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Resumen

El agua es uno de los factores abidticos mas determinantes del rendimiento en un
sistema productivo vegetal. La misma influye de manera directa en la productividad de
los ecosistemas, dado que presenta un rol crucial en casi todos los procesos fisioldgicos
de las plantas, y en particular, en la fijacion de carbono que requiere en principio la
apertura estomdtica para que el CO ingrese a las hojas. En el marco del cambio
climdtico se predice que las precipitaciones se veran modificadas en cuanto a su
distribucién, provocando de esta manera pulsos de sequia, los cuales afectaran la
disponibilidad de agua en muchas regiones del mundo, y en el NEA de la Argentina, en
particular. Otra situacién que afecta a la productividad de los sistemas productivos en
esta region es el avance de éstos hacia sitios con menores aptitudes, dados los suelos
someros o pedregosos que los caracterizan, debido a la competencia con otros usos de
la tierra. En este contexto, el conocimiento de la respuesta productiva de especies
claves de la economia regional a la sequia se torna relevante. Pinus taeda L. es la
especie forestal por excelencia en la regiéon de estudio, Noroeste de Misiones,
provincia que a su vez forma parte del principal polo forestal de la Republica
Argentina. Cuenta en la actualidad con un Programa de Mejoramiento Genético
(PMG), iniciado en la década del 90 del siglo pasado, con avances importantes en
cuanto a crecimiento y otros caracteres fenotipicos relacionados con la calidad de la
madera. Sin embargo, se desconocen las implicancias que ha tenido la seleccién en
base a productividad y calidad (ej. densidad) sobre la resistencia al estrés en los
genotipos disponibles en esta regién subtropical, donde la especie es sometida a

condiciones ambientales muy distintas a las de su zona de origen en el SE de los EEUU.

Desde el punto de vista funcional, en general se plantea que existe un compromiso
entre crecimiento y resistencia al estrés. Este compromiso estaria dado por el hecho
de que el crecimiento se relaciona positivamente con la eficiencia de la conduccién de
agua del sistema hidraulico que conforma una planta, mientras que esta eficiencia se
relaciona negativamente con la “seguridad” en el mismo. Por seguridad del sistema
hidraulico se entiende a la vulnerabilidad del xilema a cavitar ante altas tensiones, lo
gue se traduce en pérdidas mds o menos permanentes de conductividad hidrdulica, es

decir, de eficiencia de conduccidn. Esto es asi porque los caracteres anatémicos que
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permiten una mayor conductividad (ej. elementos de conduccidon de mayor diametro,
mas puntuaciones y de mayor permeabilidad entre elementos, mayor agrupamiento
de elementos, etc.), asi como favorecen el movimiento de agua dentro de la planta,
también favorecerian la propagacion de eventuales embolismos, torndndolo mads
susceptible a la disfuncidn. Existe abundante evidencia a favor de la existencia de este
compromiso general que resulta en que las especies mas productivas del mundo son
también las mas susceptibles a la falta de agua. Sin embargo, también existen ejemplos
de especies con mecanismos de resistencia a la sequia alternativos a la baja
vulnerabilidad a la cavitacion, basados en un comportamiento evitador de la sequia,
que permitiria maximizar la productividad en periodos de alta disponibilidad hidrica
(por una alta eficiencia de conduccién) y el mantenimiento de la integridad hidraulica
en periodos de déficit. Asimismo, si se concentra el andlisis a nivel intraespecifico, es
decir, considerando un rango acotado de productividades y resistencias al estrés,
podrian existir combinaciones de atributos que permiten optimizar ambos procesos a
la vez, dentro de ciertos limites. Asimismo, la densidad de la madera es un caracter
relacionado con la vulnerabilidad a la cavitacidn tanto en especies angiospermas como
coniferas. Esta relacién ocurre debido a que aquellas especies que, por ser menos
vulnerables, estdn sometidas a mayores tensiones en el xilema, requieren un mayor
refuerzo de los conductos para evitar la implosidn de los mismos por diferencias de
presiéon entre elementos cavitados y funcionales. En el marco conceptual
anteriormente expuesto, se planted como objetivo general comprender la relaciéon
funcional entre tasas de crecimiento, densidad de madera y resistencia a la sequia en
distintas progenies de P. taeda, y el grado de influencia de la relacidn eficiencia de
conduccién - seguridad del sistema hidrdulico sobre estos procesos, en estadios

iniciales del desarrollo de esta especie forestal.

Se plantearon los siguientes objetivos particulares, que fueron abordados mediante
ensayos realizados en invernaculo (condiciones semi-controladas) y a campo: 1)
evaluar los compromisos entre crecimiento y resistencia al déficit hidrico en edades
tempranas de genotipos de Pinus taeda de tasa diferencial de crecimiento, y los
procesos morfo-fisiolégicos responsables de los patrones observados; 2) determinar

las relaciones existentes entre anatomia, densidad y funcionalidad (conductividad
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hidraulica y vulnerabilidad a la cavitacidon) de la madera en progenies de P. taeda con
distintas tasas de crecimiento, y la influencia del déficit hidrico sobre estas relaciones;
3) evaluar el efecto del momento de ocurrencia del déficit hidrico sobre el crecimiento
de los plantines de P. taeda; 4) evaluar bajo condiciones de campo el efecto interactivo
de las condiciones ambientales que se dan naturalmente en la regidn de estudio sobre
distintas variables ecofisioldgicas responsables del crecimiento en plantines de P.
taeda; 5) analizar los patrones de regulacidon estomatica del potencial hidrico foliar en
P. taeda bajo distintas condiciones de déficit hidrico en el suelo y/o en la atmdsfera,
tomando a éste como un caracter clave en la adaptacion a déficit hidrico, debido a su
relaciéon directa con la arquitectura hidrdulica de la planta y su influencia sobre el

intercambio gaseoso y el crecimiento.

Para abordar los resultados se trabajé con cuatro progenies de polinizacidén abierta que
diferian en crecimiento medio y en densidad de madera, segin mediciones realizadas
en los arboles madre a los 5 afios de edad: dos progenies de alto crecimiento (AC) y
dos progenies de (relativamente) bajo crecimiento (BC), combinando ademas alta y
baja densidad de madera. Las tasas de crecimiento diferenciales solamente se
manifestaron bajo condiciones dptimas de disponibilidad hidrica. Las progenies AC con
mayores incrementos absolutos aéreos (diametro de tallo y altura total) presentaron
patrones de asignacion de biomasa diferentes a las progenies BC, con menor
proporcién relativa de raices, pero a su vez distintos entre si. La progenie AC1 presenté
mayor asignacién a tallo, y la AC2, mayor asignacién a hojas. La estrategia de la AC1
presumiblemente aumenté la eficiencia de conduccion de agua por unidad de area
foliar, lo que se vio reflejado también en menores pérdidas de conductividad hidraulica
qgue en las otras progenies. Esta progenie fue la que presentd también la mayor
eficiencia de crecimiento (EC, crecimiento de fuste:biomasa foliar) y en el uso del
nitrogeno. La alta asignacidn a tejido foliar en la progenie AC2 pudo ser responsable de
su alto incremento absoluto debido a la gran superficie para el intercambio gaseoso.
Pero, se tradujo en baja EC y del uso del N. Estas progenies de alto crecimiento en
términos absolutos tuvieron, sin embargo, menor crecimiento en forma relativa a su
tamafio inicial en comparacion con las BC. Estas ultimas presentaron mayor asignacion

a raices, mayor capacidad fotosintética (por unidad de 4darea foliar) y mayor
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conductancia estomatica (gs) maxima. Asimismo, presentaron una menor sensibilidad
estomatica al déficit de presion de vapor (DPV) de la atmédsfera relativa a la maxima gs
que las AC, aunque en general, las cuatro progenies mostraron un relativamente bajo
control del potencial hidrico minimo, perdiendo altos porcentajes de conductividad
hidrdulica (ks) en ramas aun en condiciones de alta disponibilidad de agua en el suelo.
Asimismo, esta baja capacidad de regulacién estomdtica del potencial hidrico minimo
resulté en patrones variables, presentando situaciones de isohidrismo y mas
comunmente de anisohidrismo, pero con un mantenimiento del gradiente de potencial
entre el suelo y las hojas (isohidrodinamismo). Sin embargo, a diferencia de las
condiciones ambientales tipicas en las que se desarrolla el anisohidrismo en otras
especies lefiosas, en Pinus taeda los potenciales hidricos mds negativos (menores a -4
MPa) se desarrollaron con alto contenido de agua en el suelo pero alto DPV, situacion
ambiental en la que no hubo practicamente cierre estomatico hasta DPV tan altos
como 6 kPa. Cuando existio cierto déficit hidrico en el suelo, se evidencié un control
mas fino del potencial minimo, lo que sugiere la intervencién de sefiales hormonales
producidas en la raiz como primer mecanismo disparador del control estomatico.
Asimismo, sugiere una alta vulnerabilidad de estas progenies a olas de calor en

momentos con alta disponibilidad hidrica en el suelo.

En contra de la hipdtesis general, el crecimiento diferencial entre progenies no estuvo
relacionado con la eficiencia hidraulica, si se estima ésta a través de la ks de ramas.
Asimismo, todas las progenies mostraron una vulnerabilidad a la cavitacién (VC)
relativamente alta, y se observé una tendencia a una mayor VC en las progenies AC,
aungue no relacionadas con mayores ks maximas. Esto hace que no sea posible
plantear un compromiso entre crecimiento y susceptibilidad al déficit hidrico desde la
base de suponer relaciones entre ks y VC en Pinus taeda. Por el contrario, los patrones
de crecimiento maximo se relacionaron mas con distintas asignaciones del C dentro de
la planta, y con una distinta sensibilidad estomatica al DPV. En este sentido, las familias
AC presentaron mayor asignaciéon del C a distintos 6rganos aéreos, denotando la
existencia de diferentes estrategias entre si, y una levemente mayor sensibilidad
estomatica al DPV que las BC. Estas ultimas presentaron una alta capacidad intrinseca

de intercambio gaseoso, pero su tamafio inicial mas pequefio (medido a nivel dereo),




posiblemente como producto de su mayor asignacion relativa a raices desde muy
temprano en el desarrollo, las pone en desventaja frente a las AC en la fijacion total de

C.

Considerando el efecto del déficit hidrico -moderado y severo- sobre el crecimiento en
las distintas progenies, todas presentaron una caida exponencial en el mismo,
igualandose en el crecimiento final. Por lo tanto, si bien las familias AC tuvieron una
mayor caida relativa en el crecimiento al comparar los tratamientos con déficit hidrico
y el control, alcanzaron crecimientos similares a las familias BC en condiciones de
déficit hidrico. Esto evidencia que éstas ultimas no manifiestan ninguna ventaja
comparativa en estas condiciones. Asimismo, se observéd un efecto marcado del
momento de ocurrencia del déficit hidrico dentro del periodo total de crecimiento,

siendo mayor cuando el déficit ocurre al inicio del periodo, en primavera.

Respecto a la anatomia funcional de la madera no se han observado respuestas, a nivel
de célula, entre las familias analizadas tanto en condiciones hidricas éptimas como
bajo situacion de estrés. Sin embargo, se manifestaron diferencias significativas entre
las familias y entre tratamientos de déficit hidrico en cuanto a la proporcién de lefio
temprano y tardio, reflejando la variabilidad y plasticidad de este cardcter. En este
sentido, las familias BC fueron las que presentaron una mayor proporcién de lefio
temprano respecto al grupo de las familias AC, caracteristica que se tradujo en una
tendencia a una mayor ks maxima. A su vez, estas familias BC fueron las que se
manifestaron como de mayor resistencia a la cavitacidn, lo que podria estar asociado
al tamafio diferencial observado con respecto a las AC en el torus de las puntuaciones
de las traqueidas. Estos resultados se contraponen al compromiso entre eficiencia de

conduccién y vulnerabilidad a la cavitacidn propuesto para otras especies.

En condiciones de campo se manifestaron patrones similares de crecimiento aéreo
entre familias AC y BC a los observados en condiciones de invernaculo. Sin embargo, se
encontraron resultados opuestos a los de los ensayos en condiciones semi-controladas
en cuanto al control estomatico del potencial hidrico minimo al comparar familias. En
este sentido, en contraste con los resultados de inverndculo, a campo se evidencid un

menor control estomatico del potencial en la familia AC, lo que resultdé en una mayor




caida relativa en la ks de ramas que en la familia BC. Se requieren mas estudios para

explicar estas tendencias distintas entre condiciones de crecimiento.

Se concluye que desde el punto de vista de los caracteres a seleccionar en un
programa de mejoramiento genético, buscando genotipos que optimicen el
crecimiento aéreo y la resistencia al déficit hidrico, este estudio sugiere que, para
condiciones de alta demanda evaporativa, es deseable una alta asignacion inicial de
biomasa a estructuras dereas, una alta sensibilidad estomatica al DPV y una baja
vulnerabilidad a la cavitacidon del lefio. Asimismo una alta asignacion de biomasa al
lefio en forma relativa al area foliar puede ser un cardcter deseable optimizando la
produccién de madera y la eficiencia en el uso de los recursos del ambiente. Esta
combinacion de caracteres es posible de ser identificada entre las progenies de Pinus

taeda disponibles en Argentina.
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Abstract

Water is one of the main factors determining yield in plant-based production systems.
It has a direct influence on the productivity of ecosystems due to its crucial role in
almost all physiological processes in plants, and in particular in carbon fixation which
requires stomatal opening for CO; input to the leaves. In the context of global climate
change, it is predicted that precipitation will be modified in terms of distribution,
causing pulses of drought, thus affecting the availability of water in many regions of
the world, and in the N.E. of Argentina in particular. Another situation that affects the
production systems in this region is the advancement of them to lower-productivity
sites due to shallow or rocky soils, as a consequence of competition with other land
uses. In this context, knowledge of the response to drought of key species for regional
production systems becomes relevant. Pinus taeda L. is the main forestry species in
the study region, West of Misiones province, which in turn is part of the main forest
pole of Argentina. Currently there is a Breeding Program (PMG), which began in the
90s of last century, with significant progress in terms of growth and other phenotypic
traits related to the wood quality. However, the implications that the selection based
on productivity and quality (eg. density) have had on stress resistance of the available

genotypes are unknown.

From a functional point of view, it is generally argued that there is a tradeoff between
growth and stress resistance. This commitment would be given by the fact that growth
is positively related to water conduction efficiency of the hydraulic system of a plant,
whereas this efficiency is negatively related to its "safety". For safety of the hydraulic
system is understood the xylem vulnerability to cavitation at high tension, which
results in more or less permanent loss of hydraulic conductivity. This is because the
anatomical features that allow greater conductivity (eg. larger diameter of xylem
elements, more pits between them and greater permeability of their membranes, etc.)
and favor the movement of water within the plant, they also favor the propagation of
possible embolisms, making the system more susceptible to dysfunction. There is
abundant evidence for the existence of this general tradeoff which results in the most
productive species in the world are also the most susceptible to water shortage.

However, there are also examples of species with resistance to drought mechanisms

Xl



alternative to low vulnerability to cavitation, based on a drought avoidance behavior
that would maximize productivity during periods of high water availability (for high
conduction efficiency) and the maintenance of the hydraulic integrity during deficit
periods by tight stomatal control of water potential. In addition, if the analysis is
focused at the intraspecific level, i.e. considering a limited productivity and drought
resistance ranges, there may be combinations of attributes that optimize both
processes simultaneously, within certain limits. Also, the wood density is related to the
vulnerability to cavitation in both angiosperm and conifer species. This relationship
occurs because those species which, being less vulnerable, are subject to greater
tension in the xylem, require further strengthening of the xylem elements to prevent
their implosion by the pressure differences between cavitated and functional
elements. In the above framework, the general objective of this study was to
understand the functional relationship between growth rate, wood density and
drought resistance in different progenies of loblolly pine, and the degree of influence
of the conduction efficiency and xylem safety on these processes, in early stages of

development of this forest species.

The following particular objectives were proposed and addressed by greenhouse and
field trials: 1) to evaluate the tradeoffs between growth and resistance to water stress
at early stages of Pinus taeda genotypes differing in mean growth rate, and the
morpho-physiological traits responsible for the observed patterns; 2) to determine the
relationship between anatomy, density and functionality (hydraulic conductivity and
vulnerability to cavitation) of wood in progenies with different growth rates and the
influence of water stress on these relationships; 3) to evaluate the effect of time of
occurrence of water deficit on the growth of loblolly pine seedlings; 4) to evaluate
under field conditions the interactive effect of environmental conditions that occur
naturally in the study region on different ecophysiological variables responsible for
growth in seedlings of P. taeda; 5) to analyze patterns of stomatal regulation of leaf
water potential in P. taeda under different conditions of water deficit in the soil and /
or in the atmosphere, taking it as a key trait in the adaptation to water stress because
of its direct relationship with the hydraulic architecture of the plant and its influence

on gas exchange and growth.
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To address the objectives, we worked with four open-pollinated progenies differing in
mean growth and wood density, as measured in the mother trees at 5 years of age:
two progenies with high growth (AC) and two progenies with (relatively) low growth
(BC), also combining high and low wood density. Differential growth rates were
observed only under optimum conditions of water availability. The AC progenies with
higher absolute aerial increases (stem diameter and plant height) had different
allocation patterns compared to BC progenies, presenting lower relative proportion of
roots than BC, but different also between each other. The AC1 progeny had higher
allocation to stem, and AC2 had increased allocation to leaves. AC1 strategy
presumably increased water conduction efficiency per unit of leaf area, which was
reflected also in lower losses of hydraulic conductivity than in the other progenies. This
progeny presented also the highest growth efficiency (CE, growth stem: leaf biomass)
and nitrogen use efficiency. High allocation to leaf tissue in AC2 progeny might be
responsible for its high absolute growth due to the large surface area for gas exchange.
But, it resulted in lower EC and N use efficiency. These progenies had high absolute
growth but they presented however lower growth in relation to their initial size
compared to BC progenies. The latter had higher allocation to roots, higher
photosynthetic capacity (per unit leaf area) and higher maximum stomatal
conductance (gs). They also had lower stomatal sensitivity to vapor pressure deficit
(VPD) relative to their maximum gs than AC. However, in general the four studied
progenies showed a relatively low control of the minimum water potential, losing a
high percentage of xylem hydraulic conductivity (ks) of branches even under high soil
water availability conditions. Also, this relatively low capacity of stomatal regulation of
minimum water potential resulted in varying patterns, presenting isohydric and more
frequently, anisohydric behaviours, but in this last case, usually maintaining a steady
water potential gradient between the soil and the leaves (isohydrodynamics).
However, unlike the typical environmental conditions in which anisohydric behaviour
develops in other woody species, in Pinus taeda the lower water potentials (less than -
4 MPa) were developed with high soil water content but high DPV, environmental
situation in which there was virtually no stomatal closure until DPV as high as 6 kPa.
When there was some water deficit in the soil, finer control of minimum water

potential was evident, suggesting the involvement of hormonal signals produced in the
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roots as first trigger mechanism of stomatal control. The observed patterns also
suggest a high vulnerability of these progenies to heatwaves in moments with high soil

water availability.

Contrary to the general assumption, differential growth between progenies was not
associated with hydraulic efficiency, if this is estimated through the branches ks. Also,
all progenies showed a relatively high vulnerability to cavitation (VC), and there was a
trend to greater VCin the AC progenies, although not associated with higher maximum
ks. This makes not possible to propose a compromise between growth and
susceptibility to water stress from the basis of assumed relationships between ks and
VC in Pinus taeda. By contrast, maximum growth patterns were more related to
different biomass allocation within the plant, and to quite different sensitivity to
stomatal DPV between progenies. In this sense, AC families had higher allocation to
different aerial organs, denoting the existence of different strategies, and a slightly
greater stomatal sensitivity to DPV than BC progenies. The latter showed high intrinsic
capacity of gas exchange, but its smaller initial size (measured in aerial organs),
possibly as a result of their increased allocation to roots very early in the development,

left them at disadvantage against AC in the total C gain.

Considering the effect of water stress -moderate and high- on stem growth of different
progenies, all showed an exponential decline, reaching all of them similar final growth.
Therefore, although AC families had a higher relative decline in growth comparing
treatments with water deficit and the control situation, they reached similar growth
than BC families under water deficit. This suggests that BC progenies do not present
any comparative advantage in these conditions. Also, a marked effect of time of
drought occurrence has been observed, being higher when the deficit occurs at the

beginning of the growth period, in early spring.

Regarding the functional anatomy of wood, no responses have been observed at cell
level, comparing progenies or water conditions. However, significant differences
between families and between water stress treatments were determined in the
proportion of early - and latewood, reflecting the genetic variability and plasticity of
this trait. In this regard, BC families were those that had the highest proportion of

earlywood, which resulted in a trend toward higher maximum ks. In turn, these BC
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families presented greater resistance to cavitation, which could be associated with the
observed different torus size in their tracheids compared to AC. These results are
opposed to the tradeoff between conduction efficiency and vulnerability to cavitation

proposed for other species.

Under field conditions similar patterns of shoot growth between AC and BC families
were observed compared to those under greenhouse conditions. However, as opposed
to the semi-controlled trials, under field conditions AC progeny presented lower
stomatal control of water potential than BC progeny, resulting in a higher decline in
relative ks than in the BC family. Further studies are needed to explain these different

trends between growth conditions.

We conclude that, from the point of view of the characters to select in a breeding
program seeking to optimize aerial growth and resistance to water stress, this study
suggests that for conditions of high evaporative demand, it is desirable high initial
biomass allocation to aerial structures, high stomatal sensitivity to VPD and low xylem
vulnerability to cavitation. Also high biomass allocation to stem instead of leaves may
be a desirable trait optimizing wood production and efficiency of use of environmental
resources. This combination of traits can be identified in progenies of Pinus taeda

available in Argentina.

XVI



Trabajos derivados de esta tesis:

Presentaciones en congresos y jornadas cientificas

Bulfe N, Fernandez ME y Gyenge JE. (2010). Control estomatico en plantines de
Pinus taeda L. sometidos a estres hidrico en Misiones, Argentina. XXVIII
Reunién Argentina de Fisiologia Vegetal. La Plata, 26 al 29 de Septiembre de
2010.

Bulfe N y Ferndandez ME. (2012). Bases fisioldgicas del crecimiento diferencial
de distintas familias de Pinus taeda L. bajo condiciones de campo y sus
implicancias sobre la resistencia al estrés hidrico. XXIX Reunién Argentina de
Fisiologia Vegetal. Mar del Plata, 17 al 20 de Septiembre de 2012.

Publicaciones en revistas cientificas con referato

Bulfe N & Fernandez ME. 2016. Morpho-physiological response to drought of
Pinus taeda L. genotypes of contrasting in mean growth rate. New Forests.
Aceptado para su publicacién. DOI: 10.1007/s11056-016-9524-x

Bulfe N y Fernandez ME. (2014). Efecto del momento de ocurrencia del estrés
hidrico sobre el crecimiento de plantines de Pinus taeda L. Revista de la

Facultad de Agronomia, La Plata. Vol. 113 (1): 81-93

Bulfe, N, Faustino L, Pinazo M, Graciano C y Fernandez ME. Bases fisioldgicas
del crecimiento diferencial de distintas familias de Pinus taeda L. bajo

condiciones de campo, en Misiones Argentina. Revista Bosque. En revision

XVl



indice general

Pagina
CAPITULO 1 -1-
INTRODUCCION GENERAL -2-
MARCO CONCEPTUAL -2-
El agua y las plantas -2-
Compromisos entre eficiencia de conduccion y resistencia al déficit hidrico -4 -
Fundamentos de la eleccion del tema y especie modelo -10-
Objetivos e hipdtesis de trabajo -13-
CAPITULO 2 -17-

COMPROMISOS ENTRE CRECIMIENTO EN VOLUMEN DE TALLO Y RESISTENCIA A LA SEQUIA EN DIFERENTES

FAMILIAS DE PINUS TAEDA L. -18-
RESUMEN -18-
INTRODUCCION -19-
MATERIAL Y METODOS -23-
Area de estudio y disefio del experimento -23-
Variables medidas -26-
Andlisis estadistico -32-
RESULTADOS -33-
Caracterizacién de los tratamientos -33-
Incremento en volumen del tallo y particiéon de biomasa -35-
Relaciones hidricas y pardmetros hidraulicos -41 -
Intercambio gaseoso -44 -
Fisiologia de hojas-Contenido de clorofilas, Nitrégeno foliar -47 -
Eficiencia en el uso de los recursos -49 -
Correlacién entre crecimiento y variables morfo-fisioldgicas -52-
DISCUSION -53-
Procesos ecofisiolégicos que explican el crecimiento diferencial entre familias -53-

Respuestas de los grupos de familias AC y BC al déficit hidrico: éexiste un compromiso entre

crecimiento y resistencia a déficit hidrico? -56-

XV



CONCLUSIONES -59-
CAPITULO 3 -61-
ANATOMIA FUNCIONAL DE LA MADERA DE PROGENIES CON DISTINTAS TASAS DE CRECIMIENTO EN PINUS

TAEDA L. -62-
RESUMEN -62-
INTRODUCCION -64 -
MATERIAL Y METODOS -68-
Material utilizado y disefio del experimento - 68 -
Variables medidas -68 -
Analisis estadisticos -73-
RESULTADOS -73-
Evaluacion del material genético a través de la progenie -73-
Anatomia de la madera en progenies con tasas de crecimiento diferenciales -74 -
Funcionalidad de la madera -76-
Curvas de vulnerabilidad a la cavitacion -77 -
Efecto del déficit hidrico sobre la anatomia funcional de la madera -79-
DISCUSION -82-
Comportamiento del material genético -82-
Anatomia de la madera en progenies con tasas de crecimiento diferenciales -83-
Relacién entre anatomia y funcionalidad de la madera -85 -
Efecto del déficit hidrico sobre la anatomia de la madera -87-
CONCLUSIONES -89-
CAPITULO 4 -91-

EFECTO DEL MOMENTO DE OCURRENCIA DEL DEFICIT HIDRICO SOBRE EL CRECIMIENTO DE PLANTINES DE PINUS

TAEDA L.

RESUMEN

INTRODUCCION

MATERIAL Y METODOS

Area de estudio y disefio del ensayo
Crecimiento y biomasa aérea

Mediciones anatdmicas en hojas y lefio

-92-
-92-
-93-
-96-
- 96 -
-99-
-100 -

XIX



Variables fisioldgicas -102 -

Anadlisis estadistico -104 -
RESULTADOS -104 -
Crecimiento en altura y didmetro basal -104 -
Distribucion de la biomasa aérea en los distintos compartimentos - 108 -
Anatomia de hojas y lefio - 109 -
Relaciones hidricas y el intercambio gaseoso en las plantas -110-
DiscusION -115-
Crecimiento en altura y didmetro basal -115-
Distribucion de la biomasa aérea en los diferentes compartimentos -116 -
Anatomia foliar y de lefio -117 -
Relaciones hidricas e intercambio gaseoso -117 -
CONCLUSIONES -119-
CAPITULO 5 -121 -

PROCESOS ECO-FISIOLOGICOS QUE EXPLICAN EL CRECIMIENTO DIFERENCIAL DE FAMILIAS DE PINUS TAEDA L. EN

CONDICIONES DE CAMPO -122-
RESUMEN -122-
INTRODUCCION -124 -
MATERIAL Y METODOS -127-
Area de estudio y material utilizado -127 -
Disefo del experimento a campo -129-
Variables medidas -130-
Andlisis estadisitico -132-
RESULTADOS -132-
Crecimiento en altura total y dac -132-
Produccidn y distribucion de la biomasa aérea -135-
Conductancia estomdtica, potencial hidrico y fotosintesis neta a saturacién luminica -137 -
Parametros hidraulicos -139-
DISCUSION -140-
Crecimiento en altura total y dac y produccidn de biomasa -140 -
Distribucion de la biomasa y su relacion con el crecimiento -142 -
Conductancia estomatica, fotosintesis y potencial hidrico -144 -
Parametros hidraulicos -145 -

XX



CONCLUSIONES -146 -

CAPITULO 6 -148 -

REGULACION ESTOMATICA DEL POTENCIAL HiDRICO EN PINUS TAEDA L. BAJO DIFERENTES CONDICIONES

AMBIENTALES. -149-
RESUMEN -149-
INTRODUCCION -150-
MATERIAL Y METODOS -153-
Area de estudio y material utilizado -153 -
Descripcidn de los ensayos -154 -
Variables medidas - 156 -
Andlisis estadistico - 156 -
RESULTADOS -157-
Ensayo en Macetas 1 (EnM1) -157 -
Ensayo en Macetas 2 (EnM2) -159 -
Ensayo a Campo (EnC) -162 -
DISCUSION -165 -
CONCLUSIONES -169 -
CAPITULO 7 -171-
CONTRASTE DE HIPOTESIS, CONCLUISONES GENERALES Y LINEAS DE INVESTIGACION FUTURAS -172 -
CONTRASTE DE HIPOTESIS -172 -
CONCLUSIONES GENERALES -177 -
LINEAS DE INVESTIGACION FUTURAS -179-
BIBLIOGRAFIA -180-

XXI



CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL



INTRODUCCION GENERAL

MARCO CONCEPTUAL
El agua y las plantas

La composicién de la vegetacion sobre la superficie terrestre es controlada
principalmente por el agua, particularmente, por su cantidad y distribucién, resultando
la importancia ecoldgica del agua de su importancia fisioldgica (Kramer y Boyer 1995).
Cuando una planta estd sometida a niveles de disponibilidad hidrica significativamente
diferentes a los Optimos para su desarrollo, se dice que se encuentra bajo estrés
hidrico (Valladares et al. 2004). En estas condiciones la planta se ve afectada en cuanto
a crecimiento, productividad, supervivencia y reproduccién (Herralde Traveria 2000). El
estrés, en general, puede darse también por condiciones fuera del rango 6ptimo de
otros recursos o condiciones ambientales como los nutrientes, la radiacion, la

temperatura, entre otras.

Las plantas requieren grandes cantidades de agua para las diferentes funciones dentro
de la misma, aunque solamente el 1% del agua absorbida es retenida en forma de
biomasa, siendo el remanente perdido por transpiracién como balance de energia de
las hojas (Lambers et al. 1998). Si bien el crecimiento esta en funcién de numerosas
variables fisioldgicas integradas (e.g. Martin et al. 2005), las condiciones ambientales
controlan la tasa del movimiento del agua en las plantas, siendo fundamentales la
radiacion solar neta y el déficit de presién de vapor del aire, ambas en el corto plazo,
asi como también la precipitacion en el largo plazo, todas ellas afectando asi a las

variables fisioldgicas.

Ante condiciones adversas las plantas manifiestan respuestas que tienden a evitar o
mecanismos que les permitan tolerar los ambientes de mayor estrés en general
(Valladares 2004). En cuanto al estrés hidrico en particular, en lineas generales se
pueden producir dos tipos de respuestas antagonicas, que son aquellas con tendencia
a evitar o prevenir (mecanismos evitadores) o los que permiten soportar o resistir

(mecanismos tolerantes) el estrés. Estas son denominadas como “estrategias”, las
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cuales son caracteristicas de cada especie (Lambers et al. 1998; Valladares 2004). Las
primeras, evitadoras, son especies consideradas como sensibles las cuales pueden
maximizar la absorcibn de agua mediante un sistema radical extensivo
(derrochadoras), o bien minimizar las pérdidas a través de un cierre estomatico
temprao y/o riguroso (ahorradoras). Si bien ambos mecanismos pretenden mantener a
la planta en estado de turgencia, el primero de ellos es menos probable de ser
mantenido en el tiempo en el caso de que las condiciones ambientales extremas se

acentuen o extiendan en el mediano plazo.

Las especies evitadoras tienden a evitar la deshidratacion con un sistema de
conduccién de agua eficiente, que minimiza tensiones en el xilema, lo que suele tener
como contracara, una alta vulnerabilidad a la cavitacidon o ruptura de la columna de
agua (Meinzer y McCulloh 2013). En estas especies, la regulacién estomatica del
potencial hidrico es esencial para preservar la continuidad hidraulica del continuo
suelo-hoja (Sperry et al. 2002), el cual es fundamental para sostener la tasa
fotosintética y con ello el crecimiento. En cuanto a esta regulacidon estomatica, se
destaca en la literatura una clasificacidon dicotdmica que representan los extremos de
un continuo de la regulacidon de la tension hidraulica en el xilema. Por un lado, se
presentan las especies isohidricas, las cuales tienden a mantener relativamente
constante el valor minimo del potencial hidrico xilematico, mas alla de las condiciones
ambientales presentes, siendo esto atribuido a un fuerte control estomatico de la tasa
de transpiracién. En el otro extremo se presentan las anisohidricas, fluctuando el
potencial hidrico minimo diario en funcién de las condiciones ambientales existentes.
El anisohidrismo es el resultado de una menor sensibilidad estomatica al potencial
hidrico foliar y al déficit de presién de valor de la atmdsfera (Tardieu y Simonneau

1998; Franks et al. 2007).

Por otro lado, la tasa de movimiento de agua se ve basicamente determinada por la
estructura hidraulica de la planta (Tyree y Ewers 1991; Bond y Kavanagh 1999); este
transporte hidraulico a largas distancias ocurre a través de los limenes de elementos
no vivos del xilema, vasos en el caso de especies latifoliadas o traqueidas para las
coniferas, y de puntuaciones laterales que interconectan a estos elementos

conductivos (Zimmermann 1983).




Compromisos entre eficiencia de conduccion y resistencia al déficit hidrico

El flujo de agua a través del continuo suelo-planta-atmdsfera es tratado en la literatura
como un proceso catenario analogo al de un circuito eléctrico compuesto por una serie
de resistencias (Tyree y Ewers 1991). De esta manera puede ser definida la
conductividad hidraulica especifica (ks) como el flujo de agua (Kg s*) dado por un
gradiente de presién (MPa), en un area de seccidn transversal determinada (cm?). Esta
tiene una relacidn directa con el diametro y el numero de conductos, traqueidas o
vasos, por unidad de seccién transversal (Tyree 1999). De acuerdo a la formula de
Hagen-Poiseuille la conductividad hidrdulica de un sélo conducto se incrementa en una
proporcién de su radio a la cuarta potencia (Hacke y Sperry 2001). Esta variable esta
estrechamente relacionada con el crecimiento de los individuos, tanto en especies
latifoliadas (e.g. Wang et al. 2003; Brodribb et al. 2005; Kondoh et al. 2006; Hajek et al.
2014) como en coniferas (e.g. Domec y Gartner 2003; Wang et al. 2003; Gonzalez-
Benecke y Martin 2010), donde una mayor conductividad hidraulica se ve reflejada en
un mayor crecimiento del individuo (Hajek et al. 2014). Esto es asi porque mayores
conductancias significan una mayor eficiencia o capacidad de la planta de proveer agua
a las hojas para mantener los estomas abiertos por mas tiempo o en mayor magnitud,

y de esta manera, poder fijar mds carbono (Hubbard et al. 2001; Santiago et al. 2004).

Ahora bien, la conductividad hidraulica de una planta se ve afectada por el posible
peligro de la cavitacién. Se conoce como el fendmeno de cavitacion a la formacion de
vapor de agua dentro del conducto, la cual es dada por presiones muy negativas
(Hacke y Sperry 2001). De esta manera la cavitacion en las plantas puede ser la
resultante de condiciones ambientales extremas (a nivel de suelo o atmésfera), donde
la demanda es superior al aporte dado desde las raices hacia las hojas. Cada especie, y
cada drgano dentro de una planta, tienen una curva caracteristica de vulnerabilidad a
la cavitacién (Tyree 1999). Es asi que la estructura de los conductos encargados del
transporte de agua en el xilema es de vital importancia, donde combinaciones
determinadas de espesor de pared, didmetro de lumen, densidad y diametro de
puntuaciones y caracteristicas estructurales de las membranas de las mismas, serian
las variables que otorgarian la seguridad en el transporte de agua (Zimmermann 1983;

Hacke y Sperry 2001; Pittermann et al. 2006a; Pittermann et al. 2006b; Bouche et al.
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2014). A esto hay que sumarle otros caracteres morfo-fisioldgicos de las plantas que
resultan en la regulacién de las pérdidas de agua, entre los que se pueden citar la
regulacion estomatica del potencial hidrico foliar (Ewers et al. 2000; Gonzalez- Franks
et al. 2007; Gonzalez-Benecke y Martin 2010) o las diferentes relaciones alométricas
dadas entre los distintos drganos de la planta que componen su biomasa total

(Bongarten y Teskey 1987; Faustino et al. 2013).

En términos generales, se plantea en la literatura que existe un compromiso entre la
eficiencia de conduccién hidraulica y la seguridad del sistema conductivo (Domec et al.
2006). Esto implicaria que no es posible optimizar al mismo tiempo la capacidad de
crecimiento con la resistencia al déficit hidrico, si asumimos que existe una relaciéon
directa entre crecimiento-conductividad hidraulica y entre seguridad del sistema
conductivo-resistencia al déficit hidrico. Se ha encontrado evidencia a favor de esta
hipétesis comparando distintas partes de un individuo que varian en conductividad
hidraulica, y en diferentes grupos de especies latifoliadas (e.g. Kondoh et al. 2006) y
coniferas (e.g. Domec et al. 2006). Sin embargo, este concepto ha sido replanteado por
Sperry et al. (2008) para especies de coniferas y latifoliadas, y mds tarde por Hajet et
al. (2014) para diferentes clones de Populus tremula y P. tremuloides, quienes han

determinado una débil relacion entre crecimiento y seguridad del sistema conductivo.

Asimismo, en contraste con este paradigma general, algunos estudios han propuesto
gue es posible encontrar, al menos en algunas especies o genotipos dentro de una
especie, combinaciones de atributos que permiten maximizar la conductividad
hidraulica y la seguridad del sistema conductivo al mismo tiempo. Tal seria el resultado
de modificaciones en los didmetros de traqueidas, en el espesor de la pared celular, en
el tamafio de sus puntuaciones o diferencias en las proporciones de lefios tempranos y
tardios formados en el anillo de crecimiento. Estas evidencias fueron detectadas en
especies de ecosistemas templado-frio tales como Pinus contorta (Wang et al. 2003) y
Sequoia sempervirens (Burgess et al. 2006). Para S. sempervirens, se midio la
conductividad hidrdulica (ks) y la vulnerabilidad a la cavitacién en ramas a 30 y 50 m de
altura, las que son sometidas normalmente a distintas tensiones en el xilema. Se
encontré que las ramas superiores de los arboles poseian menor vulnerabilidad a la

cavitacion, pero a la vez eran mas conductivas que las de la parte mas inferior del
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arbol. A nivel anatomico, los autores encontraron que la mayor seguridad del sistema
conductivo puede ser explicada por menores tamafios de puntuaciones en las paredes
de las traqueidas de las ramas superiores. Sin embargo, la mayor ks podria ser
explicada por una mayor proporcién de lefio temprano en el anillo de crecimiento de
las mismas ramas, el cual posee didmetros de lUmenes mayores que el lefio tardio
(Burgess et al. 2006). Estos resultados son contradictorios con los hallados para
Pseudotsuga menziesii (Domec et al. 2006), en el cual el 80% de la ks de distintas
porciones de la planta se pudo explicar por el tamafio medio de las puntuaciones,
indicando que éstas no sdlo influyen en forma directa sobre la vulnerabilidad a la
cavitacion sino también en la eficiencia del sistema conductivo. Por otro lado, el
estudio mencionado en P. contorta analizé la tasa de crecimiento, densidad de la
madera y resistencia al déficit hidrico de distintas progenies de esta especie. Asimismo,
analizé la ks y la vulnerabilidad a la cavitacidon. Se encontré que las progenies con
mayor ks fueron aquellas con mayores tasas de crecimiento. Sin embargo, esto no se
vio reflejado en una mayor vulnerabilidad a la cavitaciéon. En tres de las cuatro
progenies evaluadas, la vulnerabilidad a la cavitacién se mantuvo constante en un
amplio rango de ks, mientras que el grupo de plantas de mayor ks (y a su vez mayor
crecimiento) fue el de menor vulnerabilidad a la cavitacion (Wang et al. 2003).
Asimismo, no encontraron una correlacién entre densidad de la madera y el
crecimiento (combinaciones de progenies con altos y bajos valores de ambas
variables). Tres de las progenies que poseian distintas densidades de madera tuvieron
igual vulnerabilidad a la cavitacidn, mientras que la de mayor crecimiento y resistencia
a la cavitacion resulté ser una progenie de alta densidad. Sin embargo los autores no
exploraron las caracteristicas anatémicas de la madera que pudieran explicar estos
patrones, siendo ésta una variable actualmente poco estudiada en relacion a la

conductividad hidrdulica y al crecimiento (Hajek et al. 2014).

Existen ademas situaciones intermedias, como las descriptas para Pinus ponderosa, en
las que la resistencia al déficit hidrico no tiene relacién directa con la vulnerabilidad a
la cavitacion del lefio. En esta especie, si bien las procedencias (Zhang et al. 1997) y
edades (Domec y Gartner 2003) con mayores ks fueron las mas vulnerables a la

cavitacidon apoyando la hipdtesis del compromiso entre eficiencia de conduccion y
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seguridad del sistema hidraulico, altas tasas de crecimiento favorecidas por altas ks,
durante los momentos con alta disponibilidad hidrica, unidas a altas sensibilidades
estomaticas cuando el agua fue limitante, determinaron que los mayores crecimientos
tanto bajo condiciones 6ptimas como bajo condiciones de estrés, se observaran en los
individuos mas vulnerables. Esto indicaria que, a pesar del compromiso propuesto,
también es posible un buen desempefio bajo condiciones de estrés en individuos de
alta tasa de crecimiento potencial mediante una estrategia altamente derrochadora de
agua cuando ésta esta disponible, y altamente conservativa, cuando la misma se
encuentra en déficit. Los resultados contradictorios encontrados para las diferentes
especies, demuestran la complejidad de las relaciones y los varios interrogantes por
resolver respecto a las relaciones entre la anatomia, la capacidad de conduccién
hidraulica, el crecimiento y la resistencia a la sequia en especies lefiosas en general, y

en algunas de valor productivo, en particular.

La seleccidon artificial en los programas de mejoramiento genético de especies
forestales se basan principalmente en dos caracteres principales, el crecimiento y la
densidad de la madera (anatomia de la madera), siendo ambas determinadas tanto
por la genética de la especie, como por el ambiente en el cual se desarrollan. Tomando
en consideracion a la densidad de la madera de los individuos, principal determinante
de su calidad, existen antecedentes que ponen de manifiesto que la presién en el
xilema que causa el 50% de pérdida de conductividad hidraulica por cavitacién (Pso)
estd correlacionada con esta variable estructural (Hacke y Sperry 2001; Hacke et al.
2001; Pittermann et al. 2006b; Sperry et al. 2006; Dalla-Salda et al. 2014). Esto seria asi
porque las mayores tensiones que debe soportar un xilema poco vulnerable, requiere
de paredes celulares mas gruesas, para un didmetro de lumen dado, de manera de
evitar la implosidon del conducto que ocurriria debido a las diferencias de presién
existentes a ambos lados de la pared, entre un elemento de conduccién a alta tensién
y uno cavitado (Hacke y Sperry 2001; Sperry et al. 2006). Si bien éste es un patron
general analizando diversas especies en un amplio rango de densidades de madera y
Pso, cuando se analiza un rango acotado de densidades, como el que puede ocurrir
dentro de una misma especie, no necesariamente existe una correlacién entre

densidad de madera y resistencia a la cavitacién. Asi, Bouffier et al. (2003) encontraron
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gue individuos de distintas procedencias de P. ponderosa difirieron en su densidad de

madera sin diferir en su vulnerabilidad a la cavitacidn y tasa de crecimiento.

Asimismo, algunos estudios comparando gran cantidad de especies han descripto un
compromiso entre densidad de madera y conductividad hidraulica y/o fijacion de C
(Santiago et al. 2004; Bucci et al. 2004; Meinzer et al. 2008), asi como entre densidad
de madera y tasa de crecimiento (e.g. Dutilleul et al. 1998; Bouffier et al. 2009). Sin
embargo, otros estudios demuestran que no necesariamente existe un compromiso
entre densidad de madera y tasa de crecimiento (e.g. Cregg et al. 1988; Livingston et
al. 2004). En el caso del trabajo de Cregg et al. (1988), se observo un retraso de entre
10 a 15 dias en la transicién de lefio temprano a tardio en un rodal de Pinus taeda de
10 afios al cual se le aplicé un tratamiento de raleo. Este efecto es un reflejo del menor
déficit hidrico de los arboles dentro de un rodal raleado en comparacién con otro con
mayor densidad de individuos en donde la disponibilidad de agua por arbol individual
es menor. Los mismos autores mencionan que esta transicion tardia entre lefios se ve
compensada por una mayor tasa de crecimiento del lefio tardio, resultando entonces
en que no haya cambios en la densidad de la madera del anillo completo. Wang et al.
(2003) han determinado, en plantines de 2 afos de edad de Pinus contorta con
diferentes combinaciones de tasas de crecimiento y densidades de madera, que las
plantas que logran mayor crecimiento lo hacen a través de incrementar su tasa de
crecimiento diario (para individuos de baja densidad) o mediante la prolongacion del
periodo de crecimiento (para individuos de alta densidad). A su vez, encontraron que
la seleccion de una subpoblacién de rapido crecimiento no necesariamente afecta la
resistencia al estrés. Bajo estas condiciones morfoldgicas a nivel de lefio, es factible
entonces aumentar la conductividad hidraulica-crecimiento junto con la resistencia al
estrés sin ir en desmedro de la densidad de la madera, conjugando asi alto
crecimiento, alta densidad y alta resistencia al déficit hidrico. Por lo tanto,
dependiendo de la especie considerada, es posible la seleccion de ejemplares con
ambas caracteristicas deseables, altos crecimientos y altas densidades de madera,

dentro de los programas de mejoramiento genético de especies forestales.

Las caracteristicas del lefio formado en diferentes ambientes climaticos es el

fundamento de los analisis dendrocronolégicos para predecir climas pasados en base a
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la anatomia de los anillos de crecimiento de los arboles. Por ello, y para aumentar la
complejidad del tema planteado, ademas del factor genético, la ocurrencia de déficit
hidrico es un factor clave en la modificacidon de la estructura del lefio. En términos
generales, el déficit hidrico conlleva una pérdida de turgencia celular que impide la
expansion de las células, y por lo tanto, se producen traqueidas (o vasos en el caso de
especies latifoliadas) con lumenes mas pequeiios (e.g. Abe y Nakai 1999). El
engrosamiento de las paredes depende de la cantidad de fotosintetatos disponibles,
por lo que el déficit hidrico puede llevar al desarrollo de elementos del xilema con
paredes mas finas, si se redujo marcadamente la fijacién de C (Antonova y Stasova
1997). Otro factor a tener en cuenta respecto al déficit hidrico es el momento dentro
del periodo del afio en el cual se produce un evento de sequia, ya que ello puede
conducir a distintos patrones anatémicos, como por ejemplo, la generacion de falsos
anillos (e.g. Campelo et al. 2006), asi como tener efectos diferenciales en la fijacién de
Cy con ello, el crecimiento. En este sentido, estudios de intercambio gaseoso, a nivel
de bosque, llevados a cabo en P. ponderosa (Goldstein et al. 2000) mostraron que un
evento de sequia severo en primavera redujo la fijacién de C de toda la temporada de
crecimiento (efecto de mediano plazo), patron que no se verifica si el déficit hidrico
ocurre en la etapa final del periodo de crecimiento, correspondiente al verano.
Fernandez et al. (2014) han observado patrones similares en plantines de la misma

especie, los cuales han evolucionado en ambientes con sequia estival.

Por lo expuesto, varios son los factores que intervienen en el crecimiento de las
plantas y en la anatomia de la madera, siendo complejo el analisis de manera
integrada de las interrelaciones entre ellos. Por ello, para poder abordar el objetivo
general planteado en esta tesis se han determinado diferentes objetivos particulares,
en los que se pretende el analisis de manera mas puntual sobre relaciones morfo-
fisioldgicas desde diferentes ensayos y combinacién de factores. A partir del analisis
integrado posterior, se plantean al final conclusiones generales abordando los
diferentes aspectos que afectan el crecimiento y la resistencia al déficit hidrico en la

etapa inicial del desarrollo de distintos genotipos de Pinus taeda.




Fundamentos de la eleccion del tema y especie modelo

A nivel mundial, las plantaciones con especies forestales exdticas han adquirido
relevancia, principalmente en los paises de climas calidos donde las tasas de
crecimiento son superiores a las alcanzadas en los lugares de origen de las especies de
interés. En nuestro pais predominan plantaciones de especies exéticas de coniferas del
género Pinus, y latifoliadas de los géneros Eucalyptus y Populus. Para las distintas
especies de estos géneros, el avance de la ciencia ha sido creciente en las ultimas dos
décadas, principalmente abarcando las dreas de mejoramiento genético y de manejo a
nivel de rodal, apuntando a la produccién de materia prima de calidad, a la
optimizaciéon de los rendimientos y al abastecimiento de las demandas generadas

tanto en el mercado interno como externo.

Desde el punto de vista de la actividad forestal en el pais, Argentina cuenta con una
superficie de bosques cultivados de aproximadamente un millén de hectareas, siendo
el principal polo forestal el comprendido por las provincias de Misiones, Corrientes y
Entre Rios, donde se concentra el 63% de la superficie forestada del pais (MAGyP
2013). Un 45% de esta superficie forestada pertenece a la provincia de Misiones
(aproximadamente 300 mil hectareas) de las cuales cerca del 80% pertenecen al

género Pinus, predominando particularmente la especie Pinus taeda (SIFIP 2010).

Pinus taeda L. es la especie forestal nativa comercialmente mas importante del
sudoeste de los Estados Unidos, ocupando 11,7 millones de hectareas en ese pais
(Baker y Langdon; reporte USFS; Figura 1.1). Esta especie ha sido introducida en varios
continentes, con distinto grado de éxito en su cultivo (Cubagge et al. 2007).
Originariamente es una especie proveniente de un clima templado himedo, con
veranos calidos e inviernos suaves. Estd ampliamente distribuida en su regidén de
origen abarcando un amplio rango de condiciones de humedad ambiental, ocupando
areas costeras mds humedas e ingresando hacia el interior del continente donde
predominan zonas mas aridas (Bongarten y Teskey 1986). Este amplio rango de
distribucién natural determina una amplia adaptabilidad a diferentes condiciones
ambientales. El area de distribucidon natural de la especie presenta un promedio de

temperatura anual que abarca desde 13 a 24 2C, con un promedio de 27 2C en verano,
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y 4 a 16 2C en invierno. Los suelos predominantes corresponden a Ultisoles, los cuales
son suelos evolucionados, profundos y bien drenados. La especie puede encontrarse
tanto en forma pura como asociada a otras especies de arboles o vegetaciones

menores.

Figura 1.1 Distribucion natural de Pinus taeda L. en los Estados Unidos de Norteamérica (eFloras
2014).

Segun Ligier (2000), la provincia de Misiones cuenta con un conjunto de suelos rojos
profundos de aproximadamente 33% de la superficie, donde comunmente las
plantaciones con especies forestales se desarrollan de manera efectiva. Sin embargo,
existe un 35% de la superficie de la provincia donde predominan los suelos
comunmente denominados como “pedregosos”, sobre los cuales la expansion de

plantaciones con especies forestales estd ocurriendo actualmente. Estos son
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considerados como sitios marginales debido a que los suelos son de escasa
profundidad o con algun grado de pendiente, por lo cual la disponibilidad hidrica se ve
restringida. Sumado a ello, los prondsticos de cambio climdtico para muchas zonas del
mundo indican una tendencia al aumento de la temperatura del aire y de las
precipitaciones, aunque con modificaciones en los patrones de esta ultima resultantes
en la ocurrencia de fendmenos extremos de precipitaciéon y sequia (Bate et al. 2008).
Para Argentina la tendencia es similar, con un calentamiento mds rapido para el norte
del pais, donde se estima que para la regidén de Misiones, ademas de un incremento en
la precipitacion anual, ésta se tornara mas variable con estaciones secas mas
frecuentes (Hulme y Sheard 1999). En este contexto general se pone de manifiesto la
necesidad del desarrollo de conocimiento acerca de la adaptabilidad de las distintas

especies cultivadas a condiciones con déficits hidricos de diferentes magnitudes.

Por ello, el tema que se pretende abordar en esta tesis se torna relevante, no sélo
desde la generacion de conocimiento basico acerca de los compromisos entre dos
elementos claves para la ecologia y las ciencias agropecuarias-forestales como son la
resistencia al estrés y la productividad, sino también como generador de informacién
base sobre algunos pardmetros ecofisiolégicos para el manejo y mejoramiento de una

de las principales especies implantadas en la Argentina y otros paises del mundo.

Si bien el material genético implantado en Argentina ha sido traido originalmente de
EEUU, el desconocimiento de las procedencias exactas en algunos casos, asi como las
modificaciones ocurridas durante los procesos de mejora genética posteriores, hacen
que los vastos antecedentes ecofisioldgicos existentes para la especie (Martin et al.
2005) no sean eficaces de manera especifica para el material implantado actualmente,
principalmente en nuestra regién de estudio donde las condiciones ambientales son
diferentes a las de origen. Si bien, los rasgos generales de la especie son los mismos,
existe una importante variabilidad en el comportamiento ecofisiolégico de las distintas
procedencias (Baker y Langdon; reporte USFS), por lo que se justifican estudios

particulares para los genotipos locales utilizados.

En la provincia de Misiones se vienen desarrollando desde la década del ‘60 del siglo
pasado los programas de mejoramiento genético de Pinus taeda L. con la instalaciéon

de ensayos de origenes y procedencias. Desde inicios de los 90, el INTA, en conjunto
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con otras entidades, han desarrollado Programas de Mejoramiento Genético (PMG)
creando los primeros huertos semilleros de alta calidad (Rodriguez 2003; Gauchat y
Rodriguez 2005). En la actualidad estos PMG apuntan, ademds de al crecimiento en
volumen, a otros caracteres de alta relevancia como la calidad de la madera
(densidad). Hasta el presente, sin embargo, se desconoce la respuesta potencial de los
distintos genotipos a condiciones de estrés. En este contexto, la ecofisiologia cumpliria
un rol fundamental en integrar procesos y mecanismos que hacen al crecimiento,
rendimiento y calidad de la madera ante distintas condiciones ambientales y de
manejo de las plantaciones, aportando informacidn diferencial para distintas entidades
genéticas en el corto plazo y también a largo plazo dados los cambios ambientales

(Martin et al. 2005).

Aungue en los ultimos tiempos el avance en el conocimiento referente a la calidad de
la madera ha sido de importancia (Winck et al. 2015), se ha detectado un vacio en
cuanto a la informacién referente a la interrelacidon entre calidad de madera —
ambiente en especies de coniferas con potencialidad de crecer en ambientes
subtropicales como la regién de estudio. Trabajos de esta indole fueron encontrados
para algunas especies de coniferas de clima templado-frio como P. contorta (Wang et
al. 2003), P. ponderosa (Domec y Gartner 2003) y Pseudotsuga menziesii (Dalla-Salda
et al. 2014), mientras que para Pinus taeda en la regién de estudio se cuenta con
escasos antecedentes, siendo de relevancia el trabajo de Faustino et al. (2013), donde
los autores encontraron variabilidad de respuestas entre materiales genéticos respecto

a la distribucidn de la biomasa y a la arquitectura hidraulica de la planta.

Objetivos e hipodtesis de trabajo

Objetivo General

El objetivo general de esta tesis es comprender la relacién funcional entre tasa de
crecimiento, densidad de madera y resistencia a la sequia de Pinus taeda, y el grado de
influencia de la relacién eficiencia de conduccién - seguridad del sistema hidraulico en

el estadio inicial de la especie (Figura 1.2).
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POSIBLES RELACIONES FUNCIONALES

TASA DE
CRECIMIENTO EFICIENCIA DE
e
@ CONDUCCION

RESISTENCIAAL -} +ﬁ__

ESTRES HIDRICO
SEGURIDAD DEL

+ ﬁ SISTEMA
——

CONDUCTIVO
DENSIDAD DE LA
MADERA

|+

+ - indica relaciones positivas {directa) o negativas (inversas), respectivamente, de acuerdo a la
bibliografia (datos de muiltiples especies). Doble sigho indica que dicho tipo de relacién es mas frecuente.

Figura 1.2 Posibles relaciones funcionales entre tasa de crecimiento-resistencia al déficit hidrico y
densidad de madera en especies lefiosas, y su influencia mutua con la relacion eficiencia de
conduccion-seguridad del sistema conductivo. Los signos indican el tipo (positiva o negativa) y
frecuencia de relacion de acuerdo a varios estudios en multiples especies reportados en la
bibliografia.

Objetivos Especificos

Evaluar los compromisos entre crecimiento y resistencia al déficit hidrico en
edades tempranas de genotipos de Pinus taeda de tasa diferencial de
crecimiento, y los procesos morfo-fisioldgicos responsables de los patrones

observados.

Determinar las relaciones existentes entre la anatomia, la densidad y la
funcionalidad (conductividad hidraulica y vulnerabilidad a la cavitacidn) de la
madera en progenies de Pinus taeda con distintas tasas de crecimiento, asi

como la influencia del déficit hidrico sobre estas relaciones.

Evaluar el efecto del momento de ocurrencia del déficit hidrico sobre el

crecimiento de plantines de Pinus taeda L.

Evaluar bajo condiciones de campo el efecto interactivo de las condiciones

ambientales que se dan naturalmente en la region de estudio sobre distintas
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O

variables ecofisioldgicas responsables del crecimiento en plantines de Pinus

taeda.

Analizar los patrones de regulacidon estomatica del potencial hidrico foliar en
Pinus taeda bajo distintas condiciones de déficit hidrico en el suelo y/o en la
atmdsfera, tomando a éste como un caracter clave en la adaptacion a déficit
hidrico, debido a su relacidn directa con la arquitectura hidraulica de la planta 'y

su influencia sobre el intercambio gaseoso y el crecimiento.

Hipdtesis de trabajo

o

o

Existe un compromiso entre crecimiento y resistencia al déficit hidrico en
plantines de Pinus taeda debido a que las estructuras de la planta que permiten
un mayor crecimiento (e.g. mayor desarrollo de area foliar y mayor ks) son
penalizantes frente a condiciones de déficit hidrico (por una mayor superficie

transpiratoria y mayor vulnerabilidad a la cavitacién, respectivamente).

Como hipdtesis alternativa se propone que es posible encontrar combinaciones
de atributos en algunos genotipos de Pinus taeda que permiten la seleccidn

conjunta de alta productividad y alta resistencia al déficit hidrico.

La disminucidn del crecimiento acumulado al final de la estacién de crecimiento
es mayor cuando el déficit hidrico ocurre al inicio de la primavera en plantines
de Pinus taeda, debido a que en este periodo se observan las mayores tasas de
crecimiento. La tasa de crecimiento posterior, aun cuando las condiciones sean
favorables para el crecimiento de la planta, no alcanzan a compensar la

disminucion del crecimiento durante la etapa inicial.

En condiciones de campo, las diferentes tasas de crecimiento de los genotipos
estdn relacionadas con un comportamiento estomatico y una asignacién de
biomasa entre compartimentos aéreos (hojas vs. tejido lefioso) diferenciales.
En este sentido, el genotipo de rapido crecimiento presenta una mayor
sensibilidad estomatica, permitiéndole una menor caida relativa de su

conductividad hidraulica, ademas de una menor asignacién de biomasa a hojas

-15 -



y una mayor a fuste favoreciendo la eficiencia de conduccién de agua hacia las

hojas.
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COMPROMISOS ENTRE CRECIMIENTO EN VOLUMEN DE TALLO Y
RESISTENCIA A LA SEQUIA EN DIFERENTES FAMILIAS DE Pinus taeda L.

RESUMEN

Las tasas de crecimiento divergentes que pueden encontrarse entre genotipos son
debidas a las diferentes caracteristicas morfo-fisioldgicas de los mismos, las que a su
vez pueden dar lugar a diferentes estrategias para hacer frente al déficit hidrico. El
objetivo de este capitulo fue evaluar los posibles compromisos entre crecimiento y
resistencia al déficit hidrico, y los procesos ecofisiolégicos involucrados, en familias de
Pinus taeda L. Se estudiaron plantines de dos familias de alto (AC1 y AC2) y dos de bajo
crecimiento (BC1 y BC2), bajo dos intensidades de déficit hidrico (moderado y severo)
y un control (sin limitaciones de agua en suelo). Se midié incremento en altura y
didmetro basal del tallo, asignacion de biomasa entre distintos compartimentos,
conductividad hidrdulica especifica de la madera (ks), comportamiento estomatico (gs),
maximas tasas de fotosintesis (Asat), contenido foliar de nitrégeno y clorofilas. En
condiciones de alta disponibilidad de agua en suelo (control) se encontraron
diferencias significativas en incremento entre familias, siguiendo los criterios de alto y
bajo crecimiento observados en los arboles madres. Frente al déficit hidrico todas las
familias tuvieron incrementos similares, con caidas exponenciales con respecto a los
valores observados en el control. Las familias AC presentaron mayor incremento
absoluto, pero menor incremento relativo (al tamafo inicial) que las BC. La
conductividad hidraulica de las ramas disminuyd a altos valores de déficit de
saturacion de aire (DPV), incluso en el control. Las familias BC presentaron mayor
capacidad fotosintética por unidad de area foliar, menor sensibilidad estomatica al
DPV y menor asignacién de biomasa a la porcion aérea de la planta, lo que podria
explicar, al menos en parte, su menor crecimiento aéreo en las condiciones de alto
DPV de la regiéon de estudio. Entre las familias AC, se observaron diferentes
combinaciones de atributos morfo-fisiolégicos. La familia AC2 asignd relativamente
mas biomasa a hojas que las otras, incrementando su capacidad de fijacidn de carbono

a nivel de planta entera. Por otro lado, la familia AC1 presentd una asignacion de
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biomasa diferencial hacia tallo, y menores pérdidas de ks durante el dia. Esta menor
inversion en hojas se tradujo en una mayor eficiencia en el uso de los recursos y de
crecimiento. Nuestros resultados no soportan la hipdtesis de un posible compromiso
entre crecimiento y resistencia a la sequia en plantines de P. taeda, sino que existen
combinaciones de atributos, como los de las familias AC, que conducen a un alto
crecimiento cuando la disponibilidad de agua en el suelo es alta, y menor crecimiento -
pero similar a la presentada por familias BC - en condiciones de déficit hidrico. Las
diferencias en la sensibilidad estomatica al DPV, la vulnerabilidad a la cavitacién y los
patrones de asignacion de biomasa pueden ser rasgos claves que explican las
respuestas de crecimiento ante diferentes condiciones hidricas en la especie

estudiada.

La mayor parte de los resultados de este capitulo han sido expuestos en un

manuscrito el cual ha sido aceptado para su publicacién:

Bulfe N & Fernandez ME. 2016. Morpho-physiological response to drought of Pinus
taeda L. genotypes of contrasting mean growth rate. New Forests. DOI:

10.1007/s11056-016-9524-x
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INTRODUCCION

Informes del IPCC (2007) indican que la frecuencia e intensidad de algunos fenémenos
meteoroldgicos han cambiado en los Ultimos cincuenta ainos. Por otro lado, mencionan
que en regiones subtropicales se producird una modificacidn en la distribucién de las
precipitaciones, afectando notablemente la disponibilidad de agua, y comprometiendo
la productividad de algunos cultivos. En este contexto, en el capitulo 4 se presenta en
la Figura 4.1 datos correspondientes a la precipitacion ocurrida durante un periodo de
cuatro afos recientes para la zona de estudio, donde se desarrollaron los diferentes

ensayos en el marco de esta tesis.

En Argentina, Sudamérica, la regidon del Noreste, principal productora forestal,
experimentara un aumento severo de déficit hidrico. Los sectores ubicados en el
centro y este de la regidn tenderian a presentar déficit hidrico durante los meses de
primavera y verano (Hulme y Sheard 1999). Los mismos autores mencionan que para
esta region, en lineas generales la precipitacion anual se incrementara, pero ademas se
tornara mas variable, provocando estaciones secas mas frecuentes. Estos
antecedentes sumados a que los sistemas forestales se expanden a sitios mas
marginales por su competencia con otros usos de la tierra como ser la agricultura, la
conservaciéon de bosques nativos, entre otros, hacen pensar que la resiliencia y la

productividad de los cultivos se veran comprometidos a futuro.

Pinus taeda L. es una especie forestal de gran importancia en su pais de origen, EEUU
(Baker y Langdon; reporte USFS), y es la principal especie exdtica implantada en
Argentina (MAGyP 2013). El mejoramiento genético implementado durante décadas
ha permitido un incremento substancial en la productividad de varias especies
forestales, y en particular de P. taeda, que ha sido seleccionada tanto en programas de
mejoramiento llevados a cabo en Norteamérica (Cooperative Tree Improvement
Program (CTIP - NC State University); Forest Biology Research Cooperative (FBRC -
University of Florida) y Arkansas Forestry Commission (AFC) entre otros) como en
Argentina, utilizando genotipos mejores adaptados a las condiciones locales. En este
pais, los programas de mejoramiento genéticos han logrado incrementos significativos

en productividad, pero desconociendo las bases fisioldgicas que explican las mayores
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tasas de crecimiento, ademas de su adaptabilidad a diferentes condiciones de estrés

(e.g. sequia por déficit hidrico en el suelo y/o alta demanda evaporativa del aire).

Sudamerica Argentina Misiones

Montecarlo

e

fiss

Figura 2.1 Ubicacion geografica de la provincia de Misiones, en el territorio Argentino. Los ensayos
fueron desarrollados en la regién noroeste de la provincia, en el departamento de Montecarlo (flecha
indicativa sobre el mapa de la provincia).

Teniendo en consideracion los cambios proyectados en el clima, se torna fundamental
conocer los posibles compromisos entre productividad y resistencia al estrés, en los
gue las caracteristicas hidraulicas de la especie y otros mecanismos morfo-fisiolégicos

juegan un rol clave.

Entre los componentes hidraulicos de la planta, la conductividad hidraulica especifica
(ks) de distintos drganos, como las ramas, se destaca por estar directamente
relacionada con el crecimiento de los individuos, tanto en especies latifoliadas (e.g.
Kondoh et al. 2006; Brodribb et al. 2005; Hajek et al. 2014) como en coniferas (e.g.
Domec y Gartner 2003; Wang et al. 2003). Esta se ve afectada por la ruptura de la
columna de agua dentro de los elementos de conduccién, fendmeno conocido como
cavitacion (Hacke y Sperry 2001). La cavitacion se produce cuando se superan
umbrales de tensidén ante determinadas condiciones ambientales de déficit hidrico a
nivel de suelo y/o la atmdsfera, provocando una disminucion del crecimiento y en el
peor de los casos, la muerte del individuo (e.g. Sperry y Pockman 1993; Rice et al.

2004; Breda et al. 2011).
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En términos generales, se plantea que existe un compromiso entre la conductividad
hidraulica y la seguridad del sistema conductivo (Kondoh et al. 2006; Domec et al.
2006), siendo esto replanteado por Sperry et al. (2008), coincidiendo en parte con
resultados de Hajek et al. (2014) para especies del género Populus, donde no han
encontrado un fuerte compromiso entre crecimiento y seguridad del sistema
conductivo, dado que este ultimo varié independiente de la tasa de crecimiento. De la
misma manera, en algunas especies coniferas -o genotipos dentro de una especie- de
ecosistemas templado-frios se ha observado que existen combinaciones de atributos
gue permiten maximizar la conductividad hidraulica y la seguridad del sistema
conductivo al mismo tiempo (Burgess et al. 2006; Wang et al. 2003), siendo las
coniferas capaces de alcanzar mayores resistencias a la cavitacidén sin sacrificar de
manera considerable la eficiencia hidraulica, en comparacién con las angiospermas
(Bouche et al. 2014). Por otro lado, en algunas especies, tales como el pino ponderosa
(P. ponderosa), la resistencia al déficit hidrico no tiene relacién directa con la
vulnerabilidad a la cavitacién (Zhang et al. 1997, Domec y Gartner 2003). En esta
especie se encontrd que es posible un buen desempefio bajo condiciones de estrés en
individuos de alta tasa de crecimiento potencial mediante una estrategia altamente
derrochadora de agua cuando ésta esta disponible, y altamente conservativa, cuando
ésta se encuentra en déficit. Los resultados contradictorios mencionados dependiendo
de las especies, demuestran que existen muchos interrogantes por resolver acerca de
la relacidon entre capacidad de conduccién hidraulica, crecimiento y resistencia a la
sequia en especies lefiosas en general, y en algunas de mayor interés comercial, en
particular. Este capitulo tiene como objetivo evaluar los compromisos entre
crecimiento y resistencia al déficit hidrico en edades tempranas de genotipos de Pinus
taeda de tasas de crecimiento diferencial, y los procesos morfo-fisioldgicos
responsables de los patrones observados. Se planted como hipdtesis que existe un
compromiso entre crecimiento y resistencia al déficit hidrico debido a que las
estructuras de la planta que permiten un mayor crecimiento (e.g. mayor desarrollo de
area foliar y mayor ks) son penalizantes frente a condiciones de déficit hidrico (por una
mayor superficie transpiratoria y mayor vulnerabilidad a la cavitacién,

respectivamente). Como hipdtesis alternativa se propone que es posible encontrar
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combinaciones de atributos en algunos genotipos de P. taeda que permiten la

seleccién conjunta de alta productividad y alta resistencia al déficit hidrico.
MATERIAL Y METODOS
Area de estudio y disefio del experimento

El area de estudio estd localizada en el departamento de Montecarlo en la provincia de
Misiones, Argentina (262 30°S, 542 40°W). El clima de la regién es subtropical, con
precipitaciones anuales promedio de 2000 mm y una temperatura media anual de 202
C (Ligier 2000). El ensayo fue desarrollado bajo condiciones semi-controladas en
inverndaculo, el cual fue construido con perfiles de hierro de arco redondeado,
presentando como cubierta superior polietileno transparente LTD (larga duracidn
térmica) de 150 micrones de espesor, con paredes laterales cubiertas con malla media

sombra 50% color negro.

En abril de 2010 se seleccionaron arboles madres de Pinus taeda L., de un huerto
semillero clonal de 15 afios de edad perteneciente al Programa de Mejoramiento
Genético (PMG) del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA) de Argentina

(Figura 2.2). Esta seleccion fue realizada a través de la progenie de los clones del HSC.

Figura 2.2 Vista del Huerto Semillero Clonal (HSC) del INTA en el Campo Anexo Manuel Belgrano, en
San Antonio, Misiones. A) HSC de las familias de bajo crecimiento (BC1 y BC2), plantacidn realizada en
el afio 1999. B) HSC de las familias de alto crecimiento (AC1 y AC2), plantacion realizada en el aio
1993 para la familia AC2 y 1995 para la familia AC1.
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Las progenies de las plantas del HSC forman parte de una red de siete ensayos
implantados en el aflo 2002 en las provincias de Misiones y Corrientes. Mediante el
crecimiento en volumen vy la rectitud del fuste al quinto afio de edad se elabord un

ranking genético en las progenies de las 224 plantas madres pertenecientes al PMG.

A partir de este ranking fueron seleccionadas las cuatro familias a ser utilizadas en la
presente tesis (135, M11, T17 y T10, nomenclatura utilizada por el PMG). De estas
cuatro familias dos presentan altas tasas de crecimiento en volumen y rectitud de
fuste (Grupo de familias AC: AC1 y AC2) y dos, relativamente bajas tasas de

crecimiento y rectitud de fuste (Grupo de familias BC: BC1 y BC2) (Figura 2.3).

Seleccion de clones de
Pinus taeda L. en HSC

Alto crecimiento Bajo crecimiento
(AC) (BC)

Baja densidad de madera Alta densidad de madera Baja densidad de madera Alta densidad de madera
135 M11 T17 T10
(AC1:0,345) (AC2:0,437) (BC1:0,317) (BC2:0,415)

Figura 2.3 Configuracion esquematica de la seleccion de familias de Pinus taeda L. para el desarrollo
del experimento bajo invernaculo. Densidad de madera expresada en gr cm™3.

Para la obtencién de plantines se realizé en las semillas un tratamiento pre-
germinativo frio-hiumedo a 42C durante 60 dias. Posteriormente, se realizé la siembra
en agosto del mismo afo. En enero de 2011 se realizo el trasplante de 36 plantines de
cada familia a macetas de 20 litros las cuales fueron ubicadas al azar en el invernaculo.
El sustrato utilizado en las macetas fue 1/3 de corteza de pino, 1/3 de arena y 1/3 de
suelo rojo (Ultisol, suelo en el cual es normalmente cultivada la especie en Misiones).

Esta combinacién fue utilizada para que las plantas se desarrollen con buen drenaje y
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fertilidad, ademds de que la textura gruesa facilita la recuperacion de las raices para su

posterior analisis de biomasa subterranea.

Figura 2.4 Vista general del ensayo, plantines de Pinus taeda en macetas bajo invernaculo. A)
Plantines al inicio del ensayo (Septiembre de 2011), previo a la aplicacion de los tratamientos. B)
Plantines al final del periodo de crecimiento (Marzo de 2012).

Las plantas fueron distribuidas al azar en tres tratamientos, resultando en 12 plantas

por familia dentro de cada uno de ellos, los cuales son descriptos a continuacién:

o Control (C): las plantas fueron regadas a saturacién, con 2000 cc de agua por

planta, con una frecuencia de riego de dos veces por semana.

o Déficit hidrico moderado (DM): las plantas fueron regadas con una frecuencia
de riego igual al control pero con menor cantidad de agua para cada riego, 500

cc por planta.

o Déficit hidrico severo (DS): este tratamiento tuvo una frecuencia de riego
menor a los anteriores, siendo de una vez por semana, con igual cantidad de

agua por riego que DM (500 cc por planta).

Los tratamientos de riego fueron determinados en base a considerar que las plantas
estuvieran siempre por encima de un valor umbral de agua en suelo que permite el
mantenimiento del potencial hidrico en pre-alba mayor a -0,5 MPa en el caso del
tratamiento control, y por debajo de este potencial, en menor o mayor medida, en los

otros dos tratamientos. Este valor umbral, que resulté en 18% Vol., fue determinado
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en un ensayo preliminar, que relaciond el potencial en pre-alba con el contenido de
agua en suelo. Considerando que las macetas tenian un volumen de 20 |, se requieren
3,6 | de agua para alcanzar ese valor umbral partiendo de un sustrato seco
completamente. Asimismo, se estimé de manera preliminar que plantas de similar
tamafio y familias que las medidas en este ensayo transpiran en promedio 400 cm? de
agua por dia. Por lo tanto, comenzamos el experimento regando en exceso todas las
plantas, y luego aplicamos 2000 cm? cada 3 dias en las control, para reemplazar (o aln
exceder) el agua consumida en el periodo entre riegos (aprox. 1200 cm3), mientras que
en los otros tratamientos el agua adicionada no reemplazaba al agua consumida de

manera de conducir al deficit hidrico moderado y severo.

Todos los tratamientos fueron aplicados durante el periodo comprendido entre el 12
de Septiembre de 2011 (Figura 2.4 panel A) y el 11 de Enero de 2012 (Figura 2.4 panel
B). A los fines de dar a conocer las caracteristicas ambientales dentro del invernaculo
donde se desarrolld el ensayo del presente capitulo, se presentan en la Tabla 2.1 los
datos meteoroldgicos correspondientes al periodo de medicién setiembre 2011 a
enero 2012.

Tabla 2.1 Datos meteorolégico correspondientes al periodo comprendido entre Septiembre de 2011 y

Enero de 2012 en el invernaculo donde se desarrollad el ensayo en plantines de Pinus taeda L. para los
resultados del presente capitulo.

Mes RFA Temperatura  Humedad DPV (kPa)
(umol m2s?) (eC) Relativa (%)
Septiembre 313,7 21,5+7,0 72,0+ 18,0 1,0+1,0
Octubre 342,4 22,8+6,8 73,8 £ 18,2 1,0+1,1
Noviembre 442,3 24,6 +£7,6 73,1 +18,6 1,2+1,4
Diciembre 658,6 27,0+£8,5 64,4 + 20,5 1,8+1,8
Enero 350,4 28,2+7,6 61,3+19,6 20+1,8
2’;?;' 437,6 248+2,8  689%5,7 1,4+0,5

Variables medidas

Se registraron aproximadamente cada 15 dias durante todo el periodo del ensayo la
altura total (h;, m) y el didmetro del tallo (dac, mm). Para la medicién del dac, en la

primera medicién, se realizé una marca sobre el tallo a 10 cm de la superficie del
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sustrato, la cual fue tomada como referencia para las mediciones posteriores a los
fines de minimizar el error. Ambas variables fueron registradas en la totalidad de
plantas de las diferentes familias dentro de cada tratamiento. Con las variables
registradas se estimd el volumen del tallo de cada individuo, considerando a cada uno

como de forma cilindrica.

Vol(em®) =z xr* xh Ecuacion (1)

Donde: w

Vol= volumen del tallo (cm3)

r=radio del tallo sobre el dac (cm)

>
1]

altura total de la planta (cm) CR

En enero del 2012, al final del experimento, seis plantas enteras de cada familia fueron
cosechadas para la estimacién de la biomasa aérea y subterrdnea. La biomasa aérea
fue separada en los compartimentos hojas, ramas y tallos. Las raices de cada planta
cosechada fueron cuidadosamente lavadas para la estimacién de la biomasa
subterranea. La totalidad del material fresco de cada compartimento, tanto aéreo
como subterrdneo, fue luego secado en estufa a temperatura constante de 65+ 5 9C, y
posteriormente pesado hasta la obtencidn de su peso seco constante, expresandose

los resultados en peso seco.

El crecimiento fue estimado a partir del incremento en el diametro del tallo, la altura
total y el volumen del tallo, en forma absoluta y relativa de acuerdo a las siguientes

ecuaciones:
Incremento Absoluto (IA)

IA=T

final —

T

inicial

Ecuacion (2)
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Incremento relativo (IR)

Tﬁnal - T;nicial .z
IR=———"-x100 Ecuacion (3)

inicial
Donde:
Tinicial: variable al inicio del ensayo
Trinai: variable al final del ensayo

El potencial hidrico foliar (Wf, MPa) fue registrado en dos plantas por familia en cada
tratamiento, antes del amanecer en pre-alba, a media mafiana (aproximadamente 9
a.m.), y temprano por la tarde (aproximadamente 2 p.m.), horario en el que
habitualmente se registran las temperaturas maximas diarias. Esta variable fue medida
con una cadmara de presién (BIO-CONTROL, Argentina, modelo que permite un valor
maximo de presion de 6 MPa). La estimacién de la conductancia estomatica (gs, mol
m~2 s7!) se realiz6 en forma inmediata a las determinaciones de Wsde media mafiana y

por la tarde, con un porémetro Decagon Devices modelo SC-1.

La tasa fotosintética maxima (Asa, pmol m=2 s71), siendo la fotosintesis neta a
saturacion luminica (1200 umol m? s!), fue medida en dos dias consecutivos, 26 y 27
de octubre del 2011, en cuatro plantas por familia en los diferentes tratamientos. La
misma se determiné sobre tres fasciculos completamente expandidos los cuales
completaban el drea de la cdmara del analizador de gases infrarrojo (PPSystems TPS-2;
concentracion de COz: 400 ppm; temperatura media del aire durante la medicidon: 25
9C). Estas mediciones fueron realizadas dentro del periodo de mdaxima tasa de

crecimiento (Capitulo 4).

A los fines de determinar en el corto plazo la respuesta de la gs al déficit de presidon de
vapor de la atmdsfera (DPV, KPa), se realizaron curvas diarias de gs en dias de alto DPV
(13 y 14 de diciembre del 2011). Para ello, se midié esta variable cada 30 minutos
entre las 10 a.m. y las 2 p.m. en ambas fechas en un total de cuatro plantas por familia,
solamente en la situacion control. Para cada medicién se tomaron tres fasciculos
completamente expandidos de la parte media de la copa de cada planta. De esta
forma la camara siempre permanecié completa en su area para cada medicién. El DPV

fue estimado a partir de la humedad relativa y la temperatura del aire, datos
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registrados automaticamente cada 2 minutos con un termohigrometro Hobo (Pro v2
Onset) colocado dentro del invernaculo. La sensibilidad estomatica al DPV fue
analizada segun Oren et al. (1999), relacionando la gs y el InDPV, y estimando la
pendiente (sensibilidad) y el intercepto (gs de referencia, que es la gs a DPV= 1KPa) de

esta relacion lineal.

En las mismas fechas en las que se determiné la respuesta de la gs al DPV, se realizaron
mediciones de conductividad hidraulica especifica (ks, Kg s m* MPal) en ramas,
siendo el valor minimo diario debido a que las ramas fueron colectadas en un horario
donde la demanda evaporativa fue alta (2 p.m. aproximadamente). Esta estimacion de
ks fue realizada sin previa eliminacién de posibles embolismos, diferencidandose asi de

la ks maxima.

A los fines de reforzar los datos de conductividad hidraulica anteriormente detallados,
los cuales arrojaron valores muy bajos y con una alta variabilidad (ver resultados), se
realizaron mediciones complementarias de ks en un ensayo adicional. Para ello se
tomaron cuatro plantas de cada familia en situaciones control y bajo un nivel de déficit
hidrico. Las muestras fueron tomadas temprano en la mafiana e hidratadas hasta un
potencial hidrico foliar cercano a cero, para lo cual las mismas permanecieron en
ambiente oscuro por un minimo de 24 horas. En ellas se determiné el valor maximo de
ks y de ki (m s MPa) es decir, la kn (Kg m st MPa?) dividida por la biomasa foliar (kg)
alimentada por la seccion de rama medida. Se utilizé la biomasa en lugar del area foliar
debido a que todas las familias presentaron similar area foliar especifica (p> 0,05;
datos no mostrados). Debido a que las ramas pertenecen a un material vegetal muy

joven, se ha considerado toda la seccién transversal sin corteza como area conductiva.

Las estimaciones de ks fueron realizadas utilizando un conductimetro multicanal
construido en PVC, con ocho canales. Este consiste en un recipiente con agua (en este
caso, se trabajo con agua destilada) colocado a 1 metro de altura para generar un
gradiente de presion, y acoples de silicona para unir las ramas (e.g. Fernandez et al.
2010). El agua que perfundié en cada rama fue colectada en un recipiente que fue
pesado en una balanza digital con una precisién de 0,001 g. Las variables fueron
evaluadas en cuatro plantas por familia en cada tratamiento en cada fecha de

medicion. Ademdas de la determinacion de la biomasa en los diferentes
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compartimentos, los cuales fueron explicados anteriormente, otras variables que
requieren muestreo destructivo fueron determinadas al final del experimento en

enero del 2012:

o Area foliar especifica (AFE, m? Kg!): fue estimada en tres plantas por familia
dentro de cada tratamiento. Para ello en cada planta se cosechd el total de las hojas y
se separaron en tres clases de tamafio en funcién del largo de los fasciculos; dentro de
cada clase se tomd una muestra de 20 fasciculos que fueron estimados como se indica
abajo (ecuacion 4) y luego relacionados a su peso seco. Para estimar el area foliar de
fasciculos individuales se utilizd una ecuacidn que representa al mismo como 6
superficies rectangulares de lado r y longitud / mas un cilindro externo, resultando en

la siguiente férmula general (e.g. Gyenge et al. 2009):

7‘1+}"2+7"3)xl

AF (cm®) =2IT+ 6% ( Ecuacion (4)

donde:
r: radio de cada acicula (cm).
I=largo total del fasciculo (cm).

Una vez realizadas las mediciones fueron llevados a estufa a 65 2C hasta alcanzar peso
seco constante. Los fasciculos restantes también fueron llevados a peso seco constante

con lo cual se estimé el drea foliar total y el AFE (m?kg™) para cada planta.

o) Concentracion de clorofila en hojas (cI, mg g?): fue estimada con un
espectrofotémetro (SHIMADZU UV -160 A), en el laboratorio de INFIVE de la
Universidad Nacional de La Plata (Argentina). Se colocaron porciones de aciculas de 2
cm de longitud en Dimetilformamida, las cuales permanecieron un minimo de 48 horas
en oscuridad previamente al analisis. Esta variable fue estimada en nueve plantas por
familia en cada tratamiento. se realizaron estimaciones de concentracién para cada
tipo de clorofila, la total (cl), clorofila a (cla) y clorofila b (cly) mediante las ecuaciones

5, 6y 7 como se indica en Inskeep y Bloom (1985).

cl, (mg.g')=17.9x Ay, +8.08x A, Ecuacién (5)

cl, (mg.g™)=12Tx Aypps —2.79% Ay, Ecuacion (6)
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cl, (mg.g™')=20.7x Ay, —4.62x A, Ecuacion (7)

donde Asssas €s la absorbancia a 664,5 nm, maxima absorbancia para la clorofila a, y

Aea7 €s la absorbancia a 647 nm, maxima absorbancia para la clorofila b.

o) Contenido foliar de nitrégeno: se determind en el Laboratorio de Suelos del
INTA, en la ciudad de San Carlos de Bariloche (Argentina), en cuatro plantas por familia
en cada tratamiento usando el método de nitrégeno total segun Kjeldah (IRAM 29572-
1). De esta manera se determind el contenido de nitrégeno foliar (Nf, %) expresado
como porcentaje, describiendo los g de N en 100 g de hoja seca. A partir de este dato
se estimo el contenido de nitrégeno en la copa (N, g), mediante la biomasa foliar total

de la planta.

o) Eficiencia de crecimiento (EC, cm? g!): fue estimada como el cociente entre el

incremento absoluto en volumen del tallo y la biomasa foliar total de cada planta.

o Productividad del nitrogeno (PN, cm? g1): fue estimada como el cociente entre el
incremento absoluto en volumen del tallo y el contenido de nitrégeno foliar en la
biomasa total de hojas de la planta. Las hojas son los érganos que concentran la mayor
parte del nitrégeno de la planta (e.g. contenido de N en Pinus ponderosa es cercano al
1% de la biomasa seca del tejido, mientras este representa cerca del 0,07% de la
biomasa del lefio (e.g. Gyenge y Ferndndez 2014)); por lo tanto, se utilizé solamente el
contenido de N foliar en la estimacién de la PN, resultando en algunos casos la
sobreestimacion de la PN real, la cual deberia considerar ademas el contenido de N de
otros érganos de la planta. Asimismo, la PN fue utilizada como una aproximacién a la
eficiencia del uso del N asumiendo que la permanencia promedio del N en la planta fue

similar en todas las situaciones.

o Eficiencia intrinseca en el uso del agua (EUA): la proporcion de 13C a 2C en tejido
lefioso (tallo + ramas, 613C, %o) fue utilizada como un proxy de la EUA;. Las muestras
de cuatro plantas por familia en cada tratamiento fueron analizadas en un
espectrometro de masa de relacion isotépica (Finnigan MAT Delta S, USA) siguiendo la
metodologia de Hoefs y Schidlowski (1967) y Panarello (1987) en el Instituto de
Geocronologia y Geologia Isotépica INGEIS (CONICET-Universidad de Buenos Aires,

Argentina).
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Anadlisis estadistico

Se aplicé analisis factorial de la varianza (ANOVA, « = 0,05) para evaluar el efecto de
las siguientes fuentes de variacién: Tasa de crecimiento (TC, con dos niveles, altos
crecimientos (AC) y bajos crecimientos (BC)), déficit hidrico (DH, con tres niveles,
control (C), déficit moderado (DM) y déficit severo (DS)), la interaccion TC x DH, y
familia anidada en TC. Para el andlisis de ANOVA se utilizé el software estadistico R (R

Core Team 2014).

Asimismo, algunas variables (ver resultados) fueron analizadas mediante modelos de
regresion, relacionandolas con el gradiente de estrés al que fueron sometidas las
plantas, tomando como variable independiente la integral del potencial hidrico (MPa
dia) en cada familia y tratamiento. Si bien dentro de cada tratamiento todas las plantas
fueron sometidas al mismo nivel de riego, esta variable permite incorporar la variacion
en disponibilidad hidrica que pudo ocurrir entre individuos debido a posibles
diferencias en el tamafio de las plantas y/o a las diferentes tasas de uso del agua que
pudieran ocurrir entre las diferentes familias estudiadas. De esta manera para cada

familia, dentro de cada tratamiento, se calculd la integral del potencial hidrico como:
IV/ = Z‘l//i

donde [W es la Integral del potencial hidrico;

xR Ecuacion (8)

l//l.| es el potencial hidrico pre-alba (en

valor absoluto) promedio de la familia para el intervalo de tiempo i y n corresponde al
numero de dias que conforman el intervalo de tiempo i (tiempo comprendido entre

dos mediciones sucesivas).

Diferentes funciones matematicas pueden describir la relacidn entre el incremento en

volumen y la integral del potencial hidrico, pero se eligié la funcién In y = a +— dada
X

su simplicidad y alto ajuste a los datos (altos coeficientes de determinacién R?). Los
andlisis de regresién fueron realizados con el software Table Curve 2D (Jandel
Scientific, AISN Software). Los modelos fueron comparados entre familias y

tratamientos mediante el test F (Zar 1999).
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o (SSE(R)— SSE(F))/2

obs = (SSE(F) fn, +n, _4)) Ecuacion (9)

Donde SSE(R) es la suma del cuadrado del error del conjunto de datos; SSE(F) es la
suma de cuadrado del error del modelo 1 + suma de cuadrado del error del modelo 2y

niy nzson el numero de réplicas en cada tratamiento.

Para el analisis de las relaciones alométricas se realizé un analisis de regresion lineal,
como es propuesto en Bongarten y Teskey (1987). Mediante un test de F se evaluaron
los términos del modelo determinados para cada familia o tratamiento dentro de cada
relacion alométrica, estableciendo de esta manera la igualdad de pendiente e
interceptos (Ho) o la diferencia para cada uno de ellos (H1), comparando las rectas de
regresion. Para este anadlisis se procedid a linealizar los datos mediante el In de la
biomasa de cada compartimento. A los fines de establecer diferencias entre los
tratamientos y familias para cada término del modelo, se realiz6 como paso siguiente
el analisis de regresion lineal mediante variables auxiliares Dummy, tomando como
variable de referencia al control cuando se analizé a los tratamientos y a la familia AC1
(135) para el andlisis de las familias. En cada caso se realizé la matriz de comparacién
para obtener las diferencias entre los tratamientos o familias que no fueron usadas

como de referencia.

A fin de determinar cudles son las principales variables morfo-fisioldgicas responsables
de la variacion en el crecimiento observado entre familias, se aplicd analisis de
correlacién entre el incremento absoluto y relativo en volumen del fuste con variables
tales como ks, ki, Asat, Ni, concentracidon clorofilas y biomasa total y en los diferentes
compartimentos, tomando los valores de todos los individuos medidos
(independientemente de la familia) y los valores medios para cada familia para el

tratamiento control.
RESULTADOS
Caracterizacion de los tratamientos

Ambas variables, altura total (h:, m) y didmetro basal del tallo (dac, mm), al comienzo

del ensayo, presentaron diferencias significativas entre grupos de plantas
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diferenciadas por tasas de crecimiento AC y BC (18,2 cm de diferencia promedio en
altura total, y 1,1 mm de diferencia en dac), reflejando que las diferencias en tasa de
crecimiento determinadas a los 5 afios de edad en las madres son establecidas ya en

los primeros estadios del desarrollo del plantin (Tabla 2.2).

Tabla 2.2 Altura total (h:;, m) y didametro a la altura del cuello (dac, mm) promedios * desvio estandar
al inicio del ensayo. AC1 y AC2: familias de alto crecimiento, BC1 y BC2: familias de bajo crecimiento.
Letras en negrita indican diferencias significativas (a= 0,05). TC= efecto de Tasa de Crecimiento, DH=
efecto del tratamiento de déficit hidrico, en este caso no refiriéndose al efecto estrés en si, ya que es
una medicion al inicio, sino que evalta si hay diferencias en tamafio entre plantas distribuidas (al
azar) entre los tratamientos. F: efecto de la familia anidada dentro de TC.

Familia h: (m) dac (mm)
AC1 0,74+0,15 75%1,4
AC2 0,65+0,15 7,2+1,7
BC1 0,52+0,10 6,1+1,2
BC2 0,50+0,83 6,4+1,2
Prc <0,0001 <0,0001
P pH 0,290 0,414

P F (anidada en TC) 0,019 0,496

Ademas, dentro del grupo AC, las plantas de la familia AC1 tuvieron en promedio 8,7
cm mas de altura total que las plantas de la familia AC2 (p< 0,05). La distribucién al
azar de las plantas al inicio del ensayo resulté en que no haya diferencias en tamafio
inicial de plantas destinadas a cada tratamiento de déficit hidrico (Ppy > 0,05 en Tabla

2.1).

La caracterizacion de los tratamientos se realizd en base a la integral del potencial
hidrico (JW, MPa dia), el cual refleja el estado hidrico de las plantas durante el periodo
de estudio. Dado que éste se estima a partir de valores de potencial hidrico pre-alba
absolutos, una W[ mayor significa que la planta presentaba valores mas bajos de
potenciales hidricos en pre-alba durante el periodo de estudio, lo cual se relaciona

directamente con un mayor déficit hidrico de la planta.
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Bajo la condicion Control, los valores promedios de [W fueron muy similares entre las
familias, con valores promedio de 52,4; 55,5; 51,7 y 49,8 MPa dia para las familias AC1,
AC2, BC1 y BC2, respectivamente, y con un valor promedio general para todas las
familias de 52,3 MPa dia. Bajo condiciones de déficit hidrico, las familias del grupo AC
tendieron a presentar [W mas alta, es decir un mayor estrés acumulado respecto al
grupo de las familias BC. En el tratamiento DM, las plantas presentaron un valor
promedio de 108,3; 119,5; 84,1 y 100,5 MPa dia para las familias AC1, AC2, BC1 y BC2,
respectivamente. En el tratamiento DS la [W fue de 187,9; 175,8; 174,4 y 158,9 MPa
dia para iguales familias respectivamente. El promedio general de [W para todas las
familias juntas fue de 103,1 MPa dia para DM y 174,2 MPa dia para DS, reflejando el
mayor déficit hidrico del suelo en ambos tratamientos de estrés respecto al observado
para el control, notdndose ademas las diferencias entre los niveles de déficit

“moderado” y “severo”.

Incremento en volumen del tallo y particion de biomasa

El patrén del incremento en volumen del tallo, tanto absoluto como relativo, fue
similar entre grupos de tasas de crecimiento (TC) en respuesta al déficit hidrico, con
una caida pronunciada (comportamiento exponencial negativo) con el incremento en
la JW (Figura 2.5). Los modelos ajustados a las relaciones crecimiento vs. [W son
presentados en la Figura 2.5 para cada familia, los cuales mostraron valores de R?
superiores a 0,9 en todos los casos. Los modelos de las plantas AC difirieron
significativamente de aquellas plantas dentro del grupo de familias BC (test F, a= 0,05),
presentando una mayor caida relativa en las familias AC que en las BC cuando el

crecimiento absoluto es considerado.

Ambos factores, TC y DH, tuvieron un efecto significativo sobre el incremento absoluto
y relativo en volumen del tallo durante el periodo de estudio, con una interaccién
significativa entre factores y sin diferencias entre familias de cada grupo de TC.
Respecto al incremento absoluto, las plantas de las familias AC tuvieron mayores
incrementos promedios en volumen que las plantas del grupo BC, y en ambos casos,
las plantas del control tuvieron mayores incrementos que en ambos tratamientos de

déficit, sin diferencias entre estos dos ultimos (Figura 2.5 panel A). En promedio, la
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caida del crecimiento absoluto para las plantas bajo el tratamiento DM fue de 72%
respecto al control, mientras que en las plantas bajo el tratamiento de déficit mas

severo (DS), el crecimiento decrecidé 85% respecto a las plantas control.

300 1200
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Figura 2.5 Incremento en volumen del tallo (cm3) medido en todo el periodo de ensayo (Septiembre
de 2011-Enero de 2012) en familias de Pinus taeda de alto crecimiento (AC) y de bajo crecimiento (BC)
bajo diferentes condiciones de disponibilidad hidrica, en funcion de la integral del potencial hidrico
(MPa dia). A) Incremento absoluto en volumen del tallo (IA, cm3). B) Incremento relativo en volumen
del tallo (IR, %). Las lineas representan los modelos ajustados (R?> 0,90 en todos los casos).

Considerando el incremento relativo en volumen del tallo, las plantas de las familias BC
presentaron mayores incrementos relativos que las familias AC (Figura 2.5 panel B). La
magnitud de la disminucién en el incremento relativo en volumen debido al efecto del
déficit hidrico fue menor que en los casos de valores absolutos, presentando una
disminucion de 63% en el tratamiento DM y del 80% en el DS, ambos comparados al

control.

La biomasa total de las plantas (aérea + subterranea) medida al final del ensayo se vio
afectada por ambos factores, TC y DH, disminuyendo la biomasa total conforme
aumenta la intensidad del déficit hidrico. Las familias AC tuvieron mayor biomasa que

las familias BC (p< 0,05).
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La biomasa aérea al final del experimento fue también afectada por los factores TC y
DH, en igual sentido que la biomasa total. Por el contrario, la biomasa subterranea
(raices) fue solamente afectada por el factor DH, cuyos promedios + DE para todas las
familias fueron de 23,7 £+ 7,6 g, 11,9 £ 3,2 gy 8,0 + 2,2 g para el control, y los

tratamientos DM y DS, respectivamente.
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Figura 2.6 Regresiones lineales para las relaciones alométricas de plantines (conjunto de plantas de 4
familias) de Pinus taeda L. bajo diferentes condiciones de disponibilidad hidrica. A) Regresion lineal
entre Log de biomasa de hojas (g) y Log de la biomasa total (g) de la planta dentro de cada
tratamiento. B) Regresion lineal entre Log de biomasa del tallo (g) y Log de la biomasa total (g) de la
planta dentro de cada tratamiento. C) Regresion lineal entre Log de biomasa de raices (g) y Log de la
biomasa total (g) de la planta dentro de cada tratamiento. D) Regresion lineal entre Log de biomasa
aérea (hojas, ramas y tallo, g) y Log de la biomasa de raices (g) de la planta dentro de cada
tratamiento. C: control; DM: déficit moderado; DS: déficit severo.

En las relaciones alométricas analizadas, el efecto del factor DH fue observado en
todos los casos (Tabla 2.3). Considerando los diferentes componentes dentro de la

fraccidn aérea, las plantas tanto del control como del déficit moderado destinaron mas
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biomasa a tallo y hojas respecto a la biomasa total y una menor proporcion a biomasa
de raices comparado a las plantas sometidas a déficit severo. Para la relacion biomasa
aérea:biomasa subterranea se observd una menor asignaciéon a biomasa aérea en
plantas sometidas a déficit severo. Estas diferencias se manifiestan de acuerdo al

analisis de los términos de las ecuaciones lineales ajustadas a cada una de las

relaciones alamétricas estahlecidas en lns diferentes tratamientons.
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Figura 2.7 Regresiones lineales para las relaciones alométricas en familias (conjunto de plantas de los
3 tratamientos) de Pinus taeda L. con diferentes tasas de crecimiento. A) Regresion lineal entre Log de
biomasa de hojas (g) y Log de la biomasa total (g) de la planta para cada familia. B) Regresion lineal
entre Log de biomasa del tallo (g) y Log de la biomasa total (g) de la planta para cada familia. C)
Regresion lineal entre Log de biomasa de raices (g) y Log de la biomasa total (g) de la planta para cada
familia. D) Regresion lineal entre Log de biomasa aérea (hojas, ramas y tallo) (g) y Log de la biomasa
de raices (g) de la planta dentro para cada familia. AC1 y AC2: familias de P. taeda con altas tasas de
crecimiento; BC1 y BC2: familias de P. taeda con bajas tasas de crecimiento.

Respecto al efecto de TC (AC vs BC), no se observaron diferencias significativas en la
asignacion a los compartimentos aéreos de las plantas. Sin embargo, la asignacion a

biomasa subterranea fue mayor para el grupo de familias BC (p= 0,0028). La regresién
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lineal entre log biomasa aérea y log biomasa subterrdnea presentd interceptos
estadisticamente distintos para los grupos de familias, presentando las familias BC

menor biomasa aérea respecto a la subterranea (Tabla 2.3).

En el analisis de las relaciones alométricas diferenciando a cada familia en particular
(Figura 2.7), en general se han observado diferencias en el intercepto de las relaciones
lineales, no asi para las pendientes (Tabla 2.3). En este sentido, para el compartimento
tallo respecto a la biomasa total se observé que la familia AC1 manifesté una mayor
asignacién a este compartimento diferencidandose estadisticamente de las demas
familias (AC2, BC1 y BC2; p < 0,0001). Por otro lado, la asignacién a biomasa de hojas
presentd un aumento significativo para la familia AC2 respecto a las demas familias

(AC1, BC1y BC2; p < 0,0001).
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Tabla 2.3 Resumen de las regresiones ajustadas a las relaciones alométricas para los factores Tasa de
crecimiento (TC), tratamiento de déficit hidrico (DH) y familia (F). Las relaciones alométricas
analizadas fueron: relacion entre log biomasa de tallo (g) y log biomasa total (aérea + subterranea) (g);
relacion entre log biomasa de raices (g) y log biomasa total (g); relacion entre log biomasa de hojas (g)
y log biomasa total (g) y relacion entre log biomasa aérea (g) y log biomasa de raices (g). C: control;
DM: déficit hidrico moderado; DS: déficit hidrico severo. AC1 y AC2: familias de alta tasa de
crecimiento (AC), BC1 y BC2: familias de baja tasa de crecimiento (BC).

Relaciones Factor Tasa de Crecimiento Factor Déficit Hidrico Factor Familia
alométricas
Ajuste del Comparacion | Ajuste del | Comparacion | Ajuste del Comparacion
modelo de los modelo de los modelo de los
coeficientes coeficientes coeficientes
del modelo del modelo del modelo
§° Pendientes Pendientes Pendientes
E_:' = iguales iguales iguales
= ©
g ps R2=93,6% R2=93,3% Interceptos R2=95,7% Interceptos
N diferentes: diferentes:
£ g p <0,0001 Interceptos | p <0,0001 p <0,0001
23 iguales DS < biomasa AC1 > biomasa
w Tallo que DM Tallo que AC2,
- yC BC1YBC2
w0 Pendientes Pendientes Pendientes
k-] iguales iguales iguales
N
§ 2 Interceptos
C o R2=89,1% Interceptos R?=88,7% Interceptos R?=89,8% diferentes:
o p
S © diferentes: diferentes:
g g p <0,0001 BC > bioma;a p <0,0001 . p <0,0001 BC1YBC2>
i Rafces aue DS < biomasa biomasa Raiz
g q Raiz que DM que ACL Y AC2
- AC yC
- Pendientes Pendientes Pendientes
8 3 iguales iguales iguales
o O
= -
] 2 R2=95,6% R2=95,8% Interceptos R2=96,8% Interceptos
g £ diferentes: diferentes:
o _g p <0,0001 Interceptos p <0,0001 p <0,0001
2 iguales DS < biomasa AC2 > biomasa
W o . .
S = hojas que DM Hojas que AC1,
yC BC1Y BC2
5 Pendientes Pendientes Pendientes
O \E . . .
‘E s iguales iguales iguales
©
© 8 R2=82,3% Interceptos R2=83,3% Interceptos R2=83,2% Interceptos
gE , _ diferentes: diferentes:
S35 p<0,0001 | diferentes: | 5 <0,0001 p <0,0001
Q2 o . DS < biomasa BC1lyBC2<
o O BC < biomasa , . .
9 Aérea que AC Aérea que biomasa Aérea
DMy C que AC1Y AC2

Concordando con las diferencias encontradas para los grupos de TC, el andlisis de las 4

familias mostré que ambas familias BC se diferenciaron por su mayor asignacién a

raices que las AC, sin diferencias dentro de ellas (Tabla 2.2).
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Relaciones hidricas y parametros hidraulicos

El déficit hidrico afectd significativamente el potencial hidrico maximo (pre-alba) y
minimo (mediodia) diarios, sin diferencias significativas entre familias al considerar
todo el periodo de ensayo. Los valores minimos mostraron un promedio + DE de todas
las fechas de medicion de -1,37 + -0,25 MPa, -1,94 + -0,58 MPa y -2,38 + -0,81 MPa en
el control, DM y DS, respectivamente. Los potenciales minimos absolutos que se
alcanzaron en los distintos tratamientos fueron de -1,5; -2,5 y -3,0 MPa en el control,
DM vy DS, respectivamente. A pesar de que las diferencias no fueron significativas al
promediar todos los tratamientos, dentro de cada uno, la familia AC1 presentd
potenciales hidricos mas negativos tanto en pre-alba como al mediodia en la casi

totalidad del periodo.
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Figura 2.8 Potencial hidrico foliar (MPa) en plantines de Pinus taeda L. A) Valores absolutos de
potencial hidrico foliar en las progenies dentro de cada tratamiento en los diferentes momentos de
medicion diaria. B) Valores promedios y desvios estindares del potencial hidrico foliar en las
progenies en los diferentes momentos de medicidn durante el periodo de estudio.

En la Figura 2.8 se pueden observar los valores absolutos de potencial hidrico foliar en
los diferentes tratamientos evaluados. En ella se puede apreciar la variacion de este
parametro tanto para las diferentes progenies como la evoluaciéon del mismo durante
el periodo de estudio. En lineas generales se observa que el potencial hidrico, en los
diferentes momentos del dia, se hace mas negativos conforme aumenta la intensidad
del déficit hidrico atmosférico, asi como también decrece en el tiempo durante el
periodo de crecimiento. Esta uUltima afirmacion se corresponde con un aumento en la

media de las condiciones meteorolégicas (temperatura y humedad relativa),
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determinando un incremento en la demanda atmosférica. Nétese que se produce una
disminucion en el tiempo del potencial en pre-alba aun en el tratamiento control, lo
gue sugiere que la alta temperatura nocturna en los meses de noviembre y diciembre

impidio el total equilibrio en el potencial hidrico de los plantines durante la noche.

La conductividad hidraulica especifica de las ramas (ks) medida in situ fue similar entre
los tratamientos de DH (p= 0,467 en Noviembre; p= 0,403 en Diciembre), recordando
que para esta variable sélo se compard el control y el nivel de déficit mas severo (DS),
asi como también fueron similares las familias anidadas en TC (p= 0,531 en Noviembre;
p= 0,159 en Diciembre). Los valores promedios por tratamiento en noviembre fueron
de 0,20+ 0,19y 0,27 + 0,28 kg s* m* MPa! para el control y el DS respectivamente, en
tanto que en diciembre los valores promedios fueron de 0,32 + 0,36 y 0,24 + 0,14 kg s
m MPa? para iguales tratamientos, respectivamente. Esta variable fue medida al
mediodia donde la demanda evaporativa del ambiente fue alta, siendo el DPV para
noviembre de 3,5 kPa y de 5,5 kPa para diciembre (en ambos casos los valores
corresponden al promedio entre las 12 y 14 horas en los dias que fueron tomadas las
muestras para la estimacion de ks). Sumado a lo anterior se destaca el déficit hidrico en
el suelo para el caso del DS. De este modo, la ks de la planta fue la minima esperable,
observandose valores cercanos a cero en algunos individuos tanto en el tratamiento de
déficit severo como en el control. Los valores promedios para cada familia se

presentan en la Tabla 2.4.

La ks madxima en ramas presentd valores similares entre TC, DH y F anidada en TC
(Tabla 2.4). Sin embargo, el DH afecté significativamente la ki, la cual fue mayor en el
tratamiento de déficit severo respecto al control (Tabla 2.4), lo que puede ser
explicado por el menor area foliar de las ramas en el tratamiento con déficit hidrico. En
particular, la familia BC2 mostrd una ki significativamente mayor en DS comparado al

control.

Al comparar los valores minimos de ks observados al mediodia con las maximas de
cada familia dentro de cada tratamiento (Tabla 2.4), se observé que todas las familias
pierden conductividad hidraulica en los picos de estrés diarios, dadas las altas
demandas evaporativas, sin diferencias entre el control y el tratamiento de déficit

hidrico. Sin embargo, la familia AC1 mostré en promedio pérdidas de ks menores al
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40% en comparacion al resto de las familias, las cuales perdieron mas del 50% de ks en

todos los casos (Tabla 2.4).

Tabla 2.4 Promedio (+ desvio estandar) de la conductividad hidraulica foliar especifica maxima de
ramas (ki max); conductividad hidraulica especifica maxima de ramas (ks max); conductividad
hidraulica especifica minima medida en noviembre (ks, min noviembre), conductividad hidraulica
especifica minima medida en diciembre (ks, min diciembre), y ks minima relativa a la maxima
(promedio de ks en noviembre y diciembre dividido por la ks maxima promedio de la familia). Valores
de ks expresados en Kg s m? MPaly ki en m?® s MPal Los valores de probabilidad del ANOVA se
proporcionan para los efectos de TC: tasa de crecimiento (AC: familias de alto crecimiento; BC:
familias de bajo crecimiento); DH: factor de déficit hidrico (condicion control; DS: nivel de déficit
hidrico severo); F: factor familia anidado dentro de TC.

Tratamiento  Familia ki max ks max ks min nov ks min dic ks min/ks max
AC1 0,09 £0,02 0,53+0,12 0,34+0,22 0,60 £ 0,64 0,89
AC2 0,06 £0,01 0,44+0,11 0,10+0,12 0,19+0,13 0,33

Control BC1 0,07+0,04 0,69+0,28 024%0,19 0,18+0,17 0,30
BC2 0,06 £ 0,02 0,61+0,17 0,13+0,21 0,32+0,21 0,37
AC1 0,11 +£0,04 0,57 £ 0,08 0,38+0,22 0,33+0,10 0,62
AC2 0,10 £ 0,06 0,60+0,14 0,34+0,21 0,22+0,13 0,47

DS BC1 0,07 £0,02 0,48 £ 0,05 0,14+0,20 0,21 +0,18 0,36
BC2 0,12 +0,02 0,64 £0,16 0,20+0,18 0,20+ 0,16 0,31

P 1c 0,512 0,171 0,195 0,275

P pu 0,010 0,858 0,467 0,403

P F (anidado en Tc) 0,280 0,856 0,531 0,159

P 1cxpH 0,983 0,133 0,356 0,715

Intercambio gaseoso

La gs promedio no varid entre TC y familias, pero si se vio afectada por los tratamientos
de déficit hidrico. Durante el periodo evaluado, ésta comenzé a diferenciarse
estadisticamente entre el control y los tratamientos de déficit hidrico en octubre y lo
hizo hasta el final del experimento (= 0,05 en cada fecha), disminuyendo la gs
promedio en cada tratamiento a lo largo del periodo, incluyendo al control (Figura

2.9).

-44 -



v 0,3 — = = DM
o DS
©

S

o

w 0,2 1
RS

©

€

S

)

(0]

)

2 0,1 -
8

(&)

3

O

[

O

(&)

0,0

0,3 -

0,2 -

0,1 -

.\\&---

Setiembre Octubre Noviembre Diciembre

Conductancia estomatica (g, mol m s'1)

0,0 -

Figura 2.9 Conductancia estomética (gs, mol m?2 s) promedio + DE para los diferentes tratamientos.
A) conductancia estomatica medida a las 9 de la mafiana. B) conductancia estomatica medida a las 14
horas.

No se observaron diferencias significativas en la gs promedio entre los dos niveles de
déficit hidrico (DM y DS). En diciembre se observaron los valores minimos de gs en
todos los tratamientos, relacionados a altos valores de DPV registrados en esa fecha. El
DPV promedio registrado a las 9 horas fue igual o menor a 0,3 kPa de septiembre a
diciembre, mientras que a las 14 horas, horario en el cual se alcanza la temperatura

maxima del dia, se registré un maximo de hasta 5,9 kPa en diciembre.
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Figura 2.10 Sensibilidad estomatica al déficit de presion de vapor (DPV) y fotosintesis maxima medida
en las familias de alto (AC) y bajo crecimiento (BC) en plantines de Pinus taeda. A) Conductancia
estomatica (gs, mol m? s?) en funcién del logaritmo natural del DPV en el tratamiento control. B)
Fotosintesis a saturacién luminica (Asa;, umol m? s!) (medida a 1200 umol m? s%). Valores promedio (t
desvio estandar) presentados por familia y tratamiento en funcion de la integral de potencial hidrico
(MPa dia).

Las familias BC se caracterizaron por presentar mayores gs -para iguales valores de
DPV- que las familias AC, manteniéndose una gs relativamente alta a niveles de DPV de
hasta 6 kPa (Figura 2.10 panel A), destacdandose asimismo que las mismas no
presentaron cierre estomatico total en ningin momento. La sensibilidad estomatica al
DPV, cuantificada en la pendiente de las rectas que relacionan gs con el In(DPV), fue
similar entre los grupos de familias AC y BC (Figura 2.10 panel A), pero el modelo
completo fue diferente entre AC y BC debido a diferencias en la ordenada al origen
(analisis de covariancia, p< 0,0001). Por esta razdn, el cociente entre la sensibilidad
estomatica y la gs de referencia (i.e. aquella que se presenta a DPV= 1 kPa, ordenada al
origen de la recta) fue de 0,56 para ambas familias del grupo AC, mientras que las
familias BC1 y BC2 presentaron un cociente menor (0,53 y 0,45 para BC1 y BC2,

respectivamente).

La fotosintesis maxima (Asat) de las plantas medida durante un periodo de alta
actividad de crecimiento fue afectado por TC y los tratamientos de DH, con un efecto

significativo del factor familia anidado en TC (Figura 2.10 panel B). En ambas familia AC
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y en la familia BC2, la Asat en las plantas control fue mayor que en ambos tratamientos
de DH, no diferencidandose entre ellos, sin embargo en la familia BC1 se detectaron
diferencias significativas entre los tratamientos aplicados (control y ambos niveles de
estrés) (Tabla 2.5). Las familias BC tuvieron mayor Asa: que las familias del grupo AC, asi
como se observaron diferencias significativas en Asa: entre las familias BC1 y BC2. Los
valores promedios (para todos los tratamientos) fueron 4,6 + 3,7 y 4,8 + 2,8 umol m? s’
! para las familias AC1 y AC2,y 8,3+ 2,4y 6,4 + 3,2 umol m? s** para las familias BC1 y
BC2.

Fisiologia de hojas-Contenido de clorofilas, Nitrogeno foliar

La clorofila total (clt) en las hojas no fue afectada por la TC ni por los tratamientos de

DH (p= 0,458 y 0,803, respectivamente).

Sin embargo, las proporciones de clorofila a (cla) y clorofila b (clp) fueron afectadas por
los tratamientos de DH (Tabla 2.5). En general, las plantas del control (2,05 + 0,96 mg
g 1) y las del tratamiento DM (2,23 + 1,1 mg g!) tuvieron mayores concentraciones de
cla que las plantas del tratamiento DS (1,15 + 0,7 mg g1). A nivel de familia, en plantas
de las familias AC1 y BC1 se observaron diferencias significativas en cl, entre el control
y DS, y entre ambos tratamientos de déficit hidrico. Adicionalmente, se encontraron
diferencias significativas en cl, entre los tratamientos DM y DS en la familia BC2 (Tabla

2.5).

El comportamiento de la concentracion de la cl, fue opuesto al de la cl.. Las plantas
sujetas a DS tuvieron mayor concentracién de cly (2,35 + 1,23 mg g') que las control
(1,45 + 1,15 mg g?) y que el tratamiento DM (1,5 + 0,64 mg g). Sin embargo, a nivel
de familia, solamente la familia AC2 mostré diferencias significativas en este
pardmetro entre tratamientos de estrés (DM y DS). Esta familia incrementd la

concentracion de clp en DS comparado al control.
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Tabla 2.5 Promedio * desvio estandar de variables fisiolégicas a nivel de hoja por familia y
tratamiento. Asa:: fotosintesis neta a saturacién luminica (umol m? s'); concentracién de clorofila total
(Ck, mg g); concentracién de clorofila a (Cl,, mg g); concentracién de clorofila b (Cl,, mg g?); DM:
nivel de déficit hidrico moderado; DS: nivel de déficit hidrico severo. Los valores de probabilidad del
ANOVA se proporcionan para los efectos de TC: tasa de crecimiento (AC: familias de alto crecimiento;
BC: familias de bajo crecimiento); DH: factor de déficit hidrico (control, DM y DS); F: factor familia
anidada dentro de TC.

Tratamiento  Familia Asat Cl Cla Clo
AC1 9,3t1,8 4,1#2,6 2,3t1,5 1,8+19
AC2 8,0:2,2 2,6t0,8 1,5t0,4 1,1¢0,8
Control BC1 10,90,7 4,4+1,4 2,24¢0,5 1,50,8
BC2 10,4+0,9 3,6t1,3 2,2¢1,0 1,4%0,9
AC1 2,840,7 3,6t1,0 2,1+1,0 1,4%0,5
AC2 3,5t1,6 3,7t0,4 1,9t0,8d 1,6%0,7
oM BC1 8,240,8 4,3t1,6 2,3$0,9 1,6:0,6
BC2 4,7¢1,7 3,6t1,7 2,6+1,7 1,3:0,8
AC1 1,5¢0,5 3,2¢2,7 1,0£1,0 2,2%1,7
AC2 2,3t1,3 4,4+1,8 1,3:t0,6 3,1t1,3
DS BC1 5,7¢1,2 3,2¢t0,5 1,0:0,4 2,0+0,5
BC2 4112 3,7¢1,1 1,320,8 2,1+1,0
Prc <0,0001 0,458 0,184 0,388
P on <0,0001 0,803 <0,0001 <0,0001
P F (anidado en 7¢) <0,01 0,721 0476 0,905
P rcxon 0388 0446 0,722 0,502

La concentracion de nitrogeno foliar (Ns), expresada en porcentaje de N en 100 g de
peso seco foliar, fue afectada por los factores TC y DH. El déficit hidrico aumenté
significativamente la concentracién de Ni manifestando valores promedios de 1,43 +
0,15y 1,41 £ 0,20% para DM y DS, respectivamente en comparacion con las plantas
creciendo en el control el cual presenté un promedio 1,18 + 0,13% de N. Las familias
BC, destacandose dentro de ellas la familia BC1, presentaron mayores concentraciones

de N:que las familias AC.

Integrando la concentracién de Nry la biomasa foliar total de la planta, se observé que
hubo una compensacidn entre variables, resultando en valores similares de nitrégeno
en la copa (N¢) en todas las familias. El tratamiento tuvo efecto significativo sobre el
N, presentando valores promedios de 0,45 + 0,11; 0,35 + 0,08 y 0,18 + 0,05 g por

planta para el Control y los tratamientos DM y DS, respectivamente.
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Eficiencia en el uso de los recursos

La eficiencia de crecimiento (EC) fue afectada por los factores TC, DH y F (anidada en
TC) (Tabla 2.6). La EC de las plantas mostré una caida exponencial en las plantas
estresadas comparadas a las control, sin diferencias significativas entre ambos niveles
de estrés (DM y DS), con valores promedio (para todas las familias) de 2,79 + 0,61 cm?

g1,1,28+0,38y 1,27 +0,50 cm3 gr! para el control, DM y DS, respectivamente.

A nivel de familia, considerando todos los tratamientos juntos, la familia AC2 presentd
los menores valores de EC, diferenciandose significativamente de la familia AC1; sin
embargo, la EC de la familia AC1 fue marcadamente mayor que la de las demas
familias estudiadas (Figura 2.11 panel A). La EC no se diferencié entre las familias del

grupo BC, las cuales presentaron valores intermedios a los de las familias del grupo AC.

Tabla 2.6 Promedio + desvio estandar de variables tomadas como proxy de la eficiencia en el uso de
los recursos por familia y tratamiento. EC: eficiencia del crecimiento (crecimiento en volumen del tallo
por unidad de biomasa foliar (cm3 g)); PN: productividad del nitrégeno (crecimiento absoluto en
volumen del tallo por gramo de nitrégeno de la copa (cm3 g?)); 613C: relacién 3C a 12C en tejido
lefioso (%0). DM: déficit hidrico moderado; DS: déficit hidrico severo. Los valores de probabilidad del
ANOVA se proporcionan para los efectos de TC: tasa de crecimiento (AC: familias de alto crecimiento;
BC: familias de bajo crecimiento); DH: factor de déficit hidrico (Control, DM y DS); F: factor familia
anidado dentro de TC.
Tratamiento Familia EC PN 613C
AC1 3,62+0,32 330,8%+33,3 -27,8+0,4
AC2 2,32+0,56 182,8%+59,9 -27,7+0,8

Control BC1 2,6240,37 206,0+32,8 -28,5+0,2
BC2  2,63t0,10 216,9+19,6 -28,3+0,4
ACL  152¢051 951%30,3 -26,240,2
AC2 0934023 782422,8 -26,5:0,5
oM BC1  1,5240,12 97,692  -26,5+0,5
BC2 1,240,223 82,0823  -26,3%0,5
ACL  157:0,74 140,3t40,2 -27,10,7
AC2  0,93:021 751+21,3 -26,5:0,6
DS BC1  1,27+026 86,1+162 -27,0:0,8
BC2  1,3440,46 111,6+39,8 -27,1:0,5
P rc 0,481 0,081 0,039
P on <0,0001  <0,0001  <0,0001
P F (anidado en 0 <0,0001  <0,0001 0,776
P rcxon 0,071 0,069 0,339
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La productividad del nitrogeno (PN), fue afectada por el factor DH y el factor familia
anidado en TC, con un comportamiento similar a la EC (caida exponencial en
condiciones de déficit hidrico) (Tabla 2.6 y Figura 2.11 panel B). Sin embargo, no se
observaron diferencias en PN entre niveles de déficit hidrico moderado y severo. La
familia AC1 presentdé mayor PN que la familia AC2, independientemente del
tratamiento aplicado (Figura 2.11 panel B). No se encontraron diferencias significativas

entre las familias del grupo BC.

Contrariamente a la caida en la eficiencia de crecimiento y la productividad del N
observadas frente al déficit hidrico, ambos tratamientos de déficit hidrico presentaron
una menor discriminacién en contra del isétopo '3C comparado al control (Tabla 2.6 y
Figura 2.11 panel C), sugiriendo una mayor EUA; en plantas sometidas a restriccién
hidrica. Asimismo, se observaron diferencias significativas entre los tratamientos DM y
DS, presentando el DM la mayor concentracién de 3C (mayor EUA)). No se observaron

efectos significativos de los factores TC y F en la concentracién de 13C.

-50-



- A @ ACt
()}
- O Ac2
£ 4 Vv BC1
3 % V BC2
w
[e]
g 3
T}
(8}
g
(@) 2 A
3
e v
: v
o 17 @ %
S
i
0

)
oy}
o —

300 -

.13
100 ] ¥ v+c} %

Productividad del nitrégeno (PN; cm

¢

-27 A T

-28

Composicion isotopica del Carbono (S13C; %o)

-29 T T T T T T T
40 60 80 100 120 140 160 180 200

Integral de Potencial Hidrico (MPa dia)

Figura 2.11 Variables utilizadas como una aproximacidén de la eficiencia en el uso de los recursos de
familias de Pinus taeda de alto (AC) y bajo crecimiento (BC) en funcion de la integral de potencial
hidrico (MPa dia), valores promedios + desvio estandar. A) Eficiencia del crecimiento (EC, cm? g'):
crecimiento en volumen del tallo por unidad de biomasa foliar. B) Productividad del nitrégeno (PN,
cm? g'): crecimiento absoluto en volumen de tallo por gramo de nitrégeno foliar. C) Composicién
isotopica del carbono en tejido lefioso (tallo + ramas) (6'3C, %o).
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Correlacion entre crecimiento y variables morfo-fisiologicas

Se observaron altas correlaciones positivas (r > 0,75) entre el incremento absoluto en
volumen del tallo y la biomasa final de los distintos compartimientos de la planta
(biomasa de tallo, foliar, aérea (hojas + ramas + fuste) y raices) (Tabla 2.7). Sin
embargo, contrariamente a lo inicialmente esperado, se observaron correlaciones
negativas entre el incremento absoluto en volumen del tallo y las variables fisiolégicas
a nivel de lefio (ki, r= -0,38) o de hojas (Asat: r= -0,57), sin que se observe una
correlacidn significativa con la ks de ramas (p=0,3) y el contenido de clorofilas (cl:: p= -
0,2). Esto significa que las plantas de mayor crecimiento absoluto en volumen fueron
las de menor capacidad de conduccién de agua por unidad de area foliar y de fijacién

de carbono, ambos expresados por unidad de area foliar.

Tabla 2.7 Coeficientes de correlacion de Pearson entre el incremento en volumen del tallo absoluto
(IVabs) o el incremento en volumen del tallo relativo (IVrel) durante el ensayo (septiembre de 2011 —
enero de 2012) y diferentes caracteres fisiolégicos y morfolégicos. Conductividad hidraulica especifica
de ramas (ks, Kg s m™* MPa'); conductividad hidraulica foliar especifica (kn/biomasa foliar) (ki m? s
MPa); fotosintesis neta maxima a saturacién luminica (Asat, umol m? s); contenido de nitrégeno en
la copa (Nc, g); concentracién de clorofila total (cl, mg g); concentracién de clorofila a (cl., mg g);
concentracion de clorofila b (cls, mg g*). En negrita se destacan estadisticos significativos (a= 0,05).

1Vabs IVrel

Parametros r p r p

ks 0,19 0,300 0,330 0,070
ki -0,38 0,030 -0,310 0,080
Asat -0,57 0,020 0,26 0,330
Nc 0,69 <0,01 -0,450 0,080
che -0,24 0,168 0,220 0,196
cla -0,13 0,463 0,020 0,920
cly -0,26 0,128 0,200 0,252
Biomasa total 0,91 <0,0001 -0,530 0,010
Biomasa aérea 0,87 <0,0001 -0,490 0,020
Biomasa subterranea 0,80 <0,0001 -0,510 0,010
Biomasa tallo 0,96 <0,0001 -0,480 0,010
Biomasa ramas 0,69 <0,0001 -0,470 0,020
Biomasa hojas 0,75 <0,0001 -0,430 0,030

No se encontraron correlaciones significativas entre el incremento relativo en volumen
del tallo y los pardmetros funcionales analizados (Cl;, Asat, ki), pero una correlacién

positiva marginalmente significativa (p= 0,07) fue determinada entre el incremento
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relativo en volumen del tallo y la ks en ramas. Ademas, contrario a lo observado en los
valores absolutos del incremento en volumen del tallo, los valores relativos mostraron
correlaciones negativas con las variables de biomasa y su particidon dentro de la planta
(r entre -0,43 y -0,53), en las que las plantas mas grandes tuvieron los menores
incrementos en volumen en relacidn con el tamafio de los érganos involucrados (Tabla

2.7).

DISCUSION

Procesos ecofisiolégicos que explican el crecimiento diferencial entre familias

Este estudio contempla dos familias consideradas como de altas tasas de crecimiento
(AC) y dos familias de bajas tasas de crecimiento (BC). Estas tendencias fueron
confirmadas en el tamaiio inicial de las plantines a los 8 meses de edad, previamente a
la aplicacion del déficit hidrico, y al final del ensayo dentro del tratamiento control, en
el que las familias AC tuvieron mayor biomasa y volumen de tallo respecto a las
familias BC. Es importante considerar, sin embargo, que a pesar de que las familias AC
presentaron mayor crecimiento absoluto durante el periodo de estudio, las familias BC

presentaron significativamente mayores crecimientos relativos a su tamafio inicial.

El analisis de correlacién entre crecimiento del tallo (absoluto o relativo) y las variables
morfo-fisiolégicas estudiadas indicaron que las caracteristicas morfoldgicas tales como
la biomasa total y la biomasa en los diferentes compartimentos aéreos fueron aquellas
gue mejores correlacionaron con el incremento en volumen del tallo durante el
periodo de estudio. Dado que las plantas grandes al final del experimento fueron
también aquellas con mayor tamafio inicial, parece que el mayor tamafio inicial de las
plantas AC (mayor superficie de intercambio gaseoso) fue el principal factor explicando
mayores crecimientos absolutos en aquellas plantas comparadas a las familias BC.
Algunos estudios mencionan que el crecimiento absoluto es mas efectivo que el
crecimiento relativo para explicar las diferencias en crecimiento observados en
diferentes genotipos de Pinus taeda (Aspinwall 2013) y en otros géneros de Pinaceae
(Van den Driessche 1992), coincidiendo ello con nuestros resultados. Es importante
determinar, sin embargo, cuales procesos son responsables para las diferencias

iniciales en el tamano de las plantas, procesos que operan en estadios iniciales del
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desarrollo del plantin. Estos procesos aparentemente cambian en posteriores estadios,
tal como los evaluados aqui, ya que la tasa de crecimiento relativo fue mayor en las

familias BC que en las familias AC.

Por otro lado, las familias AC fueron diferentes de las familias BC en su capacidad
fotosintética (Asat, Nf), gs maxima y sensibilidad estomatica al DPV (relacionada a la gs
maxima). En estos caracteres, ambas familias AC presentaron similares patrones entre
ellas, caracterizadas por una baja Asa;, bajo Ni, menor gs mdxima y mayor sensibilidad
estomatica al DPV, que las familias BC. Todas estas caracteristicas podrian ser utiles
para explicar, al menos en parte, los menores crecimientos relativos observados en las
familias AC comparados a las BC, dado que pueden llevar a una menor fijacion de C por

unidad de biomasa foliar o area.

Ademas de las diferencias expuestas, ambas familias BC presentaron mayor asignacién
de biomasa a raices que las AC. Esta ultima caracteristica podria ser determinante para
explicar el menor crecimiento que se observa en la porcién aérea de las familias BC,
posiblemente desde muy temprano en el desarrollo de las mismas, a pesar de poseer
caracteres que sugieren una alta capacidad de fijacion de C (al menos ante condiciones

de bajo DPV).

No todas las caracteristicas coincidieron entre ambas familias AC. Ellas difirieron en la
distribucién de la biomasa aérea (hojas vs fuste) y en los niveles de pérdidas de ks in-
vivo. Las tendencias opuestas entre ellas en estos caracteres hacen que sea imposible
relacionar una Unica combinacion de caracteres a los patrones de alto crecimiento. Asi,
en lo que respecta a la distribucién de la biomasa, la familia AC2 presenté mayor
asignacion al compartimento foliar comparada a todas las familias estudiadas,
coincidiendo con antecedentes que reportan una correlacion positiva entre la biomasa
foliar y la productividad de toda la planta en Pinus taeda (Teskey et al. 1987). Por otro
lado, la estrategia de la otra familia con alto crecimiento absoluto (AC1) estuvo
caracterizada por una mayor asignacion de biomasa al tallo, en detrimento de la
biomasa foliar (Figura 2.7 panel B). Mientras la ki individual en ramas no se diferencié
de las determinadas en las otras familias, a nivel de planta entera, este tipo de
particién de biomasa aérea podria incrementar la conductancia hidraulica foliar total y

la capacitancia, lo cual hace referencia al almacenamiento de agua, contribuyendo a
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un transporte de agua eficiente, siendo también consistente con altas tasas de

crecimiento (Tyree y Ewers 1991).

Como consecuencia de las diferencias en la particion de la biomasa entre ambas
familias AC, la familia AC1 estuvo caracterizada por alta EC y PN, mientras que la
familia AC2 fue la de menor eficiencia en estos términos. Esto se debid a la alta
asignaciéon a hojas en esta ultima familia, dado que la biomasa foliar (o Nc) es el
denominador en ambas ecuaciones de eficiencias. Las familias BC presentaron valores
de eficiencias cercanos a aquellos de la familia AC2. Nuestros resultados coinciden con
aquellos reportados por Aspinwall et al. (2013), quienes no encontraron relacion entre
la productividad y la eficiencia del crecimiento para Pinus taeda, donde los genotipos
mas productivos no fueron necesariamente los mas eficientes. Otro precedente para P.
taeda (Birk y Vitousek 1986) mostrd que plantas individuales con mayores eficiencias
en el uso del nitrégeno (EUN) no necesariamente tuvieron mayor biomasa total. Estos
resultados contrastan, sin embargo, con algunos de los encontrados en este capitulo,
como es el caso de la familia AC1, que tuvo la mayor PN y también mayor biomasa final

y crecimiento del tallo.

Finalmente, contrario a muchos estudios que reportan una estrecha relaciéon entre
crecimiento y conductividad hidraulica maxima de diferentes érganos de la planta (e.g.
Domec y Gartner 2003; Wang et al. 2003; Brodribb et al. 2005; Kondoh et al. 2006), en
este estudio, no se ha encontrado ninguna correlacion entre capacidad hidrdulica
maxima (ks y ki) de ramas y crecimiento. Sin embargo, bajo condiciones control, una de
las familias de alto crecimiento (AC1) fue excepcional por sus menores niveles de
pérdidas de ks comparado a las otras familias estudiadas, sugiriendo una menor
vulnerabilidad a la cavitacidon y/o una mayor conductancia hidraulica o capacitancia
reduciendo la tension del xilema, lo que podria contribuir a mayores crecimientos bajo
las condiciones de alta demanda evaporativa de la regién de estudio. Cabe destacar
gue la familia AC1 es una familia de baja densidad de madera, lo que podria redundar
en alta capacitancia, de acuerdo a la relacién entre capacitancia y densidad reportada
para otras especies lefiosas (Scholz et al. 2007; Carrasco et al. 2014). Sin embargo, al
no presentar la otra familia, denominada como AC2, igual estrategia para explicar los

mayores crecimientos, esto sugiere que no existe una Unica estrategia.
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Respuestas de los grupos de familias AC y BC al déficit hidrico: éexiste un compromiso

entre crecimiento y resistencia a déficit hidrico?

Respecto a los tratamientos de déficit hidrico, solamente bajo la situacién control (i.e.
sin déficit hidrico en el suelo), las familias AC presentaron mayores crecimientos
absolutos en tallo pero menores crecimientos relativos respecto a las familias BC. Bajo
déficit hidrico en suelo (moderado y severo) no se observaron diferencias en
crecimiento entre las familias AC y BC (Figura 2.5). Bongarten y Teskey (1987) también
observaron similar comportamiento de diferencias significativas en crecimiento bajo
alta disponibilidad hidrica, desapareciendo estas diferencias bajo condiciones de
sequia cuando compararon procedencias de Pinus taeda de regiones mas humedas
(costeras) con las de zonas mas secas (continentales) en EEUU. Parece, por lo tanto,
qgue la capacidad de diferenciarse en crecimiento entre genotipos de esta especie
puede ser expresada sélo bajo condiciones hidricas éptimas del suelo pero no bajo

condiciones de alguna restricciéon hidrica.

En cuanto a la distribucidn de la biomasa, algunos estudios reportan que, en respuesta
a un evento de déficit hidrico, Pinus taeda incrementa la asignacion de la biomasa al
tallo (Gebremedhin 2003) a expensas de un decrecimiento en la biomasa de raices, sin
modificaciones en la biomasa foliar (Green et al. 1994). También Bongarten y Teskey
(1987) han determinado que la distribucién de la biomasa responde tanto a las
condiciones hidricas en las cuales las plantas se desarrollan como a la procedencia de
la misma. En el primer caso, las plantas que se desarrollan bajo condiciones de estrés
presentan una mayor asignacion a raices y menor a la biomasa de tallo. Para el
segundo caso, aquellas plantas que proceden de ambientes mas hiumedos asignan mas
biomasa a hojas y menos a tallos cuando se desarrollan bajo condiciones hidricas
Optimas. En los resultados presentados en este capitulo no se ha encontrado una Unica
distribucién en respuesta al estrés en las familias estudiadas. Sin embargo, la
asignacion a raices en respuesta al déficit hidrico decrecio, al igual que en los
antecedentes existentes para la especie. De este modo, y como dato relevante, se ha
observado que ambas familias BC presentaron una mayor asignacion de biomasa a su
sistema radical ante estrés, estrategia que coincide con la teoria dptima de Ia

distribucién de la biomasa (Bloom et al. 1985), y en parte con lo determinado por
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Bongarten y Teskey (1987). Sin embargo, esta mayor asignacion a raices también se
verifica en condiciones control en estas familias comparativamente con las AC, patrén

gue se acentua ante déficit hidrico.

El potencial hidrico maximo se diferencié entre tratamientos de estrés, reflejando un
comportamiento anisohidrico (Tardieu y Simonneau 1998), sin presentar una clara
diferencia entre las familias de Pinus taeda estudiadas. Sin embargo, la especie ha sido
previamente descripta como isohidrica (Hacke et al. 2000; Ewers et al. 2000) o
isohidrodindmica (Gonzalez-Benecke y Martin 2010). De acuerdo con los resultados
presentados en el presente capitulo, el comportamiento observado fue debido al
pobre control estomdatico de la transpiraciéon por las plantas, donde las mismas
mantienen sus estomas parcialmente abiertos incluso a DPV tan altos como 5 kPa
(Figura 2.10 panel A). Aunque hubo una respuesta lineal de la gs a incrementos del
In(DPV), coincidiendo con lo reportado por Faustino et al. (2013) para la misma especie
bajo condiciones de campo, analizando la gs de referencia (i.e. gs a 1 kPa) y la
sensibilidad estomatica al DPV (pendiente del modelo lineal) de los diferentes grupos
de tasas de crecimiento (TC), se observé que ambas tienen una relacién menor que 0,6
que es el valor predicho por modelos hidraulicos si la planta cierra sus estomas de
manera de evitar pérdidas de ks por cavitacidon (Oren et al. 1999). El comportamiento
de la familia BC2 fue el mas notable, mostrando una relacién menor que las otras
familias (0,45 vs. mayor a 0,5 en las otras familias), lo que indica un menor control
estomatico del potencial hidrico que podria redundar en pérdidas de conductividad
hidraulica en mayor magnitud y/o de manera anticipada en el tiempo ante condiciones

de déficit hidrico respecto a las demas familias.

Algunos genotipos de Pinus taeda han sido previamente descriptos también como
insensibles al DPV, presentando mayores conductancias estomaticas que otros vy
ademads incrementando la susceptibilidad a la cavitacion (Tang et al. 2003; Aspinwall et
al. 2011a). En este sentido, a pesar de que no se encontrd una correlacién entre ks
maxima y crecimiento promedio en las familias estudiadas, esto no quiere decir que
los diferentes niveles de cavitacion (debido a diferencias en la regulacién estomatica
del potencial hidrico foliar) no tengan ningun significado sobre la fijacién del carbono

durante el periodo de déficit hidrico. De esta forma, la mayor sensibilidad estomatica
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al DPV encontrada en algunos genotipos por Aspinwall et al. (2011a) estuvo
relacionada a una maximizacion de la asimilacion del carbono cuando las condiciones
hidricas fueron favorables y a una minimizacién del estrés y de las pérdidas de agua
bajo condiciones desfavorables. De manera similar, la familia AC1 fue excepcional por
sus menores pérdidas de ks y el mayor crecimiento bajo condiciones control (aunque
éste no difirid6 estadisticamente del de la familia AC2). Es importante notar, sin
embargo, que no se encontraron diferencias de crecimiento entre familias bajo
condiciones de déficit hidrico. Esto sugiere que la ventaja potencial de la familia AC1
en términos de sus menores pérdidas de ks (ya sea a causa de su comportamiento
estomadtico, mayor conductancia hidrdulica total que genere menores tensiones,
mayor capacitancia y/o menor vulnerabilidad a la cavitacion) no son suficientes para
permitir un mejor comportamiento del crecimiento de esta familia bajo condiciones de

déficit hidrico comparado a las otras familias estudiadas.

Retomando la hipdtesis principal de este capitulo, el supuesto compromiso entre
crecimiento o fijacion de C y la resistencia al déficit hidrico en especies lefiosas es
sugerido sobre bases relacionadas a la capacidad hidraulica de las plantas (e.g. ks y ki
de diferentes 6rganos) y a la vulnerabilidad a la cavitacién. A partir de los resultados de
este capitulo, no es posible asignar un rol central de la ks madxima o de la k| de ramas
para explicar las diferencias de crecimiento entre los grupos de familias. Esto hace a la
hipdtesis carecer de sentido desde su base. Ahora bien, si tomamos en cuenta el
crecimiento absoluto dentro de cada tratamiento, y no la disminucién relativa entre
crecimiento maximo y minimo de cada familia (es decir, la caida relativa en el
crecimiento), pareciera ser que no existen compromisos entre crecimiento y
resistencia al déficit hidrico en Pinus taeda, sino que por el contrario, existen
combinaciones de caracteres, tales como aquellos en las familias AC, que permiten
maximizar el crecimiento en condiciones de alta disponibilidad hidrica, y mantener
cierto nivel de crecimiento (similar al de otras familias) en condiciones de estrés. Esto
puede deberse a que las tasas maximas de crecimiento de estas familias no son
debidas a un incremento en la capacidad de fijacion del C a nivel de hoja o a un
incremento en la capacidad de conducciéon de agua a nivel de ramas, sino que son

debidas al tamafio inicial de la planta (mayor superficie de fijacion de C) en
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combinacidon con estrategias que permiten mantener su capacidad fisiolégica bajo
condiciones de alta demanda evaporativa (por ej. por un mayor control del potencial

hidrico ante alto DPV).

CONCLUSIONES

Las diferencias de crecimiento entre plantas de diferentes grupos de crecimiento (AC
vs. BC) ocurrieron solamente bajo condiciones de alta disponibilidad de agua en el
suelo (condicién control), mientras que todas las familias tuvieron crecimientos
similares bajo condiciones de restriccion hidrica (DM y DS). Estos resultados sugieren
que podria ser apropiado utilizar plantas con altas tasas de crecimiento (familias AC)
debido a que ellas pueden crecer mas cuando las condiciones son favorables, y a igual
tasa que las otras familias bajo condiciones de sequia. Al parecer, estas familias de alto
crecimiento tienen una alta tasa de crecimiento inicial (en estadio de plantin) que las
llevan a un mayor tamaio de planta, y en algun punto en el tiempo de su desarrollo, su
crecimiento relativo puede ser similar o mds bajo que el de las familias BC. Sin
embargo, sus mayores tamafios les permiten una mayor acumulaciéon de biomasa en
términos absolutos comparado a las familias BC. Bajo condiciones de campo, donde las
familias fueron evaluadas en el Programa de Mejoramiento Genético (PMG) y
clasificadas como familias AC y BC, diferencias de tamafios entre familias (AC > BC)
fueron mantenidas por lo menos hasta los 5 afios de edad. Las familias AC presentaron
diferentes (pero no unicos) patrones de distribucion de biomasa y un relativamente
alto control estomatico de pérdidas de ks comparado a las familias BC. Aunque no se
encontré una ventaja diferencial de alguna de las estrategias presentadas por ACl y
AC2 para hacer frente a las condiciones de estrés, se espera que la estrategia de la
familia AC1 (alta asignacién a tallo y menor pérdida de ks) podria ser la mas eficiente
en condiciones de déficit hidrico y en la utilizacion de los recursos ambientales
disponibles. Futuros estudios son necesarios para confirmar esta hipétesis, y de ser
confirmado, seria interesante determinar cuales combinaciones de atributos son mas

sustentables para diferentes sitios de plantacion.

Finalmente, se ha encontrado un control estomatico del potencial hidrico

relativamente bajo resultando en moderadas a altas pérdidas de ks en todas las
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familias estudiadas, aun bajo condiciones de alto contenido de agua en el suelo, pero
combinado con un alto DPV. Del mismo modo, otras especies seleccionadas y
cultivadas por sus altas tasas de crecimiento tienen una estrategia similar, operando al
limite de su umbral funcional (e.g. Eucalyptus globulus, Pita et al. 2005). Esta estrategia
les permite tener altos crecimientos bajo condiciones hidricas dptimas, teniendo
crecimiento significativo dentro de ciertos rangos de estrés (como los evaluados en
este capitulo), pero podrian ser letales bajo condiciones de estrés que excedan estos
umbrales. Esto deberia ser tomado en cuenta considerando el uso de las especies en
sitios marginales y/o donde el impacto potencial del déficit hidrico pueda resultar ser

mas severo en el marco del cambio climatico.
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CAPITULO 3

ANATOMIA FUNCIONAL DE LA MADERA
DE PROGENIES CON DISTINTAS TASAS DE
CRECIMIENTO EN Pinus taeda L.



ANATOMIA FUNCIONAL DE LA MADERA DE PROGENIES CON DISTINTAS
TASAS DE CRECIMIENTO EN Pinus taeda L.

RESUMEN

Mediante mejoramiento genético y posiblemente debido a las distintas condiciones
ambientales, se ha observado que la especie Pinus taeda puede alcanzar tasas de
crecimiento superiores a las de su regién de origen cuando se la cultiva en el Noreste
de Argentina. Sin embargo, se desconocen los compromisos que este tipo de seleccidn,
basada en la productividad, puede tener en la resistencia al déficit hidrico y en
particular en aquellos caracteres de la madera relacionados con este proceso, como es
la vulnerabilidad a la cavitacién. El objetivo de este capitulo fue analizar las relaciones
entre anatomia del lefo, densidad de la madera y su funcionalidad en distintas familias
de P. taeda L. con tasas de crecimiento contrastantes entre si (AC= alto crecimiento;
BC= bajo crecimiento), y la variacién en los caracteres estructurales de la madera ante
déficit hidrico. Durante un periodo de cuatro meses, bajo condiciones de inverndculo,
se aplicaron dos tratamientos de déficit hidrico (Moderado y Severo) mds un control
(con riego frecuente). Al final del periodo se realizaron cortes anatdomicos del lefio,
evaluando caracteres a nivel de traqueidas individuales, proporciones de lefo
temprano y tardio en el anillo de crecimiento, y la densidad de la madera. Asimismo,
se realizaron curvas de vulnerabilidad a la cavitacion en las diferentes familias y se
estimé la ks tedrica en funcidn del tamafio de las traqueidas. Si bien ambos grupos de
familias difirieron en el crecimiento absoluto (AC>BC) y relativo (BC>AC) del tallo bajo
condiciones hidricas dptimas, no presentaron diferencias significativas en las
caracteristicas anatdmicas del lefio. Bajo la misma condicién, todas las familias
presentaron alta vulnerabilidad a la cavitacién, sin embargo una de ellas (BC1) fue
estadisticamente mas resistente a la cavitacion con un Psp de -2,1 MPa (el Ps
promedio de las 3 familias restantes fue de — 1,7 MPa). Bajo condiciones de estrés el
crecimiento se vio afectado, sin modificarse las variables anatdmicas del lefio a nivel
celular. Sin embargo, la proporciéon de lefio tardio aumentd con la intensidad del

estrés. Dados los caracteres analizados en estas familias, se puede establecer que no
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existe un compromiso entre crecimiento relativo y vulnerabilidad a la cavitacién. La
proporcion de los distintos tipos de lefio fue la caracteristica mas plastica para la

especie, aunque no redundd en una variacion significativa en la ks tedrica.
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INTRODUCCION

La madera no es un material homogéneo debido a la heterogeneidad presente a nivel
de sus propiedades anatémicas. Esta heterogeneidad puede ser observada a nivel
macro y microscépico. Sin embargo, el lefio de las coniferas se presenta de manera
mas simple comparada al lefio de las latifoliadas en cuanto a los elementos que la
constituyen (Hacke et al. 2004). En este contexto, el 90% del volumen xilematico total
de las coniferas estd constituido por traqueidas (Garcia Esteban et al. 2003). En su
seccion transversal se pueden diferenciar los anillos de crecimiento, donde se
distinguen dos tipos de lefio formados en estaciones del afio diferentes, de acuerdo a
las condiciones ambientales predominantes en cada una de ellas. En lineas generales
se observa el lefio de primavera, comunmente denominado como lefio temprano, y el
lefio de verano, al cual se lo denomina como lefio tardio. Estos se diferencian
basicamente por su color, principalmente por las caracteristicas propias de las células
que la componen, donde en lineas generales, las traqueidas formadas en primavera
presentan mayores diametros de liumenes, confiriéndoles una alta eficiencia en la
conduccién de agua. Por otro lado, el lefio de verano presenta traqueidas de didmetros
mas estrechos con menor capacidad de conduccién de agua (Sperry y Tyree 1990;
Sperry et al. 2006). Esta caracteristica estd a su vez asociada generalmente a una
mayor resistencia a la cavitacion (Sperry et al. 2006). Sin embargo, hay especies, como
Pseudotsuga menziesii, en las que el lefio tardio es mas vulnerable a la cavitacién que

el lefio temprano (Domec y Gartner 2002; Dalla Salda et al. 2014).

Si bien las células conductoras de agua son células muertas cuando estan
completamente desarrolladas, éstas previamente pueden modificarse en funcion del
ambiente dentro del cual se desarrollan (Fonti y Jansen 2012). Sin embargo, las
traqueidas no solamente cumplen la funcién del transporte de agua en la planta, sino
también constituyen el mecanismo de soporte de ésta (Sperry et al. 2006). Para esta
funcién son caracteristicas de importancia la longitud de las mismas, asi como el
diametro y el espesor de pared de las células, caracteristicas que influyen también en
el funcionamiento del sistema hidraulico. Por otro lado, las caracteristicas anatdmicas

de las traqueidas otorgan ciertas propiedades al lefio, dentro de las cuales se destaca
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la densidad de la madera, la cual esta considerada como un importante indicador de la

calidad de la misma, variable requerida en la industria de la madera.

Para cuantificar la resistencia al flujo de agua en traqueidas con distintos tamafos de
[Umenes usualmente se realiza una simplificacion asumiendo que actuan como
capilares. Esta simplificacién no toma en cuenta las resistencias que ocurren a nivel de
las puntuaciones que las interconectan (ver mds adelante), sino sélo la que ejerce la
propia pared en conductos de mayor o menor diametro. A pesar de las limitaciones de
esta aproximacion, es muy utilizada como primera aproximacién a la conductividad
hidraulica especifica tedrica (kst), que por lo expuesto, sobrestima a la ks real. A través
de los capilares, la tasa del flujo de agua (Jw) es proporcional al gradiente de presiéon
aplicado (AW), creado por la transpiracién, y a la conductividad hidrdulica (kn)
(Zimmermann 1983). De acuerdo a la Ley de Hagen-Poiseuille, el flujo capilar es
estacionario sobre la pared del capilar, incrementando su velocidad hacia el centro del
mismo, causando un flujo parabdlico el cual es proporcional a la cuarta potencia del
radio del capilar (Zimmermann 1983). De esta manera, un pequefio incremento en el
diametro de la traqueida causa un incremento considerable (exponencial a la cuarta

potencia) en la conductividad hidrdulica del conducto.

En la planta, el gradiente de presién (AW) que genera el flujo de agua, estad dado por la
tension superficial a nivel foliar. Esta tensién es transmitida a través de una columna
continua de agua desde las hojas a las raices y en todas las partes del apoplasto en
cada drgano de la planta (Tyree 2003). Cuando las tensiones del xilema son
suficientemente negativas, ya sea por una alta demanda atmosférica y/o por una baja
disponibilidad de agua a nivel de las raices, se rompe la continuidad de la columna de
agua en el conducto, siendo este evento denominado como cavitacion (Tyree 2003).
En la medida que las tensiones se hacen mas negativas, las burbujas pueden
propagarse a través de los poros que interconectan los conductos lateralmente. Estas
perforaciones laterales son Ilamadas puntuaciones, las cuales son formadas por una
discontinuidad de la pared secundaria de los elementos conductivos. Estas pueden ser
simples, mediante una interrupcion abrupta de la pared secundaria, o areoladas, dadas
por la separacién de parte de la pared secundaria formando la camara de la

puntuacion (Figura 3.1). Las puntuaciones areoladas son caracteristicas en el lefio de
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las gimnospermas, y por ende, en Pinus taeda. En su morfologia simplificada presentan
el torus y el margo, siendo el primero el que sella la puntuacién aislando un conducto
cavitado de otro funcional, cominmente conocido como efecto “valvula”. En este
sentido, tanto el didmetro del torus como el de la apertura de la puntuacién, asi como
las caracteristicas (ej. elasticidad) de la membrana que conforma el margo, son
importantes en la prevencidn de la cavitacidn en gimnospermas (Sperry et al. 2006).
De acuerdo con esto, varios autores han encontrado que la resistencia a la cavitacion
esta influenciada por la estructura de las puntuaciones, y es por ello que son tomadas
en cuenta cuando se analiza la resistencia a la sequia en distintas especies (Sperry et

al. 2006; Pitterman et al. 2006a; Pittermann et al. 2006b; Bouche et al. 2014).

Fared Abeertura
Frimaria externa

Camara

Fared
secundaria

Torus

Figura 3.1 Esquema simplificado de una puntuacién areolada caracteristica en Pinus taeda L.

Por otra parte, hay un fuerte compromiso entre la seguridad hidraulica y mecanica de
las traqueidas en un amplio nimero de especies (Bouche et al. 2014). Se ha reportado
en diferentes trabajos una relacidon entre el diametro del torus y el refuerzo de las
traqueidas (relacién entre el espesor de la pared y el didmetro de la traqueida), donde
se establece que éstas son dos caracteristicas importantes para estimar la resistencia a
la cavitacion en especies de coniferas (Hacke et al. 2001; Sperry et al. 2006; Bouche et
al. 2014). Por otro lado, estos estudios mencionan que el refuerzo de la traqueida
estuvo influenciado por un aumento en el espesor de la pared sin manifestar una

disminucion en el didmetro del lumen, resultando de esta manera en un menor
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impacto sobre la eficiencia hidrdulica, tanto en especies de angiospermas como de

gimnospermas.

En lo referente a la vulnerabilidad a la cavitacién, ésta depende de la especie (e.g.
Choat et al. 2012), y del d6rgano considerado. Esta variable puede ser conocida
mediante la relacion entre la pérdida porcentual de la conductividad hidrdulica y el
nivel de tension del agua en el xilema (potencial hidrico), generandose asi las curvas de
vulnerabilidad a la cavitacidon (CVC) (e.g. Gyenge y Dalla Salda 2010). Esta puede ser
trazada mediante diferentes técnicas, las cuales difieren en el modo en el cual se
induce y/o se estima la cavitacion. En cuanto al modo de inducir la cavitacién, se
encuentran por ejemplo, la deshidratacion de ramas, la inyeccién de aire y la
centrifugaciéon. Mientras que en cuanto a la manera en que se mide la cavitacidn en si,
se destacan la medicién del porcentaje de pérdida de conductividad hidrdulica, las
emisiones acusticas in vivo (Cochard et al. 2013), y mas recientemente, la observacién
de los elementos de conduccidn con agua o aire a través de microtomografia (e.g.

Dalla Salda et al. 2014).

El potencial hidrico al cual es reducida la conductividad hidrdulica al 50% (Pso) es
ampliamente utilizado como un indicador de la vulnerabilidad a la cavitaciéon promedio
(Meinzer et al. 2009; Choat et al. 2012; Vergeynst et al. 2014; Bouche et al. 2014). Sin
embargo, las plantas operan con distintos margenes de seguridad. Este margen de
seguridad estd dado por la diferencia entre el potencial hidrico minimo (Wmin) que
realmente alcanzan y el Pso. En términos generales, las angiospermas operan con
margenes de seguridad relativamente pequeiios, mientras que las gimnospermas
desarrollan margenes de seguridad mayores (Meinzer y McCulloh 2013), sin embargo,
no estan exentas de fallas hidrdulicas (Choat et al. 2012). A pesar de ello también
existe una gama intermedia de innumerables ejemplos de angiospermas tolerantes (y
que desarrollan grandes margenes de seguridad), y de gimnospermas evitadoras (y
gue desarrollan margenes de seguridad relativamente pequefios). Por otro lado, Hacke
et al. (2001) mencionan una relacion entre la densidad de la madera y el Pso, donde
mayores densidades fueron asociadas con valores de Psp mas negativos tanto en

angiospermas como en gimnospermas.
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En este contexto, se ha planteado como objetivo del presente capitulo determinar las
relaciones existentes entre la anatomia del lefio, la densidad de la madera y su
funcionalidad en familias de Pinus taeda L. con tasas de crecimiento contrastantes
entre si. Asimismo, se planted analizar la variacion en los caracteres estructurales de la

madera ante situaciones de déficit hidrico.

MATERIAL Y METODOS

Material utilizado y disefio del experimento

De entre los materiales disponibles en el Programa de Mejoramiento Genético (PMG)
del INTA fueron seleccionadas, dentro de los Huertos Semilleros Clonales (HSC) de
polinizacién abierta, clones de dos familias con altas tasas de crecimiento (AC), y
clones de dos familias con bajas tasas de crecimiento (BC). En cada grupo de tasa de
crecimiento, se seleccionaron clones cuyas familias presentan densidades de madera
contrastantes (mayor informacion del material genético en Materiales y Métodos del

capitulo 2; Figura 2.3).

Las plantas provenientes de semilla cosechada de los clones de alto y bajo crecimiento
fueron establecidas bajo invernaculo en contenedores de 20 litros con una mezcla de
sustrato comprendiendo 1/3 de arena, 1/3 de suelo rojo y 1/3 de material organico.
Fueron distribuidas al azar en tres tratamientos, un control y dos intensidades de
déficit hidrico, con 12 plantas por familia en cada uno. Los tratamientos fueron
aplicados durante el periodo comprendido entre el 12 de Septiembre de 2011 vy el 11
de Enero de 2012. Los detalles de este experimento han sido descriptos en forma

detallada en el Capitulo 2.

Variables medidas

Al final del ensayo (enero de 2012), sobre la altura de referencia de medicién del
didmetro a la altura del cuello de la raiz (dac), la cual fue a 10 cm sobre la superficie del
suelo de la maceta, fue realizado un corte transversal sobre el tallo, extrayendo una
porcion del mismo en tres plantas por familia y tratamiento. A partir de esta muestra,

se obtuvieron cortes para el analisis histoldgico. Estos cortes fueron realizados en las
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secciones transversal y radial (Figura 3.2) en un micrétomo de deslizamiento (Leica SM
2400), con un espesor de corte de 40 W. Estos cortes fueron posteriormente tefiidos en
safranina al 5% y montados en un medio de montaje rdpido para microscopia

(Entellan®).

CORTE TRANSVERSAL

W Y TV
ol P T fa g 7 L=
=~ @g}

CORTE RADIAL

CORTE TANGENCIAL

Figura 3.2 Esquema de secciones de corte y estructura microscépica del lefio de una especie conifera.

Los cortes fueron fotografiados con una camara MotiCAM 2000 montada sobre un
microscopio trinocular (Carl Zeiss Modelo Piramide Axiolab) utilizando los objetivos 4X
para la medicién de proporcién de lefio temprano y tardio (Figura 3.3 panel A) y de 10X
para las mediciones de los parametros de las traqueidas (Figura 3.3 panel B) y de las
puntuaciones areoladas (Figura 3.3 panel C). En el corte transversal se realizaron las
mediciones de las proporciones de lefio temprano y tardio y los diametros y espesores
de pared de traqueidas, mientras que en el corte radial se realizaron las mediciones de
los diametros de las puntuaciones y del torus, asi como también, la densidad de las
puntuaciones. El pasaje de un tipo de lefio a otro fue bastante abrupto en las muestras
evaluadas, las células del lefio tardio presentando paredes celulares mas gruesas en
relacion al didmetro del lumen que las del lefio temprano, lo que determind dos
patrones claros de coloracion en el anillo. Por simplicidad, las células del lefio de

transicién fueron consideradas dentro del lefio temprano. Como criterio cuantitativo

-69 -



de separacion se considerd como células del lefio tardio a aquellas en las que el doble
espesor de pared representaba 40% o mas del diametro del limen. No se pudo aplicar
el criterio del indice de Mork (Denne, 1988), usualmente utilizado, para clasificar a las
células del lefio tardio, debido a que si bien se podian determinar dos grupos de
células con caracteristicas distintivas (ver Resultados), las del lefio tardio no llegaban a
cumplir el criterio de presentar doble grosor de pared igual o mayor que el didmetro
del lumen en todas las familias estudiadas. Todas las imagenes fueron analizadas con

el software Movile.

1y

-

Figura 3.3 Fotografias de cortes histologicos del lefio en plantines de Pinus taeda L. A) imagen tomada
con un objetivo 4X para la estimacion de la proporcion de lefio temprano y tardio. B) imagen tomada
con un objetivo 10X para la medicion de las variables anatémicas en los diferentes tipos de lefio. C)
imagen de corte radial tomada con un objetivo 10X para la medicion de las dimensiones de las
puntuaciones areoladas.

Se estimo el refuerzo de traqueidas como la relacién entre el espesor de la doble
pared (e) de dos traqueidas contiguas y el diametro del lumen de la traqueida (d). Esta

relacion es esquematizada a continuacion.

Esquema de un corte transversal de
dos traqueidas contiguas de las
cuales una esta funcional (gris) y otra
cavitada. Pardmetros considerados
para la estimacién del refuerzo de
traqueidas.

Se determind la densidad localizada de la madera (D;) para cada familia dentro de
cada tratamiento, siguiendo la metodologia establecida por Zhu et al. (2008) (Ecuacion

1).
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4.E.2. .
D,(gcm™) = r d |[2R+T Ecuacion (1)
a-RT || 2°E

Donde E7 es el espesor tangencial de la pared, Ry T son el diametro radial y tangencial
de la traqueida (asumidos aqui como iguales), a es la anisotropia del grosor de la pared
en sentido radial y tangencial (asumidas aqui como células isotrépicas, a= 1) y d es la
densidad de la pared de la traqueida (asumida como 1500 Kg m™3). Zhu et al. (2008)
considera a esta estimacién como una densidad localizada de la traqueida. En este
sentido, se ha determinado la densidad promedio a partir de las dimensiones de las
traqueidas en cada tipo de lefio (temprano y tardio), considerando las proporciones de

cada uno de ellos para la estimacion de la Dz en el tallo para cada familia y tratamiento.

Por otro lado, se determind la densidad basica de la madera (Dy) por el método de
desplazamiento de agua en una porcién del tallo préxima a la regién de la medicidn del
dac. Las muestras se prepararon individualmente y fueron colocadas en recipientes
con agua destilada hasta su saturacion. Posteriormente, cada muestra se introdujo en
un vaso de precipitado lleno de agua colocado sobre una balanza analitica de 0,001 g
de precisién, evitando siempre tocar las paredes o el fondo del recipiente para
determinar el peso del agua desplazada, que corresponde al volumen en fresco de la
muestra (V5, cm?), considerando la densidad del agua como 1. Posteriormente las
muestras fueron llevadas a estufa a 60 2C hasta su peso seco constante (Ps, g)
(Ecuacion 2). Esta variable fue estimada en cuatro individuos por familia en cada

tratamiento.

P
D,(gcm™) = [—“] Ecuacion (2)
Vy

Se trazaron curvas de vulnerabilidad a la cavitacién en ramas de 4 individuos de Pinus
taeda en la progenie de cada familia, solamente dentro del tratamiento control. Los
diametros de las ramas muestreadas estuvieron comprendidos entre 2,4 y 3,9 mm y
sus longitudes entre 7,2 y 14,2 cm. Las plantas fueron regadas a saturacion, y
temprano a la mafana siguiente, posterior a la medicidon del potencial hidrico foliar
para corroborar la hidratacién de la misma, se realizo el corte de la rama. Estas fueron

sumergidas en agua y vueltas a cortar, seleccionando una porcidn media por encima
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de aproximadamente 10 cm de la base de la rama. El método de induccion a la
cavitacion utilizado fue el de inyeccion de aire (e.g. Gyenge y Dalla Salda 2010)
mediante una cdmara de presion o bomba de Scholander (Bio-Control) de hasta 6
MPa. La conductividad hidraulica maxima (kmax) fue considerada como la primera
medicion de kn con la rama completamente hidratada, con valores de potencial hidrico
foliar entre -0,1 y -0,3 MPa. Para cada punto de la curva, la presién fue aplicada por
cinco minutos dentro de la camara de cavitacion, en un rango de 0,2 a 5 MPa a
intervalos de presiéon de 0,5 MPa aproximadamente, para luego ser liberada para la
posterior medicién de la conductividad hidraulica especifica (ks, kg m?* s MPa?). Esta
fue medida a través del método de perfusidn, utilizando una pipeta graduada colocada
1 m por encima del segmento de la rama, y conectada a la misma por una manguera
transparente de manera de poder observar la ausencia de burbujas de aire dentro del
sistema de medicién. Se tomdé como dato valido una vez alcanzada la estabilizacion de
la ks, lo cual en lineas generales se manifesté aproximadamente entre 10 y 15 minutos
para cada punto de medicidn. Se estimd el porcentaje de pérdida de conductividad

hidraulica (PCH) de acuerdo a la ecuacion 3.

(K —K)

max

PCH (%) =100- Ecuacion (3)

Se determiné la conductividad hidraulica especifica teérica (ks, Kg m™* st MPal)
segln la ley de Hagen-Poiseuille (Ecuacion 4) (Zimmermann 1983) en las diferentes

familias dentro de cada tratamiento.

(r*-7)

k., (Kgm™.s" MPa™)=
87

Ecuacion (4)

Donde r es el radio de la traqueida, y n es la viscosidad del liquido (1,002 x 10° MPa s
1). Para el célculo de esta variable fueron considerados los valores promedios de los
diametros de Iimenes de las traqueidas en cada tipo de lefo, temprano y tardio,
tomando ademads en consideracion las proporciones de cada uno de ellos para el

calculo de la ksr del anillo completo.
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Anadlisis estadisticos

Los datos fueron analizados mediante analisis de varianza (ANOVA). Para las variables
densidad localizada (Dz) y densidad basica (Dy) de la madera, proporciones de lefio
temprano y tardio, didametros de traqueidas, espesor de pared, conductividad
hidrdulica maxima (Kmax) y tedrica (kst) se utilizaron como factores principales tasa de
crecimiento (TC) y familia (F). En los casos donde el ANOVA fue significativo (p< 0,05),

la comparacién de medias fue realizada mediante tests de Tukey (a=0,05).

El modelo ajustado a los datos de las curvas de pérdida porcentual de conductividad
hidraulica corresponde a una ecuacion sigmoidea exponencial (Pammenter y Vander
Willligen 1998) (Ecuacién 5).

100

P v —p)

Ecuacion (5)

Donde Y corresponde al potencial hidrico y a y b son constantes. La primera constante
estd relacionada a la pendiente de la curva, determinando el rango de potencial
hidrico sobre el cual la conductividad hidraulica se pierde mds abruptamente. La
segunda constante determina la posicién de la curva sobre la abscisa que corresponde
al potencial hidrico al cual se produce el 50% de pérdida de conductividad hidrdulica

(Pso) en el xilema, en este caso de la rama.
RESULTADOS
Evaluacion del material genético a través de la progenie

Como se describié en el Capitulo 2, los grupos de familias clasificadas por tasas de
crecimiento fueron estadisticamente diferentes entre si al inicio del ensayo (Tabla 2.2
y Tabla 3.1). El grupo de familias seleccionadas por sus altas tasas de crecimiento
(grupo de familias AC) presentaron mayores tamafios de plantas, en valores absolutos,
respecto al grupo de las familias BC. Estas diferencias de tamano de plantas entre
grupos fueron observadas para ambas variables, altura total y dac, con excepcion de
las familias AC2 y BC2 que no presentaron diferencias significativas entre ellas para la
variable dac. Dentro del grupo de familias AC se observaron diferencias estadisticas

significativas entre ellas para la variable altura total, sin embargo, las familias del grupo
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BC fueron similares entre si para esta variable. En lo que se refiere a la variable dac, no
se encontraron diferencias significativas entre las familias dentro de cada grupo de

tasa de crecimiento al inicio del ensayo (Tabla 3.1, y datos en capitulo 2).

Tabla 3.1 Caracteristicas de la progenie del material genético seleccionado del Huerto Semillero Clonal
(HSC) del Programa de Mejoramiento Genético (PMG) del INTA, Misiones. Altura total (h;, m), y
didmetro a la altura del cuello (dac, mm) al inicio del ensayo, densidad basica (Ds, g cm3) y densidad
localizada de Zhu (Dz, g cm3), promedios + desvio estandar en las familias AC1 y AC2: progenies con
alta tasa de crecimiento, BC1 y BC2: progenies con baja tasa de crecimiento. Letras en negrita indican
diferencias significativas (a= 0,05).

Familia ht dac Dy Dz

AC1 0,74+0,15a 7,5t1,4a 0,289+ 0,03 0,547 + 0,08
AC2 0,65+0,15b 7,2+1,7ab 0,283 0,02 0,508 + 0,09
BC1 0,52+0,10c 6,1+1,2c 0,300 0,05 0,411 + 0,05
BC2 0,50+0,83c 6,4+1,2bc 0,298+ 0,01 0,482 + 0,03
Prc <0,0001 <0,0001 0,396 0,031
Pr 0,019 0,496 0,865 0,084

Los valores promedios estimados de densidad de la madera variaron en funcién de la
metodologia utilizada para la determinacién de dicha variable. La densidad bdsica
estimada mediante el método por desplazamiento de agua (Dp) fue inferior a la
densidad localizada (Dz) estimada segun la metodologia de Zhu et al. (2008) en todas
las familias (Tabla 3.1), cuyos valores generales promedios fueron de 0,292 + 0,03 g

cm3paralaDyy 0,487 +0,08 g cm3para la Dz.

Los valores de densidad basica no fueron afectados por los factores analizados (TCy F),
mientras que la densidad localizada (D) fue afectada unicamente por el factor TC. En
este sentido, las familias del grupo AC presentaron en promedio mayor Dz respecto a

las familias del grupo BC.

Anatomia de la madera en progenies con tasas de crecimiento diferenciales

Los valores promedios de las variables anatémicas del lefo en las diferentes familias
estudiadas, bajo condiciones hidricas éptimas, pueden observarse en la Tabla 3.2. A los

18 meses de edad de las plantas se observa que los factores TC y F no influyeron en las
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caracteristicas anatémicas del lefio de Pinus taeda L. Los elementos correspondientes
al lefo temprano presentaron valores promedios con tendencia a didmetros de
traqueidas superiores y espesor de pared inferior respecto al lefio tardio. Sin embargo,
no se observaron diferencias significativas entre familias AC y BC dentro de cada tipo
de lefio. Para cada grupo de familias, los valores promedios de didmetro de traqueida
de lefio temprano y tardio fueron de 20,9 + 3,9 um y 13,2 + 1,6 um, respectivamente
para las familias AC y de 21,5 + 3,0 um y 15,1 + 2,3 um, respectivamente para las
familias BC; mientras que el espesor de pared del lefio temprano y tardio fue de 2,3 +
0,5 umy 3,5+ 0,6 um para el grupo de familias AC, y de 2,0 £ 0,5 um vy 3,2 £+ 0,8 um
para el grupo de familias BC. Entre grupos de tasas de crecimiento no se observaron
diferencias estadisticas para ninguno de los pardmetros antes mencionados (Tabla

3.2).

Tabla 3.2 Variables anatémicas, bajo condiciones hidricas 6ptimas, en familias de Pinus taeda
seleccionadas del Huerto Semillero Clonal (HSC) del Programa de Mejoramiento Genético (PMG) del
INTA, Misiones. Diametro de traqueida en lefio temprano (DTrem, pUm); diametro de traqueida en lefio
tardio (DTrar, pm); espesor de pared de traqueidas en lefio temprano (EPtem, um); espesor de pared de
traqueidas en leiio tardio (EPtar, pm); diametro de puntuaciones (Dp, pm); diametro del torus de la
puntuacion (Dr, pm). Promedios * desvio estandar en las familias AC1 y AC2: familias con alta tasa de
crecimiento, BC1 y BC2: familias con baja tasa de crecimiento.

Familia DTtem DTrar EPtem EPrar De Dr
AC1 19,8+3,0 13,0%+1,7 2,1+0,5 3,7+04 129+1,55 5,87+0,77
AC2 22,2+50 135+16 2,4+0,5 29+0,6 13,3+155 5,86+0,35
BC1 21,2+2,1 159+1,7 1,7+0,3 3,0+£0,8 13,8+0,35 5,29+0,23
BC2 219+4,1 13,5+3,1 2,3%0,5 3,7+0,6 13,2+1,50 5,26+0,39
Prc 0,706 0,091 0,235 0,558 0,543 0,039
Pr 0,748 0,198 0,146 0,277 0,862 0,285

El didmetro de la puntuacién, no fue afectado por ninguno de los factores analizados
(TC y F). Los valores promedios de los didmetros de las puntuaciones para cada grupo
de familias fueron de 11,0 + 3,43 y de 11,4 + 3,59 um para AC y BC, respectivamente
bajo condiciones hidricas éptimas. Respecto al didmetro del torus, éste si fue afectado
por la tasa de crecimiento bajo condiciones hidricas dptimas, resultando el grupo de

familias de alta tasa de crecimiento (AC) con mayores didmetros de torus respecto a
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las familias de bajo crecimiento (BC). Los valores promedios fueron de 5,87 + 0,54 um

para el grupo de familias ACy de 5,27 + 0,29 um para el grupo de familias BC.

Respecto a la proporcion de los diferentes tipos de lefio que componen el anillo de
crecimiento, ésta fue afectada de manera significativa por los factores tasa de
crecimiento y familia (Figura 3.4). De manera contraria a lo esperado, las familias del
grupo AC presentaron mayores proporciones de lefio tardio, y por ende, menor
proporciéon de lefio temprano, respecto a las familias del grupo BC. Para ambos tipos
de lefio no se manifestaron diferencias entre las familias dentro de cada grupo de tasa

de crecimiento.
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Figura 3.4 Proporcion de lefio temprano y tardio en plantines de Pinus taeda L. a los 18 meses de edad
en las familias AC1 y AC2: progenies con alta tasa de crecimiento, BC1 y BC2: progenies con baja tasa
de crecimiento. Letras minusculas distintas indican diferencias significativas para el lefio temprano y
letras mayusculas distintas indican diferencias significativas para el lefio tardio.

Funcionalidad de la madera

Los valores promedios de ks maxima (ksmax) no fueron afectados por ninguno de los
factores analizados (TC y F). Sin embargo, se pudo observar una tendencia a que las
familias BC presentaron una mayor ksmax respecto a las AC, cuyos valores promedios

fueron 0,488 + 0,12 y 0,652 *+ 0,22 kg m™* s MPa! para AC y BC, respectivamente.

-76 -



Estos valores encontrados coinciden con la mayor proporcién de lefio temprano en las
familias BC (Figura 3.4), variable ésta que ha sido afectada por ambos factores
analizados. Los valores promedios por familia para las plantas bajo condiciones control
fueron 0,534 + 0,12; 0,442 + 0,11; 0,695 + 0,28 y 0,610 + 0,17 para las familias AC1,
AC2, BC1y BC2, respectivamente.

Curvas de vulnerabilidad a la cavitacion

Las curvas de vulnerabilidad a la cavitacién para cada familia pueden observarse en la

Figura 3.5, cuyos parametros estan descritos en la Tabla 3.3.

Pérdida de conductividad hidraulica (PCH, %)

= == = BC2 S
0 - - — 00— B
-4 -3 -2 -1 0

Potencial hidrico (MPa)

Figura 3.5 Curvas de vulnerabilidad a la cavitacion en las diferentes familias de Pinus taeda L. Relacion
entre el porcentaje de pérdida de conductividad hidrdulica y el incremento de la presion en el xilema.
Familias AC1 (circulos cerrados) y AC2 (circulos abiertos) seleccionadas por su alta tasa de
crecimiento. Familias BC1 (triangulos cerrados) y BC2 (triangulos abiertos) seleccionadas por su baja
tasa de crecimiento.

En lineas generales, las familias catalogadas como de alto crecimiento (AC1 y AC2)
muestran una tendencia a ser mas vulnerables a la cavitacién, mostrando menores
valores absolutos de Psg, respecto a las familias catalogadas como de bajo crecimiento
(BC1 y BC2). De esta manera se manifiesta un compromiso general entre crecimiento-

resistencia a la cavitacion. Sin embargo, estadisticamente se observd que solamente la
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familia BC1 fue diferente de ambas familias AC, siendo de esta manera la de mayor
resistencia a la cavitacion. De acuerdo con los pardmetros evaluados en las curvas de
vulnerabilidad a la cavitacion, la familia AC2 se manifesté como la mds vulnerable a la
cavitacion, diferencidandose de ambas familias de bajo crecimiento. En este sentido, la
familia AC2 presenté una mayor pendiente (-2,0), produciéndose un 50% de pérdida

de conductividad hidraulica (Pso) a un potencial hidrico de tan sélo 1,5 MPa (Tabla 3.3).

Tabla 3.3 Parametros de seguridad hidraulica de cada familia bajo condiciones hidricas 6ptimas.
Pendiente de la curva de vulnerabilidad a la cavitacidn; potencial hidrico al que se produce un 50% de
pérdida de ks (Pso, MPa); R? ajustado y resultado del test F (a= 0,05) aplicado para comparar los
modelos completos ajustados a cada familia, donde letras similares indican que no hay diferencias
entre los modelos de las familias consideradas. Familias AC1 y AC2: seleccionadas por su alta tasa de
crecimiento, familias BC1 y BC2: seleccionadas por su baja tasa de crecimiento.

Familia Pendiente Pso R? ajustado Test F
AC1 -1,2+0,22 1,6 +0,16 0,84 ab
AC2 -2,0+£0,45 1,5+0,13 0,83 a
BC1 -1,0+0,18 2,1+0,17 0,81 C
BC2 -1,1+0,19 1,9+0,17 0,82 bc

Respecto al refuerzo promedio determinado para las traqueidas al final del periodo
evaluado (a los 18 meses de edad de las plantas), no se han encontrado efectos de los
factores analizados (TC p= 0,567 y F p= 0,131; Figura 3.6), posiblemente debido a la

alta variabilidad de los datos entre las familias.
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Figura 3.6 Refuerzo de pared ((e/d)? u?) promedio para plantines de Pinus taeda a los 18 meses de
edad bajo condiciones control.

Efecto del déficit hidrico sobre la anatomia funcional de la madera

Los diametros de traqueidas, tanto en lefio temprano como tardio, no se modificaron
cuando las plantas fueron sometidas a déficit hidrico, ya que no se observaron
diferencias para este pardmetro entre los tratamientos analizados (Tabla 3.4 con los
resultados de los 2 tratamientos de déficit) incluyendo al control en el andlisis (Tabla
3.2). Sin embargo, para la variable espesor de pared, se observé un efecto del factor
familia, en el que la familia AC1 se diferencid estadisticamente de la familia BC1. Por
otro lado, el factor tratamiento no tuvo efecto sobre esta variable, al igual que sobre el
diametro de la puntuacidén. No se observé interaccion entre los factores analizados,

reflejando que todos los tratamientos actuaron de igual manera en todas las familias.

El didametro de las puntuaciones se vio afectado solamente por el factor familia. Los
valores promedios por familia para todos los tratamientos fueron de 12,2 + 1,34; 12,0
+ 1,34; 14,0 £ 1,63 y 12,5 £1,03 um para AC1, AC2, BC1 y BC2, respectivamente,
diferenciandose estadisticamente solamente la familia BC1 de las demas estudiadas.
Por otro lado, el didmetro del torus fue afectado por ambos factores analizados (DH vy

F) y a su vez, ha manifestado interaccion entre los factores (Tabla 3.4).
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Tabla 3.4 Variables anatomicas de la madera en familias de Pinus taeda bajo distintos niveles de
déficit hidrico (DM: déficit moderado; DS: déficit severo; y control). Los resultados del tratamiento
control (sin restriccion hidrica en suelo) se presentan en la Tabla 3.2. Los analisis estadisticos (efecto
de tratamiento y familia), cuyo valor de p se reporta en la presenta tabla incluyeron los datos del
tratamiento control en el andlisis. Diametro de traqueida en lefio temprano (DTrem, pm); diametro de
traqueida en lefio tardio (DTrar, pm); espesor de pared de traqueidas en lefio temprano (EPtem, pm);
espesor de pared de traqueidas en lefio tardio (EPtar, pm); didmetro de puntuaciones (De, um);
diametro del torus de la puntuacion (Dr, um). Promedios * desvio estandar en las familias AC1 y AC2:
familias con alta tasa de crecimiento, BC1 y BC2: familias con baja tasa de crecimiento.

Tratamiento Familia DTrem DTvar EPtem EPrar Dp Dr
AC1 23,4+38,8 19,4+7)9 2,7+13 4713 12,2 +1,50 4,8+0,73
AC2 20,0+6,7 12,6 +4,1 23+10 2608 11,3+0,29 4,6+0,17

DM BC1 20,1+6,7 13,5+4,0 2,1+0,8 2,5+0,8 13,6+2,4 5,4+0,20
BC2 17,3+6,6 14,2+9,8 2,1+0,8 3,2+1,6 12,4+0,63 5,2+0,69
AC1 19,3+5,3 12,3+4,4 22+11 2910 11,4 £0,97 5,42 0,59
AC2 17,8+5,2 13,0+5,1 1,9+0,7 3,312 11,5+1,18 4,46 £ 0,33

bS BC1 17,6 £5,7 13,2+10,3 1,7+0,7 3,310 14,6 £ 0,84 6,68 +0,19
BC2 20,1+7,5 14,4+5,2 23+24 42+20 11,86+0,87 4,66%0,65

Pou 0,168 0,334 0,383 0,879 0,115 0,019

Pr 0,852 0,636 0,044 0,106 0,005 0,004

P pHxF 0,316 0,189 0,481 0,486 0,558 <0,001

En este sentido, el tratamiento de déficit moderado se diferencié estadisticamente del
control, presentando un menor didmetro de torus respecto al control. Los valores
promedios por tratamiento fueron de 5,6 £ 0,51, 5,0 £ 0,59 y 5,3 + 0,94 um para el

control y los tratamientos de déficit moderado y severo, respectivamente.

Por otro lado, ambas estimaciones de densidad de la madera (Dp y Dz) fueron
afectadas por el factor tratamiento (Tabla 3.5). Las plantas sometidas a déficit severo
presentaron una densidad basica de la madera inferior, diferenciandose
estadisticamente del déficit moderado y del control. Sin embargo, la Dz manifesté una
densidad de madera superior cuando las plantas fueron sometidas a un déficit hidrico

severo, diferenciandose estadisticamente del control.
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Tabla 3.5 Densidad de la madera de las familias bajo distintos niveles de déficit hidrico (DM: déficit
moderado; DS: déficit severo; y control). Los resultados del tratamiento control (sin restriccion hidrica
en suelo) se presentan en la Tabla 3.1. Los andlisis estadisticos (efecto del tratamiento (DH) y familia
(F)), cuyo valor de p se reporta en la presenta tabla incluyeron los datos del tratamiento control en el
andlisis. Densidad basica de la madera medida en tallo (Db, g cm3); densidad estimada a partir de
anatomia de la madera (Zhu et al. 2008) (Dz, g cm™). Valores promedios + desvio estandar en las
familias AC1 y AC2: familias con alta tasa de crecimiento, BC1 y BC2: familias con baja tasa de

crecimiento.

Tratamiento Familia Do D;
AC1 0,304+0,04 0,498 0,07
AC2 0,271+0,05 0,544+0,10

bM BC1 0,291+0,02 0,470%0,08
BC2 0,309+0,05 0,656%0,16
AC1 0,228 +0,07 0,703+0,14
AC2 0,203+0,07 0,527 +£0,05

bS BC1 0,223+0,06 0,593+0,11
BC2 0,287+0,02 0,599+0,13

Pen 0,007 0,006

Pr 0,373 0,098

P oHxF 0,782 0,103

La kst no manifestd efecto del tratamiento. Sin embargo, se observé una tendencia a
disminuir dicha variable en plantas bajo restriccién hidrica. Los valores promedios por
tratamientos fueron de 13,5 + 3,7; 10,9 + 5,3 y 10,1 + 3,0 Kg m™* s MPa! para el

control y los tratamientos déficit hidrico moderado y severo, respectivamente.

Ante la imposicion del déficit hidrico, las plantas de Pinus taeda modificaron las
proporciones de los diferentes tipos de lefio (Figura 3.4 y Figura 3.7). Los valores
promedios de la proporcidon de lefo tardio para el conjunto de las cuatro familias
fueron de 12,0; 33,4 y 54,5 %, mientras que para el lefio temprano fueron de 88,0;
66,6 y 45,5 %, para los tratamientos control, déficit moderado y déficit severo,
respectivamente, siendo estadisticamente significativas las diferencias entre los
tratamientos para cada tipo de lefo. Este efecto del tratamiento se verificd en todas
las familias analizadas, aunque los individuos de la familia AC1 aumentaron en mayor
medida la proporcién de lefio tardio a mayor intensidad de déficit hidrico, mientras

gue en menor medida lo hizo la familia BC2 para igual intensidad de estrés (Figura 3.7).
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Figura 3.7 Proporcion de lefio temprano y tardio en plantines de Pinus taeda L. a los 18 meses de edad
bajo déficit hidrico moderado (M) y severo (S). AC1 y AC2: progenies con alta tasa de crecimiento, BC1
y BC2: progenies con baja tasa de crecimiento. Los valores para la condicion control se presentan en la
Figura 3.4.

Tanto en el lefio temprano como en el tardio no se observaron interacciones entre los
factores tratamiento y familia, por lo cual se puede afirmar que todas las familias
manifestaron igual variacion en ambos tipos de lefio frente a los distintos niveles de

disponibilidad hidrica.

DISCUSION

Comportamiento del material genético

El tamanio inicial de las plantas difirid entre los grupos de familias AC y BC al inicio del
ensayo, denotando diferencias en crecimiento anteriores a esta fecha. Estas
diferencias en crecimiento absoluto se mantuvieron durante el transcurso del ensayo,
sin embargo, en términos relativos al tamano inicial de la planta, la progenie de ambas
familias BC crecieron mas que la progenie de las familias AC (Capitulo 2). Esta
correspondencia entre la tasa de crecimiento de los arboles madres y su descendencia,
no se vio verificada en la densidad de la madera. Mas aun, se observd la importancia

del método de determinacién de esta variable, dado que los resultados difirieron entre
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ambos métodos aqui utilizados. Respecto a esta variable es necesario establecer la
importancia de la heredabilidad (proporcién que indica el grado en el cual los
progenitores transmiten sus caracteristicas a su descendencia). En este sentido, la
densidad de la madera presenta pocos antecedentes a nivel regional, sin embargo, es
una caracteristica altamente heredable (Heredabilidad individual en sentido estricto
alrededor de 0,5) y de baja interaccién con el ambiente tanto en Eucalytus grandis
(Lopez 2005) como en Pinus elliottii var. elliottii (LOpez y Staffieri 2003), mientras que
para Pinus taeda la heredabilidad individual en sentido amplio varié entre 0,36 y 0,7
(Lopez y Genes 2009). Conforme a la alta heredabilidad de este caracter, cabe la
posibilidad de que la misma no sea manifestada a tan temprana edad, como es en este
caso donde se analizaron plantas de un afio y medio de edad, lo cual explicaria la falta

de similitud entre progenitor y progenie para esta variable.

Anatomia de la madera en progenies con tasas de crecimiento diferenciales

Los patrones encontrados en los diferentes tipos de lefio se corresponden con los
valores promedios reportados en la literatura para las coniferas en general (Garcia
Esteban et al. 2003; Sperry et al. 2006; Pittermann et al. 2006b) asi como también
Garcia Esteban et al. (2003) han determinado valores también similares en arboles de
Pinus halepensis y Faustino et al. (2013) en individuos de Pinus taeda en particular. En
este sentido, Sperry et al. (2006) encontraron didmetros de traqueidas de entre 10 a
42 pm para un amplio grupo de especies de gimnospermas comprendiendo 18
especies dentro de las familias Pinaceae, Cupressaceae, Podocarpaceae vy
Araucariaceae. Por otro lado, Hacke y Jansen (2009) determinaron, para esta variable,
valores de entre 11 y 17 um para especies de la familia Pinaceae, mientras que
Pittermann et al. (2006b) determinaron valores de diametros de traqueidas entre 15 a
35 um para varias especies del género Pinus. De manera mas comparativa a los datos
reportados en este capitulo, dadas las caracteristicas del ensayo, se detallan los
encontrados por Faustino et al. (2013), quienes determinaron valores entre 18 y 22 um
para el didmetro de traqueidas en P. taeda de 2 afios de edad en condiciones de

campo para la misma region de estudio del presente trabajo.
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En cuanto a los valores de espesor de pared, Winck et al. (2015) han determinado
valores promedios de 3,04 y 4,22 um para lefio temprano y tardio respectivamente,
datos pertenecientes a una plantacién de Pinus taeda de 9 afios de edad con
diferentes intensidades de raleo. Estos autores han encontrado que el espesor de
pared para esta especie presenta una variacidén significativa con la posicion en el
sentido radial, en el que cercanamente a la médula los valores promedios de espesor
de pared fueron de 2,7 y 4,0 um para el lefio temprano y tardio respectivamente,

siendo estos valores similares a los reportados aqui.

Hacke y Jansen (2009) han reportado valores promedio de 11,6 = 1,0 um para el
didmetro de las puntuaciones y de 5,7 + 0,6 um para el diametro del torus. Pittermann
et al. (2006a) determinaron didmetros promedios de puntuaciones areoladas del lefio
entre 8 y 17 um para un amplio numero de especies de coniferas, encontrandose al
género Pinus entre valores de 10,5 y 17 um para esta variable. Los valores promedios
de tamariios de puntuaciones determinados aqui estdn dentro de los valores citados

anteriormente.

Las caracteristicas anatdmicas del lefio de las plantas control pueden ser consideradas
como la maxima expresiéon de cada una de las variables evaluadas. En este sentido se
han encontrado diferencias significativas a favor de la progenie de las familias AC en la
mayor proporcién de lefio tardio y el mayor didametro del torus. Dadas estas
caracteristicas anatdomicas encontradas entre las familias analizadas, es evidente que la
densidad de la madera ha sido influenciada por las proporciones del lefio tardio, mas
gue por las caracteristicas dimensionales a nivel de traqueida en cada tipo de lefio,

tanto temprano como tardio.

Asimismo, un resultado interesante de esta tesis es el hecho de haber encontrado
diferencias en el didmetro del torus entre familias con distintas tasas de crecimiento, si
bien éstas son contrarias a las indicadas por la bibliografia que postula que torus
mayores se asocian a una mayor seguridad del sistema conductivo (Domec et al. 2006).
En este estudio las familias mas vulnerables a la cavitacidn, es decir las AC, fueron las
gue presentron mayores didmetros de torus. Se requieren estudios complementarios
de las caracteristicas del margo para comprender el rol funcional que esta estructura

anatomica estaria teniendo en Pinus taeda.
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Relacion entre anatomia y funcionalidad de la madera

Respecto a la vulnerabilidad a la cavitaciéon, solamente se pudieron observar
tendencias en los datos, sin embargo, dada la importancia de esta variable en la
resistencia al estrés hidrico de los individuos en general, se resaltan las mayores
vulnerabilidades en el grupo de familias AC, los cuales se mostraron con coherencia
respecto a otras variables evaluadas, como ser los mayores didmetros de torus en las

traqueidas de estas familias.

Por otro lado, Zimmermann (1983) menciona que segun la ley de Hagen-Poiseuille los
mayores diametros de las traqueidas del lefio temprano son los responsables de los
mayores flujos de agua dentro de un anillo, coincidiendo con el comportamiento
encontrado en las familias estudiadas. En este sentido, las familias con mayores ksmax
presentaron mayores proporciones de lefio temprano en el tallo de la planta,
mostrando ademas este tipo de lefio mayores didmetros de limenes en comparacién
al lefio tardio, con promedios generales para el diametro de la traqueida de 21,2 + 3,4
y 14,1 + 2,11 um para lefio temprano y tardio, respectivamente. Estas caracteristicas
podrian resultar en individuos con mayor vulnerabilidad a la cavitacion. Sin embargo,
de forma contradictoria, Domec y Gartner (2002) han encontrado que la vulnerabilidad
a la cavitacién no necesariamente esta ligada a la eficiencia en la conduccién, dado que
el lefio temprano con mayor eficiencia en la conduccion resultd en una menor
vulnerabilidad a la cavitacidén a potenciales hidricos normales en condiciones de campo
para Pseudostuga menziesii, mencionando que no existe un compromiso entre ambas
variables para esa especie. No se han encontrado antecedentes que describan la
vulnerabilidad diferencial del lefio temprano y tardio para el caso de Pinus taeda en

particular.

Respecto a valores de Psp para otros géneros de la familia Pinaceae, éstos variaron
entre 3 y 6 MPa (Hacke y Jansen (2009). Sin embargo, los valores reportados para la
especie en estudio también fueron superiores (en valor absoluto) a 3 MPa,
correspondiendo a estudios realizados en la zona de origen de la especie Pinus taeda
(Hacke et al. 2000; Ewers et al. 2000). Hacke et al. (2000) determinaron valores

promedios de vulnerabilidad a la cavitacién (Pso) de Pinus taeda entre 3,25 y 3,8 MPa
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en funcion del tipo de suelo, coincidiendo con Ewers et al. (2000) quienes
determinaron un valor promedio de Pso de 3,5 MPa. Hacke et al. (2004) mencionan un
valor de Psp de 3,8 MPa para esta misma especie. Todos estos trabajos han sido
desarrollados en individuos jovenes de 15 afios de edad. En un rango mdas amplio de
especies de gimnospermas, Pittermann et al. (2006a) han encontrado valores de Pso
entre 1,9 MPa para la especie Agathis ovata de la familia Araucariaceae, hasta 7,8 MPa
para Juniperus osteosperma de la familia Cupressaceae, sin embargo han determinado
valores promedios de 3,3 y 5,5 MPa para especies del género Pinus. Para la zona de
estudio, nordeste de Argentina, no se han encontrado datos de vulnerabilidad a la
cavitacion para la especie, por lo cual no es posible realizar una comparacién mas
estricta de esta variable para la especie considerando los genotipos implantados en

esta region.

Comparando los valores de vulnerabilidad a la cavitacion reportados anteriormente
con los determinados para las diferentes familias aqui estudiadas, se observa que
todas las familias son muy vulnerables en la regién de estudio, al menos en el estadio
de vida analizado (menos de 2 afios de vida). Estos resultados sugieren una gran
variacién en este caracter entre origenes de Pinus taeda, y/o que podria presentar
diferentes valores promedios de vulnerabilidad a la cavitacion en relacién a la edad y/o
al ambiente en el cual se encuentre la especie, resultando ser ésta una especie de alta
plasticidad fenotipica. En términos generales, y considerando las progenies evaluadas,
éstas serian catalogadas como de resistencia a la cavitacion moderada a baja.
Comparando la curva de cavitacion con los valores de potencial hidrico minimos
alcanzados por los plantines en condiciones de campo e inverndculo (ver Capitulos 2 y
6), se comprende por qué se observaron ramas con conductividad hidrdulica especifica
nula en algunos casos, o con muy baja ks comparativamente con la maxima medida. La
baja capacidad de regulacién estomatica del potencial observada, especialmente en
dias con alta disponibilidad de agua en el suelo, hace que estas progenies operen con
margenes de seguridad muy pequefios o incluso negativos (es decir, el potencial
minimo es menor al Psg), caracteristica que es compatible con el crecimiento y la

supervivencia sélo en casos en los que la planta tiene mecanismos alternativos de
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compensacion, como reparacion de embolismos o efectos idnicos sobre la ks (Meinzer

y McCulloh 2013).

Considerando el refuerzo de pared de las traqueidas en relacion con el didmetro de los
[imenes, variable relacionada con el o esfuerzo de flexién que puede soportar una
pared que divide un conducto con agua de otro con aire o cavitado, cabe destacarse
que la familia AC2 fue la que presentd una tendencia a un menor refuerzo de pared en
comparacion a las demas familias bajo condiciones hidricas éptimas, coincidiendo con
el hecho de que es la familia mas vulnerable a la cavitacién. Los valores encontrados
para esta variable se encuentran entre los valores determinados por Hack y Jansen
(2009) quienes han reportado valores entre 0,05 y 0,09 para especies de los géneros
Picea y Abies. Sin embargo, Hacke et al. (2001) han reportado un rango mas amplio
para un mayor numero de especies, dentro de las familias Cupressaceae y Pinaceae,
con valores de 0,07 a 0,18, abarcando en parte los valores determinados en el

presente trabajo (Figura 3.6).

Por otro lado, considerando la relaciéon entre las otras variables anatémicas de la
madera y la VC, y tomando en cuenta la limitacidon de este analisis debido a que las
mediciones de anatomia y las curvas de VC se realizaron en distintas muestras de
madera, puede observarse que las familias BC, de tendencia a una menor VC, fueron
las que presentaron mayor proporcidn de lefio temprano, y menor didmetro de torus
en las puntuaciones. La caracteristica anatdmica de mayor proporcién de lefio
temprano resulta contraria a la esperada para individuos de alta resistencia a cavitar
de acuerdo a la mayoria de los antecedentes bibliograficos, aunque estaria de acuerdo
con los reportes ya citados en Pseudotsuga menziesii, especie en la que el lefo
temprano es menos vulnerable que el tardio (Domec y Gartner 2002), y en la que
inclusive el lefio de transicidn (no diferenciado en este trabajo) marcaria una diferencia
crucial —por su menor vulnerabilidad- en cuanto a la VC entre progenies (Dalla Salda et

al. 2014).

Efecto del déficit hidrico sobre la anatomia de la madera

Nuestros resultados evidenciaron un efecto del déficit hidrico sobre algunas de las

variables anatdémicas evaluadas en la madera de Pinus taeda. Se destacaron las

-87 -



modificaciones en el didmetro de torus, donde se evidencid que un déficit hidrico
moderado produjo una disminucidn de esta variable respecto al control. Esta variable
ha manifestado una interaccién entre los factores familia y déficit hidrico, lo cual pone
de manifiesto que no todas las familias responden de igual manera frente a un déficit
hidrico, pudiendo ser mas o menos plasticas en relacién con esta variable anatémica
que pareceria clave para entender la vulnerabilidad a la cavitacién en las familias

estudiadas.

Otra variable de importancia, en cuanto a la hidrdulica de la planta, que ha sido
alterada por el déficit hidrico, fue la composicidn de los diferentes tipos de lefio dentro
del afio de crecimiento. En este sentido se ha evidenciado un aumento en la
proporcién de lefio tardio frente al déficit hidrico. La produccién de células del xilema
mas pequefias en respuesta al déficit de agua en la planta ha sido reportada en
numerosas ocasiones (ej. Abe y Nakai 1999), aunque esto no necesariamente impacta
en la proporcion de lefio temprano y tardio dentro del anillo de crecimiento. En este
sentido, en darboles jévenes de Pinus taeda se ha observado que el estrés hidrico en
condiciones de campo, como producto de una temporada de crecimiento cdlida y seca,
induce la formacién de lefio tardio antes en el tiempo, en forma comparada a una
temporada humeda (Cregg et al., 1988). Sin embargo, la produccion de células en el
periodo seco es menor a las que se forman en un periodo hiumedo, resultando en una
proporcién de lefio tardio menor en el conjunto del anillo en la temporada seca (Cregg
et al. 1988), lo que contrasta con los resultados hallados en esta tesis en la misma
especie, pero en estadios mas tempranos del desarrollo. Por otro lado, comparando las
diferentes familias analizadas, se ha enontrado una tendencia a un mayor aumento de
esta proporcion de lefio tardio en los genotipos de la familia AC1 frente a un déficit
hidrico. En el otro extremo se destacan los genotipos de la familia BC2 con una
tendencia a un menor aumento de esta proporcion de lefio tardio frente a una
situacion de deficiencia hidrica, denotando nuevamente diferente grado de plasticidad

fenotipica entre familias.
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CONCLUSIONES

Las familias AC, seleccionadas por la mayor tasa de crecimiento de los arboles
progenitores, condicién que se reflejé en el tamafio de las plantas al inicio del ensayo,
no presentaron sin embargo, el mayor crecimiento relativo durante el periodo
evaluado y bajo condiciones de alta disponibilidad de agua en el suelo. Por el
contrario, ambas familias BC fueron las que mds crecieron en términos relativos a su
tamanio inicial (resultados presentados en Capitulo 2). Estas diferencias en crecimiento
no se reflejaron en términos generales en la anatomia del lefio. Las variables
morfoldgicas a nivel de traqueidas no presentaron diferencias entre las familias
(excepto para el diametro del torus). Sin embargo, la principal diferencia en cuanto al
lefio fue encontrada en las proporciones de los diferentes tipos de lefio. Las familias
del grupo BC presentaron mayor proporcién de lefo temprano bajo la condicién
control, asi como también manifestaron una tendencia a tener una mayor ksmayx, la cual
si bien no fue estadisticamente significativa, sin embargo podria explicar, al menos en

parte, las diferencias en crecimiento relativo encontradas entre familias.

En cuanto a la vulnerabilidad a la cavitacion, las familias del grupo BC mostraron una
tendencia a ser mas resistentes, debido a que ambas familias presentaron menores
pendientes y mayores potenciales hidricos promedios al cual manifestaron el 50% de
pérdida de conductividad hidraulica, comparado a las familias del grupo AC. Sin
embargo, unicamente la familia AC2 resultd ser estadisticamente la mas vulnerable a
la cavitacion en comparacion a las demds familias estudiadas. Cabe destacarse que
esta familia se destacé por una mayor asignacién a area foliar (resultado presentado
en Capitulo 2), lo que constituye un caracter compatible con altas tasas potenciales de
crecimiento, pero que en conjunto con su mayor vulnerabilidad a la cavitacidn podria
resultar en una menor tolerancia ante condiciones de déficit hidrico mas severas que

los ensayadas en este estudio.

Hasta este punto del analisis se puede concluir entonces que no existe un compromiso
entre crecimiento (relativo)-eficiencia de conduccién (ksmax) Y vulnerabilidad a la
cavitacion, al menos para algunas familias de la especie Pinus taeda, cuando las

condiciones hidricas son dptimas.
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Considerando la respuesta plastica de las caracteristicas anatomicas del lefio ante
déficit hidrico, se observé que aquellas referidas a nivel de traqueidas individuales no
se vieron afectadas por los tratamientos de estrés, presentando iguales parametros
tanto en condiciones control como bajo déficit hidrico. Sin embargo, las proporciones
de los diferentes tipos de lefio fueron afectados por ambos factores analizados,
tratamiento y familia, sugiriendo que éste es el caracter mas plastico ante condiciones
ambientales cambiantes y a su vez es el mas variable genéticamente. En este sentido,
la aplicacion del déficit hidrico provocd un aumento de la proporciéon de lefio tardio en
todas las familias, destacandose a su vez la familia AC1, la que presentd la mayor
proporcién de este tipo de lefio. Estos cambios en la proporcién de lefio temprano y
tardio ante déficit hidrico se reflejé en la estimacion de la densidad de madera (D),
gue aumenté especialmente ante la imposicidon del déficit severo. Esta tendencia no se
vio reflejada, sin embargo, en la medicién directa de la densidad con el método de
desplazamiento de agua (Dy), posiblemente debido a la influencia en este ultimo de
otras partes del tallo no consideradas en la estimacién de Dz, como ser la corteza, el

floemay la médula.

Por otro lado, las modificaciones encontradas a nivel de proporcién de tipos de lefio en
los diferentes tratamientos no modificaron de manera significativa la ks tedrica (ks).
Sin embargo, se detectd una tendencia a disminuir la kst cuando las plantas fueron
sometidas a déficit hidrico, siendo esta disminucidon mayor con la intensidad del estrés.
Se desconoce qué consecuencias pueden tener estos cambios sobre la vulnerabilidad a
la cavitacion del xilema, por lo que se requieren estudios futuros de esta variable en

respuesta a condiciones de estrés.
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CAPITULO 4

EFECTO DEL MOMENTO DE OCURRENCIA
DEL DEFICIT HIDRICO SOBRE EL
CRECIMIENTO DE PLANTINES DE Pinus
taeda L.



EFECTO DEL MOMENTO DE OCURRENCIA DEL DEFICIT HIDRICO SOBRE EL
CRECIMIENTO DE PLANTINES DE Pinus taeda L.

RESUMEN

En el marco del cambio climdtico se predice una mayor frecuencia de eventos de
sequia en la regidn de cultivo de Pinus taeda en Argentina, lo que se sobreimpone a la
expansion de la misma a suelos con menor capacidad de retencidn hidrica. Existen
antecedentes acerca de la respuesta de esta especie al déficit hidrico, aunque se
desconoce el efecto del momento de ocurrencia del mismo, aspecto que fue evaluado
en el presente capitulo. Ademas de la situacidon control, se impuso déficit hidrico a
plantines por restriccién del riego al inicio de la primavera, al final de la misma y en el
verano. Se midié periédicamente el crecimiento en altura total (h:) y el didmetro basal
del tallo (dac), y al final del ensayo se analizd la produccién y particién de biomasa
aérea, y la anatomia de las hojas. Durante la primavera se determinaron el potencial
hidrico foliar, la conductancia estomatica (gs), la capacidad fotosintética, la
conductividad hidraulica especifica de ramas (ks) y la capacidad de ajuste osmoético. El
déficit de agua en el suelo durante la primavera afecté negativamente el crecimiento
en altura y dac, con distinta capacidad de recuperacién en funcién del momento de
ocurrencia del déficit. El estrés en verano no afecté de manera significativa el
crecimiento. La disminucién del crecimiento en primavera se vio acompafiada por
cambios a nivel foliar (Asat, gs, tamafio y densidad de estomas), pero sin cambios en la
particién de biomasa entre estructuras aéreas, potencial osmodtico y en la ks, que

impliqguen cambios en la arquitectura hidraulica de las plantas.

Los resultados de este capitulo han sido publicados en: Bulfe N y Ferndndez ME.
2014. Efecto del momento de ocurrencia del déficit hidrico sobre el crecimiento de

plantines de Pinus taeda L. Revista de la Facultad de Agronomia. Vol. 113 (1): 81-93.
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INTRODUCCION

La distribucién natural de Pinus taeda L. abarca un amplio rango de condiciones de
humedad, desde Carolina del Norte hasta Texas, en los Estados Unidos de
Norteamérica, hacia el interior del continente donde el déficit hidrico aumenta. Debido
a su uso extendido en plantaciones tanto en EEUU como en otros paises, ha sido
objeto de numerosos estudios sobre su ecologia, silvicultura y ecofisiologia. En este
sentido, se cuenta con amplia informacion sobre la respuesta de esta especie al déficit
hidrico (e.g. Bongarten y Teskey 1986; Teskey et al. 1987; Wakamiya-Noborio et al.
1999; Hacke et al. 2000; Aspinwall et al. 2011ab). Se ha descripto que la funcionalidad
del sistema de conduccion de agua esta relacionada con la conductancia estomatica
(gs), y en particular con la sensibilidad estomatica diferencial al déficit de presién de
vapor de la atmdsfera (DPV) de distintos genotipos (Aspinwall et al. 2011a). Asimismo,
el sistema de conduccién de agua estd sujeto a modificaciones en funcién de la
plasticidad fenotipica de la planta, que le permite una mayor capacidad de exploracion
del suelo modificando la asignacién de biomasa a las raices cuando los recursos
hidricos son escasos (Barnes 2002). También se ha encontrado que la especie
responde a la fertilizacién con nitrégeno (N) y fosforo (P), generando un gradiente de

respuestas entre diferentes genotipos (Faustino et al. 2013).

De acuerdo a los antecedentes, Pinus taeda es una especie capaz de tolerar déficit
hidrico moderado, con una importante variabilidad genotipica en las respuestas. Sin
embargo, todos los estudios de comportamiento del crecimiento frente al déficit
hidrico se han realizado en periodos acotados de tiempo durante la estacién de
crecimiento, sin analizar la influencia del momento de ocurrencia del estrés sobre la
capacidad de respuesta de la planta, principalmente si se considera el estadio de
plantin. Este tipo de informacidn no sélo es escasa para P. taeda, sino para los estadios
juveniles de otras especies arbdreas en general (Fernandez et al. 2014). En contraste,
numerosos son los estudios en arboles adultos que abordan esta tematica (e.g.
Schweingruber 1996; Suarez et al. 2004; Mundo et al. 2010), en muchos casos
facilitado por las técnicas de la dendrocronologia. Este conocimiento es importante

para predecir las posibles respuestas de las especies lefiosas en sus primeros afios de
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vida ante la variabilidad predicha en el marco del cambio climatico. En la region del
Noreste de Argentina donde se cultiva P. taeda, los prondsticos indican que en lineas
generales la precipitacién anual se incrementara, pero ademas se tornard mas
variable, provocando estaciones secas mas frecuentes (Hulme y Sheard 1999). Si bien
es dificil conocer cuando y cédmo ocurrirdn estos eventos, el predecir la respuesta
potencial de las distintas especies vegetales a los mismos resulta mas abordable a
partir de ensayos controlados que modifican el momento de ocurrencia y/o la
intensidad del evento de estrés. En la Figura 4.1 en el panel A se presentan los datos
climaticos correspondientes a la regiéon de estudio, donde se puede observar dos
periodos de menor precipitacidon, correspondiéndose con el mes de marzo y de
manera mas pronunciada durante el periodo de junio a septiembre. Sin embargo, en la
figura 4.1 panel B se presentan los datos meteorolédgicos registrados durante el
periodo comprendido entre los afios 2009 y 2012, periodo en el cual se desarrollaron
los ensayos realizados para la obtencién de resultados presentados en esta tesis.
Durante este periodo se puede observar menores precipitaciones acumuladas

anualmente (1688 mm) respecto a la media climatica (1981 mm).

Las menores prcipitaciones de los ultimos afios registrados se dieron en los meses de
mayor demanda atmosférica, como lo son de noviembre a febrero. Estos registros
coinciden en parte con las predicciones anteriormente mencionadas, e
intensificdndose las menores precipitaciones en agosto respecto a la media histdrica,
siendo este mes clave dado que es el inicio de la temporada de crecimiento para la

especie en estudio.
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Figura 4.1 Informacion meteoroldgica de la region. A) Datos climaticos para la region durante el
periodo comprendido entre los afios 1963-2010 correspondientes a la Estacion Meteoroldgica Iguazu
(informacion provista por el Servicio Meteoroldgico Nacional de Argentina). B) Datos meteoroldgicos
de la region para el periodo comprendido entre los afios 2009-2012 correspondientes a la Estacion
Meteoroldgica del Campo Anexo Colonia Laharrague, Montecarlo. Promedio mensual de la
temperatura del aire (2C) y precipitacion mensual acumulada (mm).

Este estudio tuvo como objetivo evaluar el efecto del momento de ocurrencia del
déficit hidrico sobre el crecimiento de plantines de Pinus taeda L. Al momento de llevar
a cabo este ensayo, no existian antecedentes publicados sobre este tépico en estadios
tempranos de especies coniferas, mientras que antecedentes en individuos adultos
indicaban que un evento de sequia severa en primavera tiene mayor impacto sobre el
intercambio gaseoso y/o el crecimiento anual de la planta, que si ocurre en otros
momentos de la estacion de crecimiento (Goldstein et al. 2000; Zhou et al. 2013). Un
estudio realizado en paralelo al presente, pero en plantines de Pinus ponderosa en el
N.O. de la Patagonia, también demostré que un evento de sequia en primavera

provoca una disminucién en el crecimiento que no se recupera aun cuando la planta
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recupera su estado hidrico y su capacidad de intercambio gaseoso durante la misma
estacion de crecimiento (Fernandez et al. 2014). La hipétesis de trabajo planteada fue
que la disminucién del crecimiento acumulado al final de la estacién de crecimiento es
mayor cuando el déficit hidrico ocurre al inicio de la primavera en plantines de P.
taeda, debido a que en este periodo se observan las tasas de crecimiento mayores.
Aunque las condiciones sean favorables para el crecimiento de la planta
posteriormente a un periodo de estrés, no alcanzarian a compensar la disminucion del

crecimiento provocada durante la etapa inicial del mismo.
MATERIAL Y METODOS
Area de estudio y disefio del ensayo

Se instald un ensayo con plantines de Pinus taeda en inverndculo durante la estacion
de crecimiento 2010-2011 en el Campo Anexo Laharrague del Instituto Nacional de
Tecnologia Agropecuaria (INTA EEA Montecarlo, Provincia de Misiones, 26° 327" S;
54° 38°°59" O; 200 m.s.n.m.) (Figura 4.2). Las semillas para la produccién de los
plantines para el ensayo fueron provistas por el programa de mejoramiento genético
del INTA, cuyos huertos semilleros estan establecidos en el Campo Anexo Manuel
Belgrano (CAMB; San Antonio, Provincia de Misiones, 26° 02°55"" S; 53° 46°10"" O; 550
m.s.n.m.). Se trabajo con un pool de plantas de las familias AC1, AC2, BC1y BC2 (Figura
4.2 panel A), familias estudiadas en otros ensayos donde se consideré la familia como
factor (resultados presentados en el capitulo 2). De esta manera, en este ensayo se
analizdé la respuesta promedio de las cuatro familias selectas del programa de
Mejoramiento Genético (PMG) de esta especie en Argentina. Cuarenta y ocho
plantines de dos afios de edad, en macetas de 20 litros fueron evaluados durante todo
el periodo de estudio comprendido entre agosto de 2010 y febrero de 2011 (Figura 4.2
panel B y C). Las macetas contenian como sustrato 1/3 de suelo rojo (suelo donde se
cultiva normalmente la especie en Misiones), 1/3 de corteza de pino y 1/3 de arena.
Este sustrato resulta adecuado para el desarrollo de las plantas por su buen drenaje y
fertilidad, facilitando ademas, por su textura, la recuperacién de raices. Si bien no fue
un objetivo de este capitulo analizar este componente de la planta, se homogenizé el

sustrato con el utilizado en otros ensayos paralelos que si consideraban este érgano en
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el analisis. Se distribuyeron doce plantines en cada uno de cuatro bloques en el

invernaculo, en los cuales se aplicaron cuatro tratamientos:

Control (C): plantines bajo condiciones hidricas éptimas en el suelo en toda la estacion
de crecimiento. En este grupo de plantas el riego se realizé con una frecuencia de dos
veces por semana aplicando en cada riego agua hasta saturacion, la cual fue de

aproximadamente 2,5 litros por fecha de riego.

Déficit al inicio de la primavera (DIP): con restriccion hidrica en el riego entre el 15 de
agosto y el 15 de octubre de 2010. Durante este periodo se restringio el riego en este
grupo de plantas, aplicdndose en cada planta 1 litro de agua con una frecuencia de

riego de dos veces por semana al igual que el control.

Déficit al final de primavera (DFP): con restriccion hidrica en el riego entre el 15 de
octubre y el 15 de diciembre de 2010. Durante este periodo se restringié el riego en
este grupo de plantas, aplicdndose en cada planta 1 litro de agua con una frecuencia
de riego de dos veces por semana al igual que el control. El tratamiento de estrés
anterior comenzd a ser nuevamente regado a igual nivel que el control cuando DFP

comenzo a ser estresado.

Déficit en verano (DV): con restriccidn hidrica en el riego entre el 15 de diciembre de
2010 y el 2 de febrero de 2011. Durante este periodo se restringid el riego en este
grupo de plantas, aplicdndose en cada planta 1 litro de agua con una frecuencia de
riego de dos veces por semana al igual que el control. El tratamiento de estrés anterior
(DFP) comenzd a ser nuevamente regado a igual nivel que el control cuando DV

comenzé a ser estresado, continuando con riego normal en DIP.
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Figura 4.2 Ensayo en plantines de Pinus taeda L. A) Produccion de plantulas en invernaculo de las
diferentes familias estudiadas (pool de 4 familias). B) Vista general del ensayo previo a la aplicacion
de los tratamientos, foto tomada en Febrero de 2010. C) Vista general del ensayo durante la
aplicacion de los tratamientos, foto tomada en diciembre de 2010.

La cantidad de agua aplicada en los tratamientos de estrés se estimé en base a la
determinacién previa del consumo de agua promedio diario en plantines de Pinus
taeda del tamafio de los estudiados y en las condiciones de invernaculo (Faustino L.;
CONICET — UNLP - INTA EEA Delta, datos no publicados). El agua provista se
encontraba por debajo del consumo potencial de agua de la especie, pero en niveles
moderados, estimandose un consumo promedio de 3 litros por semana por planta. En
este sentido, el agua provista en la condicidén control, y en los riegos post-estrés dentro
de cada tratamiento, excedian los requerimientos promedios de la planta de manera
de que no hubiera limitantes hidricas a nivel del suelo, principalmente en el control. Se
registraron las variables temperatura del aire (T, 2C) y humedad relativa (HR, %) en
forma automatica con un termohigrometro Hobo (Pro v2 Onset) dentro del
invernaculo. A partir de estas variables se estimé el déficit de presion de vapor de la

atmosfera (DPV, kPa).

En la tabla Tabla 4.1 se pueden observar los valores promedios de los datos
meteoroldgicos dentro del invernaculo para el periodo en el cual fue desarrollado el

ensayo correspondiente para los resultados de este capitulo.
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Tabla 4.1 Datos meteoroldgico correspondientes al periodo comprendido entre Agosto de 2010 y
Febrero de 2011 en el invernaculo donde se desarrollaré el ensayo en plantines de Pinus taeda L. para

los resultados del presente capitulo.

Mes RFA Temperatura Humedad DPV (kPa)
(umol m? ) (eC) Relativa (%)
Agosto 246,3 16,9+7,6 74,2 + 16,6 0,7%+0,7
Septiembre 235,9 16,9+5,8 77,4 £ 16,7 0,7+0,7
Octubre 329,8 209+6,4 75,3+ 18,6 0,8+0,9
Noviembre 441,5 23,5+7,6 71,1+20,5 1,2+1,3
Diciembre 399,6 26,1+7,2 78,1+17,7 1,1+1,22
Enero 417,3 27,916,8 75,8 £ 16,7 1,3+1,3
Febrero 187,7 26,8 +5,2 81,3+14,5 09+1,0
Z'e‘:ifal 343,9 239+4,6  766%32 0,902

Crecimiento y biomasa aérea

Para cuantificar el crecimiento en los distintos tratamientos se determind el
incremento en altura total (h:) y el didmetro basal del tallo (dac) de todas las plantas
de manera periddica. Durante toda la estacion de crecimiento se realizaron
mediciones de altura total con una cinta métrica (h:, cm) y del didmetro a la altura del
cuello de la raiz con un calibre digital (dac, mm). Para la medicién del dac se realizé
una marca en el tallo a 10 cm de la base de la superficie del suelo, la cual fue tomada
como referencia para todas las mediciones posteriores para de esta manera minimizar
el error en las mediciones consecutivas. Las mediciones de h: y dac fueron realizadas
cada 30 dias aproximadamente, en todos los plantines de cada tratamiento. Con estas
variables se estimé el crecimiento de las plantas a partir del incremento acumulado

(absoluto y relativo) y la tasa de este proceso en los distintos periodos, en términos

absolutos (IA) y relativos (IR), segun las siguientes ecuaciones (Hunt 2003):

IA(cm;mm) =y, —y, Ecuacion (1)

IR(cm;mm-dia™") = O2=2)
Y1

Ecuacion (2)

Donde:
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y1= variable de tamafio (altura; dac) en t1
y2= variable de tamafio (altura; dac) en t;

La asignacion de plantas a cada tratamiento fue un proceso totalmente aleatorio, sin
embargo, la altura total promedio en las plantas control fue significativamente menor
en comparacion a la altura promedio de los grupos de plantas dentro de los
tratamientos DIP y DFP al inicio del ensayo (previo a la aplicacién de los tratamientos).
Esto no ocurrid con el dac, que no presenté diferencias entre grupos al inicio de las
mediciones. Estas diferencias en tamafo inicial (altura) de los grupos de plantas
reforzaron la necesidad de evaluar tanto el crecimiento absoluto como el relativo (al
tamafio inicial de cada planta) de manera de interpretar correctamente los patrones

encontrados.

Al final de la estacién de crecimiento se determind la biomasa aérea y su distribucion
en los distintos compartimentos en 12 plantines del control y en ocho plantas en cada
uno de los tratamientos con restriccién hidrica (DIP, DFP y DV). Se calculdé una
aproximacion a la relacién de Hiber, como el cociente entre el drea de xilema activo

(cm?) y la biomasa de hojas (g).

La sobrevivencia de las plantas fue del 100% durante el periodo de estudio

considerado.
Mediciones anatomicas en hojas y lefio

Se estudié la anatomia foliar de un fasciculo, compuesto de tres aciculas, en cuatro
plantas dentro de cada tratamiento, estas muestras fueron recolectadas por la tarde
(aproximadamente 15 horas). Luego fueron llevadas a laboratorio y procesadas al dia
siguiente. En primer lugar se tomaron improntas sobre cada acicula del fasciculo, para
determinar la caracterizacién estomatica de la misma. Para ello se aplicd laca
transparente sobre cada acicula del fasciculo, retirandola luego mediante una cinta
adhesiva, la cual fue posteriormente adherida sobre un portaobjeto para Ia
observacion en microscopio (Figura 4.3 paneles A y B). Una vez obtenidas las muestras
para la caracterizacion estomatica, se realizaron cortes transversales de cada acicula

gue compone el fasciculo, con un micrétomo manual con un espesor de corte de 25 a
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40 um aproximadamente. Para los cortes histoldgicos del lefio, las muestras fueron
obtenidas del tallo principal, a 10 cm sobre la superficie de la maceta, en cinco plantas
por tratamiento. De cada planta se tomd una porcién de aproximadamente 3 cm de
longitud, sobre la cual se realizaron los cortes histoldgicos del lefio a mano alzada
mediante bisturi. Todos los cortes, tanto de lefio como de hojas, fueron deshidratados
con distintas graduaciones alcohdlicas para su posterior tincién con safranina al 1%, y
se montaron en Entellan ® para la observacidon en microscopio dptico (D’Ambrogio de
Arglieso 1986). Luego fueron fotografiados con una camara digital Moticam 2000,

montada sobre un microscopio trinocular Carl Zeiss (Axiolab, Alemania).

i
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Figura 4.3 Anatomia en plantines de Pinus taeda L. A) Corte histoldgico e impronta de una acicula de
una planta control. B) corte histolégico e impronta de una acicula de una planta sometida a déficit
hidrico al final de la primavera (DFP). C) Corte histolégico del lefio de una planta sometida al
tratamiento DIP en 4X. D) Corte histoldgico del lefio de una planta sometida al tratamiento DFP en
10X.

Sobre las improntas de las hojas se midieron las variables didametro de estomas (@est,

um) y densidad estomética (Dest, estomas mm=), y sobre los cortes de hojas se
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midieron las variables espesor de la epidermis (Eepidermis, kM) y area del mesdfilo
(Amessfio, mm?). Con las variables medidas, se estimaron el drea promedio de cada
estoma (mm? mm<2) y el indice de poro estomatico (IPE, adimensional) el cual es un
indice tedrico de la maxima conductancia estomdtica (Sack et al. 2003) siguiendo la

ecuacion 3.
IPE = DensidadEstomaticax LongitudEstoma’ Ecuacion (3)

En los cortes histolégicos del lefio se midieron las variables diametro de lumen (Diumen,
um) y espesor de pared (Epared, kM) dentro de cada tipo de lefio (temprano y tardio).
Se utilizé el mismo criterio que en el capitulo anterior (pag. 64 de esta tesis) para

determinar los tipos de lefo.

Todas las mediciones microscopicas fueron realizadas mediante el software Motic

Images Plus 2.0 complementario a la cdmara MOTICAM 2000.
Variables fisiolégicas

Durante los primeros meses del experimento, se llevaron a cabo distintas
determinaciones ecofisioldgicas, de manera de explicar los patrones observados en
crecimiento y produccion de biomasa. Lamentablemente, estas mediciones no
pudieron llevarse a cabo en el ultimo periodo del ensayo (verano) por problemas
técnicos, por lo que su utilidad se restringe a la contribucidn de explicar los efectos del
déficit impuesto en primavera, periodo de crecimiento mds activo. Las variables
fisioldgicas a nivel de hoja fueron realizadas siempre en el control y, en forma paralela,
en el tratamiento de estrés que correspondiera de acuerdo al periodo en el cual se

efectuaran las mediciones.

De manera periddica (cada 20 a 50 dias) fue medido el potencial hidrico foliar (Ws,
MPa) de un fasciculo por planta en tres plantas por tratamiento en dos momentos del
dia, en pre-alba y al inicio de la tarde, aproximadamente a las 14 horas, momento de
maxima radiacion y temperatura ambiente. Para ello se utilizd una camara de presién

(Bio-control, Modelo 0-6 MPa, Argentina).

La conductancia estomatica (gs, mol H,O m2 s1) fue medida entre agosto y diciembre

de 2010 en 12 plantas del control y de los tratamientos de estrés correspondientes en
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cada periodo de estudio (DIP o DFP). Estas determinaciones fueron realizadas en dos
momentos del dia, a media mafana (aproximadamente a las 9 horas), y al inicio de la
tarde (aproximadamente a las 14 horas) utilizando un porémetro Decagon Devices,
modelo SC-1. En todos los casos las mediciones fueron realizadas en tres fasciculos por
planta completamente expandidos de la parte media de la copa. Los fasciculos fueron
acomodados de manera cuidadosa a los fines de que el area de la cdmara

permaneciera completa al momento de cada medicion.

Se midio la tasa de fotosintesis neta a saturacién luminica (Asat) a inicios de primavera,
entre agosto y setiembre con un analizador de gases infrarrojo PP Systems — modelo
TPS-2. El nivel de radiacién utilizado fue de 1200 umol m? s. Cada medicion fue
realizada en tres fasciculos completamente expandidos de la parte media de la copa,

en 12 plantas dentro de cada tratamiento.

Se estimd la conductividad hidrdulica especifica (ks, Kg s* m* MPa) en una rama por
planta, de aproximadamente 10 cm de longitud la cual fue cortada al mediodia,
variable determinada en cuatro plantas en el control y cuatro en el tratamiento DIP.
Para la estimacion de esta variable se utilizé6 un conductimetro multicanal construido
en PVC, con ocho canales (e.g. Fernandez et al. 2010). Se utiliz6 agua destilada para
perfundir en cada rama, la cual fue colectada en un recipiente, siendo posteriormente
pesado en una balanza digital con una precisién de 0,001 g. Se considerd a toda el area
transversal de xilema, exceptuando la corteza, como area efectiva de conduccidn, sin
descontar el porcentaje de médula. Si bien esto puede subestimar levemente el valor
de ks, consideremos que, debido a que la porcién de médula es muy poco significativa
tratandose de plantas muy jévenes, el error seria bajo y similar para ambos

tratamientos.

A los efectos de determinar la existencia de procesos de ajuste osmético y/o eldstico
de los tejidos foliares en respuesta al déficit hidrico, se determinaron los pardmetros
hidricos a través de las relaciones de presién-volumen (P-V) en plantas del control y del
tratamiento DIP (n=12). Se extrajo un fasciculo por planta, y se lo hidraté durante 24
horas en oscuridad hasta su saturacion. Las curvas fueron creadas a partir del método
de “transpiracién libre” segun lo descripto en Corcuera (2003). A partir de las curvas P-

V se estimaron el potencial osmético a saturacion (Wrisar, MPa), el potencial hidrico en
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el punto de pérdida de turgencia (Wrp, MPa), el contenido relativo de agua en el punto
de pérdida de turgencia (CRAppt, %) y el contenido relativo de agua apoplastica (CRAapo,
%). El cdlculo de los ajustes se realizd6 de forma manual debido a que las curvas no

ajustaron con el programa Pressure-Volume Curve Analysis Program (P-V Program).

Andlisis estadistico

Los datos fueron analizados utilizando analisis de varianza (ANOVA, a= 0,05) para las
variables crecimiento periddico y acumulado (dentro de cada fecha), biomasa total y
en sus diferentes compartimentos, ks, potencial hidrico, gs y las variables anatdmicas
de hojas y lefio. Para la comparacién de medias entre cada par de tratamientos,
cuando el ANOVA indicé diferencias significativas, se utilizo el test de Tukey (a= 0,05).
Asimismo, se estimo el coeficiente de correlacién de las variables potencial hidrico y gs

con el DPV. En todos los casos se utilizé un nivel de significancia de 0,05.

RESULTADOS

Crecimiento en altura y didmetro basal

Como ya se menciond, si bien la asignacién de plantas a cada tratamiento fue un
proceso totalmente aleatorio, cuando se determiné el valor de altura total al inicio del
ensayo, es decir, previamente a la aplicacién de los tratamientos, las plantas del
control fueron significativamente mas pequefias (en altura total) que las asignadas a
los tratamientos de déficit hidrico DIP y DFP. Estas diferencias en tamano inicial de

plantas fueron consideradas en el andlisis e interpretacién posterior de los datos.

El incremento absoluto en altura y dac para todo el periodo de estudio (agosto de
2010-febrero de 2011) no presentd diferencias estadisticas entre los distintos
tratamientos. Sin embargo, al tomar en cuenta el tamafio inicial de las plantas
(incremento relativo en altura y dac) se observaron diferencias estadisticamente
significativas entre algunos tratamientos para ambas variables. En altura se
diferenciaron las plantas del DIP por su menor crecimiento con respecto a las de los
tratamientos C y DV, asi como las de la situacion DFP por su menor crecimiento que las

del C (Figura 4.4 panel A y B), mientras que en dac se diferenciaron solamente las
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plantas del DIP, por su menor crecimiento respecto a las plantas control, DFP y DV

(Figura 4.4 paneles Cy D).
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Figura 4.4 Incremento promedio en altura y dac para cada tratamiento en respuesta al déficit hidrico.
A) Incremento absoluto en altura total (cm) acumulado a lo largo del periodo de ensayo (180 dias). B)
Incremento acumulado en altura relativo (% con respecto al inicial) al final del periodo de estudio. C)
Incremento absoluto en dac (mm) a lo largo del periodo de ensayo (180 dias). D) Incremento
acumulado en dac relativo (% con respecto al inicial) al final del periodo de estudio. Letras distintas
indican diferencias estadisticas significativas, a= 0,05. C: control; DIP: déficit hidrico al inicio de la
primavera; DFP: déficit hidrico al final de la primavera; DV: déficit hidrico en verano.

La tasa de crecimiento absoluto diaria promedio (+ desvio estdndar) para todo el
periodo fue de 0,32 + 0,09; 0,25 + 0,10; 0,27 + 0,08 y 0,32 + 0,08 cm dia™ para el
control y los tratamientos DIP, DFP y DV, respectivamente, no habiendo diferencias

estadisticas entre tratamientos de déficit. Sin embargo, en valores relativos las plantas

-105 -



del DIP presentaron incrementos promedios inferiores estadisticamente a los demas

tratamientos.

Tanto el incremento diario en altura absoluto como el relativo tuvieron un patrén
estacional, resultando muy variable durante el periodo de estudio, con dos picos, uno

maximo en octubre y otro de menor magnitud en diciembre (Figura 4.5 paneles Ay B).
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Figura 4.5 Tasa de incremento diario promedio en altura y dac para cada tratamiento en los diferentes
momentos del periodo de crecimiento. A) Incremento absoluto en altura (cm dia). B) Incremento
relativo en altura (% del valor inicial dia?). C) Incremento absoluto en dac (mm dia). D) Incremento
relativo en dac (% del valor inicial dia). C: control (sin restricciones de agua en el suelo), DIP: déficit
hidrico (restriccion de riego) al inicio de la primavera (hasta la primera linea vertical en la Figura 4.4
panel A); DFP: déficit hidrico al final de la primavera (periodo comprendido entre las dos primeras
lineas verticales en Figura 4.4 panel A); DV: déficit hidrico en verano (periodo comprendido entre las
dos ultimas lineas verticales de la Figura 4.4 panel A). En el texto se indican las fechas en las que hubo
diferencias significativas entre tratamientos.
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La tasa de incremento en altura total estimada en los diferentes periodos dentro de la
estacion de crecimiento, estuvo afectada por el déficit hidrico cuando éste se produjo
en primavera (tratamientos DIP y DFP), no asi cuando el déficit hidrico ocurrié en

verano (Figura 4.5 paneles Ay B).

El déficit impuesto al inicio de la temporada de crecimiento (DIP) comenzd a tener un
efecto significativo sobre el crecimiento diario, tanto absoluto como relativo, luego de
15 dias de estar las plantas expuestas al déficit de agua en suelo (a partir de la segunda
fecha de medicidn) en comparaciéon con el crecimiento diario observado en el control.
Estas diferencias significativas de crecimiento con respecto al control (p< 0,05) se
mantuvieron posteriormente al cese del déficit hidrico en el DIP, notdndose una
recuperacién en la tasa de crecimiento diario recién aproximadamente 60 dias
posteriores al cese del estrés (a los 120 dias en el eje x de la Figura 4.5 panel A; p> 0,05
al comparar el crecimiento entre Cy DIP). Por otro lado, cuando el déficit fue aplicado
al final de la primavera (DFP), se observd un efecto del tratamiento sobre el
crecimiento diario recién a los 50 dias posteriores al inicio del estrés en comparacién al
control (p< 0,05). En este punto (110 dias en el eje x de la Figura 4.5 panel A) los
tratamientos DIP y DFP presentaron crecimientos diarios similares entre si y menores
al control, tanto en valor absoluto como relativo. Para el tratamiento DFP no se llegé a
detectar una recuperacidn en su tasa de crecimiento incluso 50 dias posteriores al cese
del déficit hidrico (final del experimento) en este tratamiento. Para el tratamiento DV,
no se observaron diferencias estadisticas significativas en las tasas de crecimiento
diario en comparacion con el control (p> 0,05 en todas las fechas de comparacion),

tanto en valores absolutos como relativos.

La tasa absoluta de incremento en dac (+ desvio estdndar) para todo el periodo fue de
0,028 + 0,01; 0,020 + 0,003; 0,027 + 0,01 y 0,026 + 0,01 mm dia! para el control y los
tratamientos DIP, DFP y DV respectivamente, sin diferencias estadisticas entre
tratamientos (Figura 4.5 panel C). Sin embargo, en valores relativos los tratamientos
DIP y DFP presentaron incrementos inferiores estadisticamente respecto al control y al

DV (Figura 4.5 panel D).

El incremento absoluto en dac en los diferentes periodos presentd un patrén similar al

descripto para la variable altura, destacandose las diferencias al inicio del ensayo en el
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incremento entre el control y los demas tratamientos (C y DV fueron estadisticamente
diferentes de DIP y DFP). Estas diferencias al inicio imponen un retraso en la

diferenciacidn estadistica de los tratamientos respecto al control.

Distribucion de la biomasa aérea en los distintos compartimentos

Todas las plantas tuvieron la misma biomasa aérea total al final del ensayo con un
promedio para todos los tratamientos de 88,6 + 30,3 g, sin diferencias estadisticas en
su asignacién a los distintos compartimentos que conforman la porcién aérea de la
planta (p> 0,05). En todos los tratamientos se observé una mayor asignacion relativa al
tallo, seguida por las hojas y por ultimo, a las ramas (Tabla 4.2). Los valores promedio
de biomasa en cada compartimento fueron de 49,5 (+ 4,7); 21,6 (+4,7)y 28,9 (+6,3) g
para el tallo, ramas y hojas respectivamente (promedio general para todos los
tratamientos evaluados). En la Tabla 4.2 se describen los valores promedios de
biomasa aérea y su distribucién relativa dentro de cada compartimento para cada

tratamiento.

Tabla 4.2 Distribucion de la biomasa aérea en los distintos compartimentos al final del ensayo.
Biomasa aérea total (g) y su distribucidn relativa en los distintos componentes aéreos (tallo, ramas y
hojas) (%). Promedio general y por tratamiento. C: Control; DIP: Déficit hidrico al inicio de Ila
primavera; DFP: Déficit hidrico al final de la primavera y DV: Déficit hidrico en verano. En ninguna
variable hubo diferencias significativas entre tratamientos (a= 0,05).

Tratamientos Aérea (g) Tallo Ramas Hojas
(%) (%) (%)

C 72,3£25,5 47,944,7 20,8t5,5 31,3t7,4

DIP 91,1+25,6 5045,7 21,844,6 28,213,1

DFP 98,1+19,4 51,4+3,3 22,7+2,6 25,8+3,4

DV 104,1+44,3 51,3%3,7 22,4+4,4 26,3%5,5

General 88,6130,3 49,5%4,7 21,614,7 28,916,3

La relacion entre el area de xilema conductivo del tallo y la biomasa foliar de cada
planta, que ha sido tomada como una aproximacion a la relacién de Hiiber, tampoco
mostré diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos. El valor
promedio general para esta variable fue de 9,5 (+ 2,7) cm? g, valor que incluye a

todos los tratamientos.

-108 -



Anatomia de hojas y leiio

Las plantas expuestas a déficit hidrico manifestaron algunas modificaciones en la
anatomia foliar, especialmente a nivel estomatico. El diametro de los estomas
aumentd, mientras que la densidad estomatica disminuyd en los tratamientos con
déficit hidrico (Tabla 4.3). Sin embargo, la magnitud de los cambios estuvo en funcion

del momento de ocurrencia del estrés.

Tabla 4.3 Caracteristicas morfoldgicas de las aciculas de Pinus taeda en los distintos tratamientos.
Diametro de estoma (@est, (um); Densidad estomatica (Dest, estomas mm2); Espesor de epidermis
(Eepidermis, (tm); Area del mesofilo (Amessfilo, mm2); Area del estoma (Aest (Mm? mm2): indice de poro
estomatico (IPE). C: control (sin restricciones de agua en el suelo); DIP: déficit hidrico (restriccion de
riego) al inicio de la primavera; DFP: déficit hidrico al final de la primavera; DV: déficit hidrico en
verano.

Tratamiento Dest (p.m) Dest Eepidermis (um) Anmeséfilo Aest (mmz IPE
(est/mm?) (mm?) mm-2)

C 14,642,5b 119,2423,6a 3,9+1,2 0,9+0,5 0,019+0,003 0,025+0,004

DIP 19,4+2,1ab 76,8+29,6 ab 5,1+0,7 0,8t0,4 0,022+0,006 0,027+0,008

DFP 20,8+3,3 a 55,6129 b 5,8+0,6 1,0+0,3 0,020+0,009 0,025+0,011

DV 20,7+2,5a 67,7t219b 5,3+0,5 1,3+0,3 0,023+0,009 0,029+0,010

Letras distintas indican diferencias estadisticas, a= 0,05. No se indican letras en aquellas variables donde
no hubo diferencias significativas entre ninguno de los tratamientos.

El diametro de los estomas aumenté en mayor medida en los tratamientos DFP y DV, y
con ello como es de esperarse, disminuyd en mayor grado la densidad estomatica en
ambos. Los cambios observados cuando el estrés ocurrié al principio de la primavera
tuvieron las mismas tendencias pero no llegaron a ser estadisticamente diferentes a
los valores observados en el control. En general, no se observaron diferencias

significativas entre los tratamientos de déficit hidrico.

Por otro lado, haciendo referencia a la anatomia interna de la hoja, la epidermis
mostré una tendencia a un aumento en su espesor en plantas expuestas a déficit
hidrico respecto al control, sin diferencias significativas entre tratamientos. El drea del
mesofilo, el area de estomas y el indice de poro estomatico no fueron afectados por

los tratamientos (Tabla 4.3).
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A diferencia de las modificaciones anatdomicas observadas a nivel foliar en respuesta al
déficit hidrico, no se registraron modificaciones en la anatomia del lefio en los

tratamientos de déficit hidrico, en comparacién con el control (Tabla 4.4).

Tabla 4.4 Caracteristicas anatémicas del lefio de Pinus taeda en los distintos tratamientos. Diametro
de lumen (Dumen, pm) de las traqueidas; Espesor de pared (Epared, tm) de las traqueidas. No hubo
diferencias significativas entre tratamientos en ninguno de los parametros analizados (tests aplicados
a los datos cuyos promedio (DE) se presentan en las primeras dos columnas de la tabla). Promedios de
los parametros analizados en individuos de los tratamientos C, DIP y DV, donde se diferencié lefio
temprano y tardio (datos presentados en las ultimas cuatro columnas de la tabla). DIP: déficit hidrico
al inicio de la primavera; DFP: déficit hidrico al fin de la primavera; DV: déficit hidrico en verano.

Anillo completo Lefio temprano Leiio tardio

Tratamiento (n=5) (n=2/3) (n=2/3)

Dlumen Epared Dlumen Epared Dlumen Epared

(um) (rm) (rm) (rm) (rm) (rm)
Control 15,2+4,5 2,4+0,8 16,5 1,7 10,9 2,9
DIP 14,3+2,7 2,810 16,8 2,6 10,6 4,1
DFP 16,7¢0,6  2,3#0,6  ------  —eem e e
DV 15,7#3,6  2,6%0,5 19,5 2,5 10,6 3,3

Dentro de cada tratamiento, hubo individuos en los que se pudo diferenciar el lefio
temprano y tardio, mientras que en otros, esta diferenciacién entre tipos de lefio no
pudo realizarse. Por ello, las comparaciones entre tratamientos se realizaron en base al
promedio de los caracteres (diametro de lumen y espesor de pared) sin diferenciar
tipos de leno (Tabla 4.4). De manera descriptiva, se presentan ademas los valores
medios de la morfometria de traqueidas del lefio temprano y tardio de aquellos
individuos que presentaron una clara diferenciacion en las dimensiones de sus
traqueidas a lo largo del anillo de crecimiento (Tabla 4.4). No se realiz6 un test

comparativo entre tratamientos debido al bajo n que representaban.
Relaciones hidricas y el intercambio gaseoso en las plantas

El potencial hidrico, tanto en pre-alba como al mediodia, presentd valores menores, es
decir mas negativos, en las plantas con restriccién hidrica respecto a las plantas control
en cada periodo de estrés evaluado (Figura 4.6), siendo las diferencias
estadisticamente significativas solamente durante la primavera tardia (mediciones

entre octubre y diciembre).
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Figura 4.6 Potencial hidrico foliar (W5, MPa) medido en plantas con y sin restriccion hidrica en pre-alba
y al mediodia en distintas fechas de la temporada de crecimiento. Los asteriscos indican diferencias
significativas entre tratamientos en cada momento del dia (pre-alba o mediodia) y fecha de medicion
con un nivel de significancia a=0,05.

El maximo gradiente de potencial hidrico diario desarrollado en cada grupo de plantas
(diferencia entre el potencial hidrico maximo obtenido en pre-alba y el minimo a las 14
horas aproximadamente) en cada dia fue similar entre tratamientos. Por otro lado, se
observd que el potencial hidrico foliar estuvo inversamente relacionado con el DPV
(Figura 4.7), descendiendo linealmente a medida que aumentd el DPV. Los coeficientes
de correlacidn entre estas variables fueron de -0,92 (p= 0,001) en el control y -0,78 (p=
0,02) para las plantas estresadas bajo los tratamientos DIP y DFP analizadas en este
caso ambos tratamientos en conjunto. La comparacién de las rectas de regresidon
ajustadas a estas variables mostré diferencias en ordenadas al origen (p= 0,043), no asi
entre las pendientes (p= 0,653) de las plantas control y las expuestas a déficit hidrico

(Figura 4.7). Los parametros de las rectas de regresion fueron los siguientes:
Control: W¢(MPa) = -0,6632 DPV (kPa) - 0,6214 (p= 0,001; F= 34,594; R>= 0,85)

Plantas con déficit hidrico en suelo: Ws (MPa) = -0,5647 DPV (kPa) -1,1327 (p= 0,023; F=
9,231; R’=0,62).
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Figura 4.7 Relacion entre el potencial hidrico foliar (MPa) y el déficit de presion de vapor de la
atmadsfera (DPV, kPa) al momento de la medicion de esta variable fisiologica, en plantas con (DIP y
DFP) y sin restriccion hidrica (C). Cada punto representa el promedio de 12 plantas correspondientes a
un tratamiento, fecha y momento de medicién.

Se observé una disminucién de la gs en los plantines bajo déficit hidrico (DIP y DFP) con
respecto a la situacion control, tanto a las 9 de la mafiana, momento de maxima gs
esperada, como al momento de minima gs esperada (14 horas aproximadamente).
Estas diferencias sucedieron a partir de septiembre (p< 0,05) (Figura 4.8). Las plantas
en el tratamiento control mantuvieron altas gs en ambos momentos de medicién
diaria, mientras que las estresadas presentaron una menor apertura estomatica

relativa al control, en ambos momentos del dia.
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Figura 4.8 Conductancia estomatica (gs, mol m2 s) en plantas con vy sin restriccién hidrica, medida a
las 9 y a las 14 hs. C: plantas control; Estrés: plantas con déficit hidrico al momento de la medicion
(plantas del tratamiento DIP en agosto y septiembre, y del tratamiento DFP en octubre y diciembre).
Los asteriscos indican diferencias significativas entre C y Estrés dentro de cada fecha y momento de
medicion con un nivel de significancia p<0,05. Cada columna representa el promedio y desvio
estandar de 6 plantas.

Sin embargo, la conductancia estomatica no presentd un patrén definido con respecto
al DPV tanto en condiciones 6ptimas de agua en suelo como de deficiencia hidrica
(coeficientes de correlaciéon no significativos, p> 0,05) (Figura 4.9), por lo que no se
encontrd el comportamiento esperado de acuerdo a una alta sensibilidad estomatica,
que predice una relacién exponencial negativa entre la gs y el DPV (o lineal negativa

entre gs y el InDPV).
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Figura 4.9 Conductancia estomatica en funcién del déficit de presion de vapor de la atmésfera (DPV,
kPa) en plantines de Pinus taeda con y sin restriccion hidrica en el suelo. Cada punto representa el
promedio de 6 plantas del control y los tratamientos DIP y DFP.

La Aset promedio (+ desvio estandar) fue de 8,1 + 2,4 umol m™2 s™! en las plantas
control y de 4,0 + 2,5 umol m™2 s en el tratamiento de estrés DIP, siendo las

diferencias entre ambos estadisticamente significativas (p< 0,01).

Las curvas presidon-volumen ajustadas al tejido foliar de plantas control y del
tratamiento DIP indicaron que no hubo ajuste osmoético o elastico significativos en
situaciones de déficit hidrico. Todos los pardmetros analizados fueron similares entre C
y DIP. El Wrisat promedio (+ desvio estandar) de ambos tratamientos fue de -1,9 (+ 0,5)
MPa; el Wrp fue -2,5 (+ 0,9) MPa, y la fraccidn apoplastica fue de 65 (+ 9) %. El mddulo
de elasticidad presenté gran variabilidad entre individuos de un mismo tratamiento,

con un valor medio (* desvio estandar) de 20 (+ 21,6) MPa.

La conductividad hidraulica especifica (ks) de las ramas tampoco mostré diferencias
entre el control y el tratamiento DIP, con valores promedios (+ desvio estandar) de

1,07 (+0,21) y 0,91 (+ 0,19) Kg st m* MPa* respectivamente.
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DISCUSION

Crecimiento en altura y diametro basal

Las plantas bajo déficit hidrico tuvieron un patrén general de crecimiento en altura y
dac similar al de las plantas control, presentando sus valores maximos y minimos en
los mismos momentos. Este tipo de patrén coincide con el encontrado por Gelid de
Rubial et al. (1997), quienes determinaron para esta especie e igual region en la que se
realizé este estudio, Noreste de Argentina, que la altura total presenta un aumento del
incremento mensual entre los meses de julio a octubre, momento éste a partir del cual

el incremento comienza a declinar para esta especie.

El déficit hidrico impuesto en verano no afectd el crecimiento en altura y dac de los
arboles, mientras que el déficit impuesto en la primavera, ya sea al inicio o al final de la
misma, si tuvo un efecto significativo sobre la tasa de crecimiento en altura y dac. Las
plantas expuestas a déficit de agua en el suelo al inicio del periodo de crecimiento,
lograron recuperar las tasas de crecimiento a los 30 dias posteriores al cese del déficit
hidrico. Este grupo de plantas pertenecientes a DIP, alcanzaron un segundo pulso
maximo de tasa de crecimiento de magnitud similar al primero para el caso de la
altura, tasa que habia sido menor al de las plantas control debido a que coincidié
temporalmente con la imposicién del déficit hidrico. En contraste, las plantas
expuestas a estrés mdas avanzada la primavera, no recuperaron su crecimiento en
altura aun a los 50 dias posteriores de cese del déficit hidrico (fecha en que culminé el
experimento). Sin embargo el dac manifestd una leve recuperacion en el crecimiento a
los 20 dias aproximadamente luego del cese del déficit hidrico. Posiblemente, la falta
de recuperacién del crecimiento en altura se debié a que el momento de imposicién
del estrés coincidié con el momento en el que se observa una disminucién en la tasa
de crecimiento diaria, siendo esto normal dentro del periodo de crecimiento, ya que
fue observado también dentro del control sin estrés, y con ello limitando su capacidad
de recuperacién posterior. Estos resultados ponen de manifiesto la importancia de
considerar el momento de ocurrencia de la restriccion de agua en el suelo, para poder

predecir las respuestas en crecimiento inmediatas y posteriores al mismo.
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Por otro lado, si bien se observd una recuperacién del crecimiento en el tratamiento
DIP, el crecimiento relativo acumulado fue inferior al control, tanto en altura como en
diametro del tallo. Esto se debié a que la mayor proporcién del crecimiento acumulado
ocurre al inicio del periodo de crecimiento, basicamente entre agosto y septiembre,
momento en el que se impuso el déficit de agua en el tratamiento DIP, y que condujo a
una significativa disminucién de la tasa de crecimiento, afectando asi el crecimiento
acumulado. Por el contrario, el déficit hidrico impuesto en verano (DV) no afecté el

crecimiento relativo acumulado en ninguna de las dos variables consideradas.

Distribucion de la biomasa aérea en los diferentes compartimentos

Si bien se observaron efectos significativos del déficit hidrico en primavera sobre el
crecimiento en altura total y dac, no se observaron cambios en la particion de la
biomasa dentro de la fraccién aérea de la planta, asi como tampoco sobre la funcién
del lefio (ks) de los plantines. Respecto a la biomasa, no se cuenta con informacion de
esta variable al inicio del ensayo, por lo cual no es posible afirmar con seguridad que
las plantas del control hayan tenido menor biomasa al inicio. Sin embargo, su menor
altura total y dac registrados al inicio del ensayo sugieren que este grupo de plantas
dentro del control presentd una biomasa también menor en ese momento. En este
sentido, se observé que la biomasa final estuvo estrechamente relacionada con el
incremento en dac y en volumen de los plantines (R? promedio para las regresiones de
los cuatro tratamientos= 0,71, datos no mostrados), sugiriendo que las plantas que
mas incrementaron su volumen de tallo fueron las que presentaron la mayor
produccién de biomasa al final del ensayo. Por lo tanto, es plausible deducir que la
misma biomasa al final del ensayo en todos los tratamientos nos reflejaria una mayor
produccién aérea relativa de biomasa en el control respecto de los tratamientos donde
se impuso el déficit hidrico, siendo esto un resultado esperado de acuerdo a los
patrones de crecimiento en la altura total y dac, gs y Asat registrados en el periodo. Si
bien las plantas en este estudio no mostraron diferencias en la asignacién de biomasa
entre los distintos compartimentos, en lineas generales la asignacién diferencial entre
compartimentos es un fendmeno que suele ser observado (King et al. 1999). También

es comun, ante déficit hidrico, detectar modificaciones en la particién entre los
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compartimentos aéreos y subterraneos, sin embargo este ultimo no fue considerado

en este ensayo, por lo cual no se pueden hacer inferencias al respecto.

Anatomia foliar y de lefio

De manera menos contundente, nuestros resultados muestran que las plantas
manifestaron algunas respuestas morfoldgicas a nivel foliar ante el déficit hidrico,
como ser una tendencia a un mayor espesor de epidermis, y un aumento en el tamafio
de los estomas acompafiado de una reduccién en la densidad estomatica. Desde el
punto de vista de la regulacion del estado hidrico de las plantas, los estomas son
estructuras importantes tanto para hacer frente a cambios ambientales diarios (corto
plazo) como estacionales. En este ultimo caso, la regulacién estomdtica a mas largo
plazo puede desarrollarse a través de una aclimatacion ambiental mediada por una
modificacion de los estomas, alterando su morfologia y frecuencia (Casson y Gray
2008; England y Attiwill 2011), fendmeno que si se observé en este sistema de estudio.
Sin embargo, los cambios observados a nivel estomatico (mayor tamano individual de
estoma y menor densidad) resultan en un mantenimiento del area de poros, lo que
resulta dificil de explicar como una respuesta con caracter adaptativo. En este sentido,
al igual que lo determinado en este capitulo, antecedentes en otras especies reportan
una disminucion de la frecuencia de estomas en respuesta al déficit hidrico (e.g. Xu y
Zhou 2008), asociandose la caracteristica de menor densidad estomatica a una mayor
tolerancia a este tipo de estrés (Yu et al. 2008; Liu et al. 2012) y una mayor eficiencia
en el uso del agua (Monclus et al. 2006). Sin embargo, y contrariamente a lo observado
aqui para Pinus taeda, el tamano de los estomas generalmente disminuye frente al
déficit hidrico (Nautiyal et al. 1994; Xu y Zhou 2008; Bosabalidis y Kofidis 2002), pero
existen algunos estudios que muestran un aumento del tamafio de los estomas frente

a este factor de estrés (e.g. Rodiyati et al. 2005).

Relaciones hidricas e intercambio gaseoso

Si bien la regulaciéon estomatica puede manifestarse en el corto plazo mediante una
alta sensibilidad estomatica al DPV (Buckley 2005, Casson y Gray 2008), ésta no fue

encontrada en estos resultados. Esta baja sensibilidad estomatica al DPV también ha
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sido descripta para Pinus taeda por Aspinwall et al. (2011a) y Tang et al. (2003), y ha
resultado en el presente estudio en un comportamiento anisohidrico, pero
isohidrodindamico (Franks et al. 2007), de los plantines evaluados, en los que las plantas
cuyos potenciales hidricos en pre-alba fueron menores, como en los tratamientos de
déficit, alcanzaron potenciales hidricos foliares al mediodia también menores respecto
al control, manteniéndose gradientes de potenciales hidricos foliares similares entre
tratamientos. Este mantenimiento del gradiente de potencial entre el suelo (estimado
por el potencial hidrico de las hojas en pre-alba y considerando equilibrio
termodindmico nocturno entre el suelo y el tejido foliar) y las hojas contribuiria a
mantener el movimiento de agua en fase liquida en magnitud similar entre

tratamientos.

Por otro lado, y mas alla de la anatomia de los estomas y de su densidad discutidos en
el apartado anterior, la conductancia estomatica si reflejé los efectos del déficit hidrico
en el suelo, observandose el cierre estomatico parcial en los tratamientos de déficit en
algunas fechas, lo que disminuyd la capacidad de fijacién de C por unidad de area foliar
(menor Asat). Estos resultados coinciden con lo determinado por Faustino et al. (2013)
para la misma especie y zona de estudio, quienes encontraron que las tasas de
crecimiento menores observadas en algunas familias estaban relacionados a gs

también menores.

Si bien el comportamiento estomatico mostré una respuesta a la deficiencia de agua
en el suelo, ésta no se vio sinergizada por una sensibilidad alta al DPV, resultando en
una ausencia de cierre estomatico completo en todo el periodo de estudio. Esto
permitiria a los genotipos estudiados de Pinus taeda continuar fijando carbono y
consecuentemente, alcanzar crecimientos diarios significativos aun bajo deficiencia
hidrica moderada. En este sentido, Zweifel et al. (2009) determinaron que P. sylvestris
puede abrir sus estomas en condiciones moderadas de sequia y soportar por cortos
periodos de tiempo un déficit mas severo; sin embargo requiere de precipitaciones a
intervalos regulares para permanecer con sus estomas abiertos y seguir siendo

productiva.

Por otro lado, si bien el ajuste osmodtico es una respuesta al déficit hidrico

ampliamente observada en muchas especies (e.g. Parker et al. 1982; Meier et al. 1992;
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Nguyen-Queyrens y Bouchet-Lannat 2003; Villar-Salvador et al. 2004), para Pinus taeda
no fueron observados ajustes osmoticos ni eladsticos. Este resultado es similar a los
encontrados por Fernandez et al. (2014) en P. ponderosa y por Villar-Salvador et al.
(1999) en P. halepensis; sin embargo estdn en contraposicién a los encontrados por
Meier et al. (1992) en dos familias de P. taeda con valores promedios para Wrisat y Wrie
de -1,3 MPay -1,9 MPa, respectivamente, para plantas no estresadas, y de -1,5 MPay -
2,13 MPa respectivamente, en plantas bajo condiciones de déficit hidrico. Estos
valores y aquellos encontrados por Schulte y Henry (1992) son superiores a los
determinados aqui lo cual sugiere que, a pesar de no presentar ajuste osmético, estos
origenes de P. taeda poseen parametros hidricos consistentes con una relativamente
alta capacidad de mantenimiento de la turgencia celular, cardcter que constituye una

ventaja frente a condiciones de déficit hidrico.

Como se menciond anteriormente, la ks no difirid entre los tratamientos. Esta variable
fue determinada al mediodia donde la tensiéon en el xilema es alta y podria provocar la
cavitacion de los conductos xilematicos. Sin embargo, la similitud en la capacidad de
transporte de agua en todas las plantas sugiere que los potenciales hidricos foliares
menores experimentados por las plantas bajo déficit hidrico no afectaron la ks, a
menos que la ks maxima, la cual no fue determinada en este estudio, difiera entre los

tratamientos.

CONCLUSIONES

Los resultados de este capitulo constituyen una primera aproximacion a las relaciones
entre crecimiento y fisiologia foliar en respuesta a la variacion temporal en la
disponibilidad de agua en el suelo para algunos origenes genéticos selectos de Pinus
taeda. El déficit de agua en el suelo durante la primavera tuvo un marcado efecto
negativo sobre el crecimiento en altura total y dac, con distinta capacidad de
recuperacién (al menos en el mediano plazo) en funcién del momento de ocurrencia
del estrés. Por el contrario, el déficit de agua en el suelo en momentos de menor
crecimiento dentro de la temporada (verano) no impacté de manera significativa sobre
la tasa diaria ni el crecimiento acumulado, en comparacién con las plantas creciendo

sin restricciones hidricas en el suelo. Posiblemente las altas temperaturas que
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conducen a DPV elevados en este momento del afio impliqguen una limitacion a la
fijacion de carbono, independientemente de la disponibilidad de agua a nivel de las

raices, homogenizando las respuestas en crecimiento.

Estos resultados ponen de manifiesto la importancia de considerar el momento de
ocurrencia del déficit hidrico sobre el crecimiento de plantines de Pinus taeda, lo que
puede contribuir a la prediccidon del comportamiento de la especie frente a cambios en
el clima ya sean debidos a la variabilidad climatica en un sitio dado, o bien por
modificaciones en las areas de implantacién de la especie. En este sentido, haciendo
referencia a la menor precipitacién acumulada en agosto que ha sido detectada en los
ultimos afos respecto a la histérica en la Pcia. de Misiones, ésta resulta ser de suma
importancia dado que este mes coincide con el inicio del periodo de crecimiento para
la especie en esta regién. Por otro lado, también se observaron menores
precipitaciones en los Ultimos afios durante los meses de mayor demanda atmosférica,
lo cual influye en la disminucién del crecimiento durante el verano, aunque no de
manera significativa. Sin embargo, en términos econdmicos esta disminuciéon puede
resultar de interés para los productores. Se requieren investigaciones futuras que
evallen la capacidad de recuperacion del crecimiento (resiliencia) a mayores plazos
qgue los analizados en el presente capitulo, asi como la posible respuesta diferencial
entre genotipos (variabilidad genética intraespecifica). Asimismo, se requiere estudiar
aun el posible impacto diferencial sobre otros destinos del carbono como las reservas
de carbohidratos o el desarrollo radical de las plantas, los que pueden afectar la

tolerancia al estrés y el crecimiento en eventos posteriores de sequia.
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PROCESOS ECO-FISIOLOGICOS QUE EXPLICAN EL CRECIMIENTO
DIFERENCIAL DE FAMILIAS DE Pinus taeda L. EN CONDICIONES DE
CAMPO

RESUMEN

Este capitulo pretende evaluar variables morfo-fisiolégicas responsables del
crecimiento diferencial de plantines de Pinus taeda bajo condiciones ambientales
naturales en la Provincia de Misiones, Argentina. Los plantines manifiestan en general
una mayor susceptibilidad al estrés bidtico y abidtico que los arboles adultos, por lo
que el crecimiento y supervivencia al inicio es crucial para la instalacion de las
plantaciones y con ello, la sustentabilidad de la actividad forestal. Los individuos
evaluados constituyen dos grupos de medios-hermanos (de polinizacidon abierta)
provenientes de dos madres, una de alto crecimiento (AC) y una de bajo crecimiento
(BC). Se evalud el incremento en altura y diametro a la altura del cuello (dac), la
conductancia estomatica (gs), el potencial hidrico foliar (Ws) al mediodia y en pre-alba,
la fotosintesis a saturacion de luz (Asat), la conductancia hidraulica (Kn) y conductividad
hidraulica especifica (ks) y foliar especifica (ki) de ramas, y la asignacidon de biomasa
aérea. La familia AC presentd mayor incremento absoluto en altura y dac durante el
periodo evaluado, y mayor produccién de biomasa aérea que la familia BC. Los
patrones diarios de gs y Wy, y la Asat fueron similares entre ambas familias dentro de
cada fecha de evaluacion. La familia AC presentd mayor ki y su ks fue mas afectada bajo
condiciones de déficit hidrico que la BC. Las diferencias observadas en la asignacién de
la biomasa entre organos aéreos de la planta, que resultan en cambios en la
arquitectura hidraulica de la misma, serian responsables —al menos en parte- de las
tasas diferenciales de crecimiento. Sin embargo, algunos pardmetros, como las
mayores caidas en ks y gs en un periodo seco y la tendencia a menores potenciales
hidricos minimos, sugieren que los genotipos AC podrian ser mas susceptibles al déficit

hidrico, requiriéndose mas estudios para poner a prueba esta hipdtesis.
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Los resultados de este capitulo se encuentran en revisién en la Revista Bosque con la
siguiente denominacién de manuscrito: Bulfe N, Faustino L, Pinazo M, Graciano Cy
Fernandez ME. Bases fisioldgicas del crecimiento diferencial en la fase inicial del
desarrollo de dos progenies de Pinus taeda bajo condiciones de campo, en Misiones

Argentina.

-123 -




INTRODUCCION

Pinus taeda L. fue introducida en zonas subtropicales de Sudamérica, tanto en Brasil
como en Argentina. En ambos paises se han logrado, mediante programas de
mejoramiento genético, diferentes grados de éxito en lo que se refiere a productividad
de la especie. Es asi que se verifican mayores productividades a las de su lugar de
origen, alcanzando incrementos promedios anuales de entre 30-35 m3 ha? afio?
(Cubbage et al. 2007). Esta alta productividad es altamente dependiente de las
condiciones edéficas del sitio (Fernandez et al. 2012), asi como también de su genética.
Los programas de mejoramiento genético se vienen desarrollando en la regidon desde

la década del ‘70 del siglo pasado, intensificdndose a fines de los "90 (Rodriguez y

Gauchat 2005).

Ademas del factor genético, el crecimiento es altamente dependiente de factores
ambientales como el suelo y el clima. Segun los Informes del IPCC (2007), que
proyectan cambios en la temperatura y las precipitaciones para la regiéon noreste de
Argentina, previéndose eventos climaticos adversos de mayor magnitud e intensidad,
la productividad de las forestaciones y en algunos casos, su sobrevivencia, estarian en
situacion de riesgo. De esta manera, los procesos fisiolégicos que determinan el
crecimiento y las estrategias de sobrevivencia de las especies en general y de Pinus
taeda en particular, resultan de importancia. Dentro de éstas, las fases iniciales del
desarrollo resultan particularmente de interés para la instalaciéon de plantaciones
comerciales. En este sentido, son numerosos los estudios (revisados y citados en
Niinemets 2010) que indican que la resistencia general a la sequia, estrés por ozono y
por factores bidticos es mayor en arboles grandes no senescentes que en plantines y
juveniles. La utilizacion de un enfoque ecofisioldgico para describir y predecir la
productividad se encuentra ampliamente desarrollada para P. taeda en su lugar de
origen (e.g. Teskey et al. 1987; Barnes 2002; Tang et al. 2003; Rahman et al. 2003;
Aspinwall et al. 2011ab, 2013), en el que las condiciones ambientales son diferentes a
la region subtropical donde ha sido introducida. En contraste, muy pocos son los
estudios ecofisiologicos de los materiales genéticos introducidos en Argentina. Una

excepcion son los estudios de Faustino et al. (2012, 2013), quienes aplicaron un
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enfoque ecofisioldgico a la evaluacidn de origenes genéticos cultivados en este pais,

con énfasis en respuestas a la fertilizacion.

A pesar de que el conocimiento de Pinus taeda en su lugar de origen es muy vasto, tal
como ocurre con otras especies, el enfoque ecofisioldgico ha sido histéricamente mas
aplicado al manejo silvicola y al desarrollo de modelos de produccién basados en
procesos que en los programas de mejoramiento genético tradicionales (Martin et al.
2005). Sin embargo, las ventajas de la aplicacion de criterios ecofisiolégicos en la
seleccion de individuos mads productivos, pero también mas eficientes en el uso de los
recursos del ambiente y mas resistentes a estrés abidtico son evidentes,
particularmente a la luz de los desafios que impone el cambio climatico global. En este
contexto, es relevante el conocimiento del conjunto de los caracteres y procesos que
determinan el crecimiento, el uso de los recursos y la resistencia al estrés en cada una
de las especies de interés, de manera de contribuir al desarrollo de criterios de

seleccion adecuados para cada caso.

Entre los principales factores que afectan la fijacion de carbono en Pinus taeda se
destaca la limitacién estomatica (Teskey et al. 1986; Grissom y McKeand 2001), dada la
estrecha relacién entre la conductancia estomatica (gs) y la fotosintesis (Teskey et al.
1987). En algunos trabajos se ha reportado un comportamiento estacional de la gs
(Tang et al. 2003; Aspinwall et al. 2011b), que puede ser el resultado de la influencia
de la temperatura ambiental (Teskey y Will 1999), la disponibilidad hidrica, la humedad
del aire, o la intensidad e interceptacién luminica (Teskey et al. 1986; Tang et al. 2003).
La gs y la sensibilidad estomatica, es decir, la respuesta a corto plazo de esta variable a
condiciones del ambiente como el déficit de presion de vapor de la atmdsfera (DPV),
tienen ademas una relacion estrecha con la funcionalidad del sistema conductivo
(Oren et al. 1999). En el caso de P. taeda, se han observado comportamientos
diferenciales en la sensibilidad estomdtica al DPV entre genotipos (Aspinwall et al.
2011ab). Esto y/o una diferente vulnerabilidad a la cavitaciéon del xilema podrian
explicar el decrecimiento diferencial de la conductividad hidraulica especifica (ks) de
tallos con la disminucion del agua en el suelo observado en distintos genotipos (A-
Noborio et al. 1999). Si bien la regulacion estomatica del intercambio gaseoso si

tendria influencia en el crecimiento diferencial entre genotipos ante distintas
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condiciones ambientales, la capacidad fotosintética (Asat) €n si no seria responsable del

crecimiento diferencial entre progenies (Martin et al. 2005).

La mayoria de los trabajos que abordan la influencia de las condiciones ambientales en
la fisiologia y crecimiento de Pinus taeda se han desarrollado bajo condiciones
controladas. Sin embargo, es de suma importancia sumar a este tipo de estudios
conocimientos sobre el comportamiento de la especie bajo las multiples y/o sucesivas
condiciones de estrés que se pueden dar en situaciones de campo (Niinemets 2010). Si
bien en este caso no es posible modificar dichas condiciones ni aislar factores que
permitan describir relaciones causales, este tipo de estudio tiene la ventaja de someter
a las plantas a una situacidén realista de disponibilidad de agua en el suelo, contrario a
los ensayos en macetas, especialmente en especies de rdpido crecimiento
caracterizadas por altas tasas transpiratorias. Este estudio tiene como objetivo
identificar bajo condiciones ambientales naturales, las variables morfo-fisioldgicas
responsables del crecimiento diferencial en altura total y diametro basal en plantines
de P. taeda descendientes de dos genotipos seleccionados por sus tasas de
crecimiento contrastantes. Como hipétesis de trabajo se planted que las diferencias en
crecimiento (altura total y dac) entre las familias estan relacionadas con diferencias en
comportamiento estomatico, conductividad hidraulica especifica del xilema vy
asignacion de biomasa entre compartimentos aéreos (hojas vs. tejido lefioso) que
favorecen el aumento de la conductividad hidrdulica por unidad de area foliar. En este
sentido, se hipotetiza que las familias de rdpido crecimiento presentan una menor
sensibilidad estomatica que las de bajo crecimiento, cerrando mas tardiamente o en
menor magnitud los estomas ante condiciones de déficit hidrico en el suelo o la
atmdsfera, lo que podria redundar en una mayor capacidad de fijacién de carbono.
Asimismo, se postula que las familias de alto crecimiento presentan una mayor ks de
ramas o menor asignacion de biomasa a hojas y una mayor biomasa a fuste que las de
bajo crecimiento, permitiéndoles una alta capacidad de provisiéon de agua por unidad

de drea foliar (alta conductividad hidraulica foliar especifica).
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MATERIAL Y METODOS
Area de estudio y material utilizado

El ensayo fue instalado en el Campo Anexo Laharrague del Instituto Nacional de
Tecnologia Agropecuaria (INTA) de Argentina, ubicado en el departamento de
Montecarlo, Provincia de Misiones (262 30" S, 542 40" Q). El clima de la region es
subtropical sin estacion seca marcada, con precipitacién media acumulada de 2000

mm anuales y temperatura media anual de 20 9C (Ligier 2000).

Las variables ambientales fueron registradas a través de una estacién meteoroldgica
(Davis GroWeather) situada a 100 m aproximadamente del ensayo. Debido a
problemas de funcionamiento del sensor de humedad relativa que arrojé valores
dudosos, el promedio de DPV presentado en la Figura 5.1 corresponde al calculado en
base a las temperaturas registradas en el sitio y periodo de estudio, y la humedad
relativa promedio de cada mes (periodo 1991-2010) correspondiente a la Estacién
Meteoroldgica Iguazu (informacidn provista por el Servicio Meteoroldgico Nacional de
Argentina). Dicha estacidn estd situada a 120 Km de distancia del area de estudio.
Dentro del periodo de estudio (septiembre 2009-noviembre 2010) ocurrieron periodos
contrastantes en cuanto a las condiciones climaticas, especialmente en la cantidad de
agua, donde puede observarse que la primavera de 2010 presenté menor precipitaciéon
acumulada respecto a la primavera de 2009. En este sentido, se pueden destacar dos
periodos contrastantes respecto a la cantidad de agua en el suelo, ambos con valores
de DPV similares: marzo, con abundantes precipitaciones, y agosto como un mes de

mayor estrés ambiental (menor precipitaciéon acumulada) (Figura 5.1).
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Figura 5.1 Informacion meteoroldgica del area de estudio. A) Datos climaticos para el area de estudio,
para el periodo comprendido entre 1963-2010. B) Datos meteoroldgicos en el periodo primavera
2009-primavera 2010 registrados en el Campo Anexo Colonia Laharrague, Misiones, Argentina.
Promedio mensual en el caso de temperatura del aire y déficit de presion de vapor, y valor acumulado
mensual en el caso de las precipitaciones.

En septiembre de 2009, plantines de tres meses de edad producidos de semilla
proveniente de la polinizacidon abierta (medios-hermanos) de dos familias de Pinus
taeda clasificadas por el Programa de Mejoramiento Genético (PMG) como familias
con diferentes tasas de crecimiento, fueron llevados al campo, luego de ser producidos
en un inverndaculo en condiciones de produccién estandar en la regién de estudio. Los

genotipos utilizados en el ensayo forman parte PMG de esta especie llevado a cabo por
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el INTA (Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria) de Argentina. Los genotipos
analizados en este capitulo, al igual que en los otros, fueron seleccionados por
provenir de madres con diferentes tasas de crecimiento en volumen y rectitud de
fuste, dentro de un ranking realizado al quinto afio de edad (etapa juvenil). Este se
elabord mediante la combinacién de ambas variables, representando cada una de ellas
un 70 % y 30 %, respectivamente. Se evalud asi la descendencia (medio-hermanos) de
una familia catalogada como de alto crecimiento (AC/I35) y una de bajo crecimiento

(BC/T10).

Diseiio del experimento a campo

Para la realizacién de la plantacién se considerd una distancia de plantacion de 0,8 x
0,8 m entre filas y lineas. Este espaciamiento reducido entre las plantas pretendia
minimizar la heterogeneidad espacial de las condiciones topogréficas, edaficas vy
luminicas dentro de la misma. Dada la corta duracién del ensayo, este espaciamiento

fue adecuado para el tamafo que alcanzaron las plantas dentro del mismo (Figura 5.2).

Figura 5.2 Vista general del ensayo a campo a los 10 meses de realizada la plantacion (foto tomada en
junio de 2010).
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Se instalaron tres parcelas conteniendo la progenie de ambas familias (AC y BC) dentro
de cada una. Cuatro individuos de cada una de ellas fueron distribuidos en una linea de
plantacion, siendo esta linea de plantacidn considerada una sub-parcela. De esta

manera se obtuvo un total de 12 individuos por madre en todo el ensayo.
Variables medidas

Los registros de las diferentes variables consideradas en el ensayo comenzaron en
marzo del afio 2010 (seis meses posteriores a la plantacion), y se extendieron hasta
noviembre del mismo afio. Se registraron las variables altura total de cada planta (h:)
(precisién: 0,01 m) con una cinta métrica y el didmetro a la altura del cuello (dac)
(precision: 0,01 mm) de las plantas con un calibre digital. Con estas variables se
estimaron el incremento absoluto (lIA) y el incremento relativo (IR) de ambas variables

correspondiente al periodo de estudio segun las siguientes ecuaciones:

Donde:

Am;mm) =T, —T, Ecuacion (1)

inicial
Tﬁnal - T;'m'cial .

IR(%) =——-100 Ecuacion (2)

inicial

Donde:

Tfina= variable de tamafio (Altura; dac) al inicio del ensayo

Tinicia= variable de tamafio (Altura; dac) al final del ensayo

De manera periddica se registraron las siguientes variables fisioldgicas:

o Conductancia estomatica (gs, mol m™ s71): se midié cada 2 horas (10, 12 y 14
hs) con un porémetro Decagon Devices modelo SC-1 en dos individuos por
familia de cada parcela (6 individuos por familia). Para cada medicién se
considerd tres fasciculos completamente expandidos de la porcién media de la
copa, ocupando el area completa de la cdmara. Las mediciones se realizaron en
tres fechas durante el periodo de estudio, puntualmente en marzo, junio y

agosto de 2010.
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o Potencial hidrico foliar (Ws, MPa): esta variable fue registrada en pre-alba y al
mediodia en un individuo por familia de cada parcela (n=3), utilizando para ello
una camara de presiéon tipo Scholander (Bio-control, Argentina). Estas
determinaciones se realizaron en un fasciculo completamente expandido de la

parte media de la copa de la planta en marzo y agosto de 2010.

o Fotosintesis a saturacidon luminica (Asat, pmol m=2 s71): esta variable se midi6 en
marzo, bajo una condicién luminica de saturacion de 1200 umol m? s La
misma fue realizada en la porcion media de la copa en tres fasciculos
completamente expandidos en una planta por familia de cada parcela (n=3) con
un analizador de gases infrarrojo PPSystems Ciras-2 (concentracién de CO,: 400

ppm; temperatura media del aire durante la medicién: 25 2C).

o Conductividad hidraulica (kn, kg m s MPa!) de ramas, conductividad hidraulica
especifica (ks, kg s m™ MPa) y conductividad hidraulica foliar especifica (ki, m
sl MPa™): estas variables se midieron en ramas extraidas de la parte media de
la planta de tres individuos por familia de cada parcela (9 individuos por familia
en total). Las mediciones fueron realizadas en marzo, cuando las condiciones
de crecimiento fueron 6éptimas de acuerdo a las condiciones climaticas,
utilizandose el método del conductimetro multicanal (Fernandez et al. 2010).
La ki fue estimada como el cociente entre la kn y la biomasa foliar alimentada
por la rama. Al final del ensayo, en noviembre de 2010, cuando las condiciones
ambientales fueron de mayor estrés relativo, se estimoé en dos individuos por
familia y parcela (n=6) la conductancia hidraulica (K, kg s* MPa?) en ramas con
hojas. Para ello se utilizd6 el método de flujo estable de baja presién (SSFM,
steady-state flow meter). Este método utiliza la caida de presién a través de
una resistencia conocida, junto con la presion en la conexién del tallo
(Zwieniecki et al. 2000), para medir el flujo en el tallo con aciculas. Las muestras
fueron tomadas entre las 7 y 8 horas de la mafiana, colocadas en bolsas
plasticas y luego llevadas al laboratorio, todas con diametros y longitudes
similares. Una vez obtenida la conductancia hidraulica de la rama con hojas, se
procedid a cortar la porcidn con hojas de cada rama para la estimacion de la kn

y la ks, estimandose luego la ki a partir de la kn y la biomasa foliar de la rama.
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Al finalizar el ensayo, en noviembre de 2010, se determiné la asignacion de biomasa en
los distintos compartimentos aéreos (tallo, ramas y hojas) en tres plantas por familia y
parcela (9 individuos por familia). Se pesé el total del material en fresco de cada
compartimento, se extrajo una sub-muestra de cada compartimento, la cual fue
pesada y luego llevada a estufa a 65 + 5 2C hasta peso constante. A partir de la relacién
peso fresco:peso seco de las sub-muestras, se estimé el peso seco de cada

compartimiento de la planta. Las muestras fueron pesadas con una precisién de 0,01 g.

La seleccidén de las plantas para el registro de las diferentes variables fue realizada

completamente al azar.

Anadlisis estadisitico

Los datos de incremento en altura total y dac en funcién del tiempo fueron
analizados mediante el ajuste de un modelo exponencial, realizado con el software
Table Curve 2D (Jandel Scientific, AISN Software). Los modelos fueron comparados
entre familias mediante el test F (Zar 1999). Para el andlisis de los datos de las
restantes variables, se utilizé ANOVA de una via cuyo factor de andlisis fue la familia
(p< 0,05), aplicdndose un analisis por fecha de medicion cuando la variable se midié en
mas de una fecha. Se utilizé el disefio de parcelas divididas con un n=3. En el caso de la
gs Y la ks, ademas se compararon los valores dentro de cada familia entre fechas de

medicidn con una prueba de t de Student apareado (a=0,05).

RESULTADOS

Crecimiento en altura total y dac

El tamafio de las plantas al inicio y al final del periodo de medicién dependié
significativamente de la familia para la variable altura total, mientras que el dac no
tuvo efecto de la familia al inicio del periodo (p> 0,05). El incremento absoluto en
altura de cada familia entre marzo y noviembre de 2010 fue de 1,09 + 0,17 y 0,58 +
0,08 m para las familias AC y BC, respectivamente, siendo las diferencias significativas
entre ellas (Figura 5.3 panel A). El mismo tipo de diferenciacién se observd en el

incremento en dac para el mismo periodo, siendo los valores promedios de 28,2+ 6,4y
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15,5 + 2,3 mm para las familias AC y BC, respectivamente. Sin embargo, a diferencia de
la altura total que difirié entre familias desde la primera fecha de medicidn, el dac se
diferencié entre las mismas a partir de la medicidn registrada en junio de 2010 (Figura
5.3 panel B). Los modelos exponenciales ajustados a ambos pardmetros en funcion del

tiempo difirieron significativamente entre familias.
Los modelos exponenciales ajustados para la familia AC fueron:

Para la altura total h= 0,166 e (%29 con un R? ajustado de 0,70 y para el didmetro a la

base del cuello dac= 1,890 e (209X con un R? ajustado de 0,75.
Para la progenie BC los modelos ajustados fueron:

Para la altura total hi= 0,114 e (909%) cyyo R? ajustado fue de 0,75 y para el didmetro a

la base del cuello dac= 2,089 e (0045 con un R? ajustado de 0,65.

En todos los casos, la variable independiente fue el tiempo, expresado en “cantidad de

dias desde la germinacion” (Figura 5.3).
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Figura 5.3 Evolucion de la altura total de la planta y el diametro basal del tallo registrada durante el
periodo de medicion marzo-noviembre de 2010 en plantines de Pinus taeda de dos familias del
Programa de Mejoramiento Genético (PMG) del INTA, Argentina. A) Altura total (h:, m), B) Diametro
al cuello de la raiz (dac, mm). AC: familia catalogada de alto crecimiento, BC: familia catalogada de
bajo crecimiento. Las lineas corresponden a los modelos exponenciales ajustados al conjunto de los
datos de cada familia (ver parametros y ajustes en el texto), los que fueron distintos entre ellas (test
de F, p<0,05) tanto para la variable altura como para el didmetro basal.

Contrario al incremento absoluto, el incremento relativo al tamafo inicial registrado
durante el periodo de estudio no manifestd diferencias significativas entre progenies

tanto para la variable altura total como para el incremento relativo del dac (Figura 5.4).

-134-



600 600

A B
> 500 1 - 500 °,
4 s
- o
[0 =
5 400 - ns L 400 o
© 3
5 5
2 300 - F300 9
(F:; ns T <
£ 200 | T - 200 2
2 T 5
3 5
g 100 | - 100 5
O 1 1 T T 0
AC BC AC BC

Figura 5.4 Incremento relativo de la altura total (%, panel A) y del diametro al cuello de la raiz (%,
panel B) entre marzo y noviembre de 2010, registrada en plantines de Pinus taeda de dos familias del
Programa de Mejoramiento Genético (PMG) del INTA, Argentina (n=12). AC: familia catalogada de alto
crecimiento. BC: familia catalogada de bajo crecimiento. ns: no significativo.

Produccion y distribucion de la biomasa aérea

Siguiendo la tendencia del incremento en altura total y didmetro basal, la biomasa
aérea absoluta al final del ensayo fue significativamente mayor en la familia AC
respecto a la familia BC (Figura 5.5 panel A). Dentro de cada familia se observé una
gran variabilidad en la biomasa aérea entre individuos, mostrando asi un
comportamiento individual a nivel de planta. La distribucidn relativa en los diferentes
compartimentos aéreos también fue diferente en cada familia (Figura 5.5 panel B); en
este sentido, la familia BC presentd una mayor proporcién de biomasa foliar respecto a
la familia AC. Esta combinacién de distribucién de materia seca en los diferentes
compartimentos aéreos entre las familias resultd en distintas relaciones alométricas
entre ellas. La familia BC presentd 4,1 £ 1,3 g de materia seca de hojas por g de
materia seca de rama, siendo este cociente estadisticamente superior al de la familia

AC(2,4+0,8gg%).
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Figura 5.5 Biomasa aérea al final del ensayo de individuos de dos familias de Pinus taeda. A) Biomasa
aérea total (g) discriminada por compartimentos. B) Proporcion de biomasa aérea en los
compartimentos tallo, ramas y hojas (%). AC: familia catalogada de alto crecimiento. BC: familia
catalogada de bajo crecimiento. *: p< 0,05 para la biomasa aérea absoluta total. Letras diferentes
indican diferencias estadisticas significativas entre familias para cada compartimento (Tukey a= 0,05;
n=9).

Como tendencia se observé que la familia AC presenté mayor asignacion a los
compartimentos tallo y ramas respecto a la familia BC. Si bien estas diferencias no
fueron significativas, resultan de interés dado que en los resultados presentados

anteriormente (capitulo 2), esta misma familia presenté un comportamiento similar,
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aun cuando crecié en condiciones ambientales distintas a las del presente capitulo

(invernaculo en maceta vs campo).

Conductancia estomadtica, potencial hidrico y fotosintesis neta a saturacion luminica

Ambas familias presentaron, dentro de cada fecha, patrones diarios similares de
conductancia estomatica (Figura 5.6), caracterizados por valores relativamente
constantes durante todo el periodo evaluado (10 a 14 horas), sin cierre estomatico en
el horario de mayor demanda evaporativa (14 horas aproximadamente). Si bien los
valores promedios de gs registrados en los diferentes momentos del periodo de
estudio no fueron diferentes entre familias (ANOVA, p> 0,05), si se observd que esta
variable tuvo una fuerte disminucién cuando las condiciones ambientales fueron de

mayor estrés (Figura 5.6).

0,6
—— AC = ©= BC _
0,5 -
0,4 - —
-
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02 { AGOSTO

0,1 1

Conductancia estomatica (gg, mol m2 5'1)

0,0 T T T T T

Horas desde el amanecer

Figura 5.6 Evolucién diurna de la conductancia estomatica (gs, mol m2 s!) promedio registrada en
hojas (n= 6) de dos familias de Pinus taeda en marzo y agosto de 2010. AC: familia de alto crecimiento
(circulos cerrados y lineas completas); BC: familia de bajo crecimiento (circulos abiertos y lineas
punteadas). En ninguna fecha hubo diferencias significativas entre familias.

La mayor gs se observd en marzo, y la menor fue registrada en agosto, siendo este

ultimo mes en el que se registraron las menores precipitaciones del periodo evaluado.
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Sin embargo, dentro de cada familia, las diferencias en la gs entre fechas de medicion
fueron significativas sélo en el caso de la familia AC (prueba t apareada, p< 0,05). Los
valores promedios diarios de gs para todo el periodo fueron de 0,269 + 0,098 y 0,260 +

0,090 mol m s para las familias AC y BC, respectivamente.

Dentro de cada fecha de medicién, ambas familias presentaron similares valores de
potencial hidrico foliar registrados en pre-alba y al mediodia. El potencial hidrico foliar
en pre-alba descendié en agosto, denotando las menores precipitaciones en este mes
que seguramente redundaron en un menor contenido de agua en el suelo (Figura 5.7).
En contraste, los menores valores de potencial al mediodia se registraron en marzo,
alcanzandose valores por debajo de -4 MPa. Si bien se observé que la familia AC
alcanzo potenciales hidricos mas negativos al mediodia en ambas fechas de medicidn,
las diferencias no llegaron a ser estadisticamente significativas entre progenies dentro
de cada fecha de medicién. Los potenciales hidricos en pre-alba y mediodia

manifestaron un comportamiento estacional marcado (Figura 5.7).
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Figura 5.7 Estado hidrico (promedio *+ desvio estandar) en dos progenies de Pinus taeda en
condiciones de campo registrado en marzo y agosto de 2010. Potencial hidrico en pre-alba (PA) y
mediodia (MD), en MPa. AC: genotipo de alto crecimiento; BC: genotipo de bajo crecimiento.

La diferencia de potencial entre pre-alba y mediodia, el cual refleja el gradiente
maximo de potencial hidrico para el movimiento de agua dentro de la planta, fue

maxima en marzo con una tendencia a la diferenciacidén entre las familias AC y BC. Este
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gradiente de potencial fue mayor para la familia AC, siendo mds marcada esta
diferencia en marzo, cuando las condiciones ambientales estuvieron en un rango mas

Optimo para la especie.

Respecto a la capacidad fotosintética a saturacidon luminica, ésta fue similar entre
familias. Los valores promedios generales (+ DE) fueron de 18,7 +2,0y 17,4 + 1,2 umol

m= s para las familias AC y BC, respectivamente.
Parametros hidrdulicos

No se observaron diferencias significativas entre familias de crecimiento contrastante
en la conductancia hidraulica de las ramas con hojas (Kh), cuyo promedio (+ desvio
estandar) para ambas familias fue de 5,7 x 107 + 7,1 x 10”7 Kg s MPa en noviembre
de 2010. Tampoco se observaron diferencias en la conductividad hidraulica (kn) e
hidraulica especifica (ks) de la madera entre familias, dentro de cada fecha de medicién

(Tabla 5.1).

Tabla 5.1 Parametros hidraulicos (media + DE) medidos en plantines de Pinus taeda de dos familias de
crecimiento contrastante. Conductividad hidraulica (kn, kg m s MPa), conductividad hidraulica foliar
especifica (ki, m s MPa) y conductividad hidraulica especifica (ks, kg m™* s MPa!) de ramas medidas
en marzo y noviembre de 2010 en una familia de alto crecimiento (AC) y en una de bajo crecimiento
(BC). *: a= 0,05.

. Marzo Noviembre
Familia ™ K k. ™ o+ k.
AC 3,710°+1,710° 0,02 £0,013 0,62+0,24 5,610°+4,910° 3,710%+3,110* 0,20+0,16
BC 2,710%+1,710° 0,017+0,009 0,52+0,29 9,610°1,110° 1,410°%1,910% 0,75+0,93

Los promedios para ambas familias juntas para las variables kn y ks medidas en marzo
fueron de 3,2 x 10° + 1,7 x 10° kg m s* MPa?! y 0,57 + 0,26 kg m* s! MPa?,
respectivamente. En noviembre, los promedios para las mismas variables (conjunto de
ambas familias) fueron de 7,6 x 10% + 7,9 x 10® kg m s* MPa'y 0,47 + 0,67 kg m?* s
MPa.

En el mes de marzo, la k fue similar entre progenies, aunque con una tendencia a ser
mayor en AC que en BC (Tabla 5.1). Sin embargo, en el mes de noviembre la k fue

significativamente inferior (p < 0,05) en la familia AC (Tabla 5.1).
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Figura 5.8 Conductividad hidraulica especifica (ks, Kg m? s MPa') de ramas, medida en marzo y
noviembre de 2010 en plantines de una familia de alto crecimiento (AC) y en una familia de bajo
crecimiento (BC). *: a= 0,05. ns: no significativo.

Por otro lado, al comparar los valores de ks en los diferentes momentos de medicién,
se observé una disminucién significativa de esta variable en la familia AC en
noviembre, donde el estrés ambiental fue mayor, mientras que la familia BC presenté
valores similares para este pardmetro en ambas fechas de determinacién (Tabla 5.1,

Figura 5.8).

DISCUSION

Crecimiento en altura total y dac y produccién de biomasa

Tal como se esperaba en funcion de la clasificacién de sus madres, entre las dos
progenies evaluadas se encontraron diferencias estadisticas en incrementos absolutos
de altura total y didmetro a la base del cuello, en la fase inicial de desarrollo de las
plantas, presentando la progenie de la familia AC mayores incrementos que la
progenie de la familia BC. Estos resultados coinciden con los determinados por
Faustino et al. (2012) y Faustino (2013) en la misma region de estudio y especie, donde

se han analizando otras cuatro familias con crecimientos diferenciales entre ellas,

- 140 -



también en la fase inicial de desarrollo de los individuos. Sin embargo, el incremento
relativo en altura no manifestd diferencias significativas entre ambas familias

estudiadas, asi como tampoco para la variable dac.

Las tasas diferenciales de incremento absoluto en altura total y dac observadas entre
las familias también se manifestaron en una diferenciacion en la biomasa aérea entre
ellas al final del ensayo, con una mayor biomasa en la familia AC respecto a la BC.
Barnes (2002) encontré diferencias en la biomasa total en plantines de Pinus taeda de
diferentes procedencias con y sin restriccion hidrica, sin embargo, los valores de
biomasa determinados en el presente estudio son muy superiores (valores entre 100 y
600 g respectivamente para biomasa aérea solamente) respecto a los encontrados por
el citado trabajo (Barnes 2002, valores entre 30 y 100 g para biomasa total con y sin
restriccion hidrica, respectivamente) en plantas de igual edad, evidenciando esto los
crecimientos superiores alcanzados fuera de la regidn originaria de la especie, asi
como también el mayor potencial de crecimiento alcanzado cuando las plantas no
presentan restriccion hidrica alguna. Los incrementos diferenciales encontrados en las
familias implicarian en el largo plazo un tamafio de individuo también diferencial, el
cual se magnificaria durante el ciclo de la plantacién, dadas las diferencias en cuanto a
capacidades de captacién de recursos entre ellos. Sin embargo, si bien los individuos
de mayor tamafo podrian captar mas recursos cuando éstos estan disponibles, esta
familia podria ser mas sensible ante condiciones ambientales de mayor estrés, por
ejemplo a causa de su mayor biomasa foliar absoluta (mayor superficie transpiratoria)
(e.g. McDowell et al. 2006; Niinemets 2010). Si esta mayor demanda transpiratoria no
tiene un correlato en un ajustado control estomatico, el xilema de estas plantas podria
a su vez estar mas expuesto a cavitar por las mayores tensiones, dadas las condiciones
ambientales de la regién, donde se manifiestan mediante altos valores de DPV. De
acuerdo con esta hipdtesis de mayor sensibilidad al estrés en la familia AC, en el
presente estudio se verific6 una mayor caida en la ks de ramas en la misma al
comparar fechas, lo que sugiere una mayor vulnerabilidad a la cavitacién y/o un menor
control estomatico del potencial hidrico. En este sentido, si bien las diferencias no
fueron estadisticamente significativas, las plantas AC tendieron a alcanzar valores de

potencial hidrico foliar mas bajos que las plantas de la familia BC. Asimismo, estudios
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complementarios al presente capitulo, presentados en los capitulos precedentes, han
confirmado que las dos familias del grupo BC (entre las que se encuentra la utilizada en
este capitulo, BC2) presentan una menor vulnerabilidad a la cavitacién que ambas

familias del grupo AC (capitulo 3).

Distribucion de la biomasa y su relacion con el crecimiento

La distribucién de la biomasa en la planta es una caracteristica importante desde el
punto de vista funcional, y contribuye a determinar la arquitectura hidraulica de la
misma. Se predice que una planta asignard mas carbono a los érganos que le permitan
maximizar la captura de los recursos mas limitantes para su desarrollo (Bloom et al.
1985; Barnes 2002), a la vez que los cambios en la particidn a érganos que proveen
agua vs. los que transpiran, determinan en parte la eficiencia hidraulica del sistema en
su conjunto. La particidon de la biomasa en los distintos compartimentos podria ser
considerada entonces una variable de interés como criterio de seleccion temprana de
genotipos en programas de mejoramiento genético. La variacién intraespecifica en la
particiéon de la biomasa en Pinus taeda ha sido reportada tanto en condiciones de
campo (Aspinwall et al. 2013) como bajo invernaculo, donde fueron mdas marcadas las
diferencias ante condiciones de déficit hidrico (Barnes 2002). En arboles de mayor
edad de P. taeda (15 anos de edad) que los estudiados aqui, Blazier et al. (2004)
observaron que distintos genotipos presentaron diferentes asignaciones a hojas vy
ramas, e iguales proporciones de biomasa de tallo entre ellos, coincidiendo en parte
con los resultados del presente capitulo. Sin embargo, Aspinwall et al. (2013)
mencionan que, si bien la particidn de la biomasa es una caracteristica que presenta
importantes implicancias para la captura y fijacién del carbono en los diferentes
genotipos, las diferencias intraespecificas en la productividad de P. taeda no pueden
ser explicadas solamente por los patrones diferenciales en esta variable. En el caso del
presente trabajo, se encontré una diferente asignacién entre 6rganos aéreos en las
dos familias analizadas, con mayor proporcién de biomasa foliar, en relacion a la de
ramas, en la familia BC. Ante similares valores de ks, esto puede redundar en una
menor eficiencia de conduccién por unidad de drea foliar en estos genotipos,

contribuyendo a explicar posiblemente la baja tasa de crecimiento de esta familia.
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Cabe destacarse que la familia AC analizada en este ensayo a campo es la misma que la
denotada como AC1l en el ensayo presentado en el capitulo 2. Esta familia se
caracterizd en el ensayo presentado en dicho capitulo por una mayor asignacién a
organos lefosos aéreos (tallo, ramas) en comparacidon con el resto de las familias,
coincidiendo en parte con los resultados observados a campo. La otra familia AC
analizada en el ensayo en macetas (AC2) presentd una mayor asignacion a hojas que el
resto de las familias. Por lo tanto, las conclusiones derivadas del presente ensayo a
campo no pueden extrapolarse a familias AC en general, siendo que evidentemente
existe variacién en la asignacion de biomasa dentro de las familias de rapido

crecimiento, fendmeno ya discutido en el capitulo 2.

En lineas generales, y tomando como base los resultados presentados en este capitulo,
se puede inferir que ambas familias tienen diferentes capacidades de crecimiento
(absoluto) en altura total desde muy tempranamente en su desarrollo, lo que se
evidencio ya en el tamafio inicial de las plantas, y se mantuvo en los meses posteriores
de evaluacién del ensayo. En contraste, la diferenciacion en dac ocurre unos meses
mas tarde, partiendo las plantas con similares dac y manteniendo durante todo el
periodo evaluado un similar crecimiento relativo. Sin embargo, lentamente comienza a
producirse también una diferenciacidon en esta dimensidn del tallo, y hacia el final del
ensayo, las diferencias fueron estadisticamente significativas entre las familias.
Asimismo, la familia AC acumuldé una mayor biomasa aérea a las edades tempranas
evaluadas, que coinciden con la fase de establecimiento de una plantacién comercial.
Intentando explicar estas diferencias tempranas encontradas, los antecedentes en la
literatura sugieren distintas causas. Una de ellas es la diferencia en el tamafio/peso
inicial de la semilla, que se refleja en un vigor diferencial entre individuos, tanto en
especies herbaceas como lefiosas (Black 1958; Premoli 1991; Araos et al. 2004; Juarez-
Agis et al. 2006; Kitajima 2007). Por otro lado, las diferencias de tamafio manifestadas
a temprana edad podrian deberse a una susceptibilidad diferencial al estrés durante la
fase de establecimiento de la plantacion y/o a una distinta asignacion inicial de
biomasa entre oérganos aéreos y subterrdneos. En el caso de este estudio, se
encontraron diferencias en el tamafio de semillas entre familias (datos no mostrados),

pero en el sentido contrario al esperado. En este sentido, las familias del grupo BC
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presentaron mayor tamano de semilla que las familias del grupo AC, por lo que no
podria atribuirse a esta causa un mayor tamafio inicial en las plantas AC que en las BC.
Con respecto al patrdn inicial de particién de la biomasa, se ha propuesto (Barnes
2002) que en la fase de establecimiento (primera etapa) ocurre un rapido crecimiento
de la raiz a expensas de la biomasa de hojas, seguido por una etapa de desarrollo foliar
a expensas de las raices (fase de crecimiento en altura, posterior al establecimiento).
Asimismo, en el experimento expuesto en el capitulo 2 se observd que las familias BC
asignan mas biomasa a raices que las AC, sugiriendo que esta asignacion diferencial
entre 6rganos aéreos y subterrdneos podria ser clave para explicar las diferencias
iniciales en el desarrollo entre progenies. Asimismo, un mayor desarrollo relativo de la
raiz en la familia BC seria consistente con una mayor conductancia hidraulica total
resultante en la tendencia (no estadisticamente significativa) observada a desarrollar
potenciales hidricos mds altos, a iguales gs y demanda evaporativa, en esta familia en
comparacion con la AC a pesar de su mayor superficie transpiratoria (en relacién a la

biomasa de ramas) y menor k; de ramas (ver mas abajo).

Conductancia estomadtica, fotosintesis y potencial hidrico

En contraste con la asignacion de biomasa aérea, en general no se encontraron
diferencias significativas en la fisiologia foliar entre familias durante el periodo de
estudio. Al igual que lo expuesto en el presente capitulo, Blazier et al. (2004)
reportaron la falta de diferencias significativas entre progenies de Pinus taeda para las
variables gs, Asat y potencial hidrico foliar durante la estacién de crecimiento, a pesar
de que las mismas difirieron en funcion de las condiciones climaticas en las cuales
fueron medidas, disminuyendo los valores promedios bajo condiciones ambientales
mas adversas. Este comportamiento estacional para las variables fisiolégicas ha sido
reportado para la especie por varios autores (Lewis et al. 1996; Tang et al. 2003;
Blazier et al. 2004; Aspinwall et al. 2011b), coincidentemente con los resultados del
presente capitulo, en el que las variables fueron afectadas por las condiciones
ambientales de mayor estrés, dadas por las menores precipitaciones con iguales
demandas atmosféricas, afectando a ambas familias analizadas de igual manera. Sin

embargo, cabe destacarse que la caida relativa en gs fue significativamente mayor en
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la familia AC que en la BC al comparar fechas de medicién (si bien dentro de cada
fecha, no hubo diferencias significativas entre familias), lo que sugiere que la familia
AC tendria mayores limitaciones hidricas en condiciones adversas, posiblemente dadas
por un mayor tamafio promedio de planta. Por otro lado, dentro de cada fecha, y al
analizar el comportamiento estomatico y los valores de potencial hidrico foliar minimo
alcanzados, se observé en ambas familias un bajo control estomatico del potencial
hidrico. En este sentido, se encontré evidencia preliminar a favor de la hipodtesis
planteada de que esta familia AC tendria una menor sensibilidad estomatica,
alcanzando en general potenciales hidricos menores (aunque las diferencias entre

familias no fueron estadisticamente significativas).

Parametros hidraulicos

En general la conductividad hidrdulica especifica (ks) de distintos érganos, como las
ramas, esta relacionada en forma directa con el crecimiento de los individuos. Esto ha
sido reportado en distintas especies de latifoliadas (e.g. Brodribb et al. 2005; Kondoh
et al. 2006; Hajek et al. 2014) y coniferas (e.g. Domec y Gartner 2003; Wang et al.
2003; Gonzalez-Benecke y Martin 2010). Contrariamente a estos antecedentes, la ks
medida en ramas en las familias AC y BC de Pinus taeda no presenté diferencias entre
familias bajo condiciones ambientales favorables. Si bien la falta de diferencias en ks —
parametro de alta variabilidad observada entre individuos- pudo deberse al
relativamente bajo n utilizado en este estudio (n= 9), limitando la capacidad de ser
conclusivo en torno a esta variable, resultados presentados en otros capitulos
(Capitulos 2, 3 y 4) son igualmente conducentes a afirmar que esta variable no tiene
una alta correlacién con el crecimiento de los individuos, no pudiendo explicar de esta
manera el diferencial de crecimiento entre las familias. Por otro lado,
coincidentemente con los resultados de este capitulo, Wang et al. (2003)
determinaron diferencias en k| entre progenies de P. contorta, variable que también
presentd una relacion directa con la tasa de crecimiento de dicha especie. En el
presente estudio, la k fue superior en la familia AC, como producto de la menor
proporcion de biomasa foliar alimentada por cada rama en esta familia

especificamente. De acuerdo con la hipdtesis inicialmente planteada, esto permitiria
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una mayor eficiencia de conduccion de agua por unidad de area foliar en esta familia
AC, permitiéndole un incremento relativo similar (o absoluto mayor) a pesar de una
menor inversién en su superficie de captacién de radiacién y fijacién de carbono,

respecto a la familia BC.

CONCLUSIONES

Las familias de Pinus taeda estudiadas presentaron distintas tasas de incremento
absoluto en el periodo de estudio, sin diferencias en el incremento relativo.
Coincidiendo con los criterios de selecciéon genética, la descendencia de la familia
clasificada como de alto crecimiento presentd incrementos en altura total y dac
superiores, asi como una mayor produccion de biomasa aérea al final del periodo de
ensayo. Asimismo, esta familia se diferencié de la de bajo crecimiento (BC) por una
menor asignacion de biomasa a hojas y una mayor asignaciéon relativa a ramas,
redundando en una mayor k de ramas. La familia AC presentd a su vez, una mayor
pérdida relativa de ks ante condiciones de estrés (durante el periodo de bajas
precipitaciones) que la familia BC, asi como una mayor caida relativa en gs. Sin
embargo, no se llegaron a detectar diferentas estadisticas entre familias en variables
funcionales como el potencial hidrico en pre-alba y mediodia, gs y Asat dentro de las
fechas en las que se midieron, lo que sugiere la necesidad de aumentar el n muestral y
las fechas de medicion a fin de confirmar la ausencia de diferencias en estas variables,
o bien confirmar algunas tendencias observadas, como el menor potencial hidrico
minimo en la familia AC. Los resultados de este capitulo, en conjunto con los de
capitulos precedentes, sugieren que las diferencias en asignacion de biomasa aérea vs.
subterranea entre las familias en la etapa inicial del establecimiento, resultan en
diferencias de tamafio a los nueve meses de edad (inicio de las mediciones), que se
amplian en el tiempo. Sin embargo, los cambios observados en la asignacién del
carbono dentro de la parte aérea de la planta, acompafiados con ajustes de todo el
sistema hidrdulico, serian también responsables de las tasas diferenciales de
crecimiento entre las familias de P. taeda estudiadas. Asimismo, la familia AC
estudiada en este capitulo posiblemente seria mas eficiente en el uso de los recursos

del ambiente, por poseer menor (en términos relativos a su biomasa) superficie
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transpiratoria. Se requieren estudios de patrones de enraizamiento diferencial entre
familias en condiciones de campo, asi como de uso de los recursos (agua, nitrégeno,
radiacion) y productividad para poner a prueba estas hipdtesis. Cabe destacarse, que,
dado que los patrones morfo-fisiolégicos presentan patrones diferentes en la
ontogenia de un individuo, estos resultados son exclusivos para la fase inicial de

establecimiento de la plantacion.

Los resultados presentados en este capitulo ponen de manifiesto la variabilidad
genética intraespecifica observada en caracteres fenotipicos relacionados con el
crecimiento. Se requieren mas estudios que permitan avanzar sobre las implicancias
de las tasas diferenciales de crecimiento —y los procesos fisiolégicos que las
determinan- sobre la sensibilidad y resiliencia de las distintas familias ante condiciones

de estrés ambiental.
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CAPITULO 6

REGULACION ESTOMATICA DEL

POTENCIAL HIDRICO EN Pinus taeda L.

BAJO DIFERENTES CONDICIONES
AMBIENTALES



REGULACION ESTOMATICA DEL POTENCIAL HIiDRICO EN Pinus taeda L.
BAJO DIFERENTES CONDICIONES AMBIENTALES.

RESUMEN

El tipo de control estomatico del potencial hidrico —isohidrismo, anisohidrismo,
isohidrodinamismo- resulta de distintas estrategias ecofisiolégicas de respuesta al
déficit hidrico, que condicionan la capacidad de crecer en mayor o en menor medida
ante distintas disponibilidades de agua en el suelo y en la atmdsfera. Los antecedentes
en este sentido para Pinus taeda son contrastantes dependiendo del estudio, lo que
podria resultar del hecho de que existe variabilidad intraespecifica en la sensibilidad
estomatica a las variables ambientales, fenémeno que ha sido sugerido en los distintos
experimentos llevados a cabo en el marco de esta tesis. Es por ello, que en este
capitulo se analiza en forma conjunta la informacién generada de respuesta
estomatica bajo diferentes niveles de demanda evaporativa del aire y de disponibilidad
del agua en suelo, tanto en plantas en macetas bajo inverndculo como creciendo a
campo. Se han encontrado resultados contrastantes en diferentes situaciones,
presentando un comportamiento Jsohidrico o anisohidrico dependiendo de las
condiciones ambientales. Asi, cuando las condiciones hidricas son éptimas y los valores
de DPV son relativamente bajos (menores a 3 kPa), P. taeda puede manifestarse como
una especie del tipo anisohidrica, condicién en la que la planta no cierra sus estomasy
alcanza potenciales hidricos muy bajos. Por otro lado, cuando esta misma especie es
sometida a una restriccién hidrica en el suelo, ésta pasa a tener una regulacién
estomatica mds estricta, manifestando asi un comportamiento de cardcter mas
isohidrico incluso a bajos valores de DPV. Frente a estas situaciones de estrés, dadas
por un déficit hidrico en el suelo y/o por altas demandas evaporativas del aire (> 3
kPa), esta especie presenta ademds un comportamiento del tipo isohidrodindmico,
dado por el mantenimiento de su gradiente de potencial hidrico en valores constantes

entre 1y 1,25 MPa.
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INTRODUCCION

En las relaciones hidricas de la planta, los estomas actian como un regulador,
limitando la variacién en el potencial hidrico de la planta y evitando caidas abruptas en
el mismo que puedan resultar perjudiciales para su sistema hidraulico (Sperry et al.
2002). Esta regulacion del potencial hidrico a través de los estomas redunda en
cambios en la conductancia hidraulica en el continuo suelo-hoja, asi como también en

la conductancia estomatica y la traspiracion.

En lineas generales, el potencial hidrico foliar en plantas bajo condiciones hidricas
Optimas presenta una fluctuacidn diaria en funcion de la demanda evaporativa y la
apertura estomatica con la luz. El maximo valor observado al amanecer resulta del
equilibrio existente entre el potencial hidrico del suelo y la planta en ausencia de flujo
de agua, lo que puede deducirse de la ecuacién 1, en la que a baja demanda
evaporativa del aire y conductancia estomatica cero, el potencial hidrico foliar (Ws)
depende solamente del contenido de agua en el suelo (Ws). Cuando la planta transpira,
el potencial hidrico foliar decrece en funcién de la conductancia estomatica (gs), de la
demanda atmosférica del aire (DPV) y de la resistencia al flujo de agua a través del
continuo suelo-planta (Rs - Rp). De este modo, ante la ausencia de regulacidn

estomatica, el potencial hidrico foliar alcanzaria valores cada vez mas bajos.

g\ M
¥, (MPa) =", - (R, +Rp)-( £. 8. j “_. DPY Ecuacién (1)
' ‘ ' g, tg, ) RT,

donde ¥r y ¥s son el potencial hidrico foliar y del suelo, respectivamente, gq es la
conductancia de la capa limite, gs es la conductancia estomatica, Rs y Rp son las
resistencias al flujo de agua del suelo y de la planta, M\, es el peso molar del agua, DPV
es el déficit de presidn de vapor de la atmésfera, R es la constante universal de los

gases y T, es la temperatura del agua (e.g. Tardieu y Simonneau 1998).

La regulacién estomatica del potencial hidrico foliar esta estrechamente relacionada
con la evitacién de pérdidas de conductividad hidrdulica (kn) a niveles irreversibles
(Sperry e lkeda 1997). Si bien hoy se discute si existen especies que pierden

importantes niveles de kn y luego, reparan sus embolismos en ciclos diarios, o si los
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reportes de grandes pérdidas diarias de kn son sélo un artificio metodoldgico (Wheeler
et al. 2013; aunque por ej. ver: Trifilé et al. 2014), en términos generales se acepta que
las plantas tienden a evitar el fendmeno de cavitacién (Cochard y Delzon 2013). Sin
embargo, el hecho de que existan distintos valores y combinaciones de kn del xilema,
de capacitancia, de vulnerabilidad a la cavitacién y de reparacién de embolismos,
todos ellos dados por distintas anatomias de la madera, es esperable que algunas
plantas puedan intrinsecamente desarrollar valores de potencial hidrico mas o menos
negativos que otras, sin poner en riesgo su supervivencia. Consecuentemente, el
comportamiento del potencial hidrico foliar difiere entre especies, y el mismo esta
relacionado con el “tipo” de control o regulacion estomdtica que presente. Esta
regulacién no necesariamente es perfecta, sin embargo, existe una nomenclatura
clasica utilizada para dividir un continuo en dos categorias amplias basadas en como la
hidratacion de los tejidos es mantenida bajo condiciones ambientales fluctuantes. En
un extremo, desde el punto de vista conceptual, se ubican las plantas con un
comportamiento isohidrico, que son aquellas con un fuerte control estomdtico de la
tasa de transpiracion, alcanzando similares potenciales hidricos a mediodia en plantas
con y sin déficit hidrico. Estas plantas suelen ser relativamente vulnerables a la
cavitacion, y basan su supervivencia en un estricto control del potencial hidrico que les
permita evitar este fendmeno. Asimismo, suelen ser plantas con altas conductancias
hidraulicas, lo que disminuye las tensiones internas del xilema y colabora en su
comportamiento evitador de la sequia. Otro grupo es el constituido por las plantas con
comportamiento anisohidrico, las cuales exhiben en general una menor sensibilidad
estomatica a la demanda evaporativa del aire y a la humedad del suelo, permitiendo
de esta manera mayores fluctuaciones en el potencial hidrico foliar (Tardieu y
Simonneau 1998). Estas plantas suelen ser mds resistentes a la cavitacién que las
anteriores, lo que les permite tolerar bajos potenciales hidricos sin sufrir pérdidas
importantes de kn. Por otro lado Franks et al. (2007) mencionan un tercer grupo de
plantas, el cual presenta un comportamiento isohidrodindmico. Este grupo se
caracteriza por presentar un fuerte control estomatico, el cual le permite, en vez del
mantenimiento de un potencial hidrico minimo, el mantenimiento de un gradiente de

potencial hidrico relativamente constante, presentando al mismo tiempo una gran
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fluctuacién estacional en el potencial hidrico foliar de manera sincronizada con el
potencial hidrico del suelo (Figura 6.1). Si bien este comportamiento ha sido estudiado
por Franks et al. (2007) en Eucalyptus gomphocephala, Gonzalez-Benecke y Martin
(2010) han reportado para individuos de 11 afios de edad de Pinus taeda L. también un
comportamiento isohidrodinamico. En dicho estudio, las plantas incrementaron la tasa
de transpiracién y la gs cuando el agua no fue limitante, sin embargo, ante limitaciones
hidricas, la gs se vio afectada. Estos autores observaron un mantenimiento constante
del gradiente de potencial hidrico en un valor promedio de 0,75 MPa, a un costo de
pérdidas de conductividad hidraulica bajo condiciones hidricas limitantes. Sin
embargo, Hacke et al. (2000) y Ewers et al. (2000) determinaron un comportamiento
isohidrico para P. taeda, con una regulaciéon del potencial hidrico foliar minimo en
funcién del tipo de suelo, en torno a -2,3 y -1,6 MPa, para suelos arcilloso y arenoso,

respectivamente.
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Figura 6.1 Modelo de regulacion del gradiente de potencial hidrico de la planta (i.e. diferencia de
potencial entre el suelo y las hojas) adaptado de Franks et al. (2007). Estrés definido por una
combinacion hipotética de disponibilidad de agua en suelo y Déficit de Presion de Vapor de la
atmadsfera (DPV).
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A medida que se avanzd en el andlisis de los ensayos expuestos en los capitulos
precedentes, se vislumbré que existia cierta variaciéon en el comportamiento
estomatico de los plantines entre los diferentes ensayos, y con respecto a los
antecedentes de la especie. Es por ello que el objetivo de este capitulo fue integrar la
informacién de los tres ensayos desarrollados (dos en macetas bajo condiciones semi-
controladas y uno a campo), a la luz del analisis de la regulacién estomatica del
potencial hidrico en plantines de Pinus taeda, intentando encontrar un patrén que
explique los resultados obtenidos bajo diferentes situaciones ambientales. En este
sentido, se cuenta con resultados correspondientes a distintos niveles de demanda
evaporativa del aire y de disponibilidad del agua en suelo, tanto en plantas en macetas

bajo invernaculo como creciendo a campo, bajo condiciones ambientales naturales.
MATERIAL Y METODOS
Area de estudio y material utilizado

Los diferentes ensayos utilizados para la obtencién de datos del presente capitulo
fueron desarrollados en la estacion experimental Campo Anexo Laharrague,
perteneciente a la EEA Montecarlo, Misiones, Argentina (262 30°S 542 40°W), contando
con uno a campo bajo condiciones ambientales naturales y dos en invernaculo bajo

condiciones semi-controladas.

El clima de la region es subtropical sin estacidon seca marcada, con una precipitacion

media anual de 2000 mm y temperatura media anual de 202C (Ligier 2000).

Las plantas utilizadas fueron obtenidas a partir de semillas del Programa de
Mejoramiento Genético (PMG) del INTA, cuyos huertos semilleros estan establecidos
en el Campo Anexo Manuel Belgrano (CAMB; San Antonio, Provincia de Misiones, 26°
02°55" S; 53° 46°10"" O; 550 m.s.n.m.). El material genético que se utiliz6 fueron
familias de origen Marion, con diferentes procedencias del norte de la provincia de
Misiones (Montecarlo, Iguazu y Eldorado). Para el desarrollo de este capitulo se
analizaron las respuestas promedio en plantines de las cuatro familias de Pinus taeda

L. de diferentes ensayos los cuales son descriptos brevemente en la siguiente seccion.
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Descripcidn de los ensayos

Las plantas evaluadas pertenecen a tres ensayos realizados en diferentes periodos de
crecimiento. Las mismas fueron producidas en diferentes periodos, por lo cual al
momento de evaluacidon de cada ensayo las plantas presentaron edades y tamafios
similares entre los diferentes ensayos considerados para el desarrollo del presente

capitulo. Los ensayos son descriptos en mayor detalle a continuacion:

Ensayos en macetas (EnM): Estos fueron realizados en macetas de 20 litros,
analizando los plantines hasta aproximadamente los dos afios de edad bajo
invernaculo. Las macetas contenian como sustrato 1/3 de suelo rojo (suelo donde se
cultiva normalmente la especie en Misiones), 1/3 de corteza de pino y 1/3 de arena.
Este sustrato resulta adecuado para el desarrollo de las plantas por su buen drenaje y
fertilidad. Las variables temperatura del aire (7, 2C) y humedad relativa (HR, %) fueron
registradas en forma automadtica con un termohigrometro Hobo (Pro v2 Onset) dentro
del inverndculo. A partir de estas variables se estimé el déficit de presion de vapor de
la atmdsfera (DPV, kPa). Bajo estas condiciones se realizaron dos ensayos en diferentes

periodos:

o EnM1: este ensayo fue evaluado durante la estacion de crecimiento
comprendida entre agosto de 2010 a febrero de 2011. Se distribuyeron doce
plantines en cuatro bloques, entre los cuales se estableci6 un Control (C:
plantines bajo condiciones hidricas dptimas en el suelo en toda la estacién de
crecimiento) y un déficit hidrico en distintos momentos de la estacién de
crecimiento (E: plantines con restriccion hidrica en el riego). El riego se realizo
dos veces por semana aplicando agua hasta saturacion (aproximadamente 2,5
litros por riego) en las macetas del control y 1 litro en cada maceta del grupo de
plantas estresadas. Mayores detalles de este ensayo fueron presentados en el

capitulo 4.

o EnM2: este ensayo fue evaluado durante la estacién de crecimiento
comprendido entre septiembre de 2011 y febrero de 2012. Se distribuyeron 12
plantines entre los cuatro bloques, estableciéndose un Control (C: plantines

bajo condiciones hidricas 6ptimas en el suelo en toda la estacidon de
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crecimiento) y dos intensidades de déficit hidrico (DM: plantines con Déficit
hidrico moderado, con dos riegos semanales de 500 cm?3/planta y DS: plantines
con déficit hidrico severo, con un solo riego semanal de 500 cm3/planta).
Mayores detalles de este ensayo fueron presentados anteriormente en el

capitulo 2.

Ensayo a campo (EnC): este ensayo fue evaluado durante el periodo de crecimiento
comprendido entre septiembre de 2009 a noviembre de 2010 (14 meses). Durante
este periodo ocurrieron condiciones climdticas contrastantes, especialmente en
cuanto a la disponibilidad de agua en suelo, dado que la primavera de 2010 presentd
menor precipitacion acumulada respecto a la primavera de 2009 (Figura 6.2), siendo

ademas inferiores a los valores climaticos histéricos (1963-2010) (Figura 5.1 panel A).
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Figura 6.2 Datos meteorolégicos en el periodo primavera de 2009 — primavera de 2010 registrados en
el Campo Anexo Colonia Laharrague, Misiones, Argentina. Déficit de presion de vapor (DPV, kPa) y
precipitacion acumulada mensual (mm).

En este sentido, se pueden destacar dos periodos contrastantes: marzo, con
abundantes precipitaciones, y agosto como un mes de mayor estrés ambiental (menor
precipitacion acumulada), en ambos casos con DPV similares. Las variables

ambientales fueron registradas a través de una estacién meteoroldégica (Davis
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GroWeather) situada a 100 m aproximadamente del ensayo. Mayores detalles de este

ensayo fueron presentados en el capitulo 5.
Variables medidas

En todos los ensayos se registraron las siguientes variables fisioldgicas:

o Conductancia estomética (gs, mol m=2 s71): se midié en dos momentos del dia (9
y 14 horas) con un porémetro Decagon Devices modelo SC-1 en 6 individuos
por tratamiento, en distintos momentos del afo en funcién de los objetivos de

cada ensayo en particular.

o Potencial hidrico foliar (Wf, MPa) en pre-alba y al mediodia: se midieron ambos
en el mismo dia con una cdmara de presién (Bio-control, Argentina) en 6
individuos por tratamiento, en distintas fechas en funcidn de los objetivos de
cada ensayo en particular. Este pardmetro fue registrado el mismo dia en que

se midié el comportamiento estomatico.

A partir de los pardmetros arriba descriptos se estimd la conductancia hidraulica (Kn,
mol m?s* MPa) de las plantas para cada ensayo en particular, segun la ecuacién 2

B Wa‘l):—gs‘DPV

K,(molm™.s
AY

Ecuacion (2)

Donde gs es la conductancia estomatica medida a las 14 horas, DPV es el déficit de
presion de vapor del aire (kPa) (dividido por la presién atmosférica promedio de la
zona, 991 kPa), AW (MPa) es la diferencia de potencial hidrico entre pre-alba y

mediodia.
Andlisis estadistico

Se utilizé andlisis de la varianza (ANOVA) para examinar el efecto de los tratamientos

sobre el potencial hidrico minimo y maximo, gs y Kh dentro de cada fecha de medicion.
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RESULTADOS

Ensayo en Macetas 1 (EnM1)

En este ensayo en macetas se observd un comportamiento caracterizado por una
tendencia al anisohidrismo en todo el rango de potenciales de pre-alba (Figura 6.3
panel A). Este comportamiento fue particularmente evidente en las plantas del
tratamiento control, que alcanzaron valores minimos de potencial hidrico de hasta -5
MPa, mientras que las sometidas a restricciones de agua en suelo tuvieron un mayor
control estomatico del potencial hidrico (Figura 6.3 panel A). Estas plantas en general
no superaron los -3 MPa, semejando los patrones y umbrales minimos observados en

el ensayo EnM2 (resultados presentados en el apartado siguiente).

El gradiente de potencial hidrico dependid del periodo y de la disponibilidad de agua
en suelo. En las fechas en las que las plantas control manifestaron los menores valores
de potencial hidrico (anisohidrismo marcado), el gradiente alcanzé valores de
aproximadamente 2 MPa, mientras que se mantuvo en valores de alrededor de 1 MPa
en las otras situaciones, especialmente en el tratamiento de restricciéon hidrica en el

suelo (Figura 6.3 panel B).

En este experimento fue evidente la baja sensibilidad estomatica de los plantines al
DPV (Figura 6.3 panel Cy Figura 6.4), aunque cabe remarcar que en este ensayo nunca

se registraron valores de DPV tan altos como en el ensayo del apartado siguiente.
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Figura 6.3 Regulacion del potencial hidrico y comportamiento estomatico en plantas de Pinus taeda L.
en dos condiciones hidricas contrastantes bajo invernaculo. A) Relacidn entre potencial hidrico en pre-
alba y potencial hidrico al mediodia (MPa). B) Delta de potencial hidrico (diferencia entre maximo en
pre-alba y minimo al mediodia) (MPa) en distintas fechas. C) Conductancia estomatica (mol m2s?) en
funcion del estado hidrico de las plantas (potencial en pre-alba). D) Conductancia hidraulica promedio
(mol m? s Mpa) de plantas enteras durante el periodo del ensayo.
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Figura 6.4 Conductancia estomatica (mol m s) en funcién de la demanda atmosférica (DPV, kPa) en
situaciones hidricas contrastantes en plantas de Pinus taeda L. bajo invernaculo.

A pesar de la baja sensibilidad estomatica al DPV (Figura 6.4), la variaciéon promedio en
la Kn no fue tan marcada en el tiempo como se hubiese esperado en funcién de los
bajos potenciales hidricos alcanzados por las plantas control en algunas fechas (Figura
6.3 panel D). Cabe destacarse que en la situacidon control se observaron fechas con
individuos que presentaron altas pérdidas de K» (manifiesto en la alta variabilidad de
los datos, ver desvios en Figura 6.3 panel D), y otras posteriores con una recuperacién
de la misma, sugiriendo que estas pérdidas son fendmenos reversibles o compensables

en el tiempo con la formacién de nuevos tejidos.

Ensayo en Macetas 2 (EnM2)

En este segundo ensayo en macetas, las plantas bajo inverndculo mostraron un
comportamiento que podria considerarse “isohidrico” en términos generales,
manteniendo relativamente constantes los valores minimos diarios de potencial en
aproximadamente -3 MPa (Figura 6.5 panel A). Sin embargo, cuando la disponibilidad
de agua en el suelo fue alta (considerando como un valor umbral valores de potencial
de pre-alba mayores a -0,9 MPa) y el DPV fue bajo, las plantas no llegaron a ese nivel

minimo de potencial, manifestando un comportamiento mas anisohidrico, lo cual se
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observa en la primera porcidn de la relacion potencial al mediodia-potencial en pre-

alba (Figura 6.5 panel A).

Por otro lado, considerando el gradiente de potencial desarrollado (diferencia entre
potencial minimo y maximo diario), se observé una tendencia isohidrodindmica en la
mayor parte del periodo evaluado, en el que el gradiente de potencial diario se
mantuvo en torno a 1,25 MPa independientemente del DPV (Figura 6.5 panel B). Sin
embargo, en situaciones de gran déficit hidrico en el suelo (como en el caso del déficit
severo) y alta demanda evaporativa, combinacién que se da cominmente en
diciembre y es caracteristico en la region de estudio (Provincia de Misiones), el
potencial en pre-alba resultd ser similar al umbral minimo diario y las plantas
practicamente no abrieron los estomas en todo el dia, resultando en un gradiente de
potencial promedio igual a cero (Figura 6.5 panel B, ver valor de diciembre). En los
otros casos, es decir para potenciales de pre-alba de entre -0,25 y -2,5 MPa,
correspondientes al déficit moderado y al control, las plantas presentaron control
estomatico frente al aumento del DPV, pero éste nunca fue total, especialmente en el
tratamiento control en el que las plantas cerraron los estomas, aunque nunca por

completo, a valores de DPV tan altos como 6 kPa (Figura 6.5 panel Cy Figura 6.6).

Esta relativamente baja sensibilidad estomatica podria ser la causa de las pérdidas de
Kn en fechas con alta demanda atmosférica (Figura 6.5 panel D), inclusive en la

situacion control donde la disponibilidad de agua en suelo fue alta.
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ensayo.
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Figura 6.6 Conductancia estomatica (mol m? s) en funcién de la demanda atmosférica (DPV, kPa) en
los diferentes tratamientos en plantas de Pinus taeda L. bajo invernaculo. C: control (sin déficit de
agua en el suelo); DM: déficit moderado; DS: déficit severo.

En los tratamientos con déficit de agua en el suelo, las pérdidas de Kn fueron aun
mayores y ocurrieron antes en el tiempo respecto al control, manifestandose estas
diferencias entre tratamientos a partir de octubre. La menor Kh, que es una medida de
la capacidad de conduccién de agua en fase liquida de la planta completa, no permite
discernir en qué lugar se producen estas pérdidas de conductividad hidraulica, si en el
mesofilo, los peciolos, las ramas, el tallo o las raices. Sin embargo, las curvas de
vulnerabilidad a la cavitacién de ramas de las mismas familias (resultados presentados
en el capitulo 3 de esta tesis) sugieren que los valores de -3 MPa, alcanzados a nivel
foliar en la mayor parte de las fechas de medicidn, son consistentes con pérdidas de kn
en las ramas del orden de 70% si asumimos que la diferencia de potencial entre la

rama vy las hojas es minima.

Ensayo a Campo (EnC)

Bajo condiciones ambientales naturales como las del ensayo desarrollado a campo, las
plantas nunca alcanzaron potenciales de pre-alba demasiado bajos, aun luego de

periodos de déficit de precipitaciones segun los registros climaticos (Figura 6.2).
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Seguramente una mayor exploracion del sistema radical les permitio el abastecimiento
de agua (Hacke et al. 2000), por lo cual alcanzaron un valor minimo promedio en pre-
alba de — 0,75 MPa durante todo el periodo del ensayo (Figura 6.7 panel A). El DPV en
las fechas evaluadas tampoco no alcanzé valores muy altos (maximo absoluto de DPV
de 2,5 kPa) (Figura 6.8), lo que en conjunto con la disponibilidad de agua en suelo se
tradujo en un bajo control estomatico del potencial hidrico (Figura 6.7 panel C). En
marzo, momento de mayor disponibilidad de agua en suelo (potencial hidrico pre-alba
promedio: -0,23 MPa) se alcanzaron valores minimos diarios de potencial hidrico de
hasta -6 MPa (promedio para marzo: -4,5 MPa) debido a la ausencia de cierre
estomatico. En este sentido, el gradiente de potencial hidrico en esta fecha fue muy
diferente al de los meses posteriores, los que presentaron mayor restriccién hidrica
dadas las menores precipitaciones acumuladas (Figura 6.7 panel B). Los meses donde
la disponibilidad de agua en el suelo fue menor (junio y agosto), el gradiente de
potencial hidrico descendié a valores cercanos a 1 MPa, presentando las plantas un
comportamiento similar al de los experimentos analizados anteriormente (EnM1 vy

EnM?2) (Figura 6.7 panel B).

Las condiciones dadas en marzo (alta disponibilidad de agua en suelo y baja regulacion
estomatica) redundaron en pérdidas de Kn en comparacion con junio y agosto, fechas
en las cuales los potenciales hidricos minimos fueron mayores (en torno a -2 MPa)
(Figura 6.7 paneles A y D). Estos resultados sugieren que cuando las plantas no tienen
restricciones hidricas en el suelo pueden manifestar una altisima capacidad de
intercambio gaseoso, aun a expensas de pérdidas de su integridad hidraulica (Figura
6.8). Este comportamiento puede ser parte de la explicacion de las altas tasas de

crecimiento verificadas en las plantas a campo (ver capitulo 5).

-163 -



6
A ® Marzo B T
® Junio
'(‘“\'6 T @ Agosto ) L5 ~
o — Linea 1:1 [ ] S
s S
® £
§-4 ; 2
©
8 o 1 3
: :
c o
© [ ] ° -2 g
g, o
c [ ] ©
2 o8 e 6° ¢ 5
9 8 o 0% o ’ 10
0 0,007
C D —
— '©
:(DO,G 1 () - 0,006%
'E o Tw
5051 : H - 0,005
£ [ ]
S04 - o £
=04 - 0,004~
© ‘ . m
5 g
ie) S
20,3 1 ° - 0,003 8
o o Z
Q ®©
§0.2 - o 6 o £ 0,002°2
3 ¢ o g
801 - © g - 0,0012
o
O
0,0 T T T T T T 0,000
0,0 -0,2 -0,4 -0,6 -0,8 Marzo Junio Agosto

Potencial hidrico pre-alba (MPa)

Figura 6.7 Regulacion del potencial hidrico y comportamiento estomatico en plantas de Pinus taeda L.
bajo condiciones de campo. A) Relacidon entre potencial hidrico en pre-alba y potencial hidrico al
mediodia (MPa). B) Gradiente de potencial hidrico (diferencia entre minimo en pre-alba y maximo al
mediodia) (MPa) en distintas fechas. C) Conductancia estomatica (mol m? s) en funcién del estado
hidrico de las plantas. D) Conductancia hidraulica promedio (mol m? s Mpa™?) de plantas enteras
durante el periodo del ensayo.
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Figura 6.8 Conductancia estomatica (mol m?2 s!) en funcién de la demanda atmosférica (DPV, kPa) en
plantas de Pinus taeda L. creciendo en condiciones de campo.

Cabe mencionar que los valores de DPV registrados en este periodo de desarrollo del
ensayo no fueron tan altos como los observados en el ensayo presentado con
anterioridad (EnM2). Por otro lado, las restricciones hidricas son muy distintas en
macetas que en el suelo a campo, donde las plantas cuentan con menos restricciones

de exploracién a nivel radical.

DISCUSION

Se han presentado resultados de dos ensayos en macetas y uno a campo, en los que a
primera vista, los patrones son algo contrastantes entre el EnM2 en maceta y los otros
dos (EnM1 y EnC). En el primer caso, EnM2, se verificd un comportamiento muy similar
al observado por Gandara et al. (2014) en plantas de 5 afos de edad para igual
especie, donde han determinado un comportamiento tendiente al isohidrismo en
términos generales, con valores umbrales minimos de -3 MPa. Es asi que hemos
observado, sélo en fechas en las que la disponibilidad de agua en el suelo fue alta
(potencial de pre-alba alto) y al mismo tiempo el DPV fue relativamente bajo, una
variacién en el potencial hidrico del mediodia, con valores por encima de -3 MPa

(primera recta en la Figura 6.3 panel A). En este caso, la baja demanda evaporativa
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seguramente impidid que las plantas pudieran alcanzar gradientes de potencial
importantes. Sin embargo, en EnM1, también en macetas, y en el ensayo a campo, la
tendencia predominante fue el anisohidrismo, especialmente evidente en las plantas
sin restricciones de agua en el suelo. La principal diferencia ambiental entre el ensayo
EnM2 y los otros dos (EnM1 y EnC) es que en estos dos ultimos nunca se alcanzaron
déficits de presidon de vapor de la atmdsfera muy altos. En el ensayo EnM2, hubo
fechas en las que el DPV fue de 6 kPa, mientras que en los otros nunca se alcanzaron
los 3,5 kPa. Esto sugiere que, ante alta disponibilidad de agua en el suelo y si el DPV no
es demasiado alto (menor a 3 kPa aproximadamente), los plantines de Pinus taeda no
“sensan” condiciones de déficit hidrico en el ambiente y por lo tanto, no cierran sus
estomas. Esto los lleva a alcanzar potenciales hidricos muy bajos, de hasta menos de -5
MPa. Recién se produce un cierre estomatico parcial en condiciones de alta
disponibilidad de agua en suelo cuando el DPV es alto, de mas de 3 kPa, conduciendo a
un control mas fino del potencial hidrico minimo. En contraste, cuando hay
restricciones de agua en el suelo, la sensibilidad estomatica al DPV aumenta
produciéndose cierre estomatico parcial a bajos valores de DPV. Esto resulta en una
regulacion mas estricta del potencial hidrico, que no supera el umbral de -3 MPa. El
comportamiento isohidrico en P.taeda (en nuestro caso sélo verificado en el
experimento EnM2) ha sido reportado por Hacke et al. (2000), Ewers et al. (2000) y
Géandara et al. (2014). En estos estudios, el mantenimiento del potencial al mediodia se
produjo en torno a -2 MPa, o inferior inclusive, lo que sugiere que los genotipos
estudiados en estos ultimos trabajos citados serian mas vulnerables a la cavitacidn,
teniendo que cerrar sus estomas antes, que las familias aqui estudiadas, y/o que la
distinta regulacién estomatica esta dada por diferencias en la hidraulica del suelo entre
los diferentes estudios. En este sentido, y como se menciond en la Introduccién, Ewers
et al. (2000) encontraron que en suelos arcillosos las plantas de P. taeda alcanzan
potenciales hidricos mas negativos comparados con aquellas establecidas en suelos

arenosos.

En contraste con estos antecedentes, no se han encontrado reportes de marcado
anisohidrismo en Pinus taeda, como el que se verificd en dos de los tres experimentos

de esta tesis.
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Por otro lado, el tipo de regulacion estomatica verificada en las distintas condiciones
ambientales, dio lugar a dos situaciones en torno al gradiente de potencial hidrico que
desarrollan las plantas. En un primer caso, cuando existen déficits hidricos, ya sea en el
suelo y/o por una demanda evaporativa relativamente alta (> 3,5 kPa
aproximadamente), la especie tiende a desarrollar un comportamiento del tipo
isohidrodinamico, manteniendo el gradiente de potencial hidrico constante alrededor
de 1-1,25 MPa, lo cual coincide en parte con lo determinado por Samuelson y Stokes
(2006) y Gonzalez-Benecke y Martin (2010) quienes han reportado un gradiente de
potencial hidrico de 0,86 y 0,75 MPa respectivamente para esta especie en su regién
de origen. Gandara et al. (2014) reportan gradientes maximos de 1 MPa en individuos
de Pinus taeda en Uruguay, aunque en la mayoria de las fechas evaluadas, el gradiente
fue aln menor a este valor. Asimismo, Faustino (2013) determind un comportamiento
isohidrodindamico en plantines de esta especie de 2 aifos de edad bajo inverndculo. En
ese ensayo, se determind que el potencial hidrico foliar disminuyd en funcién de la
disponibilidad de agua en el suelo, tanto en su valor maximo como minimo, pero la
tasa de disminucién entre ambas mediciones fue similar independientemente de la
disponibilidad hidrica. En el presente estudio, el comportamiento cuasi-
isohidrodinamico se corresponde con las condiciones ambientales en las que existe
regulaciéon estomatica del potencial hidrico, y que redundan en isohidrismo. El
gradiente de aproximadamente 1 MPa que se observa en condiciones de déficit hidrico
moderado no se puede mantener, sin embargo, cuando el suelo presenta muy bajo
contenido de agua y el DPV es muy alto, momento en el que el gradiente tiende a cero
por el cierre estomdtico casi completo y por la pérdida de Kh (Figura 6.3, Figura 6.5y

Figura 6.7 paneles Cy D en cada una de ellas).

Por otro lado, y contrario a la situacién anterior, cuando el contenido de agua en el
suelo es muy alto y el DPV es moderado, el gradiente de potencial hidrico tiende a
aumentar hasta mas de 4 MPa debido a valores de potencial hidrico minimos diarios
sumamente negativos. Bajo estas condiciones, ocurre una fase anisohidrica producto
de una escasa o nula sensibilidad estomatica al DPV y ausencia de cierre estomatico.
Esto es contrario a lo postulado por Franks et al. (2007) como mecanismo anisohidrico

cldsico (Figura 6.1), que se observa en arbustos o herbaceas. Estos autores mencionan
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gue el aumento del gradiente de potencial hidrico se produce en momentos de alto
nivel de estrés debido a que la baja regulacién estomatica de las especies anisohidricas
hace que el potencial hidrico baje mucho en momentos en que el agua en el suelo es

escasa. En condiciones de campo estas condiciones ademds coinciden con los mayores

valores de DPV, haciendo al estrés ain mayor.
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Figura 6.9 Modelo de regulacion estomatica del potencial hidrico para Pinus taeda. A) Lineas negras:
modelos de regulacion estomatica adaptados de modelos clasicos resumidos en Franks et al. (2007)
(Ver Figura 6.1). La linea roja es el nuevo modelo propuesto para plantines de esta especie,
caracterizado por una fase anisohidrica cuando no hay restricciones hidricas en el suelo y la demanda
evaporativa es moderada (DPV < 3 MPa), y una fase isohidrica (en torno a -3 MPa) e isohidrodinamica
(en torno a 1 MPa) cuando existen restricciones hidricas en el suelo y/o en la atmésfera (DPV > 3
MPa). En el eje de abscisas el nivel de estrés resulta de una combinacion hipotética de disponibilidad
de agua en suelo y de la demanda evaporativa ambiental. B) Relacién entre potencial hidrico en pre-
alba y potencial hidrico al mediodia (MPa) para el pool de plantas de los diferentes ensayos. Circulos
negros: plantas bajo condiciones éptimas de agua en suelo y moderados DPV; circulos grises: plantas
con disponibilidad de agua en suelo menor a la condicién anterior y similar DPV; circulos grises con
contornos negros: plantas con muy baja disponibilidad de agua en suelo y altos DPV.

Por lo expuesto, en la Figura 6.9 se propone un modelo de regulacién estomatica del
potencial hidrico para Pinus taeda diferente a cualquiera de las opciones presentadas
anteriormente (Figura 6.1 y Figura 6.9). Asi, bajo condiciones dptimas de crecimiento,
caracterizadas por un potencial hidrico en pre-alba de alrededor de -0,25 MPa y DPV <

a 3 kPa, se observa un pobre control estomatico del potencial hidrico alcanzandose
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valores minimos muy bajos y gradientes de potencial muy altos. Esto redunda en
anisohidrismo. Sin embargo, el comportamiento mas frecuente, debido posiblemente
a la presencia comun de restricciones hidricas ya sea en el suelo y/o en la atmésfera,
es aquel en el que la especie presenta un comportamiento tendiente al isohidrismo, en
torno a -3 MPa, e isohidrodinamismo, dado por el mantenimiento del gradiente de
potencial hidrico en torno a 1 MPa. En todos los casos, se observa una relativamente
baja sensibilidad estomatica al DPV, aunque ésta aumenta a medida que aumenta el
déficit hidrico, lo cual se traduce en pérdidas de Kn aun en condiciones de alta

disponibilidad de agua en el suelo.

CONCLUSIONES

Si bien se ha observado en capitulos anteriores que el déficit hidrico es uno de los
principales factores que afectan el crecimiento en plantines de Pinus taeda, la
regulacion estomatica del potencial hidrico es uno de los componentes que mads
influye en esta respuesta. Las plantas aqui estudiadas han manifestado diferentes
patrones en su regulacién estomatica del potencial hidrico, resultado novedoso de
este estudio. El comportamiento estomdtico se vio estrechamente ligado a las
condiciones ambientales prevalecientes en cada sistema analizado. En este sentido se

pueden describir dos tipos de comportamientos:

Cuando las condiciones hidricas son éptimas y los valores de DPV son relativamente
bajos (menor a 3 kPa), Pinus taeda puede manifestarse como una especie del “tipo”
anisohidrica, condicidn en la que la planta no cierra sus estomas y alcanza potenciales

hidricos muy bajos (mas negativos).

Por otro lado, cuando esta misma especie es sometida a una restriccion hidrica en el
suelo, ésta pasa a tener una regulacion estomatica mas estricta, manifestando asi un
comportamiento de cardcter mas isohidrico incluso a bajos valores de DPV. Frente a
estas situaciones de estrés, dadas por un déficit hidrico en el suelo y/o por altas
demandas evaporativas del ambiente (> 3,5 kPa), esta especie presenta ademas un
comportamiento del tipo isohidrodindmico, dado por el mantenimiento de su

gradiente de potencial hidrico en valores constantes entre 1y 1,25 MPa.
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Entender la regulacién estomatica del potencial hidrico de la especie nos aporta
conocimiento acerca del comportamiento de la misma frente a diferentes situaciones
ambientales. Resulta interesante avanzar en la variacion intraespecifica en estas
respuestas, lo que podria ser clave para determinar la resistencia al déficit hidrico de
distintos genotipos, en combinacién con estudios de asignacion de biomasa a distintos

compartimentos de la planta.
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CAPITULO 7

CONTRASTE DE HIPOTESIS,
CONCLUSIONES GENERALES Y LINEAS DE
INVESTIGACION FUTURAS



CONTRASTE DE HIPOTESIS, CONCLUISONES GENERALES Y LINEAS DE
INVESTIGACION FUTURAS

Debido a que en los capitulos anteriores se discutié cada uno de los resultados
obtenidos y se plantearon las conclusiones para cada uno de los objetivos particulares
planteados en esta tesis, en el presente capitulo solo se retomaran las hipdtesis
inicialmente planteadas y seran contrastadas con el conjunto de evidencias hasta aqui
expuestas. Asimismo, se indicaran las principales conclusiones del mismo vy las lineas

de investigacidn futuras que podrian seguirse para complementar el presente estudio.
CONTRASTE DE HIPOTESIS

La principal hipotesis de esta tesis es que existe un compromiso entre crecimiento y
resistencia al déficit hidrico en Pinus taeda debido a que las estructuras de la planta
que permiten un mayor crecimiento (ej. mayor desarrollo de area foliar y mayor ks)
son penalizantes frente a condiciones de déficit hidrico (por una mayor superficie
transpiratoria y mayor vulnerabilidad a la cavitacién, respectivamente). Como
hipdtesis alternativa se propuso que es posible encontrar combinaciones de atributos
en algunos genotipos de esta especie que permiten la seleccidn conjunta de alta
productividad y alta resistencia al déficit hidrico. En el presente estudio no se encontré
un compromiso claro entre crecimiento y resistencia al estrés en las progenies
analizadas, que fueron elegidas para ser estudiadas por poseer distintas
combinaciones de tasa de crecimiento potencial y densidad de madera. Las diferencias
en crecimiento entre progenies se verificaron sélo ante condiciones dptimas de
crecimiento (alta disponibilidad de agua en suelo) en las que las progenies de las
familias de alto crecimiento produjeron mas biomasa que las de bajo crecimiento. Sin
embargo, en términos de crecimiento relativo estas familias crecieron igual (a campo)
o menos (en invernaculo) que las de bajo crecimiento absoluto. Este primer resultado
pone de manifiesto la dificultad de clasificar a las plantas en este tipo de categorias. El
mayor crecimiento absoluto observado en las progenies de algunas familias se debid a

gue las mismas poseian al inicio del periodo evaluado un mayor tamafio y por lo tanto,
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mayor superficie de intercambio gaseoso. Este mayor tamafio inicial, en plantas
sembradas en iguales fechas, si estd reflejando una mayor capacidad de crecimiento
en términos absolutos y relativos en las etapas iniciales del desarrollo. Sin embargo, los
resultados indican que al menos a los nueve meses de edad (inicio de las mediciones
en la mayoria de los experimentos) las diferencias en crecimiento relativo entre
familias desaparecen o inclusive se invierten. Aun asi, hasta el segundo afio de vida las
progenies de mayor crecimiento inicial muestran ventajas con respecto a las otras a
pesar de que su crecimiento relativo sea menor o igual. Las progenies que mads
crecieron en términos absolutos cuando las condiciones ambientales fueron
favorables, crecieron en igual magnitud que las otras en condiciones de déficit de agua
en el suelo. Las progenies AC no presentaron una mayor capacidad fotosintética por
unidad de darea foliar o una mayor capacidad de conduccién de agua por unidad de
superficie de xilema. En este sentido, contrariamente a lo hipotetizado, las familias AC
no presentaron mayor ks, aunque una de ellas si presentd una mayor ki (kn ponderada
por la biomasa de hojas que alimenta la rama) debido a una menor asignacion relativa
a hojas y una mayor a fuste. Este cambio en la arquitectura hidraulica de una de las
familias AC (AC1) podria ser consistente con parte de la hipdtesis, aunque no es una
estrategia Unica que explica las altas tasas de crecimiento en la especie desde el
momento que se verificd la estrategia contraria (mayor asignacién a hojas en
detrimento del fuste) en la otra familia AC (AC2). Por otro lado, no se verificd una
relacion negativa entre ks y vulnerabilidad a la cavitacion, aunque si hubo variacidon en

esta ultima variable no asociada con la eficiencia de conduccién de agua.

Las progenies de las familias BC de bajo crecimiento absoluto aéreo (pero alto
crecimiento relativo) se caracterizaron por tener mayor asignacién a raices, mayor gs
maxima, menor sensibilidad estomatica al DPV (al relacionarla con la gs maxima),
mayor capacidad fotosintética, y una levemente mayor resistencia a la cavitacién que
las progenies de las familias AC. Algunas de estas estrategias (mayor asignacion a
raices, menor vulnerabilidad a la cavitacién) las posicionan como familias con mayor
resistencia potencial al déficit hidrico, aunque en las condiciones ensayadas en esta
tesis esta ventaja no fue evidente, tal vez por su menor sensibilidad estomatica al DPV.

En este sentido, se puede concluir que dentro del rango de condiciones ambientales
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ensayadas, las familias AC poseen una ventaja en crecimiento, posiblemente ligada a

una menor asignacion a raices y una mayor sensibilidad estomatica al DPV.

Por otro lado, si se analiza la caida relativa en el crecimiento, es decir la diferencia de
crecimiento absoluto en condiciones dptimas vs. condiciones de déficit hidrico, se
observa que las familias de alto crecimiento absoluto son mds sensibles a la falta de
agua que las de bajo crecimiento, lo que podria sugerir cierto compromiso entre
crecimiento potencial y resistencia al estrés. Nuevamente surge el dilema de
considerar crecimientos absolutos o caidas relativas de crecimiento a la hora de

categorizar a las distintas familias.

Por otro lado, las otras hipdtesis planteadas en esta tesis se refieren a aspectos mas
particulares dentro del tépico de resistencia al déficit hidrico y crecimiento en Pinus
taeda, y por lo tanto han sido discutidas en los capitulos correspondientes. En relaciéon

a ellas y a modo de sintesis podemos concluir que:

o Tal como se habia predicho, la disminucion del crecimiento acumulado al final
de la estacién de crecimiento fue mayor cuando el déficit hidrico ocurrié al
inicio de la primavera, debido a que en este periodo se observaron mayores
tasas de crecimiento. La tasa de crecimiento posterior, aun cuando las
condiciones fueron favorables para el crecimiento de la planta, no alcanzaron a
compensar la disminucidn durante la etapa inicial del periodo (capitulo 4). Este
resultado es coincidente con lo encontrado por Ferndndez et al. (2014) en
plantines de P. ponderosa creciendo en el N.O. de la Patagonia Argentina. Seria
interesante ampliar estos estudios realizados en condiciones controladas a
situaciones de campo asi como analizar este aspecto en otras especies de
coniferas a fin de determinar si éste es un fendmeno generalizable o bien

particular de estas especies de Pinus.

o Se hipotetizd que en condiciones de campo las familias con tasas de
crecimiento diferentes presentarian un comportamiento estomatico y una
asignaciéon de biomasa entre compartimentos aéreos (hojas vs. tejido lefioso)
diferencial. Se esperd una mayor sensibilidad estomatica (cierre estomatico

mas marcado ante condiciones de déficit hidrico en el suelo y/o la atmdsfera)
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en la familia de bajo crecimiento, que le permitiera una menor caida relativa de
su conductividad hidraulica (comportamiento mas evitador), que redunda en
una menor fijacién de C. Asimismo, ademas de una menor sensibilidad
estomadtica que le permita tener los estomas abiertos por mds tiempo, se
esperd una menor asignacién de biomasa a hojas y una mayor asignacion a
fuste en la familia de alto crecimiento, resultante en una alta capacidad de
provision de agua por unidad de area foliar (alta conductividad hidraulica foliar
especifica). Contrariamente a lo esperado, si bien hubo diferencias en
crecimiento absoluto, a favor de la familia de alto crecimiento (AC), los
crecimientos relativos fueron similares entre familias, indicando que las
diferencias en biomasa establecidas en los primeros estadios del desarrollo son
esenciales para explicar las diferencias en tamafo absoluto, que se amplian en
el tiempo, entre genotipos. Si bien hubo un comportamiento estomatico que
siguio la tendencia hipotetizada (mayor sensibilidad estomatica en la familia
BC), las diferencias no llegaron a ser estadisticamente significativas. Se requiere
realizar un estudio mas exhaustivo en este sentido, aumentando el nimero
muestral y las fechas de analisis. A favor de la hipdtesis, se observaron
diferencias en la asignacidén de carbono a hojas vs. lefio entre familias. En este
ensayo no se midid asignacién a raices, factor que podria ser importante para
explicar el mayor tamafio de las plantas de la familia AC al inicio del ensayo.
Esta variable si fue analizada en uno de los ensayos de condiciones
semicontroladas, donde efectivamente se observd que ambas familias BC

poseen mayor asignacion de biomasa a raices en comparacion a las familias AC.

Respecto a la regulaciéon estomatica del potencial hidrico en Pinus taeda,
algunos antecedentes describian a esta especie como isohidrica mientras que
otros la clasificaron como anisohidrica-isohidrodindmica. Asimismo existen
reportes de una regulacion estomatica diferencial entre progenies que sugieren
gue puede haber distintos patrones de acuerdo al material genético analizado.
Los tres ensayos llevados a cabo en esta tesis permiten sefialar un
comportamiento similar entre progenies (en términos generales), que se

diferencia de las clasicas definiciones de iso y anisohidrismo, que plantean una
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disminucion y un aumento del gradiente de potencial hidrico a medida que
progresa el estrés, respectivamente. En condiciones de disponibilidad hidrica
no limitante (sélo verificadas en condiciones de campo y en un periodo muy
acotado de tiempo) la especie seria anisohidrica disminuyendo su potencial
hidrico hasta valores sumamente negativos, aumentando asi el gradiente de
potencial hidrico entre el suelo y las hojas. En periodos de cierto déficit de agua
en el suelo o en la atmdsfera (condiciones normales de crecimiento en la zona
de estudio) la especie tenderia a un comportamiento isohidrico y cuasi-
isohidrodinamico. Es decir tenderia a mantener un mismo potencial hidrico
minimo en el tiempo, pero con cambios en la conductancia hidraulica total
tales que permiten mantener a la vez un gradiente de potencial entre el sueloy
las hojas de aproximadamente 1 MPa. Este comportamiento diferencial esta
explicado por un muy bajo control estomdatico del potencial hidrico en
condiciones altamente favorables, y una relativamente baja sensibilidad
estomdtica cuando las condiciones ambientales son mas desfavorables.
Consecuentemente, en todos los casos ocurren pérdidas de conductancia
hidraulica aunque de distinta magnitud dependiendo del nivel de déficit
hidrico. Esta baja sensibilidad estomatica al DPV podria explicar en parte las
altas tasas de crecimiento de la especie pero seguramente suponen un cuello
de botella que deberia ser considerado frente a condiciones de mayor déficit

hidrico.

Una mencién especial merece el analisis de la densidad de madera como variable

relacionada con la resistencia al estrés y el crecimiento. En este estudio se

seleccionaron 4 familias que reunian distintas combinaciones de tasa de crecimiento y

densidad de madera, medidos en arboles madres y en juveniles-adultos de la progenie,

en un planteo experimental similar al trabajo de Wang et al. (2003), que analizé los

compromisos entre crecimiento y resistencia a estrés hidrico en Pinus contorta, en

familias con alta y baja densidad de madera. Sin embargo, si bien se encontraron las

mismas tendencias en crecimiento entre los plantines medidos y los antecedentes

reportados para cada progenie (AC vs. BC), esto no ocurrié a nivel de densidad de

madera, que resultd una variable que no se correlaciond con los valores de las madres.
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La densidad basica no dio diferencias entre familias, y la densidad localizada, estimada
a partir de las dimensiones de las traqueidas del lefio temprano y tardio, fue mayor en
ambas familias AC que en las BC. La densidad de la madera es una variable con alto
grado de heredabilidad en general, por lo que podemos suponer que las tendencias en
densidad se establecen a edades posteriores a los dos afios en Pinus taeda. Por otro
lado, la bibliografia reporta que cuando existe relacién entre vulnerabilidad a la
cavitacion y densidad de madera, ésta es del tipo: mayor densidad, menor
vulnerabilidad. En este estudio, las diferencias en VC no fueron muy marcadas entre
procedencias, pero cuando existieron fueron en el sentido contrario al esperado. Las
familias BC tendieron a ser mas resistentes a la cavitacion, pero presentaron menor
densidad localizada. Por lo expuesto, si bien se requieren estudios especificos que
relacionen la VC y la densidad de la madera en P. taeda, estos primeros resultados
sugieren que, al menos en los dos primeros afios del desarrollo, las relaciones entre
ambas variables no serian como las hipotetizadas, y que no existen compromisos entre

crecimiento y densidad de madera.

CONCLUSIONES GENERALES

Las familias de bajo crecimiento absoluto en las condiciones evaluadas manifestaron
una alta potencialidad de fijacidn de carbono por unidad de area foliar, lo que sugiere
gue podrian crecer mas que lo observado ante otro tipo de condiciones ambientales.
Estas familias se caracterizaron por una menor sensibilidad estomatica al DPV que las
de alto crecimiento, en relacidon a sus maximas conductancias estomaticas, lo que
seguramente es una desventaja en condiciones de alta demanda evaporativa como las
de la regién de estudio ya que conduciria a importantes pérdidas de conductancia
hidraulica en las plantas. Es por ello que este trabajo sugiere que las altas tasas de
crecimiento observadas en algunas familias estan intrinsecamente ligadas a estrategias
relacionadas a la resistencia al déficit hidrico, como un buen control estomatico del
potencial hidrico. Esto refuerza la conclusién de que no existe un compromiso entre
crecimiento y resistencia al estrés en Pinus taeda, aunque esta aseveracién es valida
para condiciones climaticas particulares donde prevalezca una alta demanda

evaporativa en la mayor parte del periodo de crecimiento.
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Resulta interesante mencionar que las dos familias clasificadas como de alto
crecimiento (AC), asi como las dos de bajo crecimiento (BC), tuvieron
comportamientos similares entre si dentro de cada grupo de familias. Sin embargo, al
analizar los patrones de particion de biomasa que podrian explicar dichos
comportamientos, se encontrd una respuesta muy homogénea dentro del grupo de las
familias de bajo crecimiento (familias BC1 y BC2 (T17 y T10 respectivamente dentro del
PMG)), pero disimil entre las familias de alto crecimiento (AC1 y AC2 (135 y M11
respectivamente dentor del PMG)). Para el caso de estas dos utimas, por un lado hubo
una alta particion a tallo en detrimento del tejido foliar (familia AC1), mientras que en
el otro, se priorizd el area foliar (familia AC2). En ambos casos, se llegd a un
crecimiento en fuste similar entre ambas familias, por lo que no se puede decir que un
determinado tipo de asignacion de biomasa sea en forma particular el responsable de

las altas tasas de crecimiento de estas familias.

Desde el punto de vista de los caracteres a seleccionar en un programa de
mejoramiento genético, buscando genotipos que optimicen el crecimiento y la
resistencia al déficit hidrico, este estudio sugiere que deben tenerse en cuenta los
patrones de crecimiento iniciales a nivel de plantula (no estudiados en esta tesis, pero
que explicarian los tamafios iniciales distintos entre familias, y que se mantuvieron en
el tiempo), una alta sensibilidad estomatica al DPV y una baja vulnerabilidad a la
cavitacion del lefio. Asimismo una alta asignacion de biomasa al lefio en forma relativa
al area foliar puede ser un caracter deseable optimizando la produccion de maderay la
eficiencia en el uso de los recursos del ambiente. Esta combinacidén de caracteres es

posible de ser identificada en progenies de Pinus taeda.

Respecto a la anatomia de la madera no se han observado respuestas, a nivel de
célula, entre las familias analizadas tanto en condiciones hidricas éptimas como bajo
situacion de estrés, exceptuando por el tamafio del torus de las puntuaciones. Sin
embargo, se manifestaron diferencias significativas entre las familias en cuanto a la
proporcién de lefio temprano y tardio, lo cual ha sido detectado no sélo bajo
condiciones de déficit hidrico sino ademas cuando las condiciones de disponibilidad
hidrica fueron éptimas, lo cual refuerza las diferencias entre las familias respecto a la

produccién de los diferentes tipos de lefio. En este mismo contexto las familias BC
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fueron las que presentaron una mayor proporcion de lefio temprano respecto al grupo
de las familias AC, caracteristica que se tradujo en una tendencia (no estadisticamente
significativa) a una mayor ks maxima. A su vez, el grupo de familias de bajas tasas de
crecimiento fueron las que se manifestaron como de mayor resistencia a la cavitacién,
lo que podria estar asociado al tamaiio diferencial de torus que presentan con
respecto a las familias AC. Estos resultados se contraponen al compromiso entre
eficiencia de conduccién y vulnerabilidad a la cavitacién propuestos para otras

especies.

LINEAS DE INVESTIGACION FUTURAS

A partir de los resultados obtenidos en esta tesis, surgen nuevos interrogantes que

podrian conducir a investigaciones futuras. Algunos de ellos podrian ser:

o Dilucidar mediante simulaciones el efecto de distintos escenarios de cambio
climatico de la Mesopotamia Argentina sobre el crecimiento y sobrevivencia de
familias de Pinus taeda que difieran en la combinacion de caracteres morfo-
fisioldgicos.

o Evaluar si el peor desempefio de crecimiento de las familias de bajas tasas de
crecimiento (BC) en condiciones de alta demanda evaporativa de Misiones se

revierte en otra condicion ambiental de menor déficit hidrico en la atmdsfera

como es sugerido por sus altas capacidades de intercambio gaseoso potencial.

o Determinar los patrones de asignacién de biomasa en condiciones de
campo/invernaculo en las distintas progenies desde el estadio de plantula, con

especial énfasis en el sistema radical.

o Determinar la capacidad de recuperacion (resiliencia) post-estrés hidrico de

distinta magnitud en las diferentes progenies.

o Analizar la plasticidad fenotipica en la vulnerabilidad a la cavitacion frente a
condiciones de déficit hidrico en distintas progenies, y su relacién con los

cambios a nivel hidraulico de la planta entera.
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