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REsUMEN. La vegetacion de la estepa patagoénica estd expuesta a una baja disponibilidad de
agua y nutrientes, a bajas temperaturas, y elevadas velocidades y frecuencia de vientos. Estos
factores fisicos determinan la estructura y el funcionamiento del ecosistema y las caracteristicas
morfo-fisiolégicas de sus especies. En esta revision se presenta informacién ya publicada y
nuevos resultados del efecto de la dindmica espacio-temporal del agua del suelo, sobre el estado
hidrico, y caracteristicas de la arquitectura hidraulica de 10 especies arbustivas dominantes que
abarcan un rango de profundidades de enraizamiento desde los 50 cm hasta mas de 200 cm. La
dindmica del agua del suelo indica la existencia de un aumento de la disponibilidad de agua con la
profundidad y un aumento durante el invierno. Las especies lefiosas cuyas raices acceden a fuentes
de agua mas estables, como Schinus johnstonii Barkley y Berberis heterophylla Jussieu Lam, tienen
potenciales hidricos foliares minimos menos negativos, pero sus sistemas de transporte de agua
son menos eficientes (menor conductividad hidraulica especifica) que las especies con sistemas
radicales més superficiales, como Senecio filaginoides De Candolle y Mulinum spinosum (Cav.) Pers.
Las caracteristicas hidraulicas de las especies con raices profundas y el acceso a horizontes mas
hiimedos del suelo podrian limitar la velocidad de respuesta de estas especies a los pulsos de lluvia
que ocurren durante el verano. A pesar de que la eficiencia de uso de agua tanto intrinseca como
integrada en el tiempo y la tasas de fotosintesis por unidad de biomasa tienden a ser mayores
en las especies con raices profundas y con mayor disponibilidad de agua, su menor capacidad
de almacenamiento de agua, mayor densidad de madera y los elevados gradientes de potencial
hidrico entre el suelo y las hojas sugieren que estas especies tendrian tasas de crecimiento bajas
pero mantenidas por un perfiodo mayor a lo largo del afio. Se presentan algunas preguntas para
estudios adicionales, como por ejemplo por qué las plantas con sistemas radicales profundos no
hacen un mayor uso del agua disponible en profundidad.

[Palabras clave: Contenido de agua del suelo; densidad de madera; Distrito Occidental de la
Patagonia; eficiencia hidraulica; potencial hidrico del suelo y foliar; profundidad de sistemas
radicales]

AssTRACT. Water economy of woody species from the Patagonian steppes: The vegetation of the
Patagonian steppe is exposed to low soil water and nutrient availability, low temperatures and
strong and frequent winds. These factors determine the structure and functioning of the steppe
and influence the morpho-physiological traits of species. This review emphasizes the effects of
soil water spatial-temporal dynamics on plant water status and on the hydraulic architecture of
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10 woody species with rooting depths ranging from 50 to 200 cm. Soil water availability in the
Patagonian steppe increases with depth and with increasing rainfall during the winter. Species
with deep roots exploring dependable soil water sources such as Schinus johnstonii Barkley and
Berberis heterophylla Jussieu Lam have less negative minimum leaf water potentials and lower
water transport efficiency (low specific hydraulic conductivity) than species with shallow root
systems such as Senecio filaginoides De Candolle and Mulinum spinosum (Cav.) Pers. Hydraulic
characteristics of species with deep roots taping deeper water sources could limit the response
to summer rainfall pulses. Despite that intrisic and time-integrated water use efficiency and leaf-
mass- based photosynthesis rates are highest in species with deep root systems, their low hydraulic
capacity, dense wood, and large soil-to-leaf water potential gradients, suggest that these species
have relatively low growth rates which can be sustained over relatively long periods. Questions
for future studies are suggested, including why species with deep roots are only using a portion
of the water resources of moist soil layers.

[Keywords: Soil water content; wood density; Patagonia Occidental District; hydraulic efficiency;
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soil and leaf water potential; rooting depth]

INTRODUCCION

La precipitacién es el principal factor
determinante del agua disponible en el suelo,
la que constituye uno de los recursos que
impone grandes limitaciones al crecimiento de
las plantas y a la productividad, en particular
de los ecosistemas aridos o semidridos
(Noy-Meir 1973). Una de las caracteristicas
sobresalientes de estos ecosistemas es que,
ademds de ser escasa, la precipitacion
ocurre en forma de pulsos infrecuentes,
discretos e impredecibles. Esta variabilidad
temporal ejerce un control importante sobre
la composicién de especies, la historia de
vida y el comportamiento fisiolégico de las
plantas (Chesson et al. 2004). En la Patagonia
extra-andina la precipitacion es escasa y
variable y, sumado a la elevada demanda
evaporativa, los fuertes y persistentes vientos
y las temperaturas bajas en invierno pueden
generar desequilibrios en la capacidad de
utilizacién del agua o imponer restricciones
a su transporte desde el suelo a las hojas.
Esta situaciéon puede ser particularmente
critica para mantener el balance hidrico de
las especies que tienen sus sistemas radicales
relativamente superficiales y por lo tanto
mads expuestos a las consecuencias que estos
factores fisicos tienen sobre la disponibilidad
de agua en el suelo.

Pese a la gran extensién que ocupan los
ecosistemas esteparios en la Patagonia,
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existen relativamente pocos estudios sobre la
eco-fisiologia de sus especies dominantes, y
muchos de ellos se concentran sobre unas pocas
especies herbaceas o lefiosas, principalmente
de las estepas del Distrito Occidental de la
Patagonia (e.g., Soriano & Sala 1983; Sala
et al. 1989; Fernandez et al. 1992; Schulze
et al. 1996; Golluscio et al. 1998; Bertiller et
al. 2005; Golluscio et al. 2005; Golluscio &
Oesterheld 2007; Armas et al. 2008; Bucci
et al. 2009; Golluscio et al. 2009). El objetivo
de esta revision es presentar la informacién
disponible sobre la economia de agua de las
plantas arbustivas de la Estepa patagénica y,
al mismo tiempo, ubicar esa informacién en el
contexto, mucho mds amplio, de la estructura
y el funcionamiento de estos ecosistemas. En
primer término se documentard la dindmica
espacial y temporal del agua en el suelo
para luego examinar las adaptaciones
que desarrollan las plantas y les permiten
aprovechar los pulsos de lluvia o el agua
mas profunda (por ejemplo la arquitectura y
la profundidad de los sistemas radicales), el
papel que desemperfian los reservorios internos
de agua en la regulacion del balance hidrico,
y aspectos de su "arquitectura hidrdulica"
(magnitud y distribucién de las resistencias
al flujo de agua en fase liquida).

La informacién y/o de los ejemplos que
se presentan en esta revisién provienen
principalmente de las estepas arbustivas-
graminosas del extremo sur del Distrito
Occidental de la Provincia Patagoénica (Soriano
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1956). En las estepas del suroeste del Chubut y
cercanas a la localidad de Rio Mayo (45°41° S
70°16” O) dominan las especies como Adesmia
volckmanni Philippi (ex Adesmia campestris
Rowlee), Berberis heterophylla Jussieu Lam.,
Mulinum spinosum, Senecio filaginoides DC,
Stipa speciosa Trinius et Ruprecht, S. humilis
Cav. y Poa lanuginosa (Golluscio et al., 1982).
Por otro lado, en las estepas del noroeste de
Santa Cruz préximas a Perito Moreno (46°31°
S, 71°03” O) dominan Colliguaja integerrima
Gilles et Hooker ex Hooker, M. spinosum
(Cav.) Pers, B. heterophylla, Schinus johnstonii
Barkley, Adesmia boronioides ].D. Hooker y S.
speciosa, S. humilis y P. ligularis Nees ex. Steud
(Bucci et al. 2009). En estas comunidades la
precipitaciéon media anual varia entre 150 y
190 mm y estd concentrada principalmente
durante el otofio-invierno. Las temperaturas
medias anuales varfan entre 7 y 9°C. Los
suelos en general son de textura gruesa con
alto contenido de gravas y con presencia de
una capa calcarea entre los 45 y los 150 cm de
profundidad dependiendo del sitio (Paruelo
et al. 1988; Bucci et al. 2009).

DINAMICA ESPACIAL Y TEMPORAL
DEL AGUA EN EL SUELO

La capacidad de almacenamiento de agua en
el suelo y la limitacién en su captura por parte
de las plantas durante periodos de lluvias
insuficientes constituye un importante filtro
abidtico en la determinacién de la estructura
de las comunidades de plantas y es la principal
determinante de la productividad primaria
neta anual en la estepa patagénica (Ferndndez
etal. 1991; Jobbagy et al. 2002). Consistente con
el patrén estacional de las precipitaciones, la
disponibilidad y contenido de agua en el suelo
varian temporal y espacialmente, y con mayor
intensidad en los horizontes mas superficiales.
El contenido gravimétrico y volumétrico de
agua en torno al primer metro de profundidad
es extremadamente escaso durante los meses
de verano, con valores menores al 2% en
afios secos (Bucci et al. 2009), mientras que en
invierno puede superar el 12% (Scholz et al.
datos no publicados). En concordancia con la
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variacion en el contenido de agua, en general se
observa durante la mitad del verano un patrén
de aumento del potencial hidrico del suelo (‘¥;
valores menos negativos) desde la superficie
a profundidad, con una gran variabilidad
interanual, reflejo de la variabilidad en las
precipitaciones (Figura 1). Mientras que en
la superficie del suelo el ¥, puede alcanzar
valores tan bajos como -10 MPa, por debajo
de los 150-200 cm de profundidad éste es
relativamente alto y cercano a 0 MPa (Figura
1). La informacién brindada por Sala et al.
(1989) indica que entre la superficie del suelo
(5 cm) y los 60 cm de profundidad puede
existir al final de la primavera un gradiente de
¥, de hasta 10 MPa, mientras que en los meses
de invierno-principios de primavera este
gradiente tiende a desaparecer, y en todo ese
rango de profundidades el ¥, alcanza valores
cercanos a 0 MPa. El contenido gravimétrico
de agua en profundidad es considerablemente
mayor que en superficie, llegando a superar el
15%alos2myel30% alos 3m (0 el 10% y 22%
de contenido volumétrico, respectivamente)
(Bucci et al. 2009). El alto contenido y
disponibilidad de agua a profundidades de 3
m y su estabilidad a lo largo del afio (Scholz
et al. Informacién no publicada) sugieren la
presencia de agua freatica mas que el resultado
de drenaje desde capas superficiales del suelo.
Estos resultados son consistentes con estudios
anteriores en los que se documenté que en
estas estepas las capas himedas del suelo o
el agua fredtica se ubican a profundidades
de 2 a 3 m (Soriano & Sala 1983; Soriano et
al. 1987; Soriano 1990; Schulze et al. 1996)
y con los resultados de la aplicacién del
modelo DINAQUA (Paruelo & Sala, 1995)
donde se estimé que la probabilidad de que
el ¥, entre los 0.4 y 0.8 m sea superior a -1
MPa es mayor al 60% durante todo el afio.
Estas observaciones sugieren que las plantas
con raices explorando estas capas del suelo
tendrian suficiente agua disponible durante
todo el afio. Sin embargo, y como se discutira
mas adelante, las restricciones hidraulicas
en el sistema de transporte de agua a larga
distancia podrian estar limitando la capacidad
de utilizacién de las fuentes de agua en el
suelo. El alto contenido de agua en el suelo
a 2 6 3 m de profundidad parece ser comiin
no sélo en estas estepas sino a lo largo de un
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gradiente de precipitacién (de 800 a 100 mm)
entre los bosques dominados por Nothofagus
pumilio y las comunidades mas desérticas del
Distrito Occidental de la Patagonia (Schulze et
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Figura 1. Potenciales hidricos del suelo de las
estepas arbustivas del Distrito Occidental de la
Patagonia durante la estacién seca (febrero) en
anos con diferente precipitacion. La informacion
entre 1983 y 1985 fue obtenida de Sala et al.
(1989) y corresponde a las estepas cercanas a Rio
Mayo (45°41’S, 70°16’0O); la de 2008 fue obtenida
de Bucci et al. (2009) y representa a las estepas
proximas a Perito Moreno (43°31” S, 71°03O).
Las precipitaciones fueron menores a los valores
medios de ambas comunidades esteparias, excepto
durante el periodo 1985-1986. Durante mayo 1983-
Abril 1984 la precipitacion fue 4lmm; para el mismo
periodo de 1984-1985 y 1985-1986 fueron 185 mm
y 230 mm respectivamente y de 130 mm en enero
2007-2008.

Figure 1. Patagonian steppe soil water potential
during the dry season (February) and four years
with different precipitation. Information for 1984
to 1986 was obtained from Soriano and Sala (1989)
and corresponds to steppe communities near Rio
Mayo (45°41’S, 70°16’O). Information for 2008 was
obtained from Bucci et al. (2009) and corresponds
to steppes near Perito Moreno (43°31" S, 71°03’O).
Precipitations were lower than annual mean values
with the exception of 1985-1986 period. During
May 1983 to April 1984 rainfall was 41lmm; during
the same periods of 1984-1985 and 1985-1986
precipitations were 185mm and 230mm respectively
and of 130 mm between January 2007-2008.
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al. 1996). Esta similitud en cuanto al contenido
de agua en profundidad indica que la zonacién
de las comunidades de plantas no puede estar
univocamente determinada por el acceso
de las raices a agua profunda, pudiendo
deberse también a otros factores tales como
el establecimiento de plantulas, proceso
controlado por la disponibilidad de agua
en las capas superficiales del suelo y por las
caracteristicas del microambiente (Aguiar &
Sala, 1994, 1999; Bertiller et al. 1996; Lauenroth
et al. 1994).

La variabilidad interanual de la
disponibilidad de agua en las capas
superficiales es dependiente de factores
como las precipitaciones y la frecuencia y
velocidades del viento. En las regiones aridas
del planeta, incluyendo el semidesierto frio de
laPatagonia, los afios htimedos frecuentemente
difieren de aquellos més secos por la mayor
ocurrencia de algunos pulsos "grandes" de
lluvia durante el verano (e.g. mayores a 10
mm: Sala et al. 1992; Golluscio et al. 1998). La
precipitacién anual de la estepa patagénica
estd significativamente correlacionada con la
cantidad de agua recibida por los pulsos de
lluvia mayores a 10 mm, pero es independiente
de la cantidad de agua recibida proveniente
de pulsos de lluvia menores a 5 mm los
cuales representan mas del 85% del ntimero
total de pulsos y el 58% de la precipitacién
anual (Golluscio et al. 1998). Simulaciones
realizadas con el modelo DINAQUA por
Cipriotti et al. (2008), basadas en registros
climaticos histdricos, sugieren que sélo en el
perfil superior del suelo (0-10 cm) no existen
diferencias en el contenido de agua entre afios
himedos y secos, mientras que a mayores
profundidades se observa variabilidad en los
contenidos de agua entre afios con diferentes
precipitaciones medias. Estos resultados
concuerdan con los encontrados por Bucci
et al. (2009) quienes determinaron que en
afios hiimedos el contenido gravimétrico de
agua en los primeros 75 cm de profundidad
puede alcanzar hasta el 10% (més de 6 veces
respecto al contenido de agua en afios secos).
La ausencia de un aumento en el contenido de
agua en la superficie del suelo probablemente
responda a los altos niveles de evaporacién
directa desde el suelo (Paruelo & Sala 1995).
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Ademas de la heterogeneidad vertical
y temporal del agua del suelo, la escasa
disponibilidad de este recurso, principalmente
en los horizontes superficiales, promueve el
desarrollo de una heterogeneidad horizontal.
Dadas las caracteristicas estructurales de la
estepa patagénica de ser un "mosaico de dos
fases" con micrositios con alta cobertura de
plantas esparcidos en una matriz con baja
cobertura (Aguiar & Sala, 1999), se generan
parches con diferentes contenidos de humedad
debido a cambios en las tasas de evaporacion
y transpiraciéon (Cornet et al. 1988). Estas
diferencias ecolégicas entre los micrositios
traen consigo diferencias en la estructura y el
funcionamiento de las plantas. Por ejemplo,
la tasa de supervivencia varia entre micro-
habitats expuestos y aquellos a sotavento de
arbustos, como M. spinosum, siendo mayor
en los sitios expuestos que en los sitios
protegidos (Soriano & Sala 1986). La mayor
disponibilidad de agua durante la estacion
seca en los parches desnudos es la responsable
de favorecer la supervivencia de especies de
pastos en estos sitios (Soriano & Sala 1986).
Esta heterogeneidad horizontal también
puede observarse entre sitios con diferente
exposiciéon debidos a la topografia. Laderas
proximas, pero con diferente exposicion al
viento y radiacién solar, presentan contenidos
de agua en el suelo para los primeros 0.6 m que
difieren en hasta un 30%, siendo mayores sobre
las laderas con exposicién al viento (oeste)
pero con menor radiacién incidente (Iogna et
al. 2011). Estas diferencias microambientales
generan cambios significativos en la estructura
de la comunidad y en las respuestas morfo-
fisiolégicas de las especies. Similares
resultados fueron encontrados por Coronato
& Bertiller (1996) cuando compararon la
humedad del suelo y la temperatura entre las
partes planas de las mesetas (mdas expuestas
al viento) y las laderas protegidas (laderas con
orientacion noreste).

PROFUNDIDAD DE LOS SISTEMAS
RADICALES

La disponibilidad (y posibilidad de captura)
de agua y nutrientes en los ecosistemas

ECONOMI{A DEL AGUA DE ARBUSTOS PATAGONICOS 47

aridos dependen, ademas de las condiciones
ambientales, dela arquitectura y funcionalidad
delossistemas radicales. Los sistemas radicales
son los tinicos responsables en la absorcién
de los escasos recursos del suelo (agua y
nutrientes), y su profundidad y distribucién
constituyen pardmetros centrales en los
modelos que describen la dindmica del agua
en el suelo y su interaccién con el medio por lo
que ultimamente se dedica mucho esfuerzo a
la determinacién de las funciones matematicas
que los representen adecuadamente. Resulta
interesante notar que algunas de las primeras
descripciones de sistemas radicales de plantas
en comunidades naturales fueron realizadas
en ecosistemas desérticos (Cannon 1911;
Markle 1917). Aunque lamentablemente en
general la estructura de los sistemas radicales
no ha sido adecuadamente considerada en la
mayoria de los estudios bioldgicos, las nuevas
metodologias, junto con la conviccién de la
necesidad de su consideracién por parte de
los investigadores, han permitido progresos
en el conocimiento y entendimiento de las
interacciones entre las raices y los factores
abidticos y bidticos. La revision realizada por
Rundel & Nobel (1991) sobre la estructura y
funcién de las raices en ecosistemas aridos
mostré que la gran heterogeneidad del agua
del suelo en estos ecosistemas resulta en un
patréon muy divergente de arquitecturas de
los sistemas radicales. Posteriores revisiones
sobre la profundidad méxima de las raices o
de la biomasa subterranea para los biomas del
mundo y para diferentes grupos de plantas
indican que los ecosistemas aridos estan
entre los ecosistemas con la menor biomasa
de raices pero con las mayores profundidades
maximas de enraizamiento y proporcién de
biomasa subterranea a biomasa aérea (Jackson
et al. 1996; Canadell et al. 1996; Schenk &
Jackson, 2002a; Schenk & Jackson 2002b;
Schenk 2005). La comparacion de la biomasa
total subterranea a lo largo de una transecta
oeste-este en Chubut indicé que mientras
los bosques de Nothofagus con 800 mm de
precipitacién anual tienen aproximadamente
7.5 kg/m?, la estepa arbustiva dominada por
Nassauvia glomerulosa con 125 mm anuales
tiene una biomasa radical total de 0.3 kg/m?
(Schulze et al. 1996).
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Las formas de vida dominantes de la estepa
patagoénica (pastos y arbustos) tienen sistemas
radicales que exploran, en conjunto, todo el
perfil del suelo hasta por los menos los 3 m de
profundidad (Tabla 1). Los pastos y muchas
herbéaceas dicotiledéneas se encuentran en
un extremo de ese continuo, concentrando
la mayoria de sus raices por encima de los
0.3 m (Soriano et al. 1987; Golluscio & Sala
1993), mientras que las raices de los arbustos
y otras herbdceas dicotiledéneas pueden
explorar capas mas profundas del suelo
(Tablal; Soriano & Sala 1983; Fernandez &
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Paruelo 1988; Golluscio & Sala 1993; Bucci
et al. 2009). Aunque la presencia de raices en
una determinada capa de suelo no implica
necesariamente que éstas estén ejerciendo
un papel fundamental en los procesos de
absorcion de agua de esa capa, la distribucién
de las raices para muchas especies dominantes
conduce a pensar que la hipédtesis de dos
capas propuesta por Walter (1971) para los
ecosistemas aridos y semidridos del mundo
representa una visiéon simplificada de los
patrones de absorcién de agua, en particular
para la estepa patagdnica. Los experimentos

Tabla 1. Formas de vida, fenologia foliar, profundidad méaxima de los sistemas radicales y rangos de
potencial hidrico foliar a la madrugada (maximo) y de mediodia (minimo) (‘I’LP & Vi) durante la estacion
seca para especies herbaceas y arbustivas de la estepa patagénica. Las especies estdn ordenadas por
profundidad de los sistemas radicales.

Table 1. Life form, leaf phenology, maximum rooting depth and range of predawn (maximum) and
midday (minimum) leaf water potential (¥, ¥, . )during dry years for some Patagonian steppe species

including grass species (the first four of the list). Species sorted by rooting depth.

Especie Forma Fenologia foliar Profund. Y W, ... Fuente Bibliografica
de vida raices (cm)  (M[Pa) (MPa)
Stipa humilis pasto  siempreverde <50 -22a-4.0 Armas et al. 2008
Stipa speciosa pasto  siempreverde <50 -1.8a-38 -4a-6.5 Armasetal.2008;
Golluscio et al. 2009
Stipa tenuis pasto  siempreverde <50 -0.8a-1.6 -2a-11 Kropfl et al. 2002;
Rodriguez 2008
Poa ligularis pastos siempreverde <50 -14a-46 -4to-8 Salaetal.1989;
Golluscio et al. 1998
Nassauvia glomerulosa arbusto siempreverde <50 -6a8  Schulze et al. 1996;
Golluscio et al. 2009
Brachyclados arbusto siempreverde <100 -2.0a-295 -2.7a-4.5 Bucci et al. 2009
caespitosus
Euphorbia collina arbusto decidua <100 -14a-2.8 -22a4.1 Buccietal 2009
Mulinum spinosum arbusto decidua <100 -12a-42 -2a55 Golluscio etal. 1998;
Bucci et al. 2009
Sencecio filaginoides ~ arbusto siempreverde <100 -22a-3.78 -3.1a5.1 Buccietal. 2009
Adesmia boronioides ~ arbusto siempreverde <200 -0.65a-1.2 -25a3.5 Buccietal. 2009
Adesmia volckmanni  arbusto decidua <200 -0.9 -1.8 Soriano and Sala
1983; Golluscio et al.
2005
Colliguaja integerrima arbusto siempreverde <200 -2.0a-3.2 -29a-45 Buccietal. 2009;
Iogna et al. 2011
Lycium chilense arbusto decidua <200 -1.1a-20 -3a-43 Buccietal 2009
Retanilla patagonica  arbusto decidua <200 -3.40 -4.5 Iogna et al. 2011
Berberis heterophylla  arbusto siempreverde >200 -09a-12 -3.2a-3.5 Schultze et al. 2009;
Bucci et al. 2009
Larrea divaricata arbusto siempreverde >200 -2a-15 Bertiller et al. 1991;
Rodriguez 2008
Schinus johnstonii arbusto siempreverde >200 -0.6a-12 -2.6a-2.7 Buccietal 2009
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de remocién de pastos y arbustos realizados
por Sala et al. (1989) indican que los pastos
tienen acceso tanto al agua de las capas mas
superficiales como también de aquellas (hasta
0.5 m) donde también se encuentran raices de
arbustos. Por otrolado, y a pesar de quemuchas
de las especies de arbustos presentan raices con
profundidades méaximas mayores que la de los
pastos, sus sistemas radicales son dimérficos,
es decir que presentan tanto raices laterales,
que en algunos casos son relativamente
superficiales (5 cm de profundidad), como una
0 maés raices pivotantes que exploran las capas
mas profundas del suelo (Bucci et al. 2009).
La presencia de raices laterales superficiales
permitiria a estas especies hacer uso del
agua proveniente de los pulsos de lluvia,
dependiendo l6gicamente de su intensidad,
cantidad, propiedades hidrolégicas del sueloy
de las resistencias hidraulicas radiales y axiales
de las raices. Por otro lado, en las especies con
sistemas radicales dimorficos de ecosistemas
donde existe un gradiente de potencial hidrico
entre las diferentes capas de suelo, puede
observarse, generalmente durante el periodo
nocturno, movimiento pasivo de agua desde
los horizontes del suelo mas hiimedos hacia
los horizontes mds secos a través del sistema
radical de las plantas, proceso llamado
redistribucién hidraulica (Burgess et al. 1998;
Scholz et al. 2008). Es posible que especies
como B. heterophylla y S. johnstonii u otras
especies con sistemas dimoérficos exhiban
redistribucién de agua hacia las capas mas
superficiales y secas del suelo para luego
ser absorbida, durante el préximo dia, por
las raices superficiales de la planta misma o
de plantas vecinas y asi contribuyendo a su
balance hidrico, tal como ha sido observado
en otros ecosistemas (Dawson 1993; Moreira
et al. 2003).

El uso de agua superficial, atin en las plantas
con sistemas dimoérficos que acceden a fuentes
de agua menos variables, tendria la ventaja
de una mayor absorcién de nutrientes desde
las capas mas ricas del suelo (McCulley et al.
2004), de conservar el agua de las reservas
mas estables del suelo (Schwinning & Sala
2004) para poder utilizarlas en casos de
extrema sequia, o de evitar las restricciones
hidrdulicas asociadas con la extraccién de
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agua a grandes profundidades (Meinzer et
al. 1999). La determinacién de las fuentes de
agua utilizadas por las plantas empleando
técnicas isotépicas (comparacién del contenido
isotépico de O e H en el perfil del suelo con
el del agua del xilema) indicé que algunas
especies de raices profundas no hacen uso
del agua de aquellas capas sino que utilizan
agua superficial provenientes de las lluvias de
ese afo (Schulze et al. 1996).

EQUILIBRIO NOCTURNO ENTRE EL
POTENCIAL HIDRICO DEL SUELO Y DE
LAS HOJAS

La disponibilidad de agua para cada especie
puede determinarse teniendo en cuenta el
¥, y la biomasa de raices en cada capa de
suelo (Sala et al. 1981; Golluscio et al. 1998;
Golluscio & Oesterheld 2007). Sin embargo, la
presencia de raices en una determinada capa
no implica necesariamente que la especie
esté absorbiendo agua a esa profundidad,
debido a que las raices también cumplen
funciones mecanicas de anclaje, o bien pueden
presentar una reducida capacidad fisiol6gica
para transportar agua debido a los procesos
de cavitacién y formacién de embolias en los
conductos xilematicos.

El potencial hidrico foliar de madrugada
(‘Y. . ) es frecuentemente usado para estimar
el promedio ponderado del potencial hidrico
de la region del suelo donde las raices de
las plantas estarian absorbiendo agua (‘¥
especie_espedﬁw) (Bucci et al. 2004a). Aunque este
supuesto de equilibrio nocturno provee la base
para la interpretacién de un amplio rango de
variables fisiolégicas y ecolégicas, muchos
trabajos han sugerido que el ¥, , es mucho
mas negativo que aquel de la rizésfera para
muchas especies (Donovan et al. 2001, 2003;
Bucci et al. 2004b, 2005; James et al. 2006;
Scholz et al. 2006). Diferentes mecanismos
son los responsables de este desequilibrio
nocturno, entre los que se encuentran
la transpiracién nocturna de agua como
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consecuencia de la baja disponibilidad de
este recurso o de nutrientes, o altos déficit de
saturacién del aire (D) (Donovan et al. 1999;
Bucci et al. 2004b; Scholz et al. 2006; Howart
& Donovan 2007; Hubbart et al. 2007; Moore
et al. 2008). Se ha observado transpiraciéon
nocturna tanto en plantas herbaceas como
lefiosas de ecosistemas tan diversos como
las sabanas neotropicales (Bucci et al. 2004b;
Scholz et al. 2006), los desiertos frios (Donovan
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L expuestas

Figura 2. Relacién entre el potencial hidrico foliar
de madrugada de hojas cubiertas el dia previo para
evitar la perdida nocturna de agua (¥, _,....) ¥ el
W epuestas PTa 10 especies arbustivas de la estepa
patagonica. Cada punto corresponde al valor medio
+ ES de 5 plantas por especie (n=5). Los simbolos
vacios corresponden a individuos de la estepa del
Distrito Occidental de la Patagonia y los simbolos
negros a arbustos de las estepas del Distrito del
Golfo San Jorge. La linea sélida indica la regresién
lineal ajustada a los datos (R* 0.99; y=-0.1+0.1x;
p<0.0001); la linea punteada indica la relacién 1:1.
Datos de Bucci et al. (2009) e Iogna et al. (2011).

Figure 2. Relationship between predawn leaf
water potential (‘¥ , ;) of covered leaves and ¥, |
of exposed leaves from 10 Patagonian steppe shruEb
species. Each point represents the mean value *
ES of 5 plants per species (n=5). Open symbols
correspond to plants of the Patagonian Occidental
District and filled symbols to plants of Golfo San
Jorge District. Solid line is the linear regression
fitted to the data (R* 0.99; y=-0.1+0.1x; p<0.0001);
dashed line indicates the 1:1 relation. Data form
Bucci et al. (2009) and Iogna et al. (2011).
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et al. 1999; Ludwig et al. 2006), los bosques
templados (Kavanhah et al. 2007) y los bosques
subalpinos (Herzog et al. 1998).

Aunque la estepa patagoénica estd expuesta a
estos factores ambientales que podrian impedir
el equilibrio termodindmico nocturno entre el
sueloy las plantas, los ¥, , de hojas cubiertas
el dia anterior para prevenir la pérdida
nocturna de agua fueron similaresalos ¥, _, de
hojas expuestas para 10 especies de arbustos
(Figura 2), lo cual sugiere que la transpiracién
nocturna es nula o muy limitada. De este modo
¥\, refleja la disponibilidad de agua de las
capas de suelo donde la planta extrae este
recurso y esta positivamente correlacionado
con la profundidad de los sistemas radicales
(Bucci et al. 2009) debido al gradiente vertical
de disponibilidad y contenido de agua durante
la estacion seca (Figura 1; Soriano & Sala 1986;
Sala et al. 1989; Schulze et al. 1996; Bucci et
al. 2009; Iogna et al. 2011). Dado que estos
estudios han sido realizados sobre estepas
cercanas a masas de agua (e.g., como aquellas
alrededor del Lago Buenos Aires y aquellas
del Distrito del Golfo San Jorge préximas al
Océano Atlantico) donde existe, dependiendo
de la estacién del ano, formaciéon de rocio
nocturno, o donde D durante la noche no es
suficientemente elevado (Bucci et al. 2009;
Iogna et al. 2011), no es posible descartar la
presencia de transpiraciéon nocturna para otras
areas de la estepa patagonica u otros periodos
del afio.

RELACION DEL ESTADO HIDRICO DE
LAS PLANTAS CON LA DISPONIBILIDAD
DE AGUA EN EL SUELO

Para mantener la actividad fisiolégica las
plantas deben tener la capacidad de abastecer,
desde el suelo, las demandas de agua por
parte de las hojas de modo de compensar
las pérdidas de agua por transpiracién o, en
caso contrario, deben soportar las tensiones
extremas que se generan en el xilema. El estado
hidrico de las plantas estimado a través del
potencial hidrico foliar minimo (¥, ),
refleja el balance entre la oferta, determinada
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Figura 3. Dindmica diaria del
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de presién (PMS, Corvallis, USA).
Los simbolos corresponden a los
valores medios + ES de 5 plantas por
especie. La informacién de Adesmia
volckmanni Philippi (ex Adesmia
campestris Rowlee) y de Mulinum
spinosum (simbolos negros) fue

S. filaginoides

S. johnstonii
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0 extraida de Soriano y Sala (1983).
Simbolos como en Fig.2.

-1 Figure 3. Daily dynamic of leaf
water potential () during the
-2 dry season for 8 Patagonian steppe
shrub species. Symbols are mean
-3 values + ES from 5 plants per
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OO ORI N N

bésicamente por la disponibilidad de agua
en el suelo, y la demanda, definida por D. La
variacion diaria del ¥, para especies arbustivas
dominantes de la estepa muestra un patrén
de variacién temporal tipico de disminuciéon
durante el dia (valores mas negativos),
cuando D vy la radiacién se incrementan, y
de aumento durante la tarde-noche (valores
menos negativos) cuando la humedad relativa
aumenta y los estomas se cierran parcialmente
(Figura 3). La ausencia de una recuperacion
visible del ¥, durante la tarde para los datos
obtenidos por Soriano & Sala (1983) para M.
spinosum 'y A. volckmanni pueden deberse a la
falta de medidas en horas mas tarde durante
el dia. Aunque en términos generales la
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campestris Rowlee) and Mulinum
spinosum (filled symbols) were
obtained from Soriano & Sala (1983).
Symbols as Fig. 2

dindmica diaria es similar para todas las
especies, existen variaciones interespecificas
en los valores absolutos y en el gradiente de
potencial hidrico experimentado por cada
especie durante la estacion seca (Figura 3 y
Tabla 1). Del mismo modo que sucede con
el ‘PLP el . alcanzado entre las 13:00-15:
00 h, también es menor (mds negativo), en
general, para aquellas especies que exploran
las capas superficiales y mas secas del suelo.
Sin embargo, cuando se considera el maximo
gradiente de potencial hidrico entre el suelo y
las hojas (A, ) el patr6n se invierte (Figura 4a).
Especies con sistemas radicales profundos y
con acceso a fuentes de agua mas estables (‘¥
mayores a -1 MPa) experimentan

especie especifico
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un A¥, superior a -1.5 MPa, mientras que
especies que exploran capas de suelo con
Y, entre -3 y -4 MPa exhiben A¥, menores
a -1.5 MPa. Una de las causas que explican
esta relacion es probablemente la diferencia
en la capacidad de transporte de agua del
sistema vascular entre las especies, la cual
sera explicada detalladamente en la seccién
"eficiencia hidrdulica y reservorios de agua".

EFECTOS DEL MICROCLIMA Y DE LOS
PULSOS DE LLUVIA SOBRE EL ESTADO
HIDRICO

El estado hidrico de las plantas puede verse
afectado por el microclima generado ya sea
por la proteccién de otras plantas (plantas
"nodrizas") o por la topografia. En Patagonia
muchos arbustos actiian como plantas
nodrizas para el establecimiento de pastos
(Soriano & Sala 1986; Aguiar & Sala 1994,
1999; Armas et al. 2008). El dosel de estas
plantas mejora la calidad del microambiente
reduciendo las fluctuaciones térmicas diarias,
la evaporacién directa del suelo, la accién del
viento y mejorando la fertilidad del suelo
(Soriano & Sala 1986; Aguiar & Sala 1994;
Armas et al. 2008). Sin embargo, en la fase
madura del estado sucesional del anillo de
pastos (Aguiar et al. 1992), estas mejores
condiciones microclimaticas que facilitarian
el reclutamiento y supervivencia de los pastos
son amortiguadas o sobre-amortiguadas por
la competencia entre las raices de los pastos y
la disminucién en la disponibilidad de agua
del suelo (Aguiar et al. 1992). El estado hidrico
de dos gramineas, S. humilis y S. speciosa bajo
el dosel del arbusto A. volckmanni en la fase
degenerativa del anillo (arbusto muerto) se
ve desfavorecido respecto de aquellas plantas
creciendo en los sitios expuestos (Armas et al.
2008). El mismo efecto tiene el dosel de Larrea
divaricata Cav, sobre el ‘PLP 4 ¥ el crecimiento
de S. tenuis en las estepas del monte austral
(Kropfl et al. 2002). Sin embargo, cuando se
tiene en cuenta el efecto sobre el ¥, . de los
pastos, se observa que no hay una interacciéon
negativa entre ambas especies creciendo juntas
oaisladas y, esmas, el ¥, . de L. divaricata es
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Figura 4. (a) Relacion entre el gradiente de potencial
hidrico foliar (A ; diferencia entre el valor minimo
y méaximo) y el potencial hidrico del suelo (*¥,)
especie-especifico estimado a partir del ¥, de
hojas cubiertas el dia anterior. (b) Relacién entre
la conductividad hidrdulica especifica (K,) y el ¥
especie-especifico. Cada punto corresponde al valor
medio + ES de 5 plantas por especie. Los simbolos
vacios corresponden a individuos de la estepa del
Distrito Occidental de la Patagonia y los simbolos
negros a arbustos de las estepas del Distrito del
Golfo San Jorge. La linea sélida es la regresion lineal
ajustada a los valores; A (y=2.4 + 0.44x; p<0.001);
B (y=0.1- 0.08x; p<0.05). Simbolos como en Fig.2.
Datos de Bucci et al. (2009) e Iogna et al. (2011).

Figure 4. (a) Leaf water potential gradient (A'¥))
and (b) specific hydraulic conductivity in relation to
soil water potential (‘¥;) species-specific, estimated
from ¥, o of covered leaves. Each point represents
the mean value + ES of 5 plants per specie. Open
symbols correspond to plants of the Patagonian
Occidental District and filled symbols represent
shrubs from the Golfo San Jorge District. The solid
line indicates the linear regression fitted to the data;
A (y=2.4 + 0.44x; p<0.001); B (y=0.1- 0.08x; p<0.05).
Symbols as Fig. 2. Data form Bucci et al. (2009) and
Iogna et al. (2011).
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mas favorable cuando crece en asociaciéon con
S. tenuis (Rodriguez 2008). Estos resultados
contrapuestos sugieren que habria un conjunto
de variables abiéticas y biticas que afectan las
interacciones entre plantas y que resultan en
las diferentes respuestas observadas.

Delmismomodo,loscambios microclimaticos
generados a una escala espacial detallada como
consecuencia de la topografia heterogénea son
trasladados al estado hidrico de las plantas.
Dos arbustos dominantes de la estepa
patagonica, C. integerrimay Retanilla patagonica
exhiben grandes diferenciasenlos ¥, , y'¥, .,
y en su capacidad para mantener la turgencia
entre sitios muy préximos pero que difieren
en sus condiciones microcliméticas (velocidad
de viento, radiacién solar, temperatura y
humedad del aire, temperatura y humedad
del suelo) (Iogna et al. 2011). Las plantas que
crecen sobre las laderas con orientacién oeste,
mas expuestas a los vientos prevalecientes en
la Patagonia, tienen un mejor estado hidrico y
por consiguiente no tienen el costo energético
de disminuir sus potenciales osméticos en el
punto de pérdida de turgencia (n°), como
las plantas sobre las laderas a sotavento,
con orientacion este. La explicacién de esto
radica principalmente en que el suelo sobre las
laderas con orientacién oeste tienen un mayor
contenido de humedad dado que reciben
menor radiacién y exhiben menores D que
aquellas con orientacion este, lo que reduce
las tasas de evapotranspiracién. Por otro lado,
los fuertes vientos del oeste contribuyen a
una mayor descarga de las precipitaciones
sobre estas laderas cuando ambos ocurren
simultdneamente (Iogna et al. 2011).

Las plantas lefiosas de ambientes aridos y
semidridos pueden responder a los pulsos de
lluvia, especialmente luego de prolongados
periodos de sequia (Golluscio et al. 1998,
2009; Williams & Ehleringer 2000). La hipdtesis
propuesta por Lauenroth & Sala (1992) para
estos ecosistemas sugiere que la eficiencia
de uso de la lluvia es menor durante afios
htimedos que en afios secos como consecuencia
de restricciones estructurales en las plantas
que las inhabilitan para hacer un uso eficiente
de los pulsos de humedad. Experimentos de
manipulacién de la disponibilidad de agua
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en el suelo han sido realizados para la estepa
patagonica a los fines de evaluar la capacidad
de los pastos o arbustos de responder a los
pulsos de agua (Golluscio et al. 1998, 2009;
Yahdjian & Sala, 2006; Kowaljow & Fernandez
2011). Los pastos o arbustos con raices mas
superficiales responden positivamente a la
adicién de grandes pulsos de agua (30 mm)
tanto en afios secos como hiimedos, mientras
quelos arbustos s6lo hacen uso de estos eventos
de lluvia durante afios secos (Golluscio et al.
1998). Las respuestas positivas al aumento
artificial en la disponibilidad de agua se
reflejan en un aumento del ¥, y/o cambios
en la conductancia estomatica (g,) y las tasas
de fotosintesis (A) (Golluscio et al. 1998, 2009).
En S. filaginoides y M. spinosum (sistemas
radicales por arriba de los 100 cm del suelo)
se han observado aumentos de hasta 3 MPa
enlos¥ . posterioresa dos grandes eventos
naturales de lluvia (cada uno mayor a 20 mm)
que incrementaron ‘¥ entre la superficie y los
0.4 m desde -4 MPa hasta valores cercanos a
0 MPa. En las especies con raices profundas
(B. heterophylla y S. johnstonii), en cambio, no
se observaron cambios significativosen ‘¥, .
(Bucci et al. datos no mostrados). Similares
respuestas fueron encontradas entre afios
secos y afios himedos (Bucci et al. 2009). En
términos generales las respuestas a los pulsos
de lluvia son diferenciales dependiendo
de caracteristicas de las especies como la
profundidad de los sistemas radicales, la
funcionalidad de las raices, la fenologia o
el grado de xerofitismo (Fernandez 2007;
Golluscio et al. 2009). Ademaés de estas
caracteristicas especie-dependientes, la
magnitud del pulso de agua, las propiedades
fisicas del suelo y las condiciones
microclimaticas al momento del pulso, ejercen
unrol fundamental en determinar la existencia
o carencia de respuestas biolégicamente
significativas (Sala & Lauenroth 1982;
Schwinning & Sala 2004; Fravolini et al. 2005;
Fernandez 2007). Recientemente Kowaljow &
Ferndndez (2011) postularon la hipétesis de
que el uso diferencial de los pulsos de lluvia
durante el verano depende de la necesidad
de la planta de capturar N del suelo durante
el proceso de absorciéon de agua dado que
especies fijadoras de N atmosférico (e.g., A.
volkamanni y A. rigidum), independiente de la
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profundidad de su sistema radical o fenologia,
fueron incapaces de utilizar pulsos de lluvias
comparado con aquellas especies no fijadoras
tanto con raices profundas como superficiales,
deciduas o siempreverdes (e.g. M. spinosum;
B. heterophylia).

El comportamiento anisohidrico de las
especies con sistemas radicales superficiales
es un extremo de un gradiente de mecanismos
que regulan las tasas de transpiracion y
permiten mantener un adecuado suministro
de agua cuando las condiciones ambientales
varian (Franks et al. 2007). En términos
generales, las plantas con comportamiento
anisohidrico presentan una menor sensibilidad
estomatica al déficit de saturacion del aire y al
contenido de humedad del suelo permitiendo
una amplia fluctuacion en sus ¥, . que las
plantas con comportamiento isohidrico
(Tardieu & Simonneau 1998). La escasa
informacién existente sobre intercambio de
gases para la estepa patagoénica no permite
descartar ni corroborar la ausencia de un
control estomatico para las especies arbustivas
con raices mds expuestas a las fluctuaciones
en la disponibilidad de agua. Por ejemplo, las
respuestas de pastos y arbustos a la adicion
de un pulso de agua de 16 mm indican que
mientras todas las especies aumentan (en
diferente grado) sus ¥, ., la g, no sigue
un patrén definido: aumenta en S. speciosa,
disminuye en N. glomerulosa y se mantiene
constante en M. spinosum (Golluscio et al.
2009).

EFICIENCIA HIDRAULICA Y
RESERVORIOS DE AGUA

Las plantas vasculares poseen un sistema de
conduccién que conecta las fuentes de agua
con los sitios de evaporacion en el meséfilo
de las hojas. Las resistencias (o su inversa, las
conductancias) y los reservorios de agua son
caracteristicas cuantitativas del sistema de
conduccién de agua. En general se usan dos
términos: conductancia (k) cuando el flujo de
agua es expresado en términos de diferencias
de presién, y conductividad (K) cuando el flujo
de agua es expresado por gradiente de presién.
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Asi, el término "conductancia hidraulica” (kg
s' MPa™) se refiere a la tasa de flujo de agua
dividida la diferencia de presién que induce
el flujo de toda la parte de la planta bajo
consideracién (e.g.segmentos deramas, raices),
y "conductividad hidraulica, K, " indica la tasa
entre el flujo de agua (F, kg s) a través del
segmento de planta bajo estudio y el gradiente
de presién que causa dicho flujo (MPa m™).
Cuando K, es expresada por unidad de area
de xilema activo (S) o por unidad de area
foliar (A)) se la indica como K (conductuvidad
hidraulica especifica; kg s m" MPa") o K,
(conductividad hidréulica foliar especifica; kg
s m™ MPa™) y representan, respectivamente,
una medida de la permeabilidad del xilema
y de la capacidad de la rama de suplir
agua a las hojas. En general se asume que
la conductividad hidraulica del sistema
vascular de una planta es la responsable del
suministro de agua a las hojas y por lo tanto
afecta la tasa de transpiracién y fotosintesis.
K, varia de especie en especie, dentro de
una especie de acuerdo a las condiciones de
crecimiento y atn para un mismo individuo
tanto a escala diaria como estacional (Maseda
& Fernandez 2006). Para especies arbustivas
dominantes de la estepa patagoénica se ha
observado un gradiente de K, de ramas que
varia desde aproximadamente 0.05 a 0.5 kg
m s*MPa (Figura 4b y Bucci et al. 2009).
Estos valores son relativamente bajos cuando
se los compara con aquellos de especies de
lugares mésicos o especies tropicales, pero
son similares a los de otros ecosistemas aridos
como los del desierto de Mojave (Jacobsen et
al. 2007). Del mismo modo, la eficiencia de las
ramas para abastecer de agua a las hojas (K))
también varia en un rango de 0.0001 a 0.0015
kg m™ s* MPa", dependiendo de la especie
(Bucci et al. 2009; Iogna et al. 2011) y estan
inversamente relacionadas con la profundidad
de los sistemas radicales y por consiguiente
con el ¥, donde las raices estdn extrayendo
agua (Figura 4b). Berberis heterophylla, una de
las especies con raices que superan los 200 cm
de profundidad tiene la menor K entre las
especies estudiadas (0.0001 kg m™ s* MPa™),
mientras que en el otro extremo, M. spinosum
presenta la mayor eficiencia del sistema de
transporte de agua (0.00143 kg m™ s* MPa™).
Las especies explorando capas de suelo con



Abril de 2011

220
200 <
180
160
140
120
100
80
60
40
25

R?=0.93 A

Contenido saturado de agua (% / g)

2.0

1.5

A, (MPa)

1.0

05 L L L L L L J
03 04 05 06 07 08 09 10

Densidad de madera (g cm's)

Figura 5. (a) Contenido saturado de agua de la
madera por unidad de peso seco y (a) gradiente
de potencial hidrico foliar (A¥,) en funcién de la
densidad de madera para 10 especies arbustivas de
la estepa patagénica. Cada punto en (a) corresponde
al valor de contenido de agua y densidad de un
segmento de rama de un individuo y en (b) es el
valor medio + ES de 5 individuos por especie. La
linea en (a) es la funcién exponencial ajustada a los
datos (y= 839 exp(-3.2x) — 260exp(-3.2x); p<0.0001)
y en (b) corresponde a la regresién lineal ajustada
a los datos (y=-0.29+2.67x; p<0.005). Los simbolos
vacios corresponden a individuos de la estepa del
Distrito Occidental de la Patagonia y los simbolos
negros a arbustos de las estepas del Distrito del
Golfo San Jorge. Simbolos como en Fig.2. Datos de
Bucci et al. (2009) e Iogna et al. (2011).

Figure 5. (a) Wood saturated water content and
(b) leaf water potential gradient (AY,) in relation
to wood density of 10 Patagonian shrubs. Each
point in (a) represents the saturated water content
and wood density of one individual and in (b) is
the mean value + ES of 5 plants per specie. The
line in (a) is the exponential function fitted to the
data (y= 839 exp(-3.2x) — 260exp(-3.2x); p<0.0001)
and in (b) is the linear regression fitted to the data
(y=-0.29+2.67x; p<0.005). Open symbols represent
individuals of the Patagonian Occidental District
and filled symbols represent to shrubs of the Golfo
San Jorge District. Symbols as Fig. 2. Data from
Bucci et al. (2009) and Iogna et al. (2011).
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alto contenido de humedad compensan su bajo
K, mediante el desarrollo de una mayor fuerza
motriz para el movimiento de agua desde el
suelo a las hojas (A¥,) que las especies con
raices superficiales (Figura 5b y Bucci et al.
2009); de ese modo pueden sostener las tasas
de intercambio gaseoso a valores similares o
mayores que las otras especies coexistentes.
Por otro lado una menor K; en las especies
con raices profundas también es acompafiada
por un menor vulnerabilidad a la cavitacion
y por menor porcentaje de pérdida de la
conductividad por formacién de embolismos
tanto a una escala diaria como estacional (Bucci
et al. datos no publicados) lo cual puede ser
consecuencia de las propiedades biofisicas de
la madera como su densidad (ver abajo).

A diferencia de la plasticidad del sistema de
conduccién de agua observada para plantas
de otros ecosistemas (Bucci et al. 2004a; Bucci
et al. 2006), las caracteristicas hidraulicas de
C. integerrima y R. patagénica en dos laderas
opuestas en las estepas del Golfo San Jorge
indican que la arquitectura hidraulica de las
ramas dentro de una especie es relativamente
estable frente a cambios en el microclima (Iogna
et al. 2011). A nivel de hoja, sin embargo, la
eficiencia hidraulica (conductancia hidraulica
foliar) presenta un alto grado de plasticidad,
siendo significativamente mayor en los
ambientes con mayor radiacién incidente,
compensando las altas tasas de transpiracién
potencial bajo una alta radiacién solar. Del
mismo modo que en las hojas, estudios
recientes sobre caracteristicas anatémicas de
raices de plantulas de arbustos patagénicos
bajo dos condiciones de disponibilidad de
agua sugieren un cierto grado de aclimatacion
a la sequia de la eficiencia y seguridad
hidraulica, en particular en especies como L.
chilense (Durante et al. 2011).

La baja capacidad de transporte de agua en
las ramas puede estar acompafiada también de
una limitada conductividad hidraulica de sus
raices, pudiendo de esta manera disminuir la
capacidad de aprovechamiento de los pulsos
de agua durante la estacién seca. Aunque
la conductividad hidrdulica de las ramas
muestra coordinacién con las profundidades
de los sistemas radicales (Figura 4b), para los
arbustos patagonicos la eficiencia de transporte
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de agua de las raices laterales mas superficiales
(tanto de las especies con enraizamiento
maximo superficial como profundo) no sigue
una relacién directa con el acceso al agua
del suelo (Scholz et al. datos no publicados).
Estudios exhaustivos sobre la dindmica de
la funcionalidad de la raices incluyendo su
capacidad hidrdulica y medidas directas de
flujos son necesarios para dilucidar las causas
de la escasa o limitada respuesta de algunos
arbustos con sistemas radicales dimérficos a
los pulsos de lluvia o la ineficiente utilizacion
de las fuentes de agua permanente.

La densidad de madera, ademds de sus
reconocidasimplicanciassobrelas propiedades
mecdnicas y de estar relacionada con la tasa de
crecimiento, es en general un buen estimador
de la capacidad maxima de almacenamiento
de agua y de la capacitancia hidraulica (i.e. la
cantidad de agua que puede ser liberada de
un tejido por unidad de cambio en el potencial
hidrico del mismo; kg H,O/MPa) (Stratton et
al. 2000; Bucci et al. 2004a; Santiago et al. 2004;
Scholz et al. 2007). Las plantas en general y
los arbustos y arboles en particular pueden
presentar tejidos en los que se almacena agua
en forma transitoria, ya sea por periodos mds
o menos largos, dependiendo de la plantay de
las condiciones ambientales. Es ampliamente
reconocido que el agua almacenada es un
factor importante en las relaciones hidricas
de plantas (Waring & Running; 1978;
Stratton et al. 2000; Pratt & Black 2006). Las
estimaciones sobre la contribucién del agua
almacenada a la transpiracion total diaria varia
ampliamente desde un 10% hasta 50% para
plantas de diversos ecosistemas (e.g. Holbrook
& Sinclair 1992; Goldstein et al. 1998; Scholz
et al. 2007).

A pesar de su pequefio tamafio, los arbustos
patagénicos presentan reservorios hidricos en
sus tejidos. Para muchas especies arbustivas
de la estepa existe una relacién exponencial
negativa entre el contenido saturado de agua
en funcién del peso seco y la densidad de
madera (Figura 5a). Las especies con madera
menos densa como M. spinosum tienen mayor
capacidad de almacenamiento de agua
que aquellas con madera mas densa como
B. heterophylla y S. johnstonii, lo que puede
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ayudar a mantener la actividad fisiolégica
de especies sujetas a severas fluctuaciones
estacionales en el ¥.. Por ejemplo, M.
spinosum reinicia la actividad de crecimiento
de los tallos y produccién de ramas laterales
al final del verano cuando atin el suelo esta
seco (Damascos et al. 2008), posiblemente
beneficiado por el agua almacenada en sus
tejidos. Histéricamente los estudios sobre
estrategias de resistencia a la sequia han sido
focalizados en relacién a la disponibilidad
de agua del suelo; sin embargo, dado que el
¥, ... es parcialmente determinado también
por la arquitectura hidraulica de la planta,
no necesariamente tendria que ser un reflejo
univoco de los patrones de disponibilidad de
aguaen el perfil del suelo. Especies que difieren
en la capacitancia hidraulica o en el uso de
agua almacenada pueden diferir en los AY,
y asi estar desacopladas de la disponibilidad
de agua edéfica. Aunque los ¥, . de muchas
de arbustos de la estepa estan directamente
relacionados con los potenciales hidricos de
la rizésfera, la densidad de madera y asf los
reservorios de agua explican una gran fraccién
de la variacién en la regulacion fisiolégica de
la maxima fuerza para el transporte de agua
(Figura 5b). Gradientes elevados de ¥, pueden
ser desventajosos en términos de la pérdida de
conductividad hidrdulica dado que una baja
K,, como la observada en B. heterophylla y S.
johnstonii, puede estar también acompariada
por una alta vulnerabilidad a la cavitacién
del xilema con consecuencias sobre el
crecimiento.

La eficiencia de uso de agua tanto intrinseca
(i.e., la cantidad de CO, que se asimila en
relacion a la cantidad de H,O perdida, EUA)
como la integrada en el tiempo (tasa de
discriminacién isotépica entre *C y 2C; ABC),
la tasa de fotosintesis por unidad de masa (A),
la concentracién de N foliar y el area foliar
especifica (SLA), todas estan relacionadas con
las tasas de crecimiento para muchas especies
de diversos ecosistemas del mundo (e.g., Reich
etal. 1999; Wright & Westoby 2000; Campanello
et al. 2008). Para la estepa patagoénica es
extremadamente escasa la informacién
sobre estas variables ecofisiolégicas, pero
los resultados presentados por Golluscio &
Oesterheld (2007) y Golluscio et al. (2009) sobre
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A, EUA y ARC, y por Bertiller et al. (2005) de
concentracién de N para arbustos explorando
diferentes horizontes del suelo, sugieren
que las especies con raices mas profundas
tienen mayores tasas anuales de crecimiento.
Sin embargo una madera densa, elevadas
resistencias hidraulicas, una baja capacidad
de almacenamiento de agua, una menor SLA
y probablemente una mayor vulnerabilidad
a la cavitacién nos conduce a pensar que
probablemente las tasas de crecimiento sean
menores en plantas con sistemas radicales
profundas pero sostenidas en el tiempo en
comparacién con aquellas de las especies con
sistemas radicales superficiales.

PAUTAS PARA INVESTIGACIONES
FUTURAS

No hay duda de que existe una carencia de
informacién sobre este ecosistema relacionada
con la dinamica de la disponibilidad de agua
en el suelo y el comportamiento ecofisiol6gico
de sus especies evaluadas a través de
medidas directas, a pesar del interés global
que la Patagonia despierta en la comunidad
cientifica. Ciertamente hay importantes
preguntas atin por responder y sobre las que
deberiamos poner énfasis en nuestras futuras
investigaciones:

(Cudl es el consumo de agua de los arbustos
dominantes? ;Cual es la contribucién de cada
forma de crecimiento a la evapotranspiracion
total? ;Cual es la contribucién de los distintos
factores fisicos limitantes (agua, temperatura,
nutrientes, viento) en determinar las tasas de
crecimiento de las plantas? ;Por qué no hay
un uso mas completo del agua presente a2 6
3 metros de profundidad? Un conocimiento
mas profundo sobre estos temas nos ayudara
indudablemente a predecir con mas exactitud
los efectos que los cambios climaticos
globales puedan tener sobre la estructura y
funcionamiento de los fragiles ecosistemas
aridos de la Patagonia, asi como también al
disefio de técnicas de manejo adecuadas para
el aprovechamiento sustentable de la estepa
patagoénica.
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