BOSQUE 45(1): 163-176, 2024  DOI: 10.4067/S0717-92002024000100163

Crecimiento inicial y caracteres funcionales de ciprés de la cordillera y coihue
en distintas condiciones de radiacion y humedad

Initial growth and functional traits of Austrocedrus chilensis and Nothofagus dombeyi
under different radiation and humidity conditions

Marina Caselli **, Cristian Edgardo Huisca ©, Gabriel Angel Loguercio *¢,
Guillermo Emilio Defossé *, Maria Florencia Urretavizcaya *°

2Centro de Investigacion y Extension Forestal Andino Patagénico (CIEFAP), Esquel, Chubut, Argentina.

* Autor de correspondencia: ® Consejo Nacional de Investigaciones Cientificas y Técnicas (CONICET),
Esquel, Chubut, Argentina, mcaselli@ciefap.org.ar

¢ Universidad Nacional de la Patagonia San Juan Bosco, Esquel, Chubut, Argentina.

SUMMARY

Austrocedrus chilensis and Nothofagus dombeyi are endemic species of the Andean-Patagonian forest, which grow in pure or mixed
forests. Both have an important ecological role in the region and a great productive potential. However, knowledge about how humidity
and radiation influence their early development is limited. In this study, we examined the combined effects of different light (95, 46 y
9 %) and soil moisture levels (100 - 80, 50 - 70 y 20 - 40 %) on survival and growth of N. dombeyi and A. chilensis over two growing
seasons under nursery conditions. We also measured the effects of these factors on the following functional traits: leaf thickness and
tensile strength, specific leaf area, total leaf area, leaf area / sapwood area to collar ratio, dry weight of the different compartments
(leaves, branches, and roots), and internode length. Both species showed similar responses to the factors studied in survival and initial
development, although N. dombeyi showed, in general terms, greater growth and lower survival than 4. chilensis. The intermediate
and high radiation level favored the growth of both species. The humidity levels did not have significant effects on growth, but they
did show effects on some of the functional traits, generally interacting with radiation. Also, the lower level of humidity combined
with the greater radiation, decreased N. dombeyi survival. It is concluded that the best performance of both species occurs in radiation
conditions close to 50 %, which would correspond to forests of these species with 8-10 m*ha'! of basal area.
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RESUMEN

El ciprés y el coihue son especies del bosque Andino-Patagénico, que crecen en formaciones puras o mixtas. Ambas poseen un
importante rol ecoldgico en la region y potencial productivo. Sin embargo, el conocimiento sobre cémo la humedad y la radiacion
condicionan su desarrollo temprano es limitado. En este estudio se determino, la respuesta de ciprés y coihue ante el efecto conjunto
de diferentes niveles de radiacion (95, 46 y 9 %) y humedad edafica (100 - 80, 50 - 70 y 20 - 40 %) en supervivencia y crecimiento,
bajo condiciones de vivero durante dos temporadas de crecimiento. También se midieron los efectos de estos factores en los siguientes
caracteres funcionales: espesor y fuerza tensil foliar, area foliar especifica, area foliar total, razon area foliar / area de albura al cuello,
peso seco de los distintos compartimentos (hojas, ramas y raices), y longitud de entrenudos. Ambas especies mostraron respuestas
similares en supervivencia y desarrollo inicial, aunque coihue mostr6 en términos generales, mayor crecimiento y menor supervivencia
que ciprés. El nivel de radiacion intermedia y alta favorecieron el crecimiento de ambas especies. Los niveles de humedad no tuvieron
efectos significativos en el crecimiento, pero si mostraron efectos en algunos de los caracteres funcionales, en general interaccionando
con la radiacion. También, el menor nivel de humedad combinado con la mayor radiacion, disminuy¢ la supervivencia de coihue.
Se concluye que el mejor desempeiio temprano de ambas especies ocurre en condiciones de radiacion cercanas a 50 %, que se
corresponderian con bosques de estas especies de 8-10 m? ha'! de area basal.

Palabras clave: luz, area foliar, biomasa, Austrocedrus, Nothofagus.

INTRODUCCION generacion de las especies forestales. La modificacion del
ambiente luminico induce cambios en las plantas, a nivel

Los regimenes de radiaciéon y humedad edafica son fisioldgico, morfolégico y/o anatdomico de sus raices, tallos
factores micro-ambientales que condicionan en gran me- y hojas. Estos cambios permiten maximizar el crecimiento
dida los patrones de supervivencia y desarrollo de la re- o la supervivencia, dependiendo de su tolerancia a la som-
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bra. Especies que no toleran la sombra pueden crecer mas
en altura, en ocasiones en detrimento del sistema radical,
comprometiendo a corto plazo su supervivencia, especial-
mente en sitios con déficit hidrico estacional (Chen et al.
1996). Los cambios en las caracteristicas a nivel de indi-
viduo con potencial para afectar su desempefio ecoldgico
(caracteres funcionales, Violle et al. 2007), brindan infor-
macion sobre las respuestas de las especies a condiciones
ambientales. Este conocimiento permite la seleccion de es-
pecies adecuadas para un sitio en actividades de plantacion
productivas y/o de restauracion, mejorando la resiliencia
del ecosistema y su resistencia. También permite la pla-
nificacion de la regeneracion natural, al tener un mayor
entendimiento de como las especies interactiian entre si y
con su entorno (Pérez-Harguindeguy et al. 2013).

En los bosques Andino-Patagénicos crecen el ciprés
de la cordillera (Austrocedrus chilensis (D. Don) Pic. Ser.
et Bizzarri), conifera) y el coihue (Nothofagus dombeyi
(Mirb.) Oerst.), latifoliada), ambas especies de importan-
cia ecologica y forestal (Donoso ef al. 2022). Prosperan en
formaciones puras o mixtas, dependiendo de la posicion
en el marcado gradiente ambiental Oeste-Este que carac-
teriza a la vertiente oriental de los Andes patagonicos. El
ciprés y el coihue suelen ser consideradas intolerantes a la
sombra (Donoso 1981). Sin embargo, sus requerimientos
de radiacion pueden variar durante los estadios del desa-
rrollo, dependiendo de otros factores ambientales (Caselli
etal 2019,2021,2022). El coihue presenta dificultad para
regenerar bajo dosel cerrado (Veblen 1989), aunque pue-
de desarrollarse bajo dosel en bosques maduros con soto-
bosque ralo (Caselli et al. 2021, 2023). Por otro lado, la
afinidad del coihue por sitios abiertos se reduce en sitios
secos (Weinberg y Ramirez 2001, Caselli et al. 2022), y
en fondos de valle, asociado a su susceptibilidad a heladas
(Donoso et al. 2013). Por su parte, el ciprés es mas tole-
rante a la sombra que el coihue, lo que le permite persistir
mucho mas tiempo bajo dosel, y mas resistente a las con-
diciones de déficit hidrico (Caselli et al. 2019). El esta-
blecimiento del ciprés en sitios secos ocurre en pequeilos
claros, bajo dosel cerrado o bajo arbustos, ya que necesita
cierta proteccion durante los primeros afios (Letourneau
2006, Urretavizcaya y Defossé 2013). En estos sitios, la
supervivencia de ciprés estaria mas condicionada por la
alta radiacion y elevadas temperaturas que por la humedad
edafica (Gyenge et al. 2007). Estos antecedentes sugieren
la existencia de interacciones entre la humedad y la radia-
cion solar, que condicionan la supervivencia y desarrollo
de ambas especies. Sin embargo, este topico ha sido esca-
samente estudiado.

El objetivo de este trabajo es identificar las posibles in-
teracciones entre la radiacion solar y la humedad de suelo,
y su efecto sobre la supervivencia y desarrollo inicial de
ciprés y coihue, en condiciones de vivero. A partir del co-
nocimiento generado, se pretende aportar en la definicion
de pautas de manejo de la regeneracion para el gradiente
de precipitacion en el que estas especies se desarrollan.
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Este conocimiento también resulta de suma importancia
para predecir los impactos del cambio climatico, y poder
formular medidas de adaptacion, como la eleccion de los
sitios mas adecuados para la plantacion de estas especies
con fines productivos y de restauracion.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio. El ensayo se realizé en el CIEFAP Esquel
(42°55°50 8, 71° 21’ 51”7 O), incluyendo dos estaciones
de crecimiento (2015/2016 y 2016/2017) y una temporada
invernal (2016). El clima regional es templado mediterra-
neo con inviernos frios y himedos, y veranos secos y calu-
rosos. Durante el ensayo se registraron las temperaturas de
aire (cada media hora) y la precipitacion diaria (pluviome-
tro totalizador), y se compararon con datos de temperatura
y precipitacion medias mensuales histdricas para Esquel
(Servicio Meteoroldgico Nacional 1961-1990).

Diserio experimental. Los factores de estudio fueron la
radiacion solar, la humedad edéfica y la especie, con un
disefio de parcelas partidas. Los tratamientos fueron 9, con
tres niveles de radiacion y tres niveles de humedad, y 2
repeticiones. Los niveles de radiacion se definieron en re-
lacion a la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) bajo
cielo abierto al mediodia: 95 % (radiacion alta, LA), 46 %
(radiacion intermedia, LI) y 9 % (radiacion baja, LB). Estos
niveles fueron logrados a través de cubiculos de 2 m3, reves-
tidos con malla media-sombra de 50 % de transmisibilidad
en una capa en el nivel L1y de 20 % de transmisibilidad en
dos capas en el nivel LB. En el nivel LA no se utilizaron
mallas media-sombra. La medicion de PAR a cielo abierto
se realizo a mediados de la primera estacion de crecimiento
con un ceptémetro de 80 sensores integrados. La radiacion
dentro de los cubiculos se mididé con un sensor puntual.
Cada cubiculo fue considerado como una parcela princi-
pal, y su disposicion fue determinada al azar (figura 1).
Los niveles de humedad se definieron con relacion al por-
centaje de humedad del sustrato a capacidad de campo:
R1: 100 — 80 % de la capacidad de campo (41 - 33 %
de humedad), R2: 70 — 50 % (29 - 21 % de humedad) y R3:
40—-20% (16 — 8 % de humedad). La capacidad de campo
se determin6 con el método retencion hidrica (Richards
1965). Las plantas de un mismo cubiculo tuvieron al mis-
mo nivel de humedad.

Los plantines utilizados fueron cultivados en vivero a
partir de semilla con el método tradicional de siembra en
almacigo. Las plantulas emergidas permanecieron durante
la primera temporada de crecimiento en el almacigo y lue-
go fueron trasvasadas a bolsas de polietileno. En el caso de
ciprés a bolsas de 900 cm?, donde se mantuvieron por dos
temporadas de crecimiento, y en el caso de coihue, a bolsas
de 600 cm® por una temporada. El sustrato en ambos casos
consistié en una mezcla de tierra negra (topsoil) (75 %)
y arena volcéanica (25 %). Se utilizaron 190 plantines de ci-
prés de 3 afios y 190 de coihue de 2 afios (20 plantines por



tratamiento por especie y 10 para analisis morfologico ini-
cial). La caracterizacion morfologica inicial consistié en la
determinacion del didmetro de cuello (DAC), la altura, y
el peso seco (PS) de la parte aérea y de la raiz (secadas en
estufa a 103 £ 2 °C durante 48 h). Las diferencias en edad
y tamaiio de las plantas de las dos especies se debieron a la
necesidad de contar con lotes homogéneos de plantines de
parametros morfologicos adecuados.

Dos semanas antes de comenzar el ensayo, los planti-
nes fueron trasvasados a macetas de 5 litros de capacidad,
con sustrato compuesto por tierra negra y arena volcénica,
similar al inicialmente utilizado. Dentro de cada cubiculo
los plantines de ciprés y coihue se distribuyeron al azar. Al
inicio del ensayo todas las plantas se regaron hasta capaci-
dad de campo y luego, cada 2 a 3 dias, se utilizé una mues-
tra de macetas por especie y tratamiento (n = 18) para cal-
cular, por el método gravimétrico, el agua a reponer para
cada nivel de humedad fijado. Para evitar que las plantas
recibieran agua adicional por lluvia, a todos los cubicu-
los se les colocod un polietileno transparente. Una vez al
mes las macetas fueron redistribuidas al azar dentro de su
cubiculo para evitar efectos de cualquier condicion local.
Durante el otofio e invierno, las plantas se mantuvieron
en los cubiculos sin el polietileno, y recibieron la misma
cantidad de agua.

Variables respuesta. La supervivencia, el incremento pe-
riddico en DAC, altura y volumen del tallo (forma cénica
sensu Avery y Burkhart 2015) de todos los plantines de
ciprés y coihue, y los caracteres funcionales de una mues-
tra (n = 6) por tratamiento, luego de dos temporadas de
crecimiento, fueron las variables respuesta. Para abordar
el posible efecto de la edad y del tamafio inicial sobre los
resultados, ademas de los valores absolutos de los incre-
mentos, se utilizaron los incrementos relativos como va-
riables de respuesta.

Los caracteres funcionales analizados fueron: el espe-
sor foliar, la fuerza tensil necesaria para romper la hoja
por traccion, el area foliar especifica, el area foliar total,
la razon area foliar/area de albura al cuello, la longitud de
entrenudos del brote anual, el PS aéreo total y el PS de las
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hojas, del tallo y de las ramas, asi como los pesos secos de
la raiz total, de raices finas (< 2 mm) y de raices gruesas
(> 2 mm) en dos secciones (superior: primeros 10 cm, e
inferior: mas de 10 cm de profundidad). Todos los pesos
secos se determinaron luego de someter las muestras a es-
tufa a 103 + 2 °C durante 48 h.

Para la medicion de los caracteres funcionales, cada
plantin elegido al azar fue llevado a laboratorio. Se midid
el DAC en dos direcciones perpendiculares y se determind
el area de albura al cuello, como un circulo de didmetro
igual al promedio de las dos mediciones. La longitud del
brote anual se dividié por el nimero de entrenudos para
determinar la longitud de entrenudos.

Para determinar el espesor foliar, la fuerza tensil y el
area foliar especifica de cada plantin, se seleccionaron 6
hojas sanas de distintas ramas. Se midi6 el espesor foliar
en la zona ubicada entre el 4pice y la base de la hoja con
un micrémetro digital (precision 0,001 mm). Luego, se es-
canearon en fresco para la determinacion del area foliar
especifica, se realizé la medicion de la fuerza tensil, y se
obtuvo el PS en balanza de precision (0,0001 g). La fuer-
za tensil se determind mediante un dispositivo (Hendry y
Grime 1993) que permite someter una seccion de la hoja
de ancho conocido (precision 0,01 mm) a una fuerza de
traccion conocida (Newton). La imagen fue procesada con
el software ImagelJ version 1.47v, para determinar el area
de cada hoja (precision 0,001 cm?). El area foliar especifi-
ca se obtuvo dividiendo el area foliar (cm?) por el PS (g).

Para determinar el area foliar total se seleccionaron tres
submuestras representativas de aproximadamente 80 hojas
(parte superior, media e inferior) del plantin, y se proce-
saron de igual manera que para determinar el area foliar
especifica. El resto de las hojas del plantin se removieron,
y se obtuvo el PS (precision 0,0001 g). Se estimo el area
foliar de las hojas restantes, con la relacion area foliar/PS
de las submuestras, y el PS de las hojas restantes. Suman-
do las areas foliares de todas las hojas, se determin6 el area
foliar total de la planta.

Luego, el plantin fue cortado a la altura del cuello, se-
parando la parte aérea de la radical. Se cortaron las ramas
en su base, y junto con el tallo, se obtuvo el peso seco

LA-R1 B-R2 B-R3 LI-R1 LI-R3 B-R3
LI-R3 LA-R2 LA-R3 LI-R2 LA-R2 LA-R3
o vl s | WLER2 LI-R1 B-Rl B-R1 LA-RI
© Cipres
® Coihue

Figura 1. Disposicion de los cubiculos donde se encontraban las plantas en cada combinacion de nivel de radiacion y humedad.

Layout of the cubicles where the plants with each combination of radiation level and humidity were located.
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(precision 0,01 g). Se elimino el suelo adherido a las raices
con sucesivos remojos y lavados en agua corriente. Luego
se dividi6 en dos secciones (mas y menos de 10 cm de pro-
fundidad), y en cada una se separaron las raices de mas de
2 mm de didmetro, para obtener los pesos secos (precision
0,01 g) de las 4 fracciones.

Analisis estadistico. La comparacion de las caracteristicas
morfolégicas de los plantines se realiz6 mediante analisis
de varianza (ANVA) y de ANVA no paramétrico cuando,
aun luego de hacer transformaciones de las variables, no se
cumplieron los supuestos de normalidad (Test de Shapiro-
Wilks) y de homogeneidad de varianza (Test de Levene).
Se utilizo el test de Tukey y el test de Kruskal-Wallis (no
paramétrico) para detectar diferencias significativas entre
medias (P < 0,05).

El incremento en DAC, altura y volumen y los caracte-
res funcionales al final del ensayo, se analizaron con mo-
delos mixtos considerando la especie, el nivel de radiacion
y el de humedad como efectos fijos y el cubiculo como
efecto aleatorio, dado que las observaciones de un mismo
cubiculo no son independientes entre si, siendo la planta
la unidad experimental. EI modelo basico utilizado fue el
siguiente:

Variable~Efectosfijos (Intercepto + Especie + Hume-
dad + Radiacién + Especie: Humedad + Humedad: Ra-
diacion + Especie: Luminosidad + Especie: Humedad:
Luminosidad), Efecto aleatorio (cubiculo). Se verifico que
los datos cumplieran con los supuestos de normalidad, me-
diante la prueba de Shapiro-Wilks, y de homocedasticidad,
mediante analisis de residuales. Se hicieron correcciones
a los modelos para cumplir los supuestos y de no logarlo,
se utilizaron modelos lineales generalizados mixtos con
distribucion Gamma con los mismos efectos fijos y aleato-
rios. La evolucion temporal de la supervivencia se analizd
con modelos mixtos, sumando el factor tiempo como un
efecto fijo y analizando las medidas repetidas en el tiempo
(semanas), siendo la unidad experimental el grupo de plan-
tas de la misma especie de cada cubiculo. Para modelar la
autocorrelacion en el tiempo se utilizoé el modelo autorre-
gresivo de orden 1. En todos los analisis se utilizé un nivel
de significancia de P < 0,05. La comparacion de medias
se realizé mediante el test LSD de Fisher (least — signifi-
cant - difference). La comparacion entre modelos se hizo
mediante el test LRT (likelihood — ratio - test). En caso de
interacciones significativas entre factores, se realizaron los
contrastes para detectar cuales fueron significativamente
diferentes. Los analisis se realizaron mediante el software
Infostat (Di Rienzo et al. 2017).

RESULTADOS
Caracterizacion morfologica de los plantines. Las plan-
tas de ambas especies presentaron dimensiones iniciales

significativamente distintas (cuadro 1), con excepcion del
volumen.
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Cuadro 1. Caracteres morfoldgicos promedio y error estandar al
inicio del ensayo. Medias con letras en comtn no son significati-
vamente diferentes (P > 0,05).

Mean morphological characters and standard error at the be-

ginning of the trial. Means with letters in common are not significantly
different (P > 0.05).

Pardametro Ciprés Coihue

Diametro de cuello (mm) 3,6 (0,1)a 3,0(0,1)b
Altura (cm) 13,1 (0,5) b 22,5(1,5) a
Volumen (cm’) 0,6 (0,03) a 0,7(0,1) a
Peso seco aéreo (g) 1,6 (0,2) a 1,1 (0,1)b
Peso seco radical (g) 1,6 (0,1)a 0,8 (0,1) b

Condiciones ambientales de crecimiento. La primera es-
tacion de crecimiento (2015 - 2016) fue calida y seca. La
temperatura maxima, media y minima fueron superiores
en 2,5 °C, 0,5 °C y 2,2°C a los respectivos valores histo-
ricos (20,2 °C, 13,5 °C, y 6,4 °C). La precipitacion acu-
mulada en el periodo fue 39,6 % menor que el promedio
historico (52,5 vs 87 mm), sin embargo, la precipitacion
en febrero fue mayor (47,5 vs 17,9 mm). Las temperaturas
en los distintos niveles de radiacion registraron, gran parte
de los dias, valores por encima de los 30 °C, con maximas
de 45 °C. También se registraron temperaturas diarias mi-
nimas por debajo de 0 °C. Entre marzo y noviembre, se
registraron 7 eventos de heladas fuertes con temperaturas
menores a -2 °C, y 35 dias con temperaturas minimas por
debajo de 0 °C (datos de Valle Chico, Red Hidrolégica Na-
cional Argentina).

La segunda estacion de crecimiento (2016 - 2017) fue
relativamente fresca y humeda. La temperatura maxima,
media y minima de la temporada fueron 2,9 °C, 1,2 °C, y
1,2°C inferiores a los valores historicos, respectivamente.
La precipitacion acumulada en el periodo fue 14,9 % ma-
yor que el promedio histérico (100 vs 87 mm).

Supervivencia. Al final de la primera temporada, la su-
pervivencia de ambas especies fue similar para todos los
tratamientos, con un minimo de 85 % (figura 2). Durante
la época invernal, hubo mayor mortalidad de coihue cre-
ciendo con radiacion alta y menor humedad, pero las dife-
rencias no fueron significativas. Durante la segunda tem-
porada de crecimiento, la supervivencia estuvo afectada
por las interacciones especie-tiempo (P = 0,001), especie-
humedad (P = 0,0003) y especie-radiacion (P = 0,009).
La supervivencia de coihue y ciprés fue similar hasta la
semana 11, luego la de ciprés fue mayor que la de coihue
(figura 2). La supervivencia del coihue con el nivel R3 fue
menor que en R1, y que la del ciprés en todos los niveles
de humedad. La radiacion no mostré efectos en la supervi-
vencia de ciprés, mientras que en coihue las plantas de LI
sobrevivieron mas que las de LA.



BOSQUE 45(1): 163-176, 2024
Desarrollo inicial de ciprés y coihue

100 m = = —— =
_5__=-§.:::§—--M §---_~
D_—_
80 -
9 1
o %0
Q
<
2
2 40
ot
Q
<
=
@ 20
A
0 ; ; ‘ ; . ; . ; . ; . .
4 5 6 7 8 9 10 Ll 12 13 14 15 16
Semanas desde el inicio del ensayo (primera temporada)
G' G' O‘ CT G O' G CT G' g @ a g g a g a a a a a a a a aAdA
a S - L
& --“-“- -!"-"-"--“-“-“--- AdA
80 $ + +
AbA
= U N QR G Vi W G S §7YY:Y:
1 H‘iﬁ
5 il T ~H ABbB
-%40[]--- -0} -01-[1- £
Q abubabababababababu‘\bb b bbb L L 1 1 1
g \ b b b b b b b bBbB
@ 20 + M Sk A = =M= T T {F < =0 =1 = M= O £+ 1]
— A chilensis e RI o R3 A LI B
— ——_ N dombevi R2 o LA o LB
O T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T 1

1 2 3 4 5 6 7 8

9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26

Semanas desde el inicio de la segunda temporada de crecimiento

Figura 2. Supervivencia (%) de coihue (N. dombeyi) y ciprés (A. chilensis) durante la primera (A) y segunda (B) temporada de
crecimiento. Radiacion: 95 % (LA), 46 % (LI), y 9 % (LB). Humedad: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) y 20 — 40% (R3). Medias
con letras en comun no son significativamente diferentes (P > 0,05): mintiscula efecto interaccion especie-tiempo, primera mayuscula
efecto de la interaccion especie-humedad y segunda mayuscula efecto de la interaccion especie-radiacion (ambas mayusculas solo se
indican al final de la temporada porque no hay variacion en el tiempo).

Survival (%) of N. dombeyi and A. chilensis during the first (A) and second (B) growing season. Radiation: 95 % (LA), 46 % (LI), and 9 %
(LB). Moisture: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) and 20 — 40 % (R3). Means with letters in common are not significantly different (P > 0.05): lower
case: species-time interaction effect, first capital letter: species-humidity interaction effect and second capital letter: species-radiation interaction effect
(both capital letters are only indicated at the end of the season because there is no variation over time).

Crecimiento inicial. Al final del ensayo se detectaron efec-
tos de la interaccidn radiacion-especie en el incremento ab-
soluto y relativo en DAC y en volumen, y en el incremento
relativo en altura (cuadro 2), mientras que no se detectaron
efectos significativos de la humedad edafica (cuadro 2).
El incremento en DAC relativo y absoluto de ambas
especies fue mayor en LI y LA, y fue significativamente
superior en coihue que en ciprés en todos los tratamien-
tos (figura 3). El incremento en altura no tuvo variaciones
significativas entre tratamientos en ninguna de las espe-
cies (cuadro 2), con excepcidn del incremento relativo de
ciprés, en el que se destaca un menor crecimiento en LA.

El coihue crecid en altura consistentemente mas que ciprés
en los niveles L1 y LA, pero tendi6 a asemejarse a ciprés
en LB en crecimiento relativo. El incremento periddico
absoluto en altura de coihue fue de 15,8 cm (= 0,7) y
el incremento periddico relativo fue de 79,0 % (.= 3,9),
en comparacion con 6,0 cm (= 0,4) y 45,2 % (= 3,4) del
ciprés, respectivamente.

El incremento en volumen del ciprés, tanto relativo
como absoluto, fue significativamente mayor en LA y LI
El coihue presentd mayor crecimiento absoluto en LA, y
tuvo una variacion similar al ciprés en el crecimiento re-
lativo. También aqui el coihue crecié mas que el ciprés.
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Cuadro 2. P-valores de los efectos de la radiacion y humedad edéfica sobre el incremento absoluto (IA) y relativo (IR) en diametro
de cuello, altura y volumen de ciprés y coihue. Radiacion: 95 % (LA), 46 % (LI) y 9 % (LB). Humedad de suelo: 80 — 100 % (R1),
50-70 % (R2) y 20 — 40 % (R3). Ac: ciprés. Nd: coihue. *analizado con modelos generalizados mixtos.

P-values of the effects of radiation and soil moisture on the absolute (AI) and relative (IR) increase in neck diameter, height and volume
of A. chilensis and N. dombeyi. Radiation: 95 % (LA), 46 % (LI) and 9 % (LB). Soil moisture: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) and 20 — 40 % (R3).

Ac: A. chilensis. Nd: N. dombeyi. *analyzed with generalized mixed models.

Didametro de cuello Altura Volumen
Factor 1A (mm) IR (%) 14 (cm) IR (%)* 1A (cn?’) IR (%)
Especie <0,0001
Radiacion 0,107
LAvsLI
LAvsLB
LlvsLB
Humedad 0,102 0,294 > 0,999 0,841 > 0,999 > 0,999
Rlvs R2
RIvsR3
R2vsR3
RadiaciénXespecie 0,001 0,0001 0,280 0,007 <0,0001 0,048
Ac LAvsLI > 0,999 0,167 0,001 > 0,999 > 0,999
Ac LAvsLB <0,0001 <0,0001 <0,0001 0,013 0,002
Ac LIvsLB < 0,0001 < 0,0001 >0,999 < 0,0001 0,001
Nd LAvsLI 0,055 0,855 >0,999 < 0,0001 0,182
Nd LAvsLB <0,0001 <0,0001 > 0,999 0,061 0,001
Nd LIvsLB <0,0001 <0,0001 > 0,999 < 0,0001 < 0,0001
LA AcvsNd <0,0001 <0,0001 <0,0001 0,001 0,001
LI AcvsNd <0,0001 <0,0001 <0,0001 < 0,0001 <0,0001
LB AcvsNd <0,0001 <0,0001 0,322 0,003 <0,0001
RadiaciénXHumedad > 0,999 > 0,999 > 0,999 0,784 > 0,999 > 0,999
HumedadXEspecie > 0,999 > 0,999 0,188 0,056 0,537 > 0,999
RadiacionXEspecieXHumedad 0,543 > 0,999 > 0,999 0,335 > 0,999 > 0,999

Caracteres funcionales. Los caracteres funcionales arro-
jaron resultados variables para cada parametro. Los pesos
secos total, de raiz y aéreo de ciprés y coihue fueron afec-
tados por la radiacion, con los mayores valores en LI. Ci-
prés presentd mayor peso seco total que coihue, asi como
también mayor peso aéreo y de raices (figura 4).

En cuanto a la distribucion del peso seco aéreo, el ci-
prés presentd la mayor biomasa en sus hojas, con mayor
proporcioén respecto al tallo en relacion al coihue (P <
0,0001), y sin diferencias para los niveles de radiacion ni
de humedad en ninguna de las especies (figura 5).

El peso seco de la raiz superior en ciprés se distribuyo
de manera similar en raices finas y gruesas, mientras que
para coihue predominaron las raices gruesas en LI y LA
(figura 6 A y B). Ambas especies mostraron menor peso
seco de raiz superior en LB.
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La raiz inferior se compuso principalmente por raices
finas en ambas especies (figura 6 C, D), destacandose en
ciprés su desarrollo en R3 en LI y LA. En LB la produc-
cion de raices a mas de 10 cm de profundidad fue prac-
ticamente nula para ambas especies. En los niveles LI y
LA, la produccion de raices finas de coihue fue similar a
la de los primeros 10 cm, sin diferencias entre los niveles
de humedad.

El area foliar total de ciprés (220 - 700 cm?) fue signi-
ficativamente mayor (P > 0,0001) que el de coihue (100
- 420 cm?). Ninguna de las dos especies mostrd diferen-
cias en el area foliar entre niveles de radiacion y humedad
(figura 7A).

El area foliar especifica del coihue fue significativamen-
te mayor que la del ciprés (P = 0,022; figura 7B). Ademas,
se observo interaccion radiacion - humedad (P = 0,004),
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Figura 3. Incremento periddico absoluto (A, C, E) y relativo (B, D, F) en diametro de cuello (DC) (A, B), altura (H) (C, D) y volumen
(V) (E, F) de ciprés (negro) y coihue (blanco) por tratamiento y error estandar en los dos afios del ensayo. Radiacion: 95 % (LA),
46 % (L)) y 9 % (LB). Humedad edéafica: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) y 20 — 40 % (R3). Medias con letras en comun no
presentaron diferencias significativas (P > 0,05).

Absolute (A, C, E) and relative (B, D, F) periodic increment in collar diameter (DC) (A, B), height (H) (C, D) and volume (V) (E, F) of 4.

chilensis (black) and N. dombeyi (white) by treatment and standard error in the two years of the essay. Radiation: 95 % (LA), 46 % (LI) and 9 % (LB).
Soil moisture: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) and 20 — 40 % (R3). Means with letters in common did not present significant differences (P > 0.05).
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siendo mayor el area foliar especifica en R3 que en R1 en
LB, siendo el resto similares entre si.

La razén de area foliar/area de albura al cuello fue sig-
nificativamente mayor en ciprés que en coihue (P <0,0001;
figura 7C). A su vez, se observd interaccion radiacion-hu-
medad (P = 0,019), destacandose en R2 y R3 una mayor
razén en LB respecto a LA.

La longitud de entrenudos del brote anual resulté ma-
yor en coihue respecto a ciprés en todos los tratamientos
(P = 0,0008; figura 7D). Pese a que no se detectaron
diferencias significativas entre tratamientos, se destaca
en coihue una tendencia a menor longitud de entrenu-
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dos en LA, y en ciprés una mayor longitud de entrenudos
en R3.

El ciprés presentd mayor espesor foliar que coihue en
la mayoria de los tratamientos, con un promedio de 0,33
vs 0,22 mm en coihue. Los niveles de radiacion y hume-
dad afectaron de manera ligeramente diferente al espesor
foliar de las dos especies (P = 0,036; figura 8A). El coihue
no presentd diferencias significativas en el espesor foliar
asociadas a la humedad en ninguno de los niveles de radia-
cion, mientras que el ciprés mostré en LI, menor espesor
en R2. En el nivel R3, ambas especies mostraron menor
espesor foliar en LB respecto a LA.
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Figura 4. Peso seco (g) aéreo (relleno completo) y de raiz (rayas diagonales) para ciprés (A) y coihue (B). Radiacion: 95 % (LA),
46 % (LI) y 9 % (LB). Humedad de suelo: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) y 20 — 40 % (R3). Medias con letras en comun no son
significativamente diferentes (P > 0,05): maytsculas: especie; mintisculas: radiacion.

Dry weight (g) aboveground (complete infill) and belowground (diagonal stripes) for A. chilensis (A) and N. dombeyi (B). Radiation: 95 %
(LA), 46 % (LI) and 9 % (LB). Soil moisture: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) and 20 — 40 % (R3). Means with letters in common are not significantly

different (P> 0.05): upper case: species; lower case: radiation.
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Figura 5. Peso seco aéreo (g) de hojas, ramas y tallo para ciprés (A) y coihue (B). Radiacion: 95 % (LA), 46 % (LI) y 9 % (LB).
Humedad de suelo: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) y 20 — 40 % (R3).

Above ground dry weight (g) of leaves, branches and stem for A. chilensis (A) and N. dombeyi (B). Radiation: 95 % (LA), 46 % (LI) and
9 % (LB). Soil moisture: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) and 20 — 40 % (R3).
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La fuerza tensil necesaria para romper la hoja por
traccion mostrd diferencias entre las especies debidas a
la radiacion (P < 0,0001) y a la humedad (P = 0,0002;
figura 8B). La fuerza tensil fue similar para ciprés en to-
dos los niveles de radiacion, mientras que para coihue fue
mayor en LI y LA. A su vez esta fue similar entre todos los
niveles de humedad en ambas especies, mostrando dife-
rencias entre las especies en R1 y R2, en favor de coihue.

DISCUSION

En condiciones semi-controladas en vivero, la radiacion
y la humedad edafica afectan el comportamiento de coi-
hue y ciprés de manera similar. La humedad edafica puede
condicionar la supervivencia mientras que la radiacion, en
cambio, controla principalmente el crecimiento. Los ca-
racteres funcionales varian asociados a la humedad y a la
radiacion, reflejando cierta plasticidad en ambas especies.
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Efectos de la radiacion y la humedad eddafica sobre la su-
pervivencia. La respuesta a la radiacion de ciprés y coi-
hue, varia respecto al estado hidrico del suelo, como ha
sido observado en otras especies, sin embargo, los efectos
sobre la supervivencia solo son significativos en el coi-
hue. El estrés hidrico limita la capacidad de la planta de
emplear fotosintéticamente la radiacion que absorbe, al-
terando la tolerancia a la sombra (Valladares ez al. 2004).
Nuestro estudio muestra que la supervivencia del coihue a
alta radiacion puede verse restringida frente a una hume-
dad edafica baja (< 40 % respecto a capacidad de campo),
mientras que puede ser alta aun con 9 % de radiacion, si
el contenido de humedad del suelo es mayor al 50 % res-
pecto a capacidad de campo. La dificultad de coihue para
regenerar bajo dosel cerrado ha sido atribuida a su alta
demanda de radiacion (Veblen 1989), sin embargo, seria
la falta de humedad, y no la falta de radiacion, el condi-
cionante principal para la supervivencia y desarrollo del
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Figura 6. Peso seco de los primeros 10 cm (A,B) y por debajo de 10 cm (C,D) de la raiz (g) y particionado en raices finas (< 2 mm)
y gruesas (> 2 mm) ciprés (A,C) y coihue (B,D). Radiacion: 95 % (LA), 46 % (LI) y 9 % (LB). Humedad de suelo: 80 — 100 % (R1),

50— 70 % (R2) y 20 — 40 % (R3).

Dry weight of the first 10 cm (A, B) and below 10 cm (C, D) of the root (g) and partitioned into fine (< 2 mm) and thick (> 2 mm) roots 4.
chilensis (A, C) and N. dombeyi (B, D). Radiation: 95 % (LA), 46 % (LI) and 9 % (LB). Soil moisture: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) and 20 — 40 % (R3).
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Figura 7. Area foliar total (A; cm?), area foliar especifica (B; cm2 gr'), razon de area foliar / area de albura al cuello (C) y longitud de
entrenudos del brote anual (D; cm) para ciprés (negro) y coihue (blanco). Radiacion: 95 % (LA), 46 % (LI) y 9 % (LB). Humedad de suelo:
80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) y 20 — 40 % (R3). Medias con letras en comun no son significativamente diferentes (P > 0,05): en B,
mayuscula: especie; mintscula interaccion radiacion-humedad; en C, mayuscula: especie y minuscula: interaccion radiacion - humedad.

Total leaf area (A; cm?), specific leaf area (B; cm? gr'), leaf area ratio/sapwood area at the neck (C) and internode length of the annual shoot
(D; cm) for A. chilensis (black) and N. dombeyi (white). Radiation: 95 % (LA), 46 % (LI) and 9 % (LB). Soil moisture: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 %
(R2) and 20 — 40 % (R3). Means with letters in common are not significantly different (P > 0.05): in B, uppercase: species and lowercase: radiation-
humidity interaction effect; in C, uppercase: species and lowercase: radiation-humidity interaction effect.

coihue bajo alta cobertura, como se ha mostrado para otras
especies (Valladares et al. 2004). La mayor susceptibilidad
a la sequia del coihue (Veblen et al. 1996), se corrobora en
nuestro estudio.

Durante el invierno se registra una notable mortalidad
y dafo de coihues del mayor nivel luminico. Esto puede
atribuirse al efecto de las fuertes heladas que ocurrieron
ese invierno. La sensibilidad de coihue frente a las heladas,
ya habia sido reportada por Soto et al. (2009), Donoso et
al. (2013) y Pafundi et al. (2016).

Puede indicarse que la falta de cobertura condiciona
la supervivencia inicial del coihue y marginalmente, la de
ciprés, observandose el mejor desempefio de ambas espe-
cies con el 50 % de la radiacion en relacion a cielo abierto
(LI). Estos valores de radiacion se encuentran en bosques
de estas especies con areas basales entre 8 y 10 m?(Caselli,
datos no publicados). Respecto a la humedad, cuando la
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misma se encuentra por encima del 8 % (20 % respecto
a la capacidad de campo), no afecta la supervivencia del
ciprés, pero condiciona negativamente la de coihue, que
requeria un nivel minimo de 30 %. En bosques de ciprés
y coihue con areas basales mayores a 30 m?, la radiacion
que llega al suelo puede ser menor al 15 % respecto a cielo
abierto, pudiendo presentar problemas para sostener la re-
generacion de coihue cuando la humedad edéfica descien-
de por debajo de ese umbral, por ejemplo, durante veranos
secos.

Efectos de la radiacion y la humedad edafica sobre el cre-
cimiento. En nuestro estudio la humedad del suelo se man-
tuvo por encima del 8 %, y no se asocia al crecimiento en
ninguna de las dos especies, siendo la radiacion el factor
condicionante. La radiacion y el agua son dos factores que
interaccionan especialmente en ambientes secos (Vallada-
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Figura 8. Espesor foliar (A; mm) y fuerza tensil necesaria para romper la hoja por traccion (B, N mm™) para ciprés (negro) y coihue
(blanco). Radiacion: 95 % (LA), 46 % (LI) y 9 % (LB). Humedad de suelo: 80 — 100 % (R1), 50— 70 % (R2) y 20 — 40 % (R3). Medias
con letras en comun no son significativamente diferentes (P > 0,05): en B, mayuscula: interaccion especie-radiacion y minuscula:

interaccion especie-humedad.

Leaf thickness (A; mm) and tensile force necessary to break the leaf by traction (B, N mm™) for 4. chilensis (black) and N. dombeyi (white).
Radiation: 95 % (LA), 46 % (LI) and 9 % (LB). Soil humidity: 80 — 100 % (R1), 50 — 70 % (R2) and 20 — 40 % (R3). Means with letters in common
are not significantly different (P > 0.05): in B, uppercase letter: species-radiation interaction effect and lowercase: species-humidity interaction.

res y Pearcy 1997). Sin embargo, en aflos con temporadas
de crecimiento muy secas, podria esperarse un efecto ne-
gativo sobre el crecimiento.

Por otro lado, con baja disponibilidad luminica, el in-
cremento en didmetro y en volumen de ciprés y coihue
es bajo, lo que en condiciones de naturales aumentaria la
probabilidad de supervivencia, dado el menor consumo de
carbono, a la espera de la apertura de un claro en el dosel
(Chen et al. 1996). El ciprés tiende a crecer mas en condi-
ciones de radiacion intermedia y alta, de manera similar a
lo reportado en otros estudios (Gyenge ef al. 2007, Urreta-
vizcaya and Defossé 2013, Caselli ef al. 2021). Sin embar-
g0, en nuestro estudio detectamos también una disminu-
cion significativa del desarrollo relativo en altura cuando
comparamos plantas de alta radiacion, respecto a radiacion
intermedia y baja. Esta limitacion del crecimiento podria
deberse a que, para evitar el estrés hidrico, el ciprés cierra
sus estomas en respuesta a altas demandas evaporativas
como las que tienen lugar bajo cielo abierto (Gyenge et
al. 2007). El coihue tiende a mayor crecimiento en condi-
ciones de luminosidad intermedia, aunque también en alta
radiacion, coincidiendo con lo reportado en condiciones
semi-controladas, por Miiller-Using y Schlegel (1980).
Para lograr similares condiciones en bosque naturales se
deberia disminuir el area basal de los rodales a regenerar
hasta 8-10 m? ha'!, mejorando a su vez la supervivencia.

Efectos de la radiacion y la humedad edafica sobre los ca-
racteres funcionales. Ambas especies, creciendo bajo dis-
tintos niveles de radiacion muestran diferencias morfolo-
gicas apreciables a simple vista. Hojas delgadas y blandas,

mayor area foliar especifica, poca biomasa en raices y una
tasa de respiracion baja se han asociado tradicionalmente a
ejemplares creciendo a la sombra (Valladares et al. 2004).
En nuestro estudio el area foliar especifica es mayor a me-
nor disponibilidad de radiacion, tanto en ciprés como en
coihue, coincidiendo con los resultados en otras especies
(Niinemets 1998). A su vez, con baja disponibilidad de hu-
medad, el area foliar especifica de ambas especies es ma-
yor, probablemente como una estrategia para compensar
la ya disminuida capacidad fotosintética. Por otro lado, un
mayor peso por unidad de area foliar en ambientes lumino-
sos permite la concentracion de mas compuestos fotosin-
téticos por unidad de area, y un menor sombreado dentro
de la planta, propiciando que las hojas tomen ventaja del
mayor potencial fotosintético a la vez que limitan la eva-
potranspiracion (Niinemets 2001). Esta ultima estrategia
resulta de gran importancia en el contexto del cambio cli-
matico, ya que se espera que las condiciones de humedad
limitantes sean mas frecuentes en la zona de distribucion
natural de estas especies.

Dado que el area foliar especifica es determinada en
funcion del contenido de materia seca y el espesor de la
hoja (Pérez-Harguindeguy ef al. 2013), el mecanismo des-
cripto anteriormente se asocia de similar manera al espesor
de la hoja. La reduccién del area foliar especifica en las
hojas mas expuestas a la radiacion, responde a un cambio
interno en el espesor de la ldmina de la hoja debido a que
estas presentarian una mayor cantidad de tejido del mesdfi-
lo en empalizada (Uemura et al. 2000). Esto resulta en una
tendencia a mayor espesor en las hojas mas expuestas a la
radiacién en comparacion con las de sombra (Sprugel et
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al. 1996), como puede observarse en nuestro estudio con
ciprés y coihue. Este mayor espesor foliar, generaria a su
vez un efecto positivo sobre la eficiencia del uso de agua
(Mediavilla ef al. 2001). En condiciones de baja humedad,
a su vez, la diferencia en espesor foliar de ciprés y coihue
entre plantas que crecieron con baja y alta radiacion, es mas
grande, dando lugar a un area foliar especifica mayor. A su
vez, un mayor espesor y fuerza tensil foliar conferirian a las
plantas mayor resistencia ante condiciones adversas como
el viento, otorgando mayor resistencia mecanica. Sin em-
bargo, el mayor espesor foliar del ciprés no le otorga mayor
fuerza tensil frente a coihue, y es esta tltima especie la que
presenta mayor fuerza tensil al aumentar la radiacion.

La humedad y la radiacion también alteran la razén en-
tre el area foliar y el area de albura de estas especies. Una
disminucién en la humedad causa un aumento en la pro-
porcién de area foliar respecto al area de conduccion en el
cuello, al comparar las plantas de ambas especies crecien-
do a baja radiacion, respecto a alta. Esto implicaria que
una misma unidad de tejido de conduccion debe abastecer
a una mayor cantidad de hojas, lo que a su vez puede ser
contraproducente en situaciones de sequia.

Los rasgos que presentan los ejemplares de sombra, en
comparacion con los de sol, también se han asociado a las
especies tolerantes frente a las intolerantes (Valladares et
al. 2004), pero en nuestro estudio solo algunos de ellos son
evidentes comparando al ciprés (mas tolerante a la som-
bra) con el coihue. El comportamiento interespecifico ante
el efecto de la radiacion, no es siempre encontrado cuando
se comparan especies tolerantes e intolerantes, siendo las
evidencias contradictorias en distintos estudios (Niinemets
y Kull 1994, Walters y Reich 1999). Estas discrepancias
son, en parte, debidas a que la misma tolerancia a la som-
bra puede alcanzarse mediante diferentes combinaciones
de rasgos (Valladares et al. 2004). En este caso, el ciprés
muestra menor area foliar especifica que coihue, coinci-
diendo con los resultados de la revision de literatura reali-
zada por Walters y Reich (1999), que indica que especies
tolerantes muestran menores areas foliares especificas que
las intolerantes. También el ciprés presenta mayor espesor
de la hoja, coincidiendo con los resultados del estudio de
Sack et al. (2003), donde se comparan especies medite-
rraneas tolerantes e intolerantes. Estos resultados, aparen-
temente contraintuitivos, se explican entendiendo que la
tolerancia a la sombra se basa en la capacidad de sobrevi-
vir durante largo tiempo, con bajo consumo, para lo cual
hojas gruesas y ricas en compuestos secundarios, dismi-
nuirian las pérdidas por herbivoria, siendo mas adecuadas
para este fin, que hojas que sean fotosintéticamente mas
eficientes (Valladares et al. 2004). La menor area foliar
especifica de ciprés le conferiria ventajas frente al coihue
en entornos desfavorables, como una mayor eficiencia en
el uso del agua y mayor resistencia a la sequia y a altas
temperaturas. Sin embargo, en entornos mas favorables,
la mayor area foliar especifica de coihue le permitiria una
mayor captura de carbono, aumentando la capacidad de
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mitigacion del cambio climatico de ese ecosistema, y una
mayor produccién forestal.

Si bien la asignacion de biomasa a las raices puede ser
altamente plastica a lo largo de gradientes de radiacion y
agua (Pérez-Harguindeguy et al. 2013), ambas especies
muestran patrones similares en el desarrollo de raices de
los primeros 10 cm para los niveles de humedad, y solo
se destacaron diferencias en la radiacion baja. En estas
condiciones se observa una menor produccioén de raices
y menor proporcion respecto a la biomasa total, ya que se
asigna mas biomasa a la parte aérea, modificando también
la razon entre el area foliar y el area de albura. Esta tenden-
cia es similar a la observada por Letourneau (2006) y por
Pafundi et al. (2014) en experimentos de sombreado con
ciprés. Si bien una mayor inversion en la raiz podria tener
consecuencias favorables para el crecimiento y supervi-
vencia en condiciones de sequia en el campo, no supondria
ninguna ventaja en macetas donde la cantidad de agua en
el suelo no suele aumentar con la profundidad (Valladares
y Pearcy 1997). Por debajo de los 10 cm, sin embargo, se
observa gran desarrollo de raices finas de ciprés en el nivel
humedad mas bajo cuando la radiacion es mayor al 45 %,
probablemente adoptando una estrategia para maximizar
la captura de agua y disminuir el estrés hidrico (Chen et al.
1996), mecanismo que no se detecta en coihue. Por su par-
te, los niveles de radiacion intermedios parecen favorecer
la produccion de biomasa aérea y radical en ambas espe-
cies, equilibrando los efectos de los extremos de lumino-
sidad y propiciando un desarrollo balanceado de la planta,
caracteristica muy deseable en condiciones de campo.

CONCLUSION

En futuras acciones, ya sea de restauracion ecologica con
objetivos de conservacion o produccion, debera tenerse en
cuenta que ambas especies pueden tener un buen desempeilo
si la humedad del suelo se mantiene por encima del 8 %,
siendo en ese caso, la radiacion el factor limitante del cre-
cimiento. Sin embargo, el coihue puede presentar menor
supervivencia cuando se encuentra en alta radiacion y con
humedad baja, por lo que no seria adecuado plantarlo en
sitios abiertos al Este de su distribucion (sitios xéricos) y
ser cuidadosos en la seleccion de sitios mésicos con estas
condiciones, prefiriendo aquellos con exposicion sur, para
disminuir posibles efectos de sequias estacionales. La hu-
medad puede modificar, en conjunto con la radiacion, algu-
nos de los caracteres funcionales de estas especies, como el
area foliar especifica y la razon entre el area foliar y el tejido
de conducciodn en el tallo, lo que alteraria aspectos como la
eficiencia en el uso de agua, la resistencia a la sequia y la
capacidad de captura de carbono. Ambas especies tienen su
mejor crecimiento aéreo y un desarrollo equilibrado entre la
parte aérea y radical, cuando crecen en condiciones de radia-
cion cercanas al 50 % respecto a cielo abierto, por lo que son
esas las condiciones mas adecuadas para su plantacion, asi
como para propiciar el desarrollo de la regeneracion natural.
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