to the data are y=-1.9x-0.77 (P<0.05) and
y=-11.7x +10.3 (P<0.005). Symbols indicate mean
values + SE. The methods used in the measurements
are described in detail in Campanello (2004).

Campanello et al. 2008) se observé una relacién
similar a la encontrada en arboles adultos entre
densidad de la madera y potencial hidrico
foliar medido al mediodia (Figura 2a). Las

Seccién especial

PI CAMPANELLO ET AL.

Ecologia Austral 21:285-300

especies con mayor densidad de madera
(e.g., Lonchocarpus leucanthus, Balfourodendron
riedelianum) tuvieron los potenciales hidricos
foliares mas negativos. Se observé también
una buena correlacién entre la densidad
de la madera y la conductividad hidraulica
especifica de los tallos (K,) (Figura 2b), la cual
es una medida de la eficiencia intrinseca del
xilema para transportar agua. La K depende de
la anatomia del tejido (aumenta con el ntimero
de vasos, su didmetro individual y el grado
de perforacién de sus paredes terminales)
y se calcula dividiendo la conductividad
hidraulica de un segmento de tallo por el drea
de xilema activo o albura. Las especies con
mayor densidad de madera presentaron una
capacidad menor para transportar agua por
area de xilema (una K, menor). Estas especies
también tuvieron un crecimiento mas lento en
el vivero (Campanello et al. 2008).

La eficiencia en el transporte de agua no s6lo
depende de las caracteristicas intrinsecas del
sistema vascular que determinan la resistencia
al flujo de agua sino también de la superficie
foliar que esta funcionalmente relacionada a
los tallos (Zimmerman 1978). Un sistema de
transporte es eficiente cuando tiene troncos
y tallos con baja resistencia hidrdulica
(muchos vasos grandes y paredes terminales
completamente perforadas) y /o una superficie
foliar relativamente pequefia ya que cuanto
menor es el drea foliar hay mas agua disponible
por unidad de superficie foliar. Por lo tanto,
se utiliza la razén entre el drea foliar y el drea
transversal de tejido xilemético activo (AF/
AX) (i.e.,la inversa del valor de Huber; Tyree
& Ewers 1991) como un indice morfolégico
que refleja la relacién que existe entre la
demanda potencial de agua, representada por
la superficie de tejido foliar, y la capacidad de
transporte de agua de la planta, representada
por el area de xilema (Goldstein et al. 2002).
De esta forma, la eficiencia en el transporte de
agua a las hojas o conductividad hidraulica
foliar especifica (K,) se ve afectada por la
asignacion relativa de recursos a los tejidos
conductores y fotosintéticos, y por la capacidad
intrinseca de transporte de agua que tiene el
tejido conductor (K,). Las plantas que estan
adaptadas a ambientes con alta intensidad de
radiacion, donde el déficit de saturacion del aire
es alto, deberian tener un sistema de transporte
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de agua eficiente que permita mantener tasas
de transpiracion (y de fotosintesis) elevadas
(Tyree & Ewers 1991). Por lo tanto, se esperaria
que estas especies tuviesen también una baja
densidad de madera.

Capacidad de aclimatacion de las especies.
Las condiciones de luz durante el crecimiento
pueden modificar la capacidad de las plantas
de transportar agua a las hojas, principalmente
a través de cambios en el drea xilemética y/o
cambios del 4rea foliar; esto da como resultado
variaciones de la razén AF/AX. Asimismo,
tanto la intensidad de luz como la demanda
evaporativa pueden inducir cambios en la
eficiencia intrinseca del sistema de transporte
de agua de algunas especies (K,) (Bond &
Kavanagh 1999; Campanello et al. 2008).
Algunos estudios han demostrado que pueden
existir diferencias en el suministro de agua a
hojas de un mismo individuo expandidas al
sol y a la sombra, y también entre individuos
de la misma especie que crecen en ambientes
con diferente disponibilidad de luz (Schultz &
Matthews 1993; Shumway et al. 1993; Cochard
et al. 1997; Maherali et al. 1997).

A partir de los estudios en vivero que
realizamos con especies del Bosque Atlantico
encontramos diferencias especie-especificas
en la capacidad de transporte de agua bajo
cuatro tratamientos de radiacion (10%, 30%,
40% y 65%). Estos tratamientos simularon
diferentes condiciones encontradas dentro del
bosque bajo el dosel (10% de luz) y en claros
de diferentes tamafios (Campanello et al.
2008). Las dos especies de menor densidad de
madera y mayores tasas de crecimiento (Cedrela
fissilis y Cordia americana) se aclimataron a los
diferentes tratamientos mediante cambios en
K, y K,. Estas dos especies junto con Cordia
trichotoma tuvieron ademds mayor capacidad
de transporte de agua y tasas de crecimiento
mas altas que las otras dos especies estudiadas
(Lonchocarpus leucanthus y Balfourodendron
riedelianumy), con mayor densidad de madera.
Lonchocarpus leucanthus mostré valores
intermedios en la tasa de crecimiento y una
disminucidn en la relacién AF/AX entre los
tratamientos de 10 y 65% de radiacién. Es
decir que la aclimatacién de la arquitectura
hidraulica a los tratamientos generé en estas
especies cambios en la capacidad de transporte
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de agua y en la asignacién de carbono entre
los tejidos fotosintéticos y xilematicos. Los
cambios en la arquitectura hidraulica en
respuesta al aumento de la radiacién fueron
mayores en las especies de rdpido crecimiento
(Campanello et al. 2008).

Vulnerabilidad a la cavitacion

Adaptaciones de las especies. El agua es
transportada en el tejido xilematico bajo
condiciones de tensién (presiones negativas).
Cuando dicha tensién excede un valor critico,
el agua pasa de un estado liquido metaestable
al de vapor. Este cambio abrupto de fase
(cavitacién) en los vasos del xilema provoca la
ruptura de la columna de agua, ya que dispara
la generacién de burbujas de aire (embolismos)
enlas puntuaciones que conectan los elementos
de conduccién en los vasos y traqueidas,
anulando su capacidad de transportar agua
(Hacke & Sperry 2001; Sperry et al. 2002). La
vulnerabilidad a la cavitacién, una medida
inversa de la resistencia al déficit hidrico,
difiere entre distintas especies (Maherali et
al. 2004; Markesteijn et al. 2011), e incluso
entre diferentes individuos o poblaciones
de una misma especie dependiendo de las
condiciones ambientales de crecimiento, como
por ejemplo la disponibilidad de agua en el
suelo (Alder et al. 1996).

Como la capacidad de almacenar agua en el
xilema y la eficiencia en el transporte de agua
(Ky) son caracteristicas que se correlacionan
negativamente con la densidad de la madera,
y dado que las especies con mayor densidad
de madera experimentan potenciales hidricos
foliares més negativos (ver seccién anterior),
podria suponerse que son menos vulnerables
ala formacién de embolismos que las especies
con baja densidad de madera (Gartner &
Meinzer 2004). Sin embargo, los resultados
provenientes de diferentes estudios son
contradictorios. En muchos casos no se
encontraron relaciones funcionales entre
la eficiencia en el transporte de agua y la
resistencia a la cavitacién medida en pequerias
partes de ramas (Sperry et al. 1994; Tyree et
al. 1994; Alder et al. 1996; Cochard et al. 1999;
Pratt et al. 2007), incluyendo estudios de las
especies de Misiones (Campanello 2004). En
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Figura 3. Curvas de vulnerabilidad a la cavitacién
en renovales de cinco especies de arboles que
crecieron durante un afio en dos condiciones de
luz: 10 y 65% de la radiacion total (simbolos oscuros
y claros, respectivamente). Se utiliz6 el método de
inyeccién de aire en 3 individuos por especie y
tratamiento. Se indica en cada caso la presiéon
necesaria en el xilema para alcanzar 50% de pérdida
en la conductividad (Vso). Datos reproducidos de
Campanello (2004).

Figure 3. Curves of vulnerability to cavitation
in seedlings of five tree species under 10 and
65% growth irradiances (light and dark symbols,
respectively). The air injection method was used
on three individuals per species and treatment. The
pressure in the xylem necessary to reach a 50% loss
of conductivity is indicated in each case (Vs). The
methods used in the measurements are described
in detail in Campanello (2004).

cambio, en otros estudios si se observé un
compromiso entre eficiencia y seguridad
del sistema de transporte (Domec & Gartner
2001; Hacke et al. 2006; Fichot et al. 2011). De
acuerdo a Meinzer et al. 2010, el compromiso
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entre la eficiencia en el transporte de agua
y la seguridad hidraulica del sistema de
transporte deberia analizarse teniendo en
cuenta las caracteristicas hidraulicas al nivel
de individuo, no s6lo de cada una de sus partes
por separado (e.g., hojas, tallos, raices) ya que
pueden existir mecanismos alternativos que
contribuyan a la eficiencia y a la seguridad
hidraulica (e.g., una alta capacitancia y la
posibilidad de reparar vasos embolizados).

Dado que los vasos embolizados no
conducen agua, la consecuencia fisiolégica
inmediata de la cavitacién es la disminucién
de la conductividad hidraulica (Sperry et
al. 1988). Una reduccién del flujo de agua a
las hojas induciria a su vez el cierre parcial
de los estomas a través de una disminucién
en el potencial hidrico (Brodribb et al. 2003)
y, finalmente, la depresion de la tasa de
fotosintesis al reducir la difusién de CO,.
La formacién de embolismos limitaria asi la
fijacién de carbono en sitios con alta intensidad
de radiacién y demanda evaporativa. Sin
embargo, esto también podria resultar en
un aumento en la eficiencia de uso del agua
(la razon entre las tasas de asimilacion y
transpiracién), por lo que la cavitacién
podria ser considerada también como parte
de un sistema de sefiales internas para la
regulacién estomaética y las pérdidas de agua
por transpiracion.

Capacidad de aclimatacion de las especies.
Existe poca informacién sobre la capacidad
de aclimatacion de la vulnerabilidad a la
cavitacién en una misma especie en respuesta
a diferentes condiciones de radiaciéon durante
el crecimiento, lo cual implicarfa cambios
anatémicos y fisiolégicos en los individuos
(Maseda & Fernandez 2006). Estudios
realizados en Fagus sylvatica mostraron que
esta especie presenta plasticidad en cuanto a
la susceptibilidad a la cavitacion en diferentes
condiciones de radiacion (Cochard et al. 1999).
En el caso de las especies del Bosque Atlantico,
se determinaron las curvas de vulnerabilidad
para cinco especies en los tratamientos de
radiacién de 10 y 65% (Figura 3) mediante
el método de inyeccién de aire en los tallos
(Cochard et al. 1992; Salleo et al. 1992). Sélo
en el caso de C. trichotoma se observaron
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Figura 4. Tasa maxima de asimilacién (A _,n=3)en
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condiciones de 10y 45% de radiacion (barras negras
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medias + ES. Los valores de A __ se obtuvieron a
partir de curvas de luz realizadas con un analizador
de gases infrarrojos (Ciras I, PPSystems) que fueron
analizadas con el programa Photosynt Assistant
(Dundee Scientific). Se realizaron pruebas de t
para probar la diferencia entre las condiciones de
radiacién para una misma especie (en el caso de
A, se compararon los valores y sus ES ajustados
por una regresion exponencial asintética). Los *
indican diferencias significativas (* P<0.05%, **
P<0.01%, *** P<0.005).

Figure 4. Maximum assimilation rate (A __, n=3)
in the upper panel and specific leaf area (SLA,
n=6-10 depending on species) in the bottom
panel for seedlings of six tree species under 10
and 45% growth irradiances (black and gray bars,
respectively). Bars indicate the mean + SE. Values
of A were obtained from light curves with an
infrared gas analyzer (CIRAS I, PPSystems) and
with the Photosynt Assistant (Dundee Scientific)
software. T tests were performed to assess for
differences between growth irradiances for each
species (in the case of A and SE values obtained
from an asymptotic exponential regression were
compared). * indicates significant differences (*
P<0.05%, ** P<0.01 *, *** P<0.005).
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diferencias en la vulnerabilidad entre los
tratamientos, siendo menor la vulnerabilidad
eneltratamiento de 65% deradiacion (t=4.97,53
g.1., P<0.001). Esto sugiere que la capacidad de
aclimatacion de la vulnerabilidad a diferentes
niveles de radiacién es comparativamente mas
baja que para otros atributos en las especies
estudiadas.

Capacidad fotosintética y drea foliar especifica

Adaptaciones de las especies. Las plantas
mas tolerantes a la sombra tienen en general
tasas de respiracién y tasas méaximas de
asimilacién (A ) mads bajas, y se saturan a
bajos niveles de luz en comparacién con las
plantas no tolerantes (Bazzaz & Pickett 1980).
La menor pérdida de carbono por respiracion
en comparacién con especies no tolerantes a
la sombra permite a las plantas disminuir los
costos de mantenimiento y por consiguiente
aumentar sus tasas de crecimiento bajo el dosel
(Givnish 1988; Chazdon et al. 1996; Lusk &
Reich 2000).

Las plantas adaptadas a bajos niveles de
radiacién tienen ademds caracteristicas que
les permiten aumentar la supervivencia bajo el
dosel. Estas especies tienen tallos con mayores
costos de construccién, lo cual se ve reflejado
en una mayor densidad de madera (Kitajima
1994). En bosques humedos tropicales las
especies tolerantes a la sombra tienen también
hojas més resistentes. El area foliar especifica
(AFE) esunamedida delasuperficie producida
para interceptar la radiacién solar por unidad
de peso seco invertido en la construccion de
las hojas. Las especies mds tolerantes a la
sombra tienen en general un AFE maés baja
debido, en parte, a que sus hojas poseen altas
concentraciones de compuestos secundarios,
y paredes celulares gruesas con un contenido
elevado de fibras y de lignina (Reich et al.
1998), lo que confiere mayor dureza a las
hojas y aumenta su resistencia a la herbivoria
(Barone & Coley 2002). En bosques tropicales
con estacionalidad en las precipitaciones
muchas especies tolerantes son caducifolias.
Para esas especies tener hojas resistentes que
implican un costo de construccién alto no seria
la mejor estrategia. En bosques caducifolios las
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especies mds tolerantes deberian tener hojas
que les permitan aumentar la captaciéon de
energia y aumentar la eficiencia en el uso del
agua (Poorter 2009).

En general, las plantas tolerantes a la sombra
tienen una mayor asignacién de recursos a las
raices, tejidos de almacenamiento y defensas
contra herbivoros que las plantas intolerantes.
La asignacion de recursos a caracteristicas que
confieren resistencia en las especies tolerantes
contribuye a que tengan tasas de crecimiento
bajas en comparacién a especies no tolerantes
(i.e., menosrecursos invertidos en crecimiento),
incluso cuando crecen en ambientes con
niveles altos de radiacion solar (Kitajima 1994).
No esta claro atin si las especies de arboles se
comportan siguiendo una tnica estrategia en
relacién a la asignacién de recursos al tallo y
las hojas (i.e., si las especies que tienen alta
densidad de madera tienen también hojas
resistentes). En un trabajo reciente donde
se estudiaron 668 especies de arboles de
Amazonas se observé que las caracteristicas
relacionadas con los costos de construccién de
los tallos (e.g., densidad de madera, grosor de
corteza, contenido de humedad de la madera)
y las hojas son independientes, y por lo tanto
una especie que tiene densidad de madera alta
no necesariamente tiene hojas més resistentes
(Baraloto et al. 2010).

En la Figura 4, las especies del BAs
estudiadas estdn ordenadas de mayor a
menor tasa de crecimiento. Las especies C.
fissilis, C. trichotoma y B. densiflora, que se
desarrollan muy bien en sitios con niveles altos
de radiacién, tuvieron tasas de crecimiento y
de asimilacién altas (Figura 4a), mientras que
L. leucanthus y B. riedelianum son especies que
toleran condiciones de radiacién solar baja
(menos del 5%), y tuvieron tasas de crecimiento
y asimilacién maxima mas bajas. Una gran
proporcién de especies del BAs pierden las
hojas durante el invierno o por periodos
breves, entre ellas C. fissilis, C. trichotoma
y B. riedelianum, mientras que B. densiflora,
C. americana y L. leucanthus son perennes.
En las plantas creciendo en condiciones
controladas de radiacién en vivero el AFE se
comporté de forma inversa a lo observado
en bosques tropicales hiimedos y de forma
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similar a lo que ocurre en bosques secos, ya
que las especies mas tolerantes (L. leucanthus
y B. riedelianum) tuvieron mayor AFE que las
especies intolerantes en el tratamiento de 40%
de radiacién (Figura 4b).

Capacidad de aclimatacion de las especies.
Las plantas maés tolerantes a la sombra tienen
una menor capacidad de aclimatacién de
su capacidad fotosintética que las especies
intolerantes (Bazzaz & Pickett 1980). Las
especies del BAs estudiadas con mayor tasa
de crecimiento y menor densidad de madera
presentaron una diferencia mayor entre
las A__ estimadas en cada tratamiento de
radiacién, lo cual indica una mayor capacidad
de ajustar esta caracteristica a cambios en la
disponibilidad de ese recurso (Figura 4a).

Las plantas bajo el dosel arbéreo incrementan
la interceptacion de luz al utilizar gran parte
de los recursos obtenidos para la formacién
de hojas y al aumentar la superficie foliar
construida por unidad de biomasa foliar (i.e.,
el AFE). Tal como se observa en la Figura 4b,
las seis especies estudiadas se aclimataron
a dos condiciones de radiacién (10 y 40%
de la radiacién solar total) modificando de
manera reversible el AFE. A altos niveles de
radiacién la fijacion de carbono se incrementa
con la formacién de hojas gruesas (con menor
AFE) que poseen varias capas de parénquima
fotosintético, y las pérdidas de agua por
transpiracién se reducen al disminuir la
relacion area/volumen foliar (Givnish 1988).
En ambientes con alta radiacién solar, la tasa
de crecimiento a escala de planta entera esta
limitada por la disponibilidad de agua y
nutrientes.Porlotanto,en esos ambientes existe
la tendencia a invertir proporcionalmente una
cantidad de recursos mayor en la construccion
de raices que en ambientes con bajos niveles
de radiacién (Reich et al. 1998; Montgomery
& Chazdon 2002).

Coordinacion en la economia de agua y carbono
de las plantas

La difusién de CO, hacia los espacios
intercelulares del meséfilo mientras los
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Figura 5. Relacién entre la tasa maxima de
asimilacién (A __, n=3) y la conductividad
hidr4ulica foliar (K, n=6 a 10 dependiendo de la
especie) para renovales de 5 especies de arboles
creciendo bajo dos condiciones de radiacién (45%:
simbolos grises; 10%: simbolos negros). Los valores
de A__ se calcularon a partir de curvas de luz y
para cada individuo por separado con el programa
Photosynt Assistant (Dundee Scientific). Se ajust6
una funcién lineal (y=15.64+7.17x, P<0.05). Los
valores indican medias + ES.

Figure 5. Relationship between the maximum
assimilation rate (A __, n=3) and leaf hydraulic
conductivity (K, n=6 a 10 depending on species)
for seedlings of 5 tree species under 45% and
10% growth irradiances (gray and black symbols,
respectively). Values of A were calculated from
light curves and for each individual separately
with the Photosynt Assistant software (Dundee
Scientific). A linear function was fitted to the data
(y=15.64 +7.17 x, P<0.05). The values indicate mean
+ SE.

estomas estan abiertos genera inevitablemente
la pérdida de agua por evaporacion (difusion
de vapor de agua desde el interior de la hoja
hacia la atmdsfera pasando por los poros
estomdticos y la capa limite de la hoja). La
conductancia estomética actiia como una
resistencia variable en la interfase hoja-
atmésfera, regulando parcialmente el flujo
de agua a través de las plantas durante el dia
a la vez que permite la asimilacién de CO,
(Meinzer et al. 1995). Por ello, es esperable
que exista una relacion entre la eficiencia en el
transporte de agua y la capacidad fotosintética
de las plantas (Mencuccini 2003). En
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concordancia con esta hipétesis, en las especies
del BAs se observé una relacién positiva entre
la eficiencia de transporte de agua a las hojas
y la capacidad fotosintética expresada como
la tasa de asimilacién maxima para plantas
creciendo en vivero bajo 10 y 40% de radiacién
solar (Figura 5). En un extremo de la relacién,
una de las especies mas tolerantes a la sombra
(B. riedelianum) mostré muy baja capacidad de
aclimatacién para ambas caracteristicas en los
tratamientos de radiacion. En el otro extremo,
las especies menos tolerantes como C. fissilis
tuvieron una mayor capacidad de aclimatacién
y coordinacién entre caracteristicas hidraulicas
y fotosintéticas bajo diferentes condiciones
de radiacién, lo cual constituye una ventaja
competitiva en el bosque cuando cambian
rapidamente las condiciones ambientales
por la apertura del dosel (Campanello et al.
2008).

En otras especies de plantas tropicales y
subtropicales se ha observado también una
buena correlacion entre la tasa de fotosintesis
maxima (medida como la tasa maxima de
transporte de electrones) y la capacidad
de transporte de agua a las hojas (ver, por
ejemplo, Brodibb & Feild 2000; Brodribb et
al. 2002; Santiago et al. 2004; Jones et al. 2010).
Katul et al. (2003) desarrollaron un modelo
que relaciona la conductancia estomatica, la
fotosintesis y las propiedades hidraulicas
de las plantas, y provee una base tedrica
para explicar la coordinacién entre la tasa de
fotosintesis y la eficiencia en el transporte de
agua a las hojas.

CONCLUSIONES

Segtn nuestro modelo, las especies que
requieren niveles altos de radiacién para su
desarrollo tienen una densidad de madera
baja y una eficiencia alta en el transporte de
agua, lo cual les permite mantener valores
altos de potencial hidrico foliar, una mayor
conductancia estomatica y, en consecuencia,
tasas mayores de asimilacién de carbono y
crecimiento, aumentando su competitividad
en sitios con alta radiacién y demanda
evaporativa (Figura 6). Estas especies
tienen, ademads, una plasticidad mayor en
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Figura 6. Modelo hipotético que relaciona la
densidad de la madera y la tolerancia a la sombra de
renovales de arboles con su tasa de supervivencia y
crecimiento en claros y bajo el dosel (ver Kitajima
1994; Wright 2002), con caracteristicas relacionadas
con la economia de agua y carbono. Las secciones
transversales de tejido xilematico fueron obtenidas
a la misma escala y corresponden al xilema de
renovales de dos de las especies estudiadas en
este trabajo: C. fissilis (izq.) y B. riedelianum (der.).
Las caracteristicas mencionadas son: densidad de
la madera (pm), conductividad hidraulica foliar
(K,), potencial hidrico foliar (‘¥,) y tasa maxima de
asimilacién (A ).

Figure 6. Hypothetical model relating shade
tolerance of tree seedlings with their survival rate
and growth in gaps and in the understory (see
Kitajima 1994, Wright 2002), with features related
to water and carbon economy. Cross-sectional
areas of xylem tissue were taken at the same scale
and correspond to the xylem of C. fissilis (left) and
B. riedelianum (right) saplings. Features are: wood
density (pm), leaf hydraulic conductivity (K, ),
leaf water potential (‘¥,) and maximum rate of
assimilation (A ).

max-

los atributos estudiados; esto les permite
responder de forma rdpida aclimatando su
fisiologia y morfologia cuando se producen
cambios en la disponibilidad de luz dentro
del bosque, y obtener de esta forma tasas de

Seccién especial

PI CAMPANELLO ET AL.

Ecologia Austral 21:285-300

crecimiento mayores que las de los renovales
de especies mas tolerantes. En el otro extremo
del gradiente de tolerancia a la sombra, las
especies mas tolerantes tienen una mayor
densidad de madera, menor eficiencia de
transporte de agua, menor tasa de asimilacion
y plasticidad para estas caracteristicas. Sus
tasas de crecimiento también son menores, sin
embargo tienen una mayor supervivencia bajo
el dosel arbéreo y sufren menos herbivoria
por insectos. La mayor parte de las especies
no se ubican en los extremos del gradiente y
tienen caracteristicas intermedias en todas sus
variables.

La densidad de la madera es un buen
indicador de caracteristicas de la arquitectura
hidraulica y de las relaciones hidricas, tales
como la resistencia hidraulica especifica, la
resistencia aparente al flujo de agua entre
el suelo y las hojas y los potenciales hidricos
foliares minimos, y en dltima instancia la
tasa de asimilacién de carbono para una gran
variedad de especies lefiosas. La densidad de
la madera es una caracteristica facil de medir
que se relaciona también con el consumo de
agua de los arboles, sus tasas de crecimiento
y el grado de tolerancia a la sombra de las
especies.

Dado que la radiacién solar constituye el
principal recurso limitante para el desarrollo
de las plantas en bosques tropicales htimedos,
no sorprende que histéricamente se haya
tratado de clasificar a las especies de arboles de
acuerdo a sus adaptaciones a diferentes niveles
de radiacion. En este trabajo se analizaron
adaptaciones de las especies de arboles del
BAs relacionadas con la economia de agua y
carbono mediante un enfoque de relaciones
funcionales, que permite identificar un
gradiente de comportamientos ecofisiolégicos.
Ese gradiente estd representado en sus
extremos por especies heliéfitas y tolerantes
a la sombra. En cada extremo del gradiente
de comportamientos se describieron las
combinaciones de caracteristicas relacionadas
con la economia de agua y carbono que
habrian sido seleccionadas evolutivamente de
forma de priorizar: a) el crecimiento cuando
la radiacién no es limitante y la capacidad de
responder a la oportunidad representada por
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la apertura de un claro, o b) la supervivencia
en situaciones de estrés bajo el dosel. Los
cambios drasticos en la disponibilidad de
radiacién por la apertura de un claro imponen
también modificaciones en las condiciones de
crecimiento de la plantas, y el desarrollo de los
individuos en las nuevas condiciones depende
de su plasticidad fenotipica, que varia entre
las distintas especies y para diferentes
caracteristicas ecofisiolégicas. La plasticidad
fenotipica para una determinada caracteristica
tendria también una base genética y podria
estar determinada por la magnitud de
la heterogeneidad que experimentan las
plantas en su hébitat, la historia de vida de
la especie, y la naturaleza de la caracteristica
bajo consideracion.
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