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RESUMEN

Titulo: Estabilidad productiva y plasticidad fenotipica de Populus spp. en relacion
con el contenido de agua y sales en el suelo en el Delta del Parana, Argentina

El andlisis de la estabilidad productiva es importante para los programas de
mejoramiento genético forestal destinados a obtener genotipos de alto rendimiento y
capacidad de aclimatacion para un amplio rango de ambientes. En contraposicion al
amplio uso de este abordaje en cultivos anuales, son escasos los antecedentes para
especies lefiosas. La plasticidad morfo-fisiologica de un genotipo determina en gran
medida su posibilidad de sobrevivir, aclimatarse 0 mantener un rendimiento estable a lo
largo de un gradiente ambiental. El objetivo de esta tesis fue determinar la relacion entre
la estabilidad productiva y la plasticidad fenotipica en caracteristicas relacionadas a los
mecanismos de aclimatacion expresados por Populus deltoides "Australiano 129/60
(A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA
(R) en ambientes con distinto contenido de agua y sales en el suelo. En un marco de
elevada heterogeneidad ambiental como lo son los sistemas forestales endicados del
Delta del Parand, se evalud la estabilidad productiva de los genotipos de Populus spp. a
partir de una red de ensayos de largo plazo. A pesar de ser clones comerciales, estos
genotipos tuvieron amplias diferencias y, en funcion de su rendimiento medio, se
clasificaron como estables de alto rendimiento (A) y de bajo rendimiento (ST), e
inestables de alto rendimiento (C) y de bajo rendimiento (R). La evaluacion de la
dindmica hidroldgica destaco la heterogeneidad en la distribucion del agua en el suelo y
su efecto sobre la dindmica de sales. La distancia a los canales gener6 una disminucion
del recurso hidrico y merma en la productividad del rodal (-28 % en promedio).
Mediante ensayos manipulativos con distinto contenido de agua y sales en el suelo, se
evaluaron las estrategias de aclimatacidn a estrés por inundacion, sequia y salinidad en
los clones de Populus. Luego se relacionaron los indices de plasticidad fenotipica de
distintas variables morfoldgicas y fisioldgicas con la capacidad y estabilidad productiva
de estos genotipos. La mayor estabilidad productiva se asocié a una menor plasticidad
en las caracteristicas foliares y propiedades hidraulicas del xilema. Considerando que
estas caracteristicas tuvieron alta correlacion con la produccion de materia seca, es
factible que las mismas determinen la relacion inversa entre el potencial de crecimiento
y la estabilidad productiva. Esta relacion destaca la importancia de evaluar las
caracteristicas morfoldgicas y fisiologicas desde una perspectiva dual, la variable per se
y su plasticidad, para la seleccion temprana de genotipos estables de alto rendimiento.
Los resultados de esta tesis tienen implicancias productivas relacionadas con la
necesidad de redisefiar el modelo de manejo de agua en los predios endicados del Delta
del Parand como también mejorar la seleccion de genotipos en funcion de las
caracteristicas del sitio y la fluctuacion de la disponibilidad de recursos.

Palabras clave: forestaciones, Delta del Parana, sequia, inundacion, salinidad.
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ABSTRACT

Title: Yield stability and phenotypic plasticity of Populus spp. at different water
and salt contents in the soil at the Parana Delta, Argentina

Stability analysis is important for forest breeding programs aimed at obtaining
high yield genotypes and with greater adaptability for a wide range of environments. In
contrast to the ussual approach for annual crops, its application in woody species is
scarce. Morpho-physiological plasticity of a genotype largely determines its ability to
survive, acclimate or sustain its productivity along different environmental gradients.
The aim of this study was to assess the relationship between yield stability and
phenotypic plasticity of different traits related to acclimation mechanisms expressed by
Populus deltoids “Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67° (ST)
and P. x canadensis "Ragonese 22 INTA (R) at different water and salt contents in
forest soils. Yield stability of Populus genotypes was evaluated using long-term trials at
field conditions, in a context of high environmental heterogeneity such as the afforested
leveed systems of the Parand Delta. In spite of these clones were selected for
commercial purposes, these genotypes had great differences based on the stability and
yield, and where they were classified as stable genotypes of high yield (A) and low
yield (ST); and unstable genotypes of high yield (C) and low yield (R). Hydrological
processes highlighted the heterogeneity in the distribution of water in the soil and its
effect on salt dynamics. Greater distance to the channels decreased water resources and
reduced stand productivity (-28 % on average). Acclimation responses for flooding,
drought and salinity stress were evaluated in these Populus clones under controlled
assays with different water and salt contents in the soil. Then phenotypic plasticity
index of morphological and physiological traits were related to the potential yield and
stability. Higher yield stability was linked to a lower plasticity in foliar traits and xylem
hydraulic properties. Due to a higher correlation between these traits and dry matter
production were found, it is probably that they largely determine the inverse
relationship between growth potential and stability of these poplar genotypes. These
relationships highlight that it is necessary to consider these traits from a dual
perspective, the trait perse and its plasticity, due to it is relevant for the early selection
of higher yield stable genotypes. Moreover, results from this study have greater forest
management implications related to the need of redesign the water management system
in the leveed farms of Parana Delta, as well as to improve the genotypes selection
according to site conditions and resource availability fluctuations.

Keywords: afforestation, Parana Delta, drought, flooding, salinity.

XVii



Capitulo 1. Introduccion general y objetivos.



1.1.Introduccion

El rendimiento de un cultivo depende de factores ambientalesy genéticos asi
como de la interaccién entre ambos (Chapman, 2008). El analisis de este ultimo aspecto
es relevante para los programas de mejoramiento genético dado que refleja la existencia
de una respuesta diferencial de las variedades a lo largo de un gradiente ambiental. Es
decir, que existen cambios entre genotipos en crecimiento y rendimiento en distintos
ambientes, que pueden reflejarse en cambios en la posicion relativa de los genotipos
cuando se los ordena por el rendimiento en cada ambiente. Esta situacion es frecuente y
derivo en la busqueda de metodologias que permitiesen seleccionar genotipos con buen
rendimiento y estabilidad para un determinado rango de ambientes (Eberhart y Russell,
1966; Finlay y Wilkinson, 1963). El concepto de estabilidad puede definirse
basicamente de dos maneras, en sentido estatico o bioldgico, donde un genotipo estable
posee un desempefio similar sin importar las variaciones en el ambiente; o en sentido
dinamico, también llamado agronémico, el cual considera que un genotipo es estable
cuando su respuesta productiva a lo largo de un gradiente ambiental (norma de
reaccion) no muestra desvios respecto de la respuesta general de los genotipos
analizados en dicho gradiente (Becker y Léon, 1988).

El andlisis de estabilidad productiva ha sido ampliamente utilizado en cultivos
anuales desde la década de 1960 hasta la actualidad (Bradshaw, 2006). Sin embargo, los
antecedentes en especies lefiosas son escasos dado que, para realizar este analisis, es
necesario contar con una red de ensayos que incluyan a los materiales genéticos de
interés con edad suficiente como para estimar su rendimiento y que estén distribuidos en
un buen namero de sitios con una amplia representatividad a lo largo del paisaje. Los
antecedentes en Argentina corresponden a especies anuales como trigo (Calderini y
Slafer, 1999), soja (Giménez et al., 2001) y cebadilla criolla (Abbott y Pistorale, 2011),
entre otros. Entre los antecedentes forestales de otras regiones del mundo, se encuentran
trabajos realizados en Pinus (Barnes et al., 1984), Picea abies (Isik y Kleinschmit,
2003), Ulmus sp. (Santini et al., 2010), Eucalyptus sp. (Rosado et al., 2012), y
particularmente en alamos, Populus tremula x Populus tremuloides (Yu y Pulkkinen,
2003), Populus davidiana (Koo et al., 2007) y en hibridos interespecificos de Populus
(Sixto et al., 2014).

Este tipo de analisis es importante para los programas de mejoramiento genético
de especies forestales, y en particular especies del género Populus porque generalmente,
la meta es obtener variedades de buen rendimiento y adaptabilidad frente a un amplio
rango de condiciones ambientales (Stanton et al., 2010). Wu y Stettler (1997) afirman
que esto es factible; sin embargo, Koo et al. (2007) encontraron una relacion negativa
entre la estabilidad y el maximo rendimiento de distintos clones de P. davidiana. En
este caso, el clon con mayor rendimiento en sitios favorables fue inestable y su
produccion decaia rapidamente frente a cambios en el ambiente. Este comportamiento
fue descripto por Finlay y Wilkinson (1963) en variedades de cebada que estaban
especialmente adaptadas a ambientes favorables. Un patron similar fue reportado por Li
y McKeand (1989) para distintas familias de Pinus donde los mejores genotipos
respondian en mayor medida a los ambientes favorables pero habia una relacion lineal
positiva entre el rendimiento maximo y la inestabilidad de los mismos. EI compromiso
entre la estabilidad y el potencial de rendimiento en estas situaciones pone de manifiesto
la necesidad de comprender la relacidn entre los procesos subyacentes que determinan
ambas variables.

La capacidad que presenta un genotipo para expresar un rango de fenotipos en
funcién del ambiente en el cual se desarrolla se denomina plasticidad fenotipica



(Bradshaw, 1965; Schlichting, 1986). Este fendmeno es particularmente util para
organismos sésiles como las plantas dado que les permite sobrevivir en diferentes
condiciones ambientales (Schlichting, 1986) y cumple un rol importante en la
adaptacion de las especies a la heterogeneidad ambiental (Dudley, 2004; Sultan, 1987).
Recientemente se ha renovado el interés en la plasticidad fenotipica, dado que la
naturaleza adaptativa, neutral o deletérea, de la misma podria ayudar a anticipar la
susceptibilidad de un determinado pool de genes al cambio climético global. La forma
en que la plasticidad fenotipica se relaciona con la productividad y la estabilidad
productiva debe ser claramente dilucidada y transmitida a los responsables de
programas de mejoramiento genético forestal, a los silvicultores y al resto de la
comunidad cientifica (Treebreedex, 2008). Los genotipos seleccionados por su
estabilidad productiva no implican una reducida plasticidad fenotipica, dado que pueden
subyacer importantes cambios morfoldgicos y fisioldgicos en esta respuesta (Nicotra et
al., 2010). Algunos autores proponen incorporar entre los criterios de seleccion a la
plasticidad fenotipica de distintas variables, e.g. aquellas relacionadas con el uso del
agua y su eficiencia (Nicotra y Davidson, 2010), dado que podrian mejorar la
supervivencia y el rendimiento medio ademas de proporcionar resiliencia frente a
cambios climéticos pocos predecibles (Sambatti y Caylor, 2007).

Las especies lefiosas al igual que el resto de las plantas, tienen plasticidad en la
distribucion de materia seca entre hojas, tallos y raices (Poorter y Nagel, 2000), y a su
vez, pueden modificar las caracteristicas morfoldgicas de estos érganos. Por otra parte,
la plasticidad fisiol6gica, como el ajuste de la conductancia estomaética o de la tasa de
fotosintesis, tiene mayor relevancia frente a factores ambientales que presentan alta
variabilidad en periodos de tiempo cortos como podria ser la intensidad de la luz o el
déficit de presion de vapor de la atmosfera (Sultan, 2000). Los cambios fisiologicos
mediados por el ambiente, en la mayoria de los casos son reversibles y subyacen en la
homeostasis de otras caracteristicas (Alpert y Simms, 2002; West-Eberhard, 2003). Este
tipo de plasticidad suele considerarse como la méas relevante para la aclimatacion de
especies lefiosas a distintos tipos de estrés (Gratani et al., 2003; Valladares et al., 2002;
Zunzunegui et al., 2009). Sin embargo, la planta generalmente responde a las
situaciones de estrés mediante estrategias de aclimatacion que complementan la
plasticidad en caracteristicas morfoldgicas con la plasticidad en variables fisioldgicas
(Givnish, 2002). Comprender el significado funcional de estos cambios es critico para
identificar rasgos ecofisiol6gicos que pueden ser objeto de adaptacion evolutiva
(Ackerly et al., 2000) o predictores de productividad (Scaracia-Mugnozza et al., 1997).
A su vez, esta informacion resulta util para modelar la respuesta de sistemas productivos
y naturales frente a cambios ambientales (Rehfeldt et al., 2001) o frente a la
intervencion y manejo del hombre (Chambel et al., 2005; Funk et al., 2007).

El género Populus (4lamos) tiene ventajas que lo destacan como sistema modelo
para estudios forestales; entre éstas se incluyen su rapido crecimiento, facilidad de
clonacion, y buena correlacion entre caracteristicas morfo-fisiologicas y la produccién
de biomasa. El material clonal es particularmente adecuado para cuantificar la
plasticidad fenotipica a través de un gradiente ambiental dado que permite realizar
comparaciones mas precisas entre réplicas de experimentos que pueden estar separados
en tiempo y/o espacio (Bradshaw et al., 2000).

Existen antecedentes que describen componentes estructurales y funcionales a
nivel de raices, hojas, copa y planta entera, y en qué medida se relacionan con la
productividad del alamo (Ceulemans et al., 1992; Cochard et al., 2007; Isebrands et al.,
1988; Marron et al., 2005; Tschaplinski et al., 1994). Las respuestas descriptas son



muy variables en funcion del ambiente, sin embargo, son escasos los antecedentes en
donde la plasticidad fenotipica del &lamo haya sido cuantificada. Un efecto
significativo del ambiente indicaria que la caracteristica en cuestion es plastica,
mientras que un efecto significativo de la interaccion genotipo-ambiente indica que
existen diferencias entre genotipos respecto a la plasticidad de esta caracteristica
(Schlichting, 1986). El andlisis de la varianza s6lo determina presencia de plasticidad
fenotipica y la variacion entre genotipos pero no permite determinar los patrones de
respuesta de cada genotipo a lo largo de un gradiente ambiental (Scheiner, 1993). Para
ello, es importante evaluar la norma de reaccién (Sultan, 2000) y considerar indices de
plasticidad fenotipica que permitan cuantificar y comparar la plasticidad de distintas
variables morfoldgicas y fisiologicas (Gratani et al., 2003; Valladares et al., 2006).

Desde el punto de vista productivo, los dlamos se encuentran entre los arboles
con mayor tasa de crecimiento en latitudes templadas; su elevada productividad esta
asociada con altos requerimientos hidricos y en consecuencia, la misma depende en
gran medida de la condicion de humedad del suelo (Braatne et al., 1992; Liu y
Dickmann, 1992; Monclus et al., 2006; Tschaplinski et al., 1994). Este aspecto ha
cobrado gran relevancia en los dltimos afios, especialmente a partir de cambios
climéticos en distintas regiones; y por otra parte, debido a la expansion del cultivo hacia
suelos de aptitud marginal donde el cultivo de dlamos no compite con la agricultura por
el uso de la tierra, y que generalmente, presentan mayores restricciones desde el punto
de vista de la disponibilidad hidrica (Marron et al., 2014).

Las especies de la familia de las Salicaceas son particularmente sensibles a estrés
abiotico aunque se ha encontrado amplia variabilidad en sus respuestas (Neuman et al.,
1996). Dentro del género Populus existe gran variacion en relacion a su tolerancia al
estrés hidrico debido a las diferencias en las respuestas fisioldgicas y morfoldgicas de
las distintas especies (Marron et al., 2014; Monclus et al., 2006; Rood et al., 2003;
Tschaplinski et al., 1998). Algo similar sucede en términos de tolerancia a salinidad
para la cual este género exhibe amplia variabilidad inter e intraespecifica (Chen et al.,
2002; Fung et al., 1998; Sixto et al., 2005). En el caso del anegamiento, condiciones de
hipoxia o anoxia en el sector radical que afectan el crecimiento del 4lamo, también se
han verificado variaciones en las respuestas (raices adventicias, lenticelas
hipertrofiadas, aerénquimas) y el nivel de tolerancia en funcién del genotipo
(Kozlowski, 1997; Liu y Dickmann, 1996; Mancuso y Shabala, 2010). Si bien se ha
avanzado en la determinacion de los mecanismos ecofisiolégicos de
tolerancia/resistencia frente a distintas fuentes de estrés, en general se desconoce la
tolerancia a estrés abidtico del material genético mejorado ya que la seleccion de
genotipos se enfoca principalmente en caracteristicas relacionadas con la resistencia a
enfermedades, productividad, forma y calidad de madera.

El Delta del Parana (Figura 1.1) es la region de Argentina con mayor superficie
destinada al cultivo de salicaceas (Populus spp. y Salix spp.). La forestacion constituye
la principal actividad productiva de dicha regién (Borodowski y Suarez, 2005) y
asciende a unas 83.000 ha, de las cuales 14.508 ha corresponden a Populus spp
(MAGYP, 2012). Las caracteristicas de la region denominada islas del Bajo Delta del
Parana (Bonfils, 1962), estan reguladas en gran medida por el régimen hidrolégico. El
mismo es definido por la influencia del Rio Parana aunque también son importantes las
mareas diarias del Rio de la Plata, las sudestadas y en menor medida el nivel del rio
Uruguay (Malvarez, 1999). En esta region, el anegamiento prolongado afecta la
productividad del alamo, y por esto los alamos se implantan principalmente en campos
protegidos de las inundaciones por elevacion del perimetro de las islas mediante un



terraplén (denominado endicamiento, Figura 1.2). Esto evita el ingreso del rio y a su
vez se complementa con una sistematizacion interna mediante una red de drenaje
constituida por canales principales y zanjas (Borodowski, 2006). Las plantaciones de
alamo que se realizan con este sistema de manejo del agua se concentran en el area
denominada localmente zona nucleo forestal (Figura 1.1, panel derecho).

Figura 1.1. Ubicacion geografica de las forestaciones del Bajo Delta del Parana y del
area denominada localmente zona nucleo forestal (panel derecho, en verde se destaca la
superficie forestada). Fuente: SIG EEA Delta del Parana (INTA) y Mapa del Inventario
de Plantaciones Forestales, Ministerio de Agroindustria (Argentina).
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Figura 1.2. Esquema en corte transversal de sistemas forestales protegidos mediante
terraplenes perimetrales que elevan la cota natural de los albardones de las islas del Bajo
Delta del Parana.

Durante la estacion de crecimiento, los sistemas protegidos pueden presentar un
amplio rango de disponibilidad hidrica en el suelo. Las precipitaciones muestran un
promedio anual cercano a 1000 mm.afio™, pero dado que su distribucién intra e inter-
anual es muy variable, los episodios de sequia durante el verano son frecuentes
(Comision Nacional del Alamo, 2012). De esta manera, surge en los productores la
necesidad de modificar el sistema de drenaje inicial para adaptarlo a funciones de riego
(Alvarez et al., 2014). Por otro lado, aun en sistemas endicados, las islas presentan
relieve irregular, con sectores bajos donde se acumula el agua y/o la napa fluctla
cercana a la superficie generando anegamiento temporal del sector radical y reduccion
en la disponibilidad de oxigeno. La elevada heterogeneidad ambiental en combinacién
con la sistematizacion del predio pueden derivar en una gran variabilidad en el
rendimiento incluso dentro de un mismo rodal (Borodowski y Suarez, 2005). Esta
complejidad demanda informacion que permita proponer nuevas alternativas de manejo



del agua y para ello es necesario comprender la influencia del clima, de las
caracteristicas edaficas, de la dinamica de los rios y de la propia sistematizacion sobre
el agua disponible para la forestacion.

En la region del Delta, la informacion a nivel de suelos es escasa; éstos se
describen como suelos aluviales jovenes con bajo grado de desarrollo pedogenético y
con rasgos hidromérficos intensos (Bonfils, 1962; Ceballos, 2011; Ceballos et al., 2012;
Pereyra etal., 2004). Estos suelos pertenecen mayoritariamente al orden Entisoles
(Bonfils, 1962; Pereyra et al., 2004). Especificamente en los campos endicados y
drenados del Bajo Delta, estos suelos tienen escaso desarrollo de estructura, abundante
carbono en estratos superficiales y presencia de una capa subsuperficial de arcillas
montmorillonitas (Ceballos, 2011; Ceballos et al., 2012). En algunas forestaciones de
dlamo se han detectado sintomas de estrés en sectores puntuales con
presencia/acumulacion de sales (Cerrillo et al.,, 2015). En términos de estabilidad
nutricional (relacion entre el contenido de nutrientes en suelos y el consumo de las
forestaciones de alamos) existe adecuada disponibilidad de nitrégeno, potasio y fosforo
total, aunque en algunos sitios es baja la estabilidad de fosforo disponible en el suelo
(Ceballos, 2011). Respecto a la dinamica hidroldgica dentro de los sistemas endicados,
existen antecedentes en otras regiones que describen la pérdida de crecimiento y
mortalidad en poblaciones naturales y plantaciones de Populus a partir del descenso de
la napa freatica (Amlin y Rood, 2003; Kranjcec et al., 1998; Lite y Stromberg, 2005;
Schume et al., 2004a; Scott et al., 1999) pero ain no se ha caracterizado en el Bajo
Delta y no hay antecedentes de registro de fluctuacion de la napa freatica y contenido de
agua en el suelo a lo largo del afio en estos sistemas forestales.

Las forestaciones de alamo en la regidn estan constituidas principalmente por
cuatro clones de Populus deltoides (‘Australiano 129/60°, ‘Australiano 106/60°,
‘Carabelas INTA’ y ‘Stoneville 67°) y un clon de P. X canadensis (‘Ragonese 22
INTA’) (Borodowski et al., 2014). Estos clones estan inscriptos en el Registro Nacional
de Cultivares, conformando, en términos de rendimiento y sanidad, alternativas viables
para la forestacion en la region del Delta (Cortizo, 2005). Esta viabilidad se fomenta a
través del Ministerio de Agroindustria mediante un incremento del 10% en el apoyo
econdémico no reintegrable (Ley 25080) a los productores que empleen material
certificado de estos clones para la plantacion. Sin embargo, algunos de los materiales
muestran variaciones importantes de su crecimiento en funcion del sitio en que se
plantan, mientras que otros parecen mas estables en su rendimiento. Dada esta
observacién a campo, especialmente el clon “Australiano 129/60° predomina en la
eleccion de los productores desde hace varios afios porque lo visualizan como un clon
mas estable (Cortizo S.C., comunicacion personal).

La posibilidad de contar con forestaciones adultas y una red de ensayos de
mejoramiento genético de alamo con edad suficiente para evaluar el rendimiento de
estos clones es un aspecto fundamental al momento de contrastar el desempefio a campo
con la respuesta que presentan estos genotipos en ensayos manipulativos. En estos
ultimos, es factible evaluar la aclimatacion a distintos ambientes a partir de la
determinacion de un gran numero de variables fisiologicas y morfologicas. La
estabilidad productiva de estos clones ain no ha sido formalmente evaluada y a su vez,
son escasos los antecedentes de trabajos ecofisiologicos que permitan cuantificar la

! Coordinador Nacional del Proyecto de Mejoramiento genético de Salicaceas y otras latifoliadas de importancia
econdmica para la obtencion de madera de calidad. (Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria).



plasticidad fenotipica frente a distintos contenidos de agua y sales en el suelo y cual es
su relacion con el desempefio de los clones més difundidos en el Delta del Parana.

1.2. Objetivo general

Determinar las relaciones entre la estabilidad productiva y la plasticidad
fenotipica en caracteristicas relacionadas con los mecanismos de aclimatacion
expresados por Populus spp. en ambientes con distinto contenido de agua y sales
del suelo.

1.3. Objetivos particulares e hipdtesis

1.

Evaluar la relacion entre la estabilidad y el potencial de rendimiento de Populus
spp. (clones "Australiano 129/60°, “Stoneville 677, “Carabelas INTA" y
"Ragonese 22 INTA") en una red de ensayos distribuidos en la region del Delta
del Parana.

Hipdtesis 1: “El clon "Australiano 129/60 tiene mayor estabilidad productiva a
campo que los clones “Stoneville 677, “Carabelas INTA" y "Ragonese 22 INTA’,
y esta diferencia se vera reflejada en la interaccién genotipo-ambiente y en la
menor pendiente de la norma de reaccion a lo largo del gradiente ambiental”.

Evaluar la estabilidad productiva de Populus deltoides clon "Australiano 129/60
a escala de rodal frente a la heterogeneidad ambiental que presentan las
forestaciones del Delta del Parana.

Hipotesis 2: “La disponibilidad hidrica en el suelo estard relacionada de
manera inversa con la distancia a los cursos de agua, lo que repercutird en una
merma de la productividad en los rodales de Populus dentro de los predios

2

endicados del Bajo Delta del Parand”.

Determinar el crecimiento y los mecanismos ecofisiolégicos de aclimatacion que
expresan los clones de dlamo "Australiano 129/60", “Stoneville 677, “Carabelas
INTA" y "Ragonese 22 INTA” frente a un gradiente de contenido de agua y sales
en el suelo.

Hipdtesis 3: “Los clones difieren en su potencial de crecimiento y a su vez,
presentan diferencias en los mecanismos de aclimatacion y/o en la magnitud de
los cambios fisioldgicos y morfoldgicos frente a distintos niveles de contenido de
agua y sales en el suelo”.

Relacionar la plasticidad fenotipica de las variables morfoldgicas y fisiologicas
de diferentes clones de alamo con los mecanismos de respuesta que presentan
frente al estrés hidrico y salino.

Hipdtesis 4. “Existe una relacion positiva entre el grado de plasticidad
fenotipica de las variables fisioldgicas y la aclimatacién a estrés hidrico y
salino de los genotipos de Populus spp. ”.

Evaluar la magnitud de la plasticidad fenotipica, asi como su relacion con la
estabilidad y la capacidad productiva de diferentes clones de Populus frente a un
gradiente de contenido de agua y sales del suelo.

Hipoétesis 5: “Existe un compromiso entre la estabilidad y el potencial
productivo de un clon y el mismo estara definido por la plasticidad fenotipica de
las variables que tienen correlacion con la produccion de biomasa. Menor



plasticidad en dichas variables estara asociada a mayor estabilidad productiva
v menor capacidad para incrementar su crecimiento en ambientes favorables”.

En funcidn de los antecedentes citados previamente y de los objetivos e hipotesis
formuladas, se estructurd la tesis en 6 capitulos. El Capitulo 2 comprende el anélisis de
la estabilidad productiva de 4 genotipos de Populus a partir de una red de ensayos de 8
afios de edad distribuida en el Bajo Delta del Paran& (Objetivo 1). En el Capitulo 3 se
evalué el efecto de la disponibilidad hidrica y caracteristicas edaficas sobre la
estabilidad productiva en plantaciones adultas de Populus (Objetivo 2). El Capitulo 4
describe ensayos manipulativos destinados a evaluar el potencial productivo y los
mecanismos de aclimatacién a estrés de los 4 genotipos a lo largo de 9 ambientes con
distinto contenido de agua y sales del suelo (Objetivo 3). En el Capitulo 5 se cuantifico
la plasticidad fenotipica de variables morfoldgicas, fisiologicas y de asignacion de
materia seca mediante diversos indices (Objetivo 4), y se analizd su relacion con la
estabilidad y el potencial productivo de los clones en el rango ambiental propuesto
(Objetivo 5). Finalmente, el Capitulo 6 integra los resultados a escala regional, de rodal
y en ensayos controlados, analizando las relaciones entre la estabilidad productiva y la
plasticidad fenotipica de los genotipos con énfasis en su relevancia productiva.



Capitulo 2. Estabilidad productiva de genotipos comerciales de

Populus spp. a escala regional en el Delta del Parana, Argentina.
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2.1 Introduccién

Los ensayos comparativos de productividad situados en multiples sitios permiten
contar con una estimacion del desempefio y analizar los patrones de evolucion de cada
genotipo en distintos ambientes (Crossa y Brady, 1990). Este tipo de analisis es
importante para los programas de mejoramiento genético forestal en los cuales el
objetivo es obtener variedades de buen rendimiento y adaptabilidad a un amplio rango
de condiciones ambientales (Stanton et al., 2010). Sin embargo, en muchos casos se ha
priorizado la seleccion de genotipos con mayor rendimiento o alta tolerancia a estrés
para determinado ambiente en particular sin evaluar la capacidad de los mismos para
sostener su produccion o sobrevivir frente a escenarios climaticos con mayor
variabilidad o mas extremos (Aspinwall et al., 2015).

Las normas de reaccion elaboradas a partir de los fenotipos expresados por
determinado genotipo (G) en un gradiente ambiental (E) y el analisis de la interaccién
genotipo-ambiente (GXE) (Figura 2.1) permiten evaluar la existencia de una respuesta
diferencial de los clones a lo largo de dicho gradiente ambiental (Schlichting, 1986).

a) b)

c) d)

Fenotipo (o variable respuesta)

GI EI GxE G, E, GXxE

Ambiente

Figura 2.1. Normas de reaccién de 3 genotipos (G) en un gradiente ambiental (E): (a)
solo existen diferencias entre genotipos (sin importar el ambiente, pendiente igual a 0),
(b) existen diferencias entre genotipos y su plasticidad es similar frente al cambio
ambiental (rectas paralelas), y (c) y (d) existe interaccion genotipo-ambiente. Los
genotipos difieren en la plasticidad fenotipica y tienen distintos patrones de respuesta
frente a cambios ambientales (pendientes diferentes). Las abreviaturas en negrita
indican efecto significativo de dicho factor. Adaptado de Strand y Weisner (2004).

Es decir, que las normas de reaccion permiten determinar no sélo si el genotipo
modifica su respuesta frente a un cambio en el ambiente (Figura 2.1.b) sino si existen
diferencias entre genotipos en la magnitud de estos cambios (Figura 2.1.c) o en la
posicién relativa de los genotipos (Figura 2.1.d).

El andlisis de estabilidad productiva ha sido ampliamente utilizado en cultivos
anuales desde la década de 1960 hasta la actualidad (Bradshaw, 2006); sin embargo los
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antecedentes en especies lefiosas son menores (Barnes et al., 1984; Isik y Kleinschmit,
2003; Koo et al., 2007; Rosado et al., 2012; Santini et al., 2010; Yu y Pulkkinen, 2003).
Para realizar este analisis, es necesario contar con una red de ensayos que incluyan a los
materiales genéticos de interés con edad suficiente para estimar su rendimiento, que
estén distribuidos en un buen nimero de sitios y a su vez, que se repliquen a partir de
material clonal o con cierto grado de parentesco (Scheiner, 1993). El andlisis de
regresion conjunta para evaluar la estabilidad productiva fue propuesto por Yates y
Cochran (YYates y Cochran, 1938), modificado posteriormente por Finlay y Wilkinson
(1963) y Eberhart y Russell (1966), y aun es ampliamente utilizado en la actualidad
(Fasahat et al., 2015). Este método relaciona el desempefio de cada genotipo en un
ambiente determinado con un indice ambiental generalmente definido como la media
general de todos los genotipos para ese ambiente particular (Finlay y Wilkinson, 1963).
Este modelo permite interpretar la estructura no aditiva (interaccion de los factores
genotipo y ambiente) particionando su efecto entre el componente lineal considerado en
la pendiente de regresion y los desvios respecto a la misma (Alberts, 2004).

El desarrollo de las forestaciones depende del suministro de material
seleccionado que asegure la adaptabilidad y productividad en el contexto actual y que
permita disponer de variabilidad genética para afrontar futuros desafios (White et al.,
2007). En funcion de la amplia variabilidad que presenta el género Populus, se
considera que es factible obtener genotipos con buen rendimiento potencial y
estabilidad en ambientes con caracteristicas climaticas y edéaficas contrastantes (Wu y
Stettler, 1997). Sin embargo, Koo et al. (2007) encontraron una relacion negativa entre
la estabilidad y el rendimiento en volumen de madera de distintos clones de Populus
davidiana. Un patron similar fue reportado por (Li y McKeand, 1989) en distintas
familias de Pinus cuyos mejores genotipos respondian en mayor medida a los ambientes
favorables aunque habia una relacion lineal entre el rendimiento méximo y la
inestabilidad de los mismos. En cultivos anuales también se describieron genotipos con
estas caracteristicas (Finlay y Wilkinson, 1963; Gray, 1982) es decir, especificamente
adaptados a ambientes favorables pero con elevada sensibilidad a las variaciones
ambientales. Por otra parte, Isik y Kleinschmit (2003) encontraron que la seleccion de
genotipos de Picea abies de rapido crecimiento también daba lugar a una poblacién de
individuos relativamente inestables. Estos resultados sugieren un compromiso entre la
estabilidad y el potencial de rendimiento de un genotipo; sin embargo, poco se ha
estudiado sobre la relacion entre los procesos subyacentes que determinan ambas
variables.

El cultivo de Populus ha alcanzado gran importancia debido a su rapido
crecimiento, adaptabilidad a diferentes sitios de cultivo, facilidad de clonacion y usos de
la madera (debobinado, aserrado, celulosa y aglomerado) (Dickmann, 2001; Zsuffa et
al., 1996). A nivel mundial, los bosques nativos de Populus abarcan alrededor de 75
millones de ha y las plantaciones ascienden a 8,6 millones de ha (Borodowski et al.,
2014). En Argentina, el cultivo de Salicaceas (Populus y Salix) ocupa el tercer lugar en
importancia, luego de Pinus y Eucalyptus y en el caso de Populus cuenta con 40.000 ha
de plantaciones en macizos y 23.500 ha bajo sistemas agroforestales (Cortizo, 2011).

Las primeras plantaciones de Populus en el Bajo Delta del Parana se realizaron a
mediados del siglo XIX con P. deltoides spp. angulata cv. carolinensis (&4lamo
carolino), originario del Delta del Mississippi (Estados Unidos) y diezmado por roya
(Melampsora spp.) hacia 1920. Posteriormente se difundieron diversos clones de P. x
euroamericana (actualmente denominados P. x canadensis), de amplia difusién
mundial pero que no encontraron las condiciones ecologicas Optimas en la region y
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rapidamente manifestaron susceptibilidad a plagas y enfermedades, especialmente a
cancrosis (Septoria musiva). En los afios 1960 se introdujeron nuevos clones de P.
deltoides, provenientes de regiones ecologicamente similares (Mississippi, USA), que
rdpidamente ocuparon toda el &rea de cultivo. Entre éstos, los clones “Catfish 2" y
"Catfish 5” fueron los mas plantados en la década de 1980. A causa de enfermedades,
principalmente la roya, fue necesario una nueva reconversion clonal. En funcion de los
genotipos disponibles en dicho momento, se considerd que los clones méas adecuados
para establecer las nuevas plantaciones eran P. deltoides “Australiano 106-60
(femenino), “Australiano 129-60" (femenino) ambos introducidos desde Australia
(Borodowski y Suérez, 2005) y seleccionados en ese pais a partir de una poblacién de
semillas proveniente de Texas (Pryor y Willing, 1982), el “Stoneville 67° (masculino)
introducido desde Mississippi, Estados Unidos, y el clon P. x canadensis “"Ragonese 22
INTA" (masculino), seleccionado por INTA a partir de una hibridacion entre P.
deltoides y P. nigra (Cortizo, 2005). Posteriormente, se selecciond una serie de nuevos
clones, entre los que cabe destacar a P. deltoides "Carabelas INTA” (masculino)
liberado en el 2008 para uso comercial (Cortizo, 2011). En dicha seleccién se utilizo el
método de niveles independientes de descarte (Riemenschneider et al., 2001) para los
siguientes criterios: facilidad de enraizamiento, crecimiento, forma, tolerancia a plagas
y caracteristicas fisicas y mecanicas de la madera (Cortizo et al., 2015).

Actualmente, las forestaciones de &lamo en la region estan constituidas
principalmente por los 5 clones mencionados, P. deltoides “Australiano 106-60",
“Australiano 129-60", “Stoneville 67", “Carabelas INTA" y P. x canadensis "Ragonese
22 INTA" (Borodowski et al., 2014; Cortizo et al., 2015) todos ellos inscriptos en el
Registro Nacional de Cultivares (Instituto Nacional de Semillas). Los mismos tienen un
desempefio aceptable y tolerancia a las enfermedades, sin embargo, mientras algunos
presentan variaciones importantes de su crecimiento en funcion del sitio en que se
plantan, otros parecen mas estables en su rendimiento (Cortizo et al., 2015). Dada esta
observacion a campo, especialmente el clon “Australiano 129/60" predomina en la
eleccién de los productores desde hace varios afios (Cortizo S.C.2, comunicacion
personal). Esto sugiere que, ademas del rendimiento, el productor valora la posibilidad
de contar con una produccion mas estable, con mayor capacidad de aclimatacion a
distintos sitios de plantacion en un contexto de elevada heterogeneidad ambiental como
son los sistemas forestales del Delta y la complejidad que podrian adicionar los
escenarios de cambio climéatico en el mediano plazo. A pesar de ello, la estabilidad
productiva de los clones aun no ha sido incorporada entre los criterios de seleccion del
programa de mejoramiento genético de Populus y atn no ha sido formalmente evaluada
para los genotipos mas difundidos en la region.

Objetivo

Evaluar la relacion entre la estabilidad y el potencial de rendimiento de Populus
spp. (clones "Australiano 129/60°, “Stoneville 67, "Carabelas INTA" y "Ragonese 22
INTA") de una red de ensayos clonales distribuidos en la region del Delta del Parana.

Hipdtesis: “El clon "Australiano 129/60" tiene mayor estabilidad productiva a
campo que los clones “Stoneville 677, “Carabelas INTA" y "Ragonese 22 INTA",
y esta diferencia se vera reflejada en la interaccién genotipo-ambiente y en la
menor pendiente de la norma de reaccion a lo largo del gradiente ambiental”.

2 Coordinador Nacional del Proyecto de Mejoramiento genético de Salicaceas y otras latifoliadas de importancia
econdmica para la obtencion de madera de calidad. (Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria).
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2.2. Materiales y métodos
2.2.1 Red de ensayos distribuidos en la region

La evaluacion de estabilidad productiva de los clones comerciales de Populus
deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST), y P. x
canadensis "Ragonese 22 INTA” (R) se realiz6 a partir de una red de ensayos del Area
de Mejoramiento Geneético de Saliciceas (Figura 2.2) perteneciente a la Estacion
Experimental Agropecuaria Delta del Parana (INTA) y distribuida en el sector de islas
de Campana y San Fernando (Buenos Aires).

)'ARROYC'.»'\'\;) PIEDRAS - “RIO.CARABELAS

a MGF 1

MGE'S
A

AMGE

YH10 PARANA DE LAS PAUMAS

Figura 2.2. Red de ensayos comparativos de clones de Populus (MGF) distribuidos en la
zona nucleo forestal (Bajo Delta del Parand) e instalados entre 1997 y 2003 por el area
de Mejoramiento Genético de Salicaceas (INTA).

En este trabajo, se utilizd la base de datos de aquellos ensayos donde se
encontraban los 4 clones de interés con edad suficiente para realizar una estimacion
confiable de rendimiento forestal. Dado que los ensayos fueron instalados en distintos
afios, se consider6 como edad de referencia a los 8 afios teniendo en cuenta la
disponibilidad de registros en todos los ensayos y que es representativa del desempefio
esperado al turno (aprox. 15 afos). El rendimiento, volumen de madera por unidad de
area (m® ha™), se estimé a partir de la densidad de &rboles de cada parcela (densidad de
plantacion * supervivencia) y el volumen individual de los mismos. El volumen total
del fuste con corteza (Vtcc) se estimo en funcion del diametro a la altura del pecho o0 1,3
m (DAP) y la altura total del fuste (H) utilizando la siguiente ecuacion:

Vtce (m®) = 0,06263* DAPL034% * 1 131769 | & misma fue ajustada para Populus
deltoides en plantaciones del Bajo Delta del Parana (Fernandez Tschieder et al., 2011).

Respecto al disefio se incluyeron dos tipos de ensayo: Ensayos comparativos
clonales con disefios completamente aleatorizados o en bloques completos al azar y
Parcelas de Productividad que tienen mayor tamafio y que si bien estan dispersas en la
region, no tienen repeticiones en un mismo sitio (Cortizo, 2005). Cabe destacar que
todos los ensayos se instalaron dentro de campos endicados (protegidos de las
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inundaciones), en sectores sin problemas de anegamiento en superficie, que tenian al
menos un turno de rotacién forestal previo y donde el productor realizd su
mantenimiento durante todo el periodo de evaluacion (Cortizo S., comunicacion
personal). ElI Cuadro 2.1 describe las principales caracteristicas de los ensayos
mencionados. El manejo utilizado es comudn a todos los clones de un mismo ensayo
pero puede variar levemente entre ensayos de acuerdo al sistema de trabajo del
productor.

Cuadro 2.1. Descripcion de las principales caracteristicas de los ensayos de
comparacion de clones de Populus pertenecientes a la red de Mejoramiento Genético de
Saliciceas (MGF, INTA).

Afio de Densidad Arboles
Ensayo = inicial Material Disefio Repeticiones por
Plantacién 1
(arboles ha™) parcela
MGF 1 2001 625 estacas ECC-DBCA 5 9
MGF 2 2003 625 guias EP 1 49
MGF 3 2002 625 guias ECC-DCA 5 9
MGF 4 2003 625 estacas EP 1 49
MGF 5 1997 625 estacas ECC-DBCA 5 9

ECC: Ensayo Comparativo Clonal; DCA: Disefio Completamente Aleatorizado; DCBA: Disefio en
Blogues Completos al Azar; EP: Ensayo de Productividad.

En todos los casos, las tareas silviculturales incluyeron establecimiento a partir
de guias o estacas (reproduccién agamica y sin raiz en ambos casos), control de malezas
y hormigas durante el establecimiento de la plantacién y poda de formacién en los
primeros afios donde se seleccion6 un brote principal en cada planta y se eliminé el
resto de las ramas. En ningun caso se aplico raleo. En estos ensayos se evaluaron el
porcentaje de fallas, el crecimiento en altura a partir del primer afio y el incremento en
diametro del fuste a partir del segundo afio (Cortizo, 2005). Durante el periodo evaluado
no se registrd incidencia relevante de las principales plagas (“taladro de los forestales”,
Megaplatypus mutatus) y enfermedades (especialmente “roya del alamo”, Melampsora
medusae).

A partir de los registros climaticos, se estimé la precipitacion acumulada para
cada uno de los 8 periodos de crecimiento (cada periodo abarca desde julio hasta junio
del afio siguiente) y se comparé con la media histdrica registrada entre 1960 y 1994 en
la estacion meteoroldgica de la EEA Delta del Parana (Berrondo, 1995) que es de 1019
mm. Si la precipitacién acumulada era similar a la media histérica (+/- 100 mm) se
considerd que el periodo era normal, si era mayor a la media (+100 mm) se considero
como un periodo de crecimiento himedo y si era menor a la media (-100 mm) se
considerd un periodo seco. Esta caracterizacion se realizé para cada ensayo dado que la
secuencia climatica fue variable en funcién del afio de plantacion.

2.2.2. Analisis de estabilidad productiva e interaccidén genotipo-ambiente

A partir de esta base de datos se utilizé una estructura de analisis bifactorial
donde cada ensayo con sus caracteristicas edaficas, silvicolas y climaticas definieron un
ambiente (E) en el cual se evalud el rendimiento de los 4 genotipos (G). Para el analisis
de la varianza (ANOVA) e interaccidn genotipo-ambiente (G x E) se consideraron los



15

datos provenientes de los ensayos con 5 repeticiones para cada genotipo. El analisis se
realizo con el paquete estadistico InfoStat (Di Rienzo et al., 2014) que permiti6 corregir
el desbalance que presentaba la base de datos por ausencia del clon “Stoneville 67 en el
Ensayo MGF 1.

Se realizd un ANOVA para determinar la presencia de cambios en el
rendimiento entre distintos ambientes y la diferencia de los patrones entre genotipos
(interaccién GxE significativa). Dado que esta metodologia no permite visualizar la
norma de reaccion (Scheiner, 1993; Schlichting, 1986) o evaluar la estabilidad de cada
clon en particular (Isik y Kleinschmit, 2003) se utilizo el andlisis de regresion conjunta
(Eberhart y Russell, 1966; Finlay y Wilkinson, 1963). El coeficiente de regresion de
cada genotipo (bi) se determiné de acuerdo al modelo lineal:

yi=a+bixi+e

donde y; es el rendimiento de un clon en el ambiente i; a es el valor de
intercepcion del clon, x; es el rendimiento medio general (de todos los clones) en ese
ambiente i, y e es el error. Cada valor (x,y) surge de la media general de rendimiento
para el ambiente considerado (este valor provee una manera abstracta de caracterizar
dicho ambiente, e.g. el indice ambiental) y el rendimiento medio de un clon en
particular, respectivamente. La recta ajustada a los valores medios de cada ambiente
tiene una pendiente bi = 1. De acuerdo al concepto agronomico o de estabilidad
dinamica, los genotipos estables tendran una pendiente similar, bi = 1 dado que es un
genotipo que sigue la tendencia media de variacion de la productividad en cada sitio. Si
ademas el rendimiento medio del genotipo en todo el gradiente ambiental es elevado se
considera estable y con alta adaptabilidad a todos los ambientes (la recta es paralela a la
tendencia general y superior). En cambio, si el rendimiento medio es bajo entonces se
considera estable pero poco adaptado a todos los ambientes (Figura 2.3).

Rendimiento medio

Baja
Estabilidad
INESTABLE INESTABLE
BAJO RENDIMIENTO ALTO RENDIMIENTO
'~ Estabilidad
Q media (bi= 1)
ESTABLE ESTABLE
BAJO RENDIMIENTO ALTO RENDIMIENTO
Alta

Estabilidad

v

Rendimiento

Figura 2.3. Esquema de interpretacion general de estabilidad y adaptabilidad a partir del
coeficiente de regresion (bi) y el rendimiento medio de cada genotipo (adaptado de
Finlay y Wilkinson, 1963).

Las pendientes mayores, bi > 1 se asocian a genotipos especificamente
adaptados a sitios mas productivos mientras que bi < 1 se considera altamente estable y
con mejor desempefio en ambientes con menor indice ambiental. El genotipo ideal es
aquel con maximo rendimiento potencial y bi = 0, maxima estabilidad de acuerdo al
concepto estatico o biolégico (Li y McKeand, 1989). El analisis combinado del
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coeficiente de regresion bi y el rendimiento medio del clon es un método generalizado
para interpretar el analisis de estabilidad y adaptabilidad de los genotipos (Figura 2.3).

Se analizo también el cuadrado medio de los desvios (d;;) de la regresion de
cada genotipo siguiendo la propuesta de Eberhart y Russell (1966). Esto se basa en que,
generalmente, se considera mas de un método para el andlisis de estabilidad productiva
dado que los mismos difieren en su determinacion y limitaciones, y suelen encontrarse
diferencias en el ranking de genotipos generados por los mismos (Becker y Léon, 1988).

El cuadrado medio de los desvios (6;;) de la regresion de cada genotipo, se
define como:

§;=(E-2)"" lezl(xij — X, —x;+ f..)z — (b= 1?2 %m(x; - f..)zl

donde x;; es la media del clon i en el ambiente j, x; es la media del clon i
considerando todos los ambientes, x ; es la media del ambiente j considerando todos los

clones, x _es la media general, y E es el nUmero de ambientes. Esto no solo considera la
pendiente de la regresion sino también los desvios respecto a la misma, siendo mas
estables aquellos con §;; ~ 0.

Finalmente, se seleccionaron dos indices de plasticidad fenotipica denominados:
“Relative Distance Plasticity Index”’0 RDPI (Valladares et al., 2006) y Plv (Gratani et
al., 2003; Valladares et al., 2000). Estos indican que a menor plasticidad en el
rendimiento, mayor sera la estabilidad productiva del genotipo.

En el primer caso, el indicador RDPI, cuantifica la distancia fenotipica entre
individuos de un mismo genotipo expuestos a diferentes ambientes. En este caso, dado
que es una variable a nivel de rodal, se utilizo el indice simplificado RDPIs (Valladares
et al., 2006) que se estimd a partir de las distancias fenotipicas entre valores medios de
cada ambiente y que puede ir de 0 (ausencia de plasticidad) a 1 (plasticidad maxima):

RDPI simplificado (RDPISs): [2 (i- 7)) / (7v + 7)] n™,

donde y; es el rendimiento del clon en el ambiente i, que es distinto de i” en cada
comparacion (i = MGF1, MGF2 MGF3, MGF4, MGF5) y n representa todas las
combinaciones posibles entre ambientes, es decir, el nimero total de distancias que es
posible estimar para cada clon. Este indicador presenta ventajas desde el punto de vista
estadistico dado que no asume una distribucién particular de los datos y cuenta con un
estimador de la dispersidn que permite realizar el test de hipétesis y evaluar las
diferencias entre clones a partir de los pares de distancias evaluadas (Valladares et al.,
2006).

En el segundo caso, Plv, es un indice sencillo que estima la amplitud relativa
que presenta el genotipo en su desempefio considerando solo su rendimiento medio en
las condiciones ambientales de ambos extremos, que pueden ser distintos en funcién del
genotipo:

Plv (%) = (()7 maxima = V ml'nima)/)7 méxima)) * 100,
siendo J maxima € V minima 10S Valores de rendimiento medio maximo y minimo
respectivamente.

Finalmente, mediante un andlisis multivariado de conglomerados y utilizando el
método jerarquico de agrupamiento (cluster analysis) con distancia Euclidea promedio,
se agruparon los clones en funcidn del andlisis conjunto de las variables Plv, RDPIs, y
la pendiente de la regresion (bi). En todos los casos se utilizd el software InfoStat (Di
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Rienzo et al., 2014) y el analisis de la varianza se complement6 con la comparacion de
medias mediante el test de Duncan (p <0,05).

2.3. Resultados y discusion

El rendimiento medio en los distintos ambientes, MGF 1 a MGF 5, se sintetiz6
en el Cuadro 2.2. La amplitud entre los ambientes ubicados en los extremos (MGF1
respecto a MGF5) implica aproximadamente un 40% de reduccion en el rendimiento
medio.

Cuadro 2.2. Rendimiento volumétrico de madera (m® fuste ha) a los 8 afios de los
clones comerciales de P. deltoides "Australiano 129/60° (A), "Carabelas INTA" (C),
“Stoneville 67 (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R) en 5 ambientes
correspondientes a la Red de Ensayos de Mejoramiento Genético Forestal de INTA
Delta del Parana (MGF 1 a 5).

ENSAYO A C R ST Promedio/Ambiente
MGF 1 153 128 90 - 124

MGF 2 175 192 111 133 153

MGF 3 210 222 122 213 192

MGF 4 166 278 209 146 200

MGF 5 199 256 215 163 208
Promedio/Clon 181 215 150 164

Esta amplitud en el rendimiento también se registra en plantaciones comerciales
y podria explicarse a partir de la elevada heterogeneidad que presentan los ambientes
aun dentro de predios endicados en el Bajo Delta a pesar de evitar la inclusion de
ensayos con problemas de anegamiento.

Dado que los ensayos fueron instalados en distintos afios, se analizaron las
precipitaciones acumuladas en cada caso (Cuadro 2.3.) donde se destaca el ensayo MGF
5 como aquel con mayor precipitaciéon acumulada y menor cantidad de periodos secos
en comparacion con el resto de los ensayos. Esta informacion podria explicar en parte
su mayor rendimiento, sin embargo, no es suficiente para comprender las variaciones de
rendimiento en el resto de los ensayos.

Cuadro 2.3. Precipitacion acumulada (PP, mm) durante los 8 afios en funcion del afio de
plantacion de cada ensayo (MGF1 a MGF5) y nimero de periodos con precipitacion
anual acumulada similar a la media histérica de la region (normales), menor a la media
historica (secos) o mayor a la media histérica (humedos).

E Periodo PP acumulada  Periodos  Periodos Periodos
nsayo .

analizado total (mm) secos normales himedos
MGF 1 2001-2009 7788 4 1 3
MGF 2 2003-2011 7513 4 2 2
MGF 3 2002-2010 7881 4 1 3
MGF 4 2003-2011 7513 4 2 2
MGF 5 1997-2005 8769 1 4 3
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La falta de analisis edaficos y mediciones de disponibilidad hidrica (o registros
de manejo del agua) a lo largo de los afios, no permite asignar las diferencias a una
variable ambiental en particular. Por otra parte, las diferencias tampoco fueron
atribuibles al material de plantacion utilizado (guias o estacas). En este sentido
Casaubon et al. (2011) tampoco observaron diferencias de crecimiento al comparar
rodales de Populus deltoides “Australiano 106/60"de 7 afios de edad plantados con guias
de 1 afio con aquellos plantados con estacas.

Teniendo en cuenta que son genotipos comerciales, que han superado distintas
etapas de seleccidn, se puede considerar que hay una diferencia importante en el
rendimiento medio general de los clones (Cuadro 2.2) que implica, en el caso con mayor
amplitud una reduccion del 30% del rendimiento medio (R respecto a C). El analisis
estadistico se realiz6 solo con los ensayos que tenian un disefio adecuado para evaluar la
interaccion genotipo-ambiente (Cuadro 2.4) que resulté significativa (p <0,05). Por lo
tanto, no fue posible concluir respecto a los factores ambiente y clon por separado
(Crossa y Brady, 1990).

Cuadro 2.4. Rendimiento volumétrico de madera (m*® fuste ha™ +/- error estandar) a los
8 afios de los clones comerciales de P. deltoides "Australiano 129/60° (A), “Carabelas
INTA" (C), “Stoneville 67° (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R) en 3
ambientes correspondientes a la Red de Ensayos de Mejoramiento Genético Forestal de
INTA Delta del Parana (MGF 1, 3 y 5). Interaccion G x E significativa (p <0,001). Las
letras distintas indican diferencias significativas entre combinaciones genotipo-ambiente
(p <0,05).

A C R ST
MGF 1 153 (£8) bc 128 (£7) ab 90 (+3) a

MGF 3 210 (+21) def 222 (+19) ef 122 (+27) ab 213 (15) def
MGF 5 199 (+10) cde 256 (+22) f 215 (15) ef 163 (+16) bcd

En funcidn del anélisis de la interaccion G x E, se destaca que en el ambiente
con menor productividad media (MGF 1) el clon R tuvo menor rendimiento que Ay,
aunque fue menor no difiere significativamente de C. En el caso del ambiente
intermedio (MGF 3), el rendimiento de R fue menor al del resto de los clones que no
difieren entre si (Cuadro 2.4). En cambio, R tuvo un buen desempefio en el ambiente
mas productivo (MGF 5) donde fue superior a ST y no se diferencié de Ay C. En dicho
ambiente, se destaca el rendimiento de C que fue mayor que el de Ay ST.

La interaccion G x E dificulta la seleccion de los genotipos con buen desempefio
y estabilidad productivatanto en cultivos anuales (e.g. Basford y Cooper, 1998) como en
forestaciones (e.g. Mohn y Randall, 1973; Sixto et al., 2014), y es una consideracion
importante en los programas de mejoramiento genético dado que reduce la ganancia de
seleccion en distintos ambientes (Hill, 1975; Romagosa et al., 2009). La determinacién
de la estabilidad productiva por lo tanto, es un aspecto relevante al momento de realizar
recomendaciones de material genético con buen desempefio en un amplio rango de
ambientes asi como identificar aquellos especifamente adaptados a determinado
ambiente. Este tipo de analisis es ampliamente utilizado en el contexto agricola
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integrando distintas escalas temporales y espaciales, e.g. evaluacion del rendimiento y
de la estabilidad en el rendimiento de trigo en 21 paises durante el siglo XX (Calderini y
Slafer, 1998); estabilidad productivida de variedades de arroz y trigo distribuidas en
India, Nepal y Bangladesh (Raman et al., 2011); o evaluacion de la estabilidad
productiva de variedades de maiz en la region arida de Sudafrica (Alberts, 2004). Sin
embargo, siguen siendo escasos los ejemplos en la investigacion forestal (Sixto et al.,
2014). En el caso de Populus los estudios se han realizado generalmente a escala local o
regional e.g. la evaluacion de rendimiento y estabilidad productiva de 24 genotipos de
P. tremula x P. tremuloides distribuidos en 4 sitios del sudeste de Finlandia (Yu y
Pulkkinen, 2003); evaluacion de la estabilidad productiva de 38 clones de Populus
davidiana distribuidos en 7 sitios en el sur de Corea (Koo et al., 2007); y evaluacion de
estabiliad productiva de 9 clones interespecificos (de P. deltoides, P. nigra y
P.trichocarpa) distribuidos en 4 sitios de la region Mediterranea y bajo distintso
sistemas de manejo (Sixto et al., 2014).En todos los casos, han sido de gran utilidad los
conceptos y aproximaciones metodoldgicas propuestas por Finlay y Wilkinson (1963) y
Eberhart y Russell (1966).

En el andlisis de regresion conjunta (Figura 2.4) es posible comparar las rectas
ajustadas para cada clon en funcion de su rendimiento a lo largo del gradiente
ambiental.
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Figura 2.4. Analisis de regresion conjunta de los clones comerciales de P. deltoides
"Australiano 129/60° (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67” (ST) y P. x canadensis
"Ragonese 22 INTA” (R) en 5 ambientes correspondientes a la Red de Ensayos de
Mejoramiento Genético Forestal de INTA Delta del Parana.

La pendiente (bi) de la regresion define la estabilidad de cada genotipo y el valor
deseable es en realidad subjetivo dado que depende del objetivo propuesto (Alberts,
2004). Por ejemplo, en un cultivo anual podria ser favorable un genotipo inestable con
buena respuesta frente a una mejora en las condiciones ambientales (e.g. fertilizacion)
mientras que, en general, el silvicultor buscara genotipos con estabilidad media o alta
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para poder afrontar la heterogeneidad ambiental a lo largo del ciclo forestal tanto en el
espacio como en el tiempo (Isik y Kleinschmit, 2003; Mohn y Randall, 1973).

El clon A es altamente estable en sentido agronémico bi = 0,45 y con un valor de
oij = 400,3, menor al del resto de los clones (Cuadro 2.5). Podria considerarse estable
aun desde el concepto estatico o bioldgico (Becker y Léon, 1988) en el rango de
ambientes evaluados. Su adaptacion es relativamente mayor en ambientes con bajo
indice ambiental. En funcién del analisis de regresion conjunta, este clon es el mas
estable y su variacion en el rendimiento es baja, atin en términos absolutos (58 m*® ha™)
entre ambos extremos. Su rendimiento medio es bueno aunque no aprovechd de la
misma manera que C las ventajas en los ambientas mas productivos. Un
comportamiento similar se registrdé en un ensayo de fertilizacion con N y P en
estaqueros, donde A no respondid a la fertilizacion a diferencia del clon experimental
"150/82° (Faustino et al., 2016). Sin embargo, en nuestro estudio no fue posible
identificar con certeza las diferencias entre ambientes que determinaron la
productividad. EI clon ST también es muy estable en funcion de bi = 0,58 aunque el
pardmetro oij = 1538,5 describe mayores desvios en su desempefio respecto al ajuste
lineal y por ende, menor estabilidad que la reflejada por su pendiente. A su vez, es
necesario considerar que su desempefio en el ambiente MGF1 (dato faltante) podria
haber modificado este ajuste.

Cuadro 2.5. Parametros de estabilidad productiva en funcion del analisis de regresion
lineal conjunta para los clones comerciales de P. deltoides “Australiano 129/60" (A),
"Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R)
en los 5 ambientes evaluados (MGF 1 a 5).

Parametros de la

Regresion lineal A c R ST
of 0,45 1,56 1,38 0,58
8y 400,2 4254 1256,1 1538,5

Los clones C y R son ambos inestables bi = 1,38 y bi = 1,54 respectivamente
(Cuadro 2.5). Aunque en C bi es mayor, al evaluar los desvios, el parametro ¢ij = 425,4
es mucho menor al obtenido para R dij = 1256,1. Estos clones tienen mejor adaptacién
especifica a ambientes mas productivos (con mayor indice ambiental) y respondieron
frente a mejoras en las caracteristicas ambientales con un aumento de la produccién
mayor a la media. Sin embargo, ambos tuvieron una caida importante en el rendimiento
en los ambientes menos productivos.

La Figura 2.5 relaciona el rendimiento medio de cada clon y su coeficiente de
regresion bi en el rango ambiental evaluado. Esta forma de interpretar la estabilidad y
adaptabilidad es un complemento muy util para la seleccion de genotipos dado que el
parametro bi se relaciona directamente con la plasticidad fenotipica del clon (su
sensibilidad a los cambios ambientales) pero no considera el rendimiento per se. Este
analisis permite identificar genotipos con niveles deseables de rendimiento y estabilidad
productiva en un rango amplio de ambientes, especialmente en los casos donde es
comun la interaccion genotipo-ambiente (Yu y Pulkkinen, 2003).
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Figura 2.5. Relacion entre el rendimiento medio de los clones de P. deltoides
“Australiano 129/60” (A), “Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67 (ST) y P. x canadensis
"Ragonese 22 INTA" (R), y la pendiente de la regresion conjunta (bi). La linea continua
vertical representa el rendimiento medio general, mientras que la linea punteada
horizontal corresponde a la pendiente media de las regresiones (bi = 1).

El clon R se ubica en el cuadrante superior izquierdo (inestable de bajo
rendimiento), el menos deseable dado que tiene elevada inestabilidad, bi mayor a bi
media (linea horizontal discontinua) y un rendimiento medio mucho menor al resto y a
la media general (linea vertical continua). Desde otro punto de vista, tiene gran
capacidad para expresar su potencial de crecimiento en ambientes favorables pero se ve
muy afectado fuera de dicho rango ambiental acotado. Por su parte, ST se encuentra en
el cuadrante inferior izquierdo (estable de bajo rendimiento), aunque tiene un
rendimiento superior a R.

El A se ubicé en el cuadrante inferior derecho (estable de alto rendimiento) que
representa las condiciones mas deseables (Li y McKeand, 1989; Yu y Pulkkinen, 2003;
Figura 2.5) dado que implica rendimiento mayor a la media general y elevada
estabilidad. No obstante, en términos de rendimiento estuvo muy cercano a la media y
no pudo aprovechar los ambientes con condiciones méas favorables. Finalmente, el clon
C se ubicd en el cuadrante superior derecho (inestable de alto rendimiento), y a pesar de
su sensibilidad a los cambios ambientales su rendimiento fue superior al resto de los
clones en gran parte del rango evaluado (Figura 2.4). Por esto, teniendo en cuenta su
rendimiento medio y el patron descripto por los clones (Figura 2.4), es factible
considerarlo una alternativa viable y superadora en gran parte de los ambientes. Sin
embargo, aun no predomina en la eleccién de los productores y esto puede deberse a
distintas razones. Una de ellas puede ser el valor que el productor asigna a la opcion de
asegurar cierta estabilidad en el rendimiento dentro de predios heterogéneos o con baja
capacidad de manejo del agua; otra es el hecho de ser un clon mas reciente en el
mercado (disponible desde 2008), y otro aspecto a considerar es que los ambientes
elegidos para la instalacion de ensayos de mejoramiento genético excluyen la
posibilidad de evaluar situaciones mas severas de estrés (por excesos hidricos
especialmente) donde las diferencias entre los clones con mayor y menor capacidad de
aclimatacién se pueden acentuar. Limitar el rango de ambientes en los cuales se
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distribuyen los ensayos puede ser una limitante para el método de regresion lineal y la
interpretacion de los resultados (Crossa y Brady, 1990; Westcott, 1986).

Cabe destacar que ninguno de los clones tuvo estabilidad media y buen
desempefio, a diferencia de lo encontrado por Yu y Pulkkinen (2003) en Populus
tremula x P. tremuloides y por Isik y Kleinschmit (2003) en Picea abies. Estos ultimos
autores plantean como explicacion probable el hecho de que los clones provengan de un
tercer ciclo de propagacion y seleccion evaluando la estabilidad de los genotipos en
distintos afios y sitios. Un ejemplo de estabilidad media y rendimiento aceptable es el
clon Populus x canadensis ‘I-214°, ampliamente difundido en todo el area mediterranea
de Europa (Sixto et al., 2014).

En el presente trabajo, tampoco se encontré una relacion positiva directa entre
los parametros de estabilidad y el rendimiento medio de los clones, como se registré en
un estudio sobre Populus davidiana (Koo et al., 2007), donde los clones con mayor
crecimiento resultaron ser mas sensibles a los cambios ambientales, o en un estudio
sobre Pinus taeda L. (Li y McKeand, 1989). Por otra parte, el presente analisis estuvo
limitado a solo 4 clones de Populus de interés, siendo factible realizar una comparacion
en términos de estabilidad y adaptabilidad en distintos ambientes pero acotado para
evaluar tendencias generales en la respuesta de los clones. Es importante incorporar este
tipo de analisis ampliando el nimero de clones y sostenerlo en el tiempo. En un estudio
con estadisticas de largo plazo, Calderini y Slafer (1999) determinaron que los
programas de mejora de trigo en Australia, Argentina, Italia y Reino Unido habian
logrado incrementar el potencial productivo de las variedades de trigo a lo largo de las
Ultimas décadas. Sin embargo, la relacién entre el potencial de rendimiento y la
estabilidad productiva de las variedades era negativa, y su efecto era mas dificil de
contrarrestar en aquellos sistemas con baja inversion en tecnologia de manejo dado que
cuentan con menor capacidad para mejorar las condiciones ambientales del cultivo y
aprovechar el potencial de los cultivares mejorados.

Una critica habitual a las aproximaciones basadas en la técnica de regresion
lineal es el uso del indice ambiental como variable regresora dado que no es
independiente de los datos analizados (Abbott y Pistorale, 2011). A diferencia del
analisis de regresion, los indices de plasticidad fenotipica permitieron evaluar la
estabilidad de cada clon independientemente de la respuesta del resto de los clones
considerados en cada ambiente, dado que la media general no interviene en la
determinacion de dichos indices. EI Cuadro 2.6 resume el valor de los indices RDPIs y
Plv (%). En funcion del indice RDPIs, el clon R tuvo mayor plasticidad en el
rendimiento y por ende menor estabilidad que el resto, seguido por C, ST y finalmente
A. Este ultimo, el més estable, no se diferencid significativamente de ST. En el caso de
C vy R, si bien no existen diferencias significativas, se invirtio el orden en términos de
estabilidad productiva respecto al andlisis del parametro bi (C tuvo valores de bi mas
elevados). Esto es coherente con lo descripto por el pardmetro Jij dado que el indice
RDPIs considera cada una de las distancias entre los ambientes (Valladares et al., 2006)
y no surge de una estimacion lineal de la norma de reaccion de cada clon. En este
analisis también es necesario considerar que la estimacion de plasticidad fenotipica de
ST no cuenta con el ambiente MGF 1 y esto podria modificar su valor final. El indice de
plasticidad Plv (Cuadro 2.6), permitié visualizar facilmente la amplitud relativa que
presenta cada clon. El clon A tuvo una reduccién menor en el rendimiento entre los
extremos ambientales, en ST fue intermedia, mientras que para C y R fue mucho mayor
y duplicaron la amplitud en el rendimiento respecto a A. Cabe aclarar que en este caso,
los ambientes de maximo y minimo rendimiento difirieron en funcion del clon.
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Cuadro 2.6. indices de Plasticidad Fenotipica del rendimiento volumétrico de madera
(m® fuste ha') de los genotipos de P. deltoides “Australiano 129/60° (A), “Carabelas
INTA” (C), “Stoneville 67 (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). Letras
distintas indican diferencias significativas en el indice RDPIs (p <0,05). Los valores
entre paréntesis corresponden al error estandar de la media.

Indice de Plasticidad

Fenotipica A ¢ R ST
RDPIs 0,08 (+0,01) 0,18 (x0,04) 0,23 (+£0,04) 0,13 (x0,03)

a bc c ab

Plv (%) 27 54 58 38

Finalmente, se agruparon los clones en funcion de la similitud que presentaron
en los indices de plasticidad fenotipica Plv, RDPIs y el parametro bi (Figura 2. 6). El
andlisis de conglomerados permite agrupar entidades similares y es efectivo para
resumir informacion de mdltiples variables asociadas (Crossa y Brady, 1990).
Considerando la informacién que aporta cada variable y el comportamiento de cada
clon, se denominaron arbitrariamente a los 2 conglomerados resultantes como
“estables” conformado por A y ST e “inestables” conformado por C y R. A su vez, el
dendrograma representa mayor distancia entre A y ST que entre R y C en términos de
estabilidad.

Promedio (Average linkage)
Distancia: (Euclidss)

T
0,00 0,74 1,48 2,22

‘O ESTABLES ) INESTABLES

[g*]
=T
o

Figura 2.6. Analisis multivariado de conglomerados en funcion de la estabilidad en el
rendimiento (m®ha™) de los clones de P. deltoides “Australiano 129/60" (A), “Carabelas
INTA” (C), “Stoneville 67° (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA™ (R)
considerando las variables bi, Plv y RDPIs (coeficiente de correlacion cofenética:
0,913).

La identificacion de genotipos como A, con capacidad de obtener rendimientos
relativamente estables en ambientes o periodos desfavorables, incrementa la seguridad
en la produccion agricola y las ganancias a nivel local o regional (Simmonds, 1991). La
seleccidn de este tipo de materiales es mas atractiva para aquellas instituciones publicas
responsables del mejoramiento genético y la recomendacion de materiales aptos para
una region. Sin embargo, no debe descuidarse la posibilidad de obtener mayores
rendimientos en aquellos ambientes con mejores condiciones ambientales o précticas de
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manejo mas favorables para el cultivo (Annicchiarico, 2002). Esto Gltimo requiere una
adecuada caracterizacion de los sitios de seleccion de genotipos y de la capacidad
productiva de los distintos ambientes donde podrian establecerse las plantaciones (Yuy
Pulkkinen, 2003). Santini et al. (2010) sugieren que la mejor estrategia para un
programa de mejoramiento genético resulta de la busqueda de ambos tipos de clones,
generalistas y especialistas, dado que si esta combinacion se traslada a las forestaciones
permitiria ampliar la variabiliad genética a nivel regional y disminuir la vulnerabilidad
frente a nuevas condiciones ambientales, plagas o enfermedades.

2.4. Conclusiones

Los clones mas difundidos en la region del Bajo Delta del Parana, “Australiano
129/607, “Stoneville 677, "Carabelas INTA” y "Ragonese 22 INTA" tuvieron diferencias
en su estabilidad productiva a campo y, a pesar de tratarse de clones comerciales,
presentaron gran variabilidad en sus patrones de rendimiento e interaccion genotipo-
ambiente.En funcién de los parametros evaluados y su analisis en conjunto se destaca el
desempefio del clon “Australiano 129/60° (A), dado que en todos los casos presenta
mayor estabilidad productiva que el resto de los clones y un rendimiento medio superior
a la media general. La combinacion de estas variables justifica el predominio de este
clon en las forestaciones del Bajo Delta del Parand. El clon “Stoneville 67" (ST)
presentO caracteristicas similares aunque su estabilidad y el rendimiento medio fueron
menores en comparacion con A. Por otra parte, el clon “Carabelas INTA" (C) fue el méas
productivo en la mayor parte de los ambientes, especialmente en ambientes favorables y
a pesar de ser inestable mantuvo un buen rendimiento en el rango evaluado. En cambio,
la inestabilidad del clon "Ragonese 22 INTA" (R) se combind con un rendimiento medio
inferior al resto. A diferencia de lo esperado, el potencial de crecimiento de los clones
no tuvo una relacion inversa con la estabilidad productiva.

La amplitud en el rendimiento medio sugiere una elevada heterogeneidad
ambiental a pesar de los cuidados mencionados en la instalacion y seguimiento de los
ensayos. En este contexto, surge la necesidad de evaluar cual seria la mejor decisién en
la seleccion de nuevos clones de Populus, si son aguellos con 6ptimo desempefio en
determinados ambientes o por el contrario, elegir clones estables con rendimiento
aceptable en un amplio rango de ambientes. Frente a escenarios de cambio climatico, la
mayor estabilidad productiva podria representar ventajas en términos de adaptabilidad y
supervivencia. A su vez, la estabilidad puede contribuir a generar plantaciones mas
homogéneas, dado que pueden ser menos sensibles frente a condiciones
microclimaticas, principalmente aquellas generadas por variaciones edéaficas. Otro
aspecto interesante para evaluar a futuro, es el comportamiento de los clones a largo
plazo, dado que es esperable que aquellos con mayor estabilidad mantengan su nivel
productivo a lo largo de las rotaciones siempre que no sean afectados por nuevas plagas
0 enfermedades.

Dada la relevancia que tiene esta informacion para la toma de decisiciones del
sector forestal, es necesario contar con estudios de estabilidad productiva asociados a
los programas de mejoramiento genético forestal. En este sentido, se destaca que las
redes de ensayos instalados permiten evaluar la estabilidad productiva y mejorar la
seleccion de genotipos sin necesidad de grandes modificaciones en los protocolos
actuales de evaluacion. Finalmente, es importante complementar esta informacion con
la caracterizacion de las variables ambientales que puedan explicar el origen de las
diferentes respuestas entre genotipos.



Capitulo 3. Estabilidad productiva a escala de rodal: Efecto de la
dindmica hidrologica y las caracteristicas edaficas sobre el crecimiento

de Populus spp en el Delta del Parana, Argentina.
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3.1. Introduccioén

La disponibilidad de agua en el suelo en areas de secano depende del aporte de
las lluvias y de la capacidad de almacenaje del suelo, y por lo tanto, este recurso
fluctuard segun las condiciones climaticas. Esta disponibilidad serd mas estable si la
vegetacion accede a cursos de agua o a la napa freética, lo que implica un incremento en
las fuentes de agua disponibles para su consumo y por lo tanto, un acceso al recurso
menos variable en el tiempo (Snyder y Williams, 2000). Més all& de esta generalidad,
mediante analisis de la composicion isotopica de las fuentes de agua, se han encontrado
casos donde los arboles a pesar de estar asociados al rio no utilizaban dicha fuente de
agua (Dawson y Ehleringer, 1991).

En términos generales, se ha registrado una relacion positiva entre la
productividad y la cercania a cursos de agua en distintas especies forestales, e.g. el
didmetro del fuste de los arboles, su indice de area foliar y la transpiracion de un bosque
mixto de Pinus pinaster y Pinus halepensis fue mayor en dicha situacién respecto a los
bosques alejados del rio (Dzikiti et al., 2013), al igual que en Acacia mearnsii donde
ademas, las plantaciones asociadas a cursos de agua pudieron mantener mayor tasa de
crecimiento aun durante periodos de sequia (Clulow et al., 2011). En poblaciones
naturales de Populus de regiones semiaridas también se observé dicha dependencia y la
misma fue méas notoria en periodos en que el curso de agua tuvo bajo caudal, lo que
generd una disminucion en el crecimiento que se intensifico a mayor distancia del rio
(Rood et al., 2013). Las condiciones de estrés hidrico generaron mayor cierre
estomatico y un incremento de la proporcion de *C (6°C) en los anillos de crecimiento
de dicho periodo. De esta manera, es posible determinar la afectacion del crecimiento
asi como también el proceso por el cual se produce una merma en la fijacion del
carbono.

En el Delta del Parana existen diversos factores de estrés que resultan limitantes
para la productividad de las forestaciones de alamo, entre los que se destacan las
inundaciones periddicas originadas por el ingreso del rio. Con el objetivo de evitar el
ingreso del rio, deprimir el nivel de la napa freética y facilitar la evacuacion de excesos
hidricos internos, se realizaron obras de ingenieria, disponiéndose terraplenes elevados
(“diques”) en el perimetro de los predios y Sistematizando obras de drenaje (canales
principales y zanjas; Borodowski, 2006). Los diques y las obras de infraestructura de
este sector permiten a su vez transitar con maquinarias, mecanizar parte de las labores
forestales y ampliar la cantidad de dias disponibles para las distintas tareas (Smedema et
al., 2004). Las plantaciones de Populus para madera de calidad (destinada- a las
industrias del aserrado y debobinado), se realizan principalmente bajo este sistema de
manejo del agua y se concentran en el area denominada localmente zona nucleo forestal.

Durante la estacion de crecimiento de los arboles, los sistemas protegidos del rio
pueden presentar un amplio rango de disponibilidad hidrica en el suelo dado que las
precipitaciones muestran un promedio anual cercano a 1000 mm (Berrondo, 1995) pero
con una distribucion muy variable. La defoliacion durante el verano, que es un sintoma
de estrés hidrico, es frecuente por lo que los productores adaptaron el sistema
originalmente disefiado para el drenaje a una nueva funcién de ingreso de agua para
riego. Asi, la disponibilidad de agua en el suelo depende, en ciertos sitios,
exclusivamente de las precipitaciones y el aporte de la napa freatica, mientras que en
otros existe un aporte de agua cuya importancia depende de la cobertura de los canales.

Las caracteristicas edaficas de la region tambien influyen en la heterogeneidad
ambiental de estos sistemas. Los suelos son aluviales, formados por deposicion de
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distintas capas de sedimentos aportados por el rio (Bonfils, 1962), tienen escaso
desarrollo de estructura y una capa de arcillas que, con bajo contenido hidrico, puede
constituir una impedancia fisica para el desarrollo radical (Ceballos, 2011). A su vez, el
drenaje y reemplazo de pajonales (Scirpus giganteus) y juncales (Schoenoplectus
californicus) por plantaciones forestales (Populus y Salix principalmente), altera los
ciclos biogeoquimicos durante el proceso de oxidacion (Ceballos, 2011; Ceballos et al.,
2012) y desencadena procesos que afectan las caracteristicas fisicas del suelo, como la
consolidacién, subsidencia y compactacion (Ceballos, 2011; Ceballos etal., 2012;
Gebhardt et al., 2010; Taboada et al., 2001). Por otra parte, en algunas forestaciones de
Populus dentro de predios endicados, se han detectado sectores puntuales con salinidad
elevada (Cerrillo et al., 2015). En estos sitios, los arboles presentaron necrosis en el
borde de las hojas y pérdida de &rea foliar; sintomas caracteristicos de estrés salino o de
toxicidad por acumulacién de cloruros y/o sodio (Ayers y Westcot, 1994).

La forestacion en reemplazo de pastizales en sistemas con napa cercana a la
superficie y escaso drenaje, puede originar procesos de salinizacion a partir de los
cambios que genera en el balance hidrico: donde el aumento de la evapotranspiracion
implica mayor consumo de agua de la napa y exclusién selectiva de sales que se
acumulan en torno a las raices (George et al., 1999; Heuperman, 1999; Jobbagy y
Jackson, 2004). Estudios previos (Ceballos, 2011) sugieren que este proceso podria ser
el origen de la acumulacion de sales en las plantaciones de alamo dentro de dique en el
largo plazo. Populus es considerado un género sensible a la salinidad aunque presenta
elevada variabilidad en la respuesta comparando especies y aln entre clones
(Abbruzzese et al., 2009; Chen y Polle, 2010; Mirck y Zalesny, 2015; Sixto et al.,
2005). En contacto con napas salinas, solo algunas especies de Populus se destacan por
desarrollar mecanismos que le permiten evitar y/o tolerar el estrés, por ejemplo los
casos de P. euphratica (Zeng et al., 2009) y P. alba (Imada et al., 2009), mientras que
en la mayoria de las especies de este género se observa una reduccion del crecimiento y
la supervivencia en condiciones de elevada salinidad (Chen y Polle, 2010).

Son escasos los estudios locales en donde se ha determinado la variabilidad en el
rendimiento dentro del rodal. En este sentido, solo se ha evaluado el efecto de los
canales en una plantacion de Populus dentro de dique, donde se reportd mayor
rendimiento de los dos clones evaluados en cercania al canal (respecto al centro del
rodal) aunque no se determind el origen de estas diferencias y la funcion del canal
(Borodowski y Suarez, 2005). En estos sistemas la funcién del canal podria combinar el
efecto del drenaje, que en periodos de anegamiento genere mayor descenso de la napa y
disponibilidad de oxigeno en el sector méas cercano (Schilling et al., 2006, 2004); y el de
un canal de riego que, durante los periodos normales y secos, aporta agua en mayor
medida a los sectores mas cercanos (Clulow et al., 2011; Dzikiti et al., 2013; Rood et
al., 2013).

La dinamica hidrologica dentro de sistemas endicados ha sido descripta en otras
regiones (Smedema et al., 2004) y hay indicios sobre su importancia para el cultivo de
Populus en el Bajo Delta del Parana, sin embargo, ain no ha sido evaluada en los
sistemas forestales de dicha region. Sumado a ello, son escasos los registros de
fluctuacion de la napa freatica y contenido de agua en el suelo a lo largo del afio, y su
relacion con la productividad de las forestaciones (Alvarez et al., 2015).

Objetivo: Evaluar la estabilidad productiva de Populus deltoides clon
"Australiano 129/60° a escala de rodal frente a la heterogeneidad ambiental que
presentan las forestaciones del Delta del Parana.
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Hipotesis: “La disponibilidad hidrica en el suelo estara relacionada de manera
inversa con la distancia a los cursos de agua, lo que repercutira en una merma de la
productividad en los rodales de Populus dentro de los predios endicados del Bajo Delta
del Parana”.

3.2. Materiales y métodos

3.2.1. Datos climaticos y nivel del rio

El clima de la regién es templado himedo sin estacion seca, aungue en términos
absolutos, la precipitacion media de los meses de invierno suele ser menor (Berrondo y
Gurini, 1990). Por otra parte, dada la demanda evapotranspirativa, el balance hidrico
puede ser negativo en el verano dependiendo de las condiciones climéticas previas, las
caracteristicas de los suelos y la vegetacion (Malvarez, 1999). La temperatura media
anual se encuentra entre 16,0°C y 16,5°C. La temperatura media del mes mas célido
(enero) es 22,6°C y la del mes mas frio (julio) es de 10,5°C. Los maximos absolutos se
encuentran entre 36,0°C y 38,0°C, mientras que los minimos van de 0°C a -5,0°C. El
periodo de heladas abarca de mayo a octubre (Berrondo y Gurini, 1990). La
precipitacion media anual es de 1019 mm afio™ (Berrondo, 1995) y donde la humedad
relativa media anual es 76 %. Los vientos son relativamente suaves, con influencia en
aquellos momentos en que sopla desde el noroeste (genera bajante pronunciada) y
especialmente cuando la direccién es sudeste dado que reduce la velocidad de salida
hacia el Rio de la Plata y eleva el nivel de los rios provocando crecientes de buena
magnitud en algunos casos (Berrondo y Gurini, 1990).

Los datos climaticos de los periodos evaluados se obtuvieron de la estacion
agrometeorologica del INTA EEA Delta del Parana (iMetos 2, Pessl Instruments
GmbH, Austria) posicionada en: 34°10°25,7"" LS; 58°1°58,1"" LO a 4 m.s.n.m.
aproximadamente. Se utilizaron los datos de temperatura y humedad relativa del
ambiente para estimar el déficit de presion de vapor de la atmosfera y se utilizd el
méaximo valor diario (DPVmax, kPa) en el andlisis de correlacion con la fluctuacion de
la napa freatica. La incidencia de las precipitaciones se analizé considerando el ciclo de
crecimiento anual de Populus en la regién. Por esto, se redefinié el periodo anual
abarcando desde el mes de julio hasta junio del afio siguiente. Considerando este
reagrupamiento, las precipitaciones mensuales se compararon con las precipitaciones
medias historicas de la serie 1960-1994 (Berrondo, 1995). A su vez, se compard la
precipitacion acumulada mes a mes con aquella que surge de la media historica, con el
proposito de determinar si el periodo tuvo una tendencia mas seca 0 mas humeda que la
media y analizar la magnitud de este desvio en distintos momentos del ciclo.

La influencia del nivel del rio sobre la dinamica hidrol6gica dentro del dique se
exploré a partir de la correlacion entre los datos diarios de fluctuacion de profundidad
de la napa y los registros hidrométricos del Rio Parana de las Palmas (el curso de agua
principal de la region) en el puerto de Campana. Estos datos son publicados
periddicamente por la Prefectura Naval Argentina (nttp:/mww.prefecturanaval.gov.ar/alturas/index.php).

3.2.2 Area de estudio y seleccion de las forestaciones

Las forestaciones evaluadas se encuentran en campos endicados y drenados del
Bajo Delta Bonaerense (Figura 3.1), mas especificamente, en la zona nucleo forestal
que incluye gran parte del sector de islas de los partidos de Campana, San Fernando y
Zarate.


http://www.prefecturanaval.gov.ar/alturas/index.php
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Figura 3.1. Ubicacion de las transectas denominadas A, D, H, M y O distribuidas en la
zona nucleo forestal (Bajo Delta del Parand) e instaladas en rodales de Populus
deltoides clon “Australiano 129/60" durante el periodo evaluado (2010 a 2015).

Se seleccionaron 5 sitios que poseen infraestructura para evitar el ingreso del rio
(dique o terraplén perimetral) y la sistematizacion del predio (canales internos
principales y secundarios) para el manejo del agua. Los 5 rodales (denominados A, D,
H, M, O, Figura 3.1) eran de Populus deltoides clon “Australiano 129-60", el material
genético mas difundido en la zona nucleo forestal. Se instalaron 2 parcelas forestales de
medicion permanente en cada sitio, de 25 individuos cada una, sobre una transecta
definida en sentido perpendicular al curso de agua principal (canal) y hacia el centro del
rodal (Figura 3.2).

X X
a
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a
35m » +de80m

Arbol Freatimetro O Sonda de Humedad @ Calicata

Figura 3.2. Representacion esquematica de una forestacion y la ubicacion de las
parcelas, cercana (X) y alejada (X") del canal, dentro del rodal (izquierda). Fotografia
del sitio donde se instald la transecta O-O” (derecha).

Las parcelas apareadas se denominaron A-A’, D-D°, H-H", M-M" y 0-O’,
denotando con una tilde las parcelas méas alejadas del canal. La ubicacion de cada
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parcela se georreferencio con GPS (Garmin eTrex Legend, KS, EEUU). El Cuadro 3.1
detalla las caracteristicas de los rodales seleccionados. Solo el rodal de 10 afios fue
plantado con una densidad inicial mayor (833 arboles ha™) y luego fue raleado a los 6
afios a 386 arboles ha™. A cada arbol se le cortaron las ramas desde la base hasta 6 m de
altura. Ambas préacticas, baja densidad de plantacion y poda, responden a un manejo
silvicola destinado a producir madera de calidad para aserrado y debobinado.

La parcela mas cercana al curso de agua se instald en todos los casos, dejando al
menos 5 filas de bordura (25 m) entre el limite de la plantacién y el inicio de la parcela
para evitar la interaccion del efecto del agua con la mayor radiacion que reciben en el
borde del rodal; la parcela més alejada se ubico en el centro del rodal. Los rodales A, D,
y H se midieron desde julio de 2010 hasta junio de 2015 mientras que M y O se
midieron entre julio de 2013 y junio de 2015.

Los canales seleccionados son considerados canales principales y sus
dimensiones son, en promedio: 2 m de profundidad, 3 m de ancho en la base inferior y 5
m de ancho en superficie.

Cuadro 3.1. Caracteristicas de los rodales de Populus deltoides “Australiano 129/60
seleccionados para la instalacion de parcelas apareadas en dos posiciones dentro del
rodal, cercana al canal y alejada del canal (centro del rodal) sobre una transecta
perpendicular al canal principal.

Distancia al canal (m
Ubicacion Edad Densidad DAP medio  Altura media (m)

Rodal Transecta oo afica (afios) (arbhal) (cm)(*D.E)  (m) (xD.E.)

Cercana Lejana

34°10'26"S

A AN 0TS 13 400 300(57)  262(:29) 35 100
D DD o Oaoe 10 38 2574l 221(¢27) 3 400
Ho HH 90 6 333 235(x21) 196 (+15) 30 90
M MM sg‘;g:ig:% 7 333 251(+22) 20,5(x14) 30 80
0 00 0805 9 333 285130 24019 35 160

3.2.3. Crecimiento y dindmica foliar de las forestaciones

El crecimiento de cada individuo de la parcela se determiné a partir del didmetro
del fuste a 1,3 m de altura (DAP) y la altura total del arbol; se estimé el volumen del
fuste a partir de ecuaciones ajustadas para el clon en particular (Fernandez Tschieder et
al., 2011). Las mediciones se realizaron en invierno (entre estaciones de crecimiento) y
a su vez, se midio el incremento mensual en didmetro durante todo el periodo
productivo (octubre a marzo) para evaluar los posibles efectos de la disponibilidad
hidrica sobre los pulsos estacionales de crecimiento. Para ello se utilizo cinta diamétrica
(Lufkin executive W606PM, EEUU) y un hipsémetro Vertex Ill con emisor
Transponder T3 (Haglof , Suecia).
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Para evaluar la caida de hojas se instalaron 8 canastas-trampa de 0,5 m x 0,5 m
por parcela, elevadas a 0,8 m sobre el terreno y distribuidas al azar dentro de las
parcelas. EI material recolectado se llevo a estufa a 60 °C hasta peso constante, se
estimé la produccion anual de hojas, el indice de é&rea foliar (m? area foliar m? de
terreno) y se registré el patron mensual de caida. La estimacion del area foliar se realizo
a partir del area foliar especifica (area foliar/peso seco foliar; expresado en m? g™) que
se estimo en 50 hojas totalmente expandidas por parcela (Ceulemans et al., 1992). Para
esto se escanearon las hojas y se midio el area de cada una con el software ImageTool
3.0; posteriormente, se secaron en estufa a 60°C y se pesaron con balanza de precision
0,001 g.

3.2.4. Composicion isotépica de la madera (**C/**C)

Este pardmetro proporciona una medida integrada de las caracteristicas
fisioldgicas y del medio ambiente que determinan la tasa de intercambio gaseoso y se ha
correlacionado con la eficiencia en el uso del agua (EUA) (Farquhar y Richards, 1984).
Para este analisis se obtuvieron las muestras de madera con barreno forestal (Haglof ,
Suecia) a 1,3 m de altura del fuste en 5 arboles por parcela. Luego del secado en estufa a
60 °C, se montaron para identificar los anillos mediante lupa manual (40x) y se
separaron los Ultimos 4 anillos para su molienda. De cada parcela se constituy6 una
muestra compuesta y se enviaron al Laboratorio de Is6topos Estables INGEIS (UBA-
CONICET) donde se analizaron utilizando el Método de Hoefs y Schidlowski (1967) y
Panarello (1987) y modificaciones. Los valores se expresaron como 6*C %o respecto al
valor estdndar VPDB (Viena PeeDee Belemnite) (Farquhar et al., 1982). Luego se
comparé la discriminacion isotdpica *3C entre ambas posiciones dentro del rodal
(cercanas vs. alejadas).

3.2.5. Muestreo de suelos

Las calicatas se realizaron en el periodo 2014/15 en 3 transectas (A-A"; O-O;
M-M"). En las 6 parcelas se identificaron los estratos minerales hasta 1,2 m de
profundidad. Dentro de cada una de estas calicatas se recolectd una muestra compuesta
para cada estrato a partir de tres submuestras extraidas de tres lados de la calicata,
posteriormente las muestras fueron secadas en estufa a 60°C durante 96 h y se enviaron
al laboratorio para realizar los andlisis de textura usando el método del Hidrometro
(Bouyoucos, 1927; Elliot et al., 1999; Pansu y Gautheyrou, 2006) y los anélisis
quimicos detallados posteriormente.

Para la estimacion de densidad aparente (Campbell y Henshall, 1991), se
tomaron muestras por estrato de cada calicata con cilindros de 8,2 cm de didmetro y de
5 cm de altura. Estas muestras se secaron en estufa a 105°C durante 96 h. Las muestras
de suelo destinadas a realizar andlisis quimicos fueron molidas y tamizadas con malla
de 2 mm. Se determind el carbono organico total por combustion seca en un analizador
automatico (LECO CR12) (Gill et al., 2009), el nitrégeno total por el método de semi-
micro Kjeldahl (Bremner, 1996), el fosforo disponible a partir de digestion hiumeda de
las muestras con &cidos nitrico/perclorico (US-EPA, 1992) y espectrometria de emision
atdbmica por plasma inducido (ICP-AES); y el pH y la conductividad eléctrica del
extracto de saturacion en solucion 1:2,5 (Thomas, 1996). Considerando que la zona de
absorcion de las raices en especies forestales generalmente supera la profundidad de las
calicatas, se determind la conductividad eléctrica (CE) hasta la profundidad de 3 m con
muestreos cada 50 cm. Solo en esta instancia, se incorporé al analisis el perfil de una
pastura que nunca fue forestada con el objeto de contrastarlo con las forestaciones. La
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pastura se encuentra al final de la transecta O-O", mas alejada del canal que O” y el
muestreo se realiz6 a una distancia de 50 m desde el borde de la plantacion.

Las curvas de retencion hidrica se estimaron segun Saxton y Rawls (2006) a
partir de la textura, el contenido de materia orgéanica y la conductividad eléctrica para
cada estrato del perfil del suelo. Para ello se utilizo el software Soil Water
Characteristics (version 6.02.74, USDA Agricultural Research Service, EEUU). El agua
util se estim6 como la diferencia entre el contenido volumétrico de agua a capacidad de
campo (CC) y el punto de marchitez permanente (PMP), asociados a potenciales
hidricos del suelo de -0,03 MPa y -1,5 MPa, respectivamente.

3.2.6. Contenido de humedad en el perfil superior del suelo, fluctuacién de la napa
freatica y nivel de agua en los canales

La dindmica de la napa freatica se evalud a partir de registros horarios de la
fluctuacion de la columna de agua y hasta una profundidad maxima de 3,7 metros. Para
esto se emplearon freatimetros con sensores automaticos y almacenador de datos
(Micro-Diver, Schlumberger, Van Essen Instruments, The Netherlands). A partir del
registro horario de la napa se estimo la profundidad media de la napa, el descenso neto
diario (diferencia entre los niveles maximos de un dia y el siguiente), la tasa de recarga
horaria de la napa (ascenso horario medio entre las 00:00 hs y las 06:00 hs, dado que
durante la noche no interfiere la transpiracion) y el pulso de ascenso generado por las
precipitaciones en cada posicion dentro del rodal. Como soporte para los freatimetros,
se utilizaron cafios de PVC de 50 mm de diametro con perforaciones en sus paredes.
Los efectos que pueda generar la variacion de la presion atmosférica sobre estas
mediciones fueron compensados a partir de los datos de una estacion barométrica local
(BARO-Diver, Schlumberger, Van Essen Instruments, The Netherlands). Debido a que
la disponibilidad de sensores fue variable y a los requisitos de mantenimiento, también
se registr6 mensualmente la profundidad de la napa en forma manual en todas las
parcelas instaladas. El nivel de los canales no fue monitoreado en forma permanente,
sino que se registrd en cada medicion de las parcelas mediante una escala relativa
definida como: 100% (lleno) 75%, 50%, 25% y 0 % de su capacidad. A su vez, se
registraron los momentos de bombeo del agua.

Finalmente, en cada parcela se midié el contenido de humedad volumétrica
(HV) del suelo hasta 1,5 m utilizando una sonda de humedad Diviner 2000 (Sentek Pty
Ltd., Australia) con sistema FDR (Frecuency Domain Reflectometry). Los muestreos se
realizaron al inicio y al final del verano aunque no se consideraron los momentos con
suelo saturado (anegado o con napa muy cercana a la superficie). Los tubos de acceso
de la sonda se colocaron a 1 m de distancia de los freatimetros en cada parcela.

3.2.7. Calidad de las distintas fuentes de agua

Las fuentes de agua consideradas en este estudio fueron las siguientes:
precipitaciones, rios, canales internos y napa freatica en ambas posiciones dentro del
rodal. En distintos momentos del afio se tomaron muestras de cada una y se determind el
pH vy la conductividad eléctrica (CEa) mediante pHmetro (Thermo Russell RLO60P,
EEUU) y conductimetro (Thermo Russell RLO60C, EEUU), respectivamente. Las
muestras de agua de la napa se recolectaron en cada freatimetro mediante el uso de
bailers de 1000 cm?® de capacidad (Geotech Environment Equipment Inc., EEUU). En el
periodo de crecimiento 2012/13 se determinO la concentracion de cloruros por el
método de titulacién con nitrato de plata (Laboratorio de Analisis Quimico, FCAyF,
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UNLP) en 3 muestras de cada fuente de agua: precipitaciones, canales dentro de dique,
napa cercana y napa alejada de estos canales.

La calidad se evalud en funcion de los criterios de calidad de agua de riego
propuestos por la FAO (Food and Agricultural Organization, Ayers y Westcot, 1994;
Bauder et al., 1994). En el caso de la salinidad (CEa, dS m™), se calificé de acuerdo a
los siguientes umbrales generales definidos para agua de riego: sin restricciones de uso
por salinidad hasta 0,7, leve a moderadamente salina de 0,7 a 3; y con restriccion de uso
por elevada salinidad si era mayor a 3. Respecto al pH se consider6 dentro del rango
normal a los valores entre 6,5 y 8,4. Valores menores (mayor acidez) limitan la
disponibilidad de nutrientes para la planta (Jones y Jacobsen, 2005) y valores mayores
(mayor alcalinidad) se deben generalmente a altos contenidos de carbonatos y
bicarbonatos que insolubilizan el magnesio y el calcio (Bauder et al., 1994). Respecto a
los iones que pueden ser especificamente tdxicos, solo se evalud la concentracion de
Cloruros (CI") y los rangos determinados en mg litro™ (o ppm) son: sin restricciones de
uso hasta 145; restriccion leve a moderada entre 145 y 350; y con restriccidn de uso por
toxicidad a partir de 350.

3.2.8. Andlisis estadistico

El andlisis estadistico se realiz6 mediante prueba t para comparacion de parcelas
apareadas, en este caso, entre las dos posiciones dentro de cada rodal: (a) cercanas al
curso de agua vs. (b) alejadas (centro del rodal); con un nivel de confianza del 95% (p =
0,05). De esta manera, fue posible considerar las caracteristicas particulares de cada
rodal en la comparacion entre posiciones dentro del rodal (especialmente el efecto que
podria tener la edad). Los pulsos de crecimiento estacional, el AFE, y las variables
estimadas a partir de la fluctuacion horaria de la napa, se analizaron mediante analisis
de la varianza (p = 0,05) y en caso de haber diferencias significativas, se compararon las
medias con test de Duncan (p = 0,05). La fluctuacion de la napa freatica y su relacion
con las precipitaciones, el nivel del Rio Parand, y la demanda evapotranspirativa a lo
largo del tiempo se analizé mediante el coeficiente de correlacion de Pearson (p = 0,05).
En todos los casos, se utilizé el software Infostat version 2014e (Di Rienzo et al., 2014).

3.3.  Resultados
3.3.1. Caracterizacion de los periodos de crecimiento (2010-2015)
3.3.1.a. Precipitaciones y demanda evapotranspirativa

Las precipitaciones mensuales tuvieron alta variabilidad intra e interanual a lo largo
de los periodos de crecimiento analizados. La Figura 3.3 contiene los registros
mensuales desde julio de 2010 hasta junio de 2015 y permite compararlos con el valor
medio histérico (linea negra continua) estimado a partir de la serie de datos de la
Estacién Agrometeoroldgica de la EEA Delta del Parana que abarca el periodo 1960 a
1994 (Berrondo, 1995).
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Pp mensual [mm]

Ppmedia histérica 1960-19534  ====DPV max (kPa]

Figura 3.3. Precipitacién mensual (mm) discriminada por periodo de crecimiento anual
desde 2010 a 2015. Comparacién con la precipitacion media historica registrada entre
1960 y 1994. La linea puntuada representa el maximo déficit de presion de vapor de la
atmosfera (DPVmax) estimado a partir de valores de temperatura y humedad relativa
del aire.

A partir de la acumulacién de precipitaciones de la serie historica (Figura 3.3.,
linea negra continua) se consider6 periodos himedos a aquellos que la superan y
periodos secos a los que se encuentran por debajo (Figura 3.4). Cabe aclarar que esta
definicion no hace referencia a la disponibilidad de agua en el suelo dado que ello
dependeréd ademas, del manejo del agua que realice cada uno de los productores dentro
de su predio, de la posicion en el relieve y del nivel de la napa freatica en cada parcela.
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Figura 3.4. Precipitacion mensual acumulada (mm) discriminada por periodo de
crecimiento anual desde 2010 a 2015 y comparacién con la precipitacion acumulada de
la media historica registrada entre 1960 y 1994.

En el caso de los periodos de 2010 a 2013, las tendencias de precipitacion
acumulada se definieron en los primeros meses (entre julio y diciembre) y se pueden
visualizar claramente 2 periodos secos, 2010/11 (Pp acumulada= 708 mm) y 2011/12
(Pp acumulada= 853 mm), y un periodo himedo, 2012/13 (Pp acumulada= 1282 mm).
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Los periodos de crecimiento 2013/14 (Pp acumulada= 1304 mm) y 2014/15 (Pp
acumulada 1200 mm) tuvieron precipitaciones totales por encima de la media histdrica,
es decir, mayores a 1019 mm y por lo tanto se considerarian himedos. Sin embargo, el
patron de distribucion del periodo 2013/14 generd una condicién intermedia (“periodo
seco/humedo”) que difiere del resto de los periodos dado que su valor acumulado se
mantiene por debajo de la media hasta febrero y luego las elevadas precipitaciones
revierten esta tendencia (Figura 3.4). En el periodo 2010-2015, la amplitud maxima
interanual fue de 595 mm.

El déficit de presion de vapor de la atmosfera (DPVmax, promedio mensual de
los méximos valores diarios) muestra un patron relativamente estable, incrementandose
a partir de septiembre (primavera) hasta alcanzar valores maximos (= 3 kPa) en
diciembre o enero (verano). Estos maximos fueron algo menores (= 2 kPa) en los
periodos 2012/13 y 2014/15. Los valores minimos (= 1 kPa) ocurrieron en los meses de
mayo, junio y julio (otofio e invierno) en todos los casos (Figura 3.3).

3.3.1.b. Relacion de las variables climaticas y el nivel del rio sobre la fluctuacion de
la napa freética en forestaciones endicadas

El nivel medio del Rio Parana de las Palmas fue relativamente estable durante el
periodo 2010 a 2015, dado que no hubo eventos de crecidas extraordinarias en el puerto
de Campana (Anexo 3.1). La altura del rio estuvo condicionada por el efecto de las
mareas diarias y ocasionalmente de las sudestadas en el Rio de La Plata que generaron
eventos puntuales de mayor ascenso y corta duracién (diarios generalmente), que no se
vieron reflejados en las curvas de fluctuacion de la napa dentro de los predios
endicados. Tampoco hubo descensos marcados del rio que se mantuvieran durante un
periodo prolongado. Considerando los valores diarios durante el periodo 2010/2015, la
evolucion de la napa (ascenso o descenso) no tuvo correlacion con el nivel del rio
(Coeficiente de Pearson -0,02; p = 0,35). Por otra parte, la relacién entre la evolucién de
la napa y la demanda evapotranspirativa, definida a partir del maximo valor diario de
déficit de presion de vapor en la atmosfera, fue altamente significativa (DPVmax,
Coeficiente de Pearson 0,40; p <0,001). Esta relacion se vio reflejada en el marcado
descenso de la napa a partir del aumento de la demanda evapotranspirativa durante el
periodo vegetativo de las forestaciones de Populus y el ascenso posterior durante los
meses de otofio-invierno (se analiza en detalle en el apartado 3.3.3.b). Finalmente, los
pulsos de ascenso de la napa tuvieron alta correlacion positiva con las precipitaciones
(Coeficiente de Pearson 0,65; p <0,001) durante todo el afio.

La evolucion de la napa en los distintos rodales y en cada periodo de crecimiento
evaluado fue muy variable (se analiza en detalle en el apartado 3.3.3.b); la Figura 3.5
sintetiza la evolucién de los factores descriptos a lo largo del afio. Como se menciono
anteriormente, la forma de la curva de fluctuacion de la napa fue definida
principalmente por los pulsos de ascenso que generan las precipitaciones y una
tendencia general relacionada con la demanda evapotranspirativa, mientras que el nivel
del rio no tuvo influencia, al menos en la escala temporal analizada. En el caso de la
Figura 3.5, solo se registraron dos momentos (circulos con linea punteada amarilla) en
que las precipitaciones elevadas no generaron ascensos de la napa: en el mes de enero
probablemente por el bajo contenido de humedad del perfil superior insaturado; y en el
mes de agosto debido al drenaje realizado por el productor desde fines de julio (21/7/12
al 24/7/12) y que se reiterd en varias oportunidades durante el mes de agosto. En este
ultimo caso, respondié a la necesidad de ingresar con maquinaria (laboreo con rastra
entre filas) para favorecer la brotacion de especies forrajeras para el ganado. Es
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importante destacar que el drenaje se realiz6 antes de que la napa alcanzara la superficie
porque la decision respondié al anegamiento en los sectores méas bajos del predio vy, al
igual que en la mayoria de los campos, la red de canales no tenia compartimentos que le
permitan diferir el manejo del agua en distintos rodales.

I

Nov Dic Ene Feb Mar Abr May Jun
----- DPvmax B PP — Rio C3 Napa

Figura 3.5. Fluctuacion de la napa freatica (area celeste, eje izquierdo) considerando los
valores medios diarios en una parcela cercana a un curso de agua. Relacion con las
precipitaciones (barras grises, eje derecho), la fluctuacién del rio (linea azul) y la
evolucidn del déficit de presion de vapor de la atmosfera (linea negra punteada) durante
un periodo humedo. Los circulos de linea punteada amarilla destacan los momentos en
que las precipitaciones no generaron ascensos de la napa freatica. Los arboles del sector
superior refieren al estado fenoldgico (vegetativo o de latencia) y no se graficaron a
escala.

Respecto al manejo del agua dentro de los predios en general, se debe considerar
que los canales se mantuvieron con agua permanentemente aunque el nivel vari6 entre
25% y 100 % de su capacidad. En los momentos de descenso, se abrieron las
compuertas y se repuso con agua del rio. Los equipos de bombeo se utilizaron
excepcionalmente en los periodos himedos para drenar el predio en aquellos momentos
en que el exceso de precipitaciones se acumuld en superficie por un periodo prolongado
(mayor a 10 dias) y el productor considerd que podria comprometer a las plantaciones o
el laboreo con maquinaria agricola. EI bombeo hacia el rio se realizd hasta eliminar el
agua acumulada en superficie dentro del rodal pero sin drenar completamente los cursos
de agua. Los periodos con acumulacién de agua en superficie ocurrieron principalmente
entre agosto y diciembre de 2012, y desde mayo de 2014 a enero de 2015.
Generalmente, dentro del ciclo vegetativo, no fue necesario drenar dado que la
evapotranspiracion elimind estos excesos rapidamente.
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3.3.2. Crecimiento de las forestaciones de Populus deltoides
3.3.2.a. Incremento anual de volumen (m? ha™ afio™)

La Figura 3.6 compara el incremento anual en volumen (m® ha' afio™) de
Populus deltoides clon “Australiano 129/60 en sectores cercanos y lejanos a los cursos
de agua en los periodos secos (2010/11, 2011/12), hdamedos (2012-13, 2014-15),
seco/humedo (2013/14) y el promedio considerando los 5 periodos de crecimiento
(2010 a 2015).
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40 -
35

*
*

*
T
I I-

S

LA

25
20
15
10

1
—
HH

(m? halafo?)
1
i
|_

Incremento en Volumen

Hlmedos Secos Seco/HUmedo Promedio 2010-2015

OCercanas OLejanas

Figura 3.6. Incremento anual en volumen del fuste (m® ha® afio™) en parcelas de
Populus deltoides clon “Australiano 129/60" cercanas (barras claras) y alejadas (barras
oscuras) de los cursos de agua, durante los periodos himedos, secos, seco/himedo y el
crecimiento promedio de 2010 a 2015. Las lineas sobre las barras corresponden al error
estandar de la media. Los asteriscos sobre las barras indican diferencias significativas
entre ambas posiciones o en su defecto se indica n.s., no significativa. (Prueba t con
parcelas apareadas, p <0,05).

Las condiciones ambientales que resultaron de la combinacion entre las
variables climéticas y la posicidn respecto a los cursos de agua, afectaron la estabilidad
productiva de Populus deltoides clon “Australiano 129/60" dentro del rodal, y generaron
diferencias significativas entre posiciones en el crecimiento medio de 2010 a 2015
(Figura 3.6, promedio 2010-2015). Las parcelas cercanas tuvieron mayor crecimiento
que aquellas alejadas del canal, 32 vs 22,9 m3 ha™ afio™ respectivamente (en adelante se
mantiene este orden en las comparaciones, cercanas vs lejanas), es decir, una reduccion
del 28% del crecimiento entre ambas posiciones. Esto se debe principalmente a las
diferencias de crecimiento en los periodos secos (p = 0,002) entre ambas posiciones
(48%); mientras que en los periodos humedos la diferencia fue menor (12%) entre
ambas posiciones y estas diferencias no fueron significativas (p = 0,184). El periodo
2013/14 tuvo una respuesta similar a los periodos secos (p = 0,03) y el incremento fue
menor en las parcelas alejadas (34%) lo cual tiene sentido si consideramos que la curva
de precipitaciones acumuladas revirtio la tendencia deficitaria en el mes de febrero
(Figura 3.4) y, en funcion de los pulsos de crecimiento intra-anuales, es posible estimar
que en ese momento ya se habia definido aproximadamente el 90% del crecimiento
anual (Figura 3.8). A los efectos del analisis de la dindmica foliar y las caracteristicas de
las hojas se considero a 2013/14 como un periodo seco.
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Considerando los crecimientos descriptos en ambas posiciones dentro del rodal
podemos definir a las parcelas cercanas como mas estables en el crecimiento entre
perfodos secos y himedos, con incrementos medios de 30,4 y 32,8 m® ha® afio™
respectivamente (fluctuacion de 7%); mientras que el crecimiento en los sectores
alejados de los cursos de agua fue inestable entre periodos secos y humedos, con
incrementos medios de 17 y 28,5 m* ha™ afio™® respectivamente (40% de fluctuacién).

La Figura 3.7 destaca la relacion entre las precipitaciones acumuladas (mm) y el
incremento en volumen del fuste (m®ha™ afio™) en distintos sectores del rodal durante
los periodos de crecimiendo comprendidos entre 2010 y 2015.
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Figura 3.7. Relacion entre las precipitaciones acumuladas (mm) y el incremento medio
anual en volumen del fuste (m* ha® afio™) de Populus deltoides clon “Australiano
129/60" en parcelas cercanas (puntos vacios) y alejadas (puntos rellenos) de los cursos
de agua durante los periodos de crecimiendo comprendidos entre 2010 y 2015. Las
barras corresponden al error estandar de la media.

La mayor pendiente de la regresion para las parcelas alejadas de los cursos de
agua (Figura 3.7., puntos rellenos) destaca el efecto positivo de las precipitaciones sobre
el crecimiento en este sector del rodal. Esta respuesta contrasta con la observada en los
sectores asociados al canal (Figura 3.7., puntos vacios) donde el crecimiento tuvo menor
variacion frente a dicho rango de precipitaciones. El periodo 2013/14 con mayor
precipitacion (1304 mm) difiere de la tendencia general en las parcelas alejadas debido
al efecto de la distribucidn de precipitaciones antes mencionada (periodo seco/humedo).

3.3.2.b. Pulsos de crecimiento mensual

A partir de las mediciones mensuales de diametro a la altura del pecho (DAP), se
determinaron los pulsos de crecimiento en distintos periodos y se expresaron como un
porcentaje del incremento anual del DAP (Figura 3.8). Esto permiti6 analizar el patron
independientemente del crecimiento en términos absolutos de cada parcela. Los meses
con registros de incremento abarcan desde octubre hasta marzo del afio siguiente y la
diferencia entre meses es significativa en todos los casos. Cabe aclarar que en la Figura
3.8 se promediaron ambas posiciones dentro del rodal dado que no hubo diferencias
significativas en los pulsos de crecimiento relativo (%) (p = 0,967) y tampoco fue
significativa la interaccién entre mes y posicion dentro del rodal (p = 0,185). Es
importante considerar la relevancia de los primeros meses del periodo vegetativo en el
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crecimiento anual dado que el 75% del mismo ocurre entre octubre y diciembre, y
asciende al 90% si se incluye enero (recuadro gris en la Figura 3.8).

Pulsos de crecimiento (% incremento anual en DAP)
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Figura 3.8. Pulsos de crecimiento mensual en diametro del fuste a 1,3 m de altura (%
DAP) de P. deltoides durante los periodos 2011 a 2015 promediando ambas posiciones
dentro del rodal. Las lineas sobre las barras corresponden al error estandar de la media.
Las letras distintas sobre las barras indican diferencias significativas entre meses (p
<0,05).

3.3.2.c. Indice de area foliar (IAF) y area foliar especifica (AFE)

El indice de area foliar acumulado a lo largo del periodo de crecimiento fue
similar en ambas posiciones del rodal durante los periodos himedos, 4,4 y 4,6 en las
parcelas cercanas y lejanas respectivamente, mientras que en los afios secos el IAF fue
superior en las parcelas cercanas, IAF = 4,2 y se diferenci6 estadisticamente de las
parcelas alejadas del canal con IAF = 3,7 (Figura 3.9).

A su vez, se evaluo la pérdida de area foliar acumulada hasta el mes de enero
como respuesta a condiciones de estrés. Durante los periodos secos la caida de hojas fue
mayor en las parcelas alejadas del canal y por lo tanto, la diferencia en el IAF en enero
fue aln mayor entre ambas posiciones, 4,1 vs. 3,3 (p = 0,02). En los periodos hiumedos
también se registré pérdida de area foliar especialmente en 2014/15 aunque el IAF
presente en enero mantuvo valores cercanos a 4 (3,8 vs. 3,9) y no hubo diferencias
significativas entre ambas posiciones (p = 0,27).

Por otra parte, estas condiciones tuvieron un efecto sobre las caracteristicas
morfolégicas de las hojas y generaron una reduccion del area foliar especifica (AFE,
cm?g™) en los perfodos secos, es decir, menor 4rea foliar expandida por cada gramo de
materia seca foliar. En las parcelas cercanas, la reduccion fue significativa entre
periodos hiimedos y secos, 127 vs. 110 cm® g™ respectivamente, mientras que en las
lejanas la diferencia fue ain mayor, 129 vs. 93 respectivamente (Figura 3.10).
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Figura 3.9. indice de &rea foliar (IAF, m? hoja m™ terreno) en parcelas de P. deltoides
clon “Australiano 129/60" cercanas (barras claras) y lejanas (barras oscuras) a los cursos
de agua durante periodos humedos, secos y el IAF promedio de 2010 a 2015. Las lineas
sobre las barras corresponden al error estandar de la media. Los asteriscos sobre las
barras indican diferencias significativas entre ambas posiciones o en su defecto se indica
n.s., no significativa (Prueba t con parcelas apareadas, p <0,05).
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Figura 3.10. Area foliar especifica (AFE, cm? g™') en parcelas de P. deltoides clon
“"Australiano 129/60" en dos posiciones dentro del rodal: cercanas (barras claras) a los
cursos de agua Yy lejanas (barras oscuras), durante periodos himedos y secos. Las lineas
sobre las barras corresponden al error estandar de la media. Letras diferentes en las
barras indican diferencias significativas entre posiciones comparando ambos periodos (p
<0,05).

3.3.2.d. Discriminacién isotépica de **C en los anillos de crecimiento del fuste

La posicion dentro del rodal tuvo un efecto significativo (p = 0,002) sobre la
composicion isotopica del carbono en los anillos de crecimiento del fuste (Figura 3.11).
En parcelas cercanas al canal la proporcién de *3C en la madera fue menor, con valores
medios de 6 °C = -28,2 %o, mientras que en las lejanas fue o 3¢ =-26,7 %o.
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Figura 3.11. Composicion isotépica (6 **C %o) en anillos de crecimiento del fuste de P.
deltoides clon “Australiano 129/60" en parcelas cercanas (barras claras) y lejanas (barras
oscuras) a los cursos de agua. Las lineas sobre las barras corresponden al error estandar
de la media. Los asteriscos sobre las barras indican diferencias significativas entre
ambas posiciones (p <0,05).

3.3.3. Andlisis de la variabilidad ambiental dentro del rodal
3.3.3.a. Caracteristicas edaficas

La Figura 3.12 permite diferenciar un estrato superficial con mayor fertilidad y
un marcado descenso a partir de los 20 cm de profundidad en ambas posiciones dentro
del rodal. Las variables consideradas, el contenido de materia organica (Figura 3.12.a),
nitrégeno (Figura 3.12.b), y fésforo extraible (Figura 3.12.c), no tuvieron diferencias
significativas entre ambas posiciones dentro del rodal para los distintos estratos de
suelo. Los valores tuvieron mayor diferencia en el estrato superior pero hubo gran
variabilidad entre rodales.

Por otra parte, no hubo niveles de salinidad y sodicidad que puedan resultar
limitantes para el crecimiento de las forestaciones hasta la profundidad analizada en las
calicatas (Anexo 3.2). La RAS fue, en promedio, de 1,9 a 3,7 para el perfil y en el
estrato con mayor valor fue de 6,5, mientras que el PSI promedio fue de 1,5a4,0 yen el
estrato con mayor valor fue de 7,7. En el caso de la CE del suelo, el promedio fue de
0,252 0,75 dS m™ hasta 1 m, y se encontraron valores mas elevados, entre 0,7 y 1,3 dS
m™, en el estrato més profundo de la calicata aunque tampoco resultan limitantes para el
crecimiento El analisis de la CE del perfil de suelo hasta 3 m de profundidad (Figura
3.12.d) permitié identificar un patron similar en ambas posiciones dentro del rodal. Los
valores fueron bajos en las porciones del suelo cercanas a la superficie, luego tuvieron
un ascenso de la CE a una profundidad de 1 a 1,5 m en las cercanas al canal y de 1,5 a
2,0 m en las lejanas, y un nuevo descenso a mayor profundidad. La magnitud de los
picos de CE difiere entre posiciones alcanzando en promedio 1 dS m™ en las parcelas
cercanas al canal y 1,6 dS m™ en el centro del rodal y estas diferencias fueron
significativas al comparar ambos perfiles (p <0,05). Los patrones descriptos en las
forestaciones contrastaron con el de la pastura contigua a la parcela O" (a 50 m del
borde del rodal y més alejada del canal) que tiene valores menores a 0,2 dS m™ en todo
el perfil y 0,09 dS m™ en promedio (Figura 3.12.d).
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Figura 3.12. Perfiles de suelo hasta 1,2 m de profundidad de las parcelas cercanas (linea
continua) y lejanas al canal (linea punteada). a) Materia organica (MO, %); b)
Nitrégeno total (N %); c) Fosforo extraible (Pe, ppm); d) Conductividad eléctrica del
extracto del suelo (CE suelo, dS m™) hasta 3 m de profundidad. El tltimo panel incluye
el perfil de una pastura lejana al canal (linea gris punteada). Las barras horizontales
indican el desvio estdndar y los asteriscos si hay diferencias significativas entre
posiciones (p <0,05) en cada profundidad del suelo.
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El Anexo 3.2 detalla también las caracteristicas fisicas de estos suelos, textura,
densidad aparente y proporcion de agua Util estimada a partir de los umbrales de
humedad a capacidad de campo (CC) y punto de marchitez permanente (PMP) segun
Saxton y Rawls (2006). Los perfiles tuvieron variaciones en la textura y profundidad de
los estratos. Si bien, predominoé la clase franco limosa también se encontraron estratos
franco arcillo limosos y franco arenosos. La densidad aparente fue menor en el estrato
organico superior con valores entre 0,8 y 1,1 g cm™ y aument6 en los estratos inferiores
a valores entre 1,3 y 1,6 g cm™. No se identificaron estratos que puedan ser limitantes
para el desarrollo de las raices hasta 1,2 m y en todas las calicatas se encontraron raices
hasta dicha profundidad. La proporcion de agua util fue intermedia, con valores
promedio para el perfil de 1,5 a 1,9 mm de agua por cada cm de profundidad de suelo.

3.3.3.b. Andlisis de la fluctuacion de la napa freatica en base a registros diarios y
horarios en ambas posiciones dentro del rodal

Respecto al patron de evolucion de la napa entre ambas posiciones, las
tendencias estacionales fueron similares para las parcelas dentro de una misma
transecta. En promedio la correlacion entre ambas posiciones fue altamente significativa
con un coeficiente de correlacion de Pearson de 0,92 (p <0,001). Sin embargo, la
profundidad media anual de la napa tuvo diferencias significativas (p <0,05) entre
posiciones dentro del rodal (Cuadro 3.2). Durante los periodos himedos la profundidad
fue mayor en las parcelas lejanas (-43 cm respecto a las cercanas al canal), y esta
diferencia fue ain mayor en periodos secos (-77 cm). En promedio, de 2010 a 2015, la
napa estuvo mas profunda (-62 cm) en las parcelas lejanas al canal.

Cuadro 3.2. Caracterizacion de la profundidad y fluctuacién de la napa freatica durante
los periodos secos y himedos en ambas posiciones dentro del rodal (parcelas cercanas y
alejadas del canal). Entre paréntesis se expresa el error estandar de la media. Las letras
minusculas distintas indican diferencias significativas (p <0,05) en el andlisis de
interaccién entre periodos y posiciones, mientras que las letras mayusculas
corresponden a la comparacion de medias entre ambas posiciones considerando todo el
conjunto de datos (Promedio 2010 a 2015).

Periodos Hamedos Periodos Secos Promedio 2010-2015

Cercanas  Lejanas Cercanas Lejanas Cercanas Lejanas

. . 125a 168 b 163 b 240 ¢ 146 A 208 B
Profundidad media anual (cm) (+12) (+11) (£9) (7) (*7) (+7)
Profundidad (cm) de octubre a 143 a 173 ab 184 b 252 ¢ 166 A 216 B

abril (£15) (£15) (x11) (x10) (9) (x10)
6,7a 4,7b 48b 15¢ 59 A 3,8B

.. (1
Descenso neto diario (cmdia™) 94)  (+0.33)  (#0.23) (2013) (+017)  (%0.25)

0,44 a 0,15b 0,38 a 0,13b 0,42 A 0,14B

Tasa de recarga (cm h) (£0,02)  (001)  (£0,02) (0,01)  (2001)  (+0,01)

Ascenso medio por eventos de 18,0 a 92b 15,9 ab 11c 169 A 52B
Precipitacion (cm) (£2,9) (£2,4) (£2,5) (£0,6) (x1,6) (x1,9)
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A su vez, el clima generd diferencias significativas dentro de una misma
posicion, es decir, la napa en las parcelas cercanas estuvo mas profunda en periodos
secos (-38 ¢cm), y algo similar sucedio en las parcelas lejanas aunque la diferencia fue
aun mayor (-72 cm). Cabe destacar, que la napa en las parcelas lejanas en periodos
himedos tuvo niveles medios similares a la napa en las parcelas cercanas en periodos
secos. Si consideramos solo el periodo vegetativo (desde la expansion foliar en octubre
hasta el inicio de la abscision en abril) las tendencias son similares aunque la
profundidad media de la napa es mayor que aquella estimada para el ciclo anual
completo y, por otra parte, las diferencias entre parcelas cercanas y lejanas en los
periodos humedos no son significativas (-30 cm). Durante los periodos secos la
profundidad de la napa fue mayor en las parcelas lejanas (-68 cm) al igual que en el
promedio de 2010 a 2015 (-50 cm). Las diferencias generadas por el clima dentro de
una misma posicion fueron significativas, la napa en las parcelas cercanas estuvo mas
profunda en periodos secos (-41 cm), y algo similar sucedié en las parcelas lejanas (-79
cm). Finalmente, la napa de las parcelas lejanas en periodos hdamedos tuvo niveles
medios similares a la napa en las parcelas cercanas en periodos secos.

El registro horario de fluctuacion de la napa freatica permitio estimar el
descenso neto diario y la tasa de recarga horaria de la napa (Loheide et al., 2005).
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Figura 3.13. Fluctuacion horaria de la napa freética (linea continua) en una parcela
cercana al canal desde el 17/12 al 19/12/14 inclusive. La linea punteada proyecta el
momento con menor profundidad de napa del dia 1 y permite visualizar la diferencia
con el valor del dia 2 (descenso neto diario de la napa). Las flechas marcan los horarios
del dia en que la napa alcanza la profundidad minima (8:00 a.m) y la méaxima (7 p.m.).

El patrén de fluctuacion diario de la napa tuvo un descenso desde las 8:00 a.m
hasta aprox. las 7:00 p.m. (profundidad diaria maxima), momento en el cual la tasa de
extraccion y la tasa de recarga se equiparan. Luego, la extraccion cesé durante la noche
y la recarga generé un nuevo ascenso hasta las 8:00 a.m (profundidad diaria minima)
del dia siguiente (Figura 3.13). Este patron se mantuvo a lo largo del periodo de
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crecimiento a excepcion de las interrupciones generadas por las precipitaciones y fue
mas pronunciado (descenso y ascenso diario mas amplio) en las parcelas cercanas al
canal (Figura 3.14).

El descenso neto diario (cm dia™), generado por evapotranspiracién durante el
periodo vegetativo, fue mayor en las parcelas cercanas al canal tanto en periodos
himedos como en los secos (Cuadro 3.2). A su vez, el clima generd diferencias
significativas dentro de una misma posicion dado que, en las parcelas cercanas, la napa
descendi6 a mayor tasa en los periodos himedos, y algo similar sucedid en las parcelas
lejanas aunque la diferencia entre periodos secos y humedos fue adn mayor.
Nuevamente, la parcela cercana en periodos secos tuvo un comportamiento similar a la
parcela lejana en periodos himedos.

Por su parte, la tasa de recarga de la napa (cm h™) en las parcelas cercanas al
canal triplico a las parcelas lejanas en todos los periodos evaluados y por lo tanto,
también fue asi en el promedio de 2010 a 2015 (Cuadro 3.2). En este caso, el clima no
gener0 diferencias en la tasa de recarga dentro de una misma posicion.

Finalmente, el ascenso medio de la napa (cm) generado por cada evento de
precipitaciones fue mayor en las parcelas cercanas al canal (Cuadro 3.2). En los
periodos humedos, los pulsos de ascenso medio en las parcelas cercanas duplicaron los
valores de las lejanas al canal, mientras que en los periodos secos la diferencia fue
mucho mayor. El valor promedio en las parcelas cercanas durante el periodo de 2010 a
2015 triplicé al de las parcelas lejanas al canal. EI clima no generd diferencias en las
parcelas cercanas, pero si tuvo gran influencia en los pulsos de ascenso de las parcelas
lejanas al canal que fueron mucho mayores en los periodos himedos.
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Figura 3.14. Fluctuacién de la napa freatica considerando los registros horarios en una
parcela cercana (O, linea continua azul) y otra alejada del canal principal (O, linea
continua celeste) durante 90 dias del periodo vegetativo. El eje izquierdo corresponde a
la profundidad de la napa (cm) donde los valores negativos corresponden a acumulacion
de agua en superficie, mientras que el eje derecho refiere a la magnitud de las
precipitaciones diarias (barras rojas, mm). Los arboles no se graficaron a escala.
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La Figura 3.14 permite visualizar las diferencias en los pulsos de ascenso que
generaron las precipitaciones en ambas posiciones dentro del rodal (transecta O-O") aln
durante un periodo himedo (2014/2015). Por otra parte, se pueden observar las
diferencias en la magnitud de las fluctuaciones diarias (descenso y recarga de la napa
freatica) entre ambas posiciones dentro del rodal. En el caso de O las fluctuaciones
tienen menor magnitud y, a partir de la primera semana de noviembre, dicho patron
diario fue casi imperceptible. Esto sugiere que los arboles en dicho sector del rodal
practicamente dejaron de consumir agua de la napa en ese momento. Méas adelante se
discutiran las posibles causas de este cambio en el patron de fluctuaciones de la napa
freatica.

3.3.3.c. Contenido de humedad en el perfil del suelo

La Figura 3.15 corresponde a los perfiles de humedad entre ambas posiciones de
cada transecta hasta una profundidad de 1,5 m en diciembre de 2011 (periodo seco,
Figura 3.15 a) y en marzo de 2015 (periodo himedo, Figura 3.15 b).
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Figura 3.15. Perfiles de humedad volumétrica del suelo (%) hasta 1,5 m de profundidad
en parcelas cercanas (linea continua) y lejanas al canal (linea punteada) en: a) diciembre
de 2011 (periodo seco) y b) marzo de 2015 (periodo humedo). Las barras horizontales
indican el desvio estdndar y los asteriscos si hay diferencias significativas entre
posiciones (p <0,05) en dicha profundidad de suelo.

En el perfil de humedad en diciembre 2011 se destacé el menor contenido de
humedad de las parcelas lejanas al canal hasta 1,5 m de profundidad (Figura 3.15 a). Es
importante considerar que estas diferencias entre ambos posiciones dentro del rodal,
fueron significativas desde el inicio del verano (diciembre) que es la estacion con mayor
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demanda evapotranspirativa. En el caso de la medicién de marzo 2015 (Figura 3.15 b)
se registrd6 mayor contenido de humedad en general pero con diferencias en el primer
metro del suelo, donde las parcelas lejanas a los canales tenian menor disponibilidad de
agua. Estos perfiles permiten corroborar que aun en periodos tan himedos como 2014-
2015, la elevada demanda de agua durante los meses de verano, genera diferencias entre
ambas posiciones dentro del rodal. Por otra parte, tanto en el periodo seco como en el
himedo, el contenido de humedad hasta un 1 m destaca la mayor actividad radical en el
perfil superior del suelo.

3.3.3.d. Calidad de agua

El Cuadro 3.3 resume los valores de CE y pH de las distintas fuentes de agua.
Los niveles mas bajos de CE se encontraron en las precipitaciones, el agua del Rio
Parand y los cursos de agua dentro de los predios endicados. A pesar de ser més
elevada, la CE del agua extraida de los freatimetros en las parcelas cercanas a los cursos
de agua no difirio significativamente de las fuentes de agua antes mencionadas. Por el
contrario, la napa en las parcelas lejanas al canal tuvo una CE superior al resto de las
situaciones consideradas (p <0,05). En cuanto al pH, solo hubo diferencias entre las
parcelas cercanas al canal y las precipitaciones, mientras que no hubo diferencias entre
posiciones dentro del rodal, el agua de los canales y del Rio Parana (Cuadro 3.3).

Cuadro 3.3. Conductividad eléctrica (CEa, dS m™) y pH del agua de los rios, canales,
pluviometros y freatimetros durante distintos momentos del periodo 2010-2015. Las
letras distintas indican diferencias significativas entre fuentes de agua (p <0,05).

CEa (dS m™) pH agua
Precipitacién 0,02 (x0,01) a 6,8 (x0,3) a
Rios 0,17 (+0,08) a 7,2 (£0,1) ab
Canales 0,29 (£0,22) a 6,9 (x0,4) ab
Cercanas 1,23 (x0,98) a 7,4 (x0,5) b
Lejanas 5,15 (£2,20) b 6,9 (+0,6) ab

En funcidn de la clasificacion de calidad de agua para riego definida por FAO
(Ayers y Westcot, 1994), las precipitaciones, el Rio Parana de las Palmas y el agua de
los canales no presentaron restricciones por riesgo de salinizacion. La napa cercana al
canal tuvo un nivel de riesgo ligero a moderado mientras que la napa lejana tuvo un
nivel de riesgo severo. En el caso del pH del agua, los valores se encontraron dentro del
rango normal en todos los casos (Cuadro 3.3).

La Figura 3.16. destaca la concentracion de cloruros que alcanzan las distintas
fuentes de agua y su relacion directa con la CEa (R? = 0,97). Es decir, que las
mediciones de CEa podrian utilizarse como estimador indirecto de la concentracion de
cloruros y del riesgo de fitotoxicidad.
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Figura 3.16. Concentracion de cloruros (CI" en ppm) y su relacion con la CE del agua
(dS m™) proveniente de las precipitaciones (rombos), cursos de agua (triangulos) y napa
fredtica en sectores cercanos (circulos vacios), y alejados (circulos llenos) del canal.

Las parcelas alejadas (circulos llenos) tuvieron mayor concentracion de cloruros,
976,4 ppm de CI" en promedio superando ampliamente el umbral de 350 ppm propuesto
en la clasificacion de (Ayers y Westcot, 1994) y que puede generar toxicidad en las
especies sensibles. Las parcelas cercanas al canal (circulos vacios) tuvieron un valor
promedio de 215,4 ppm de CI" que implica una restriccion de uso leve a moderada. Los
cursos de agua (triangulos) tuvieron muy baja concentracion de CI" (14,8 ppm), mientras
que las precipitaciones (rombos) solo contenian trazas de CI” (cercano a 0 ppm), ambas
fuentes no tuvieron restricciones por fitotoxicidad.

3.4. Discusion

3.4.1. Crecimiento y dindmica foliar de las forestaciones de Populus deltoides en
funcion del clima y la posicion dentro del rodal

Los resultados indican que existen diferencias en el crecimiento de los arboles
en distintos sectores dentro de un rodal de Populus deltoides clon “Australiano 129/60°
y que estas diferencias estan determinadas por la distancia a los cursos de agua dentro
de los predios endicados en el Bajo Delta del Parana. A lo largo del periodo 2010-2015,
el crecimiento fue mayor y mas estable en los sectores cercanos al canal mientras que en
los sectores lejanos fue inestable y especialmente afectado en los periodos secos (Figura
3.6 y Figura 3.7). Estos resultados coinciden con los antecedentes en otras especies
forestales, como en bosques mixtos de Pinus pinaster y Pinus halepensis (Dzikiti et al.,
2013) y en bosques de Acacia mearnsii (Clulow et al., 2011). También coincide con el
efecto de los cursos de agua en poblaciones naturales de Populus donde dicha
dependencia fue mas notoria en periodos en que el curso de agua tuvo bajo caudal
generando una disminucion en el crecimiento que se intensificd a mayor distancia del
rio (Rood et al., 2013; Rowland et al., 2000). El efecto del descenso de la napa en
sectores lejanos al canal durante periodos secos es comparable con la pérdida de
crecimiento e incluso mortalidad en poblaciones naturales y plantaciones de Populus
generados a partir del descenso de la napa por desvios de rios o construccidn de represas
aguas arriba (Amlin y Rood, 2003; Kranjcec et al., 1998; Lite y Stromberg, 2005;
Schume et al., 2004b; Scott et al., 1999).
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En los periodos secos, los sectores alejados de los cursos de agua tuvieron menor
IAF (Figura 3.9) y registraron pérdidas importantes de area foliar entre los meses de
octubre y enero, momento critico para el crecimiento de las forestaciones considerando
los pulsos mensuales de crecimiento (Figura 3.8). La pérdida de area foliar del tercio
inferior de la copa, es un sintoma caracteristico de Populus en condiciones de sequia
(Blake et al., 1996) y ha sido descripto en situaciones de descenso abruptos de la napa
freatica (Cooper et al., 2003; Rood et al., 2003; Smith et al., 1991; Stromberg y Patten,
1990). Este mecanismo regula la demanda de agua por transpiracién y mejora el balance
hidrico del resto de la copa (Blake et al., 1996; Rood et al., 2000), sin embargo esto
implica una reduccion de la radiacion absorbida por el dosel y en consecuencia afecta el
potencial de crecimiento del rodal (Ridge et al., 1986; Van Volkenburgh y Taylor,
1996). En los periodos humedos, a pesar de cierta pérdida de area foliar, el IAF en enero
aun era cercano a 4 en ambas posiciones (Figura 3.9) y no hubo efecto sobre el
crecimiento (Figura 3.6).

Por otra parte, el proceso de aclimatacion a estrés en periodos secos implicé una
reduccion del AFE en todo el rodal y en mayor medida en las parcelas alejadas del canal
(Figura 3.10). EI area foliar especifica de Populus tiene una elevada plasticidad frente a
variaciones en el contenido de agua del suelo y de las condiciones climéticas
(Ceulemans et al., 1992; Marron et al., 2002; Wright et al., 2004) y su reduccion en
condiciones de déficit hidrico ha sido descripta en diversos trabajos (Chamaillard et al.,
2011; Monclus et al., 2006; S. Rood et al., 2003). Esta caracteristica se considera
valiosa en términos de aclimatacién a estrés hidrico, dado que estd asociada a hojas de
menor superficie expuesta, mayor grosor, menor nimero de estomas y menor valor de
conductancia estomatica maxima (Abrams et al., 1990; Hinckley et al., 1989).

En funcidn de los sintomas de estrés previamente descriptos (menor crecimiento,
pérdida de area foliar y reduccion del area foliar especifica) fue factible relacionar la
menor discriminacion isotépica de **C (6 **C %o) en las parcelas lejanas al canal (Figura
3.11), con mayor cierre estomatico en esta posicion del rodal. En Populus, la elevada
susceptibilidad a la cavitacion del tejido xilematico reduce rapidamente el intercambio
gaseoso frente a pequefios cambios en el potencial hidrico de la hoja en condiciones de
sequia (Bassman y Zwier, 1991; Schulte et al., 1987; Sparks y Black, 1999;
Tschaplinski et al., 1994; Tyree et al., 1994). Este elevado control estomatico limita la
pérdida de agua pero a su vez, reduce el ingreso de CO; a la cavidad estomatica, lo cual
conduce a una menor discriminacion de *3C durante la fotosintesis, mayor eficiencia en
el uso del agua (EUA) y una correlacion negativa entre la EUA y la productividad
(Cocozza et al., 2011; Li, 1999; Zhang et al., 2005). Trabajos previos en Populus han
evaluado el efecto de las precipitaciones y del caudal de los cursos de agua sobre § *C
(%0) y encontraron una alta correlacion entre estas variables; es decir, que la menor
disponibilidad de agua generaba menor discriminacién isotépica de *3C en los anillos de
crecimiento (Leffler y Evans, 2001, 1999; Potts y Williams, 2004). Rood et al. (2013)
encontraron una correlacioén similar entre ¢ **C (%o) en madera de P. fremontii y la
distancia al rio en periodos de bajo caudal, y esto fue consistente con el mayor cierre
estomatico en respuesta al estrés hidrico. En ambientes semiaridos, la profundidad de la
napa freatica también tuvo alta correlacién con ¢ **C (%o) en hojas de P. fremontii
donde la proporcién de *3C aumento en los 4lamos que crecian con napa a mas de 2,5 m
de profundidad (Horton et al., 2001).
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3.4.2. Variabilidad ambiental dentro del rodal: fluctuacion de la napa freatica, CE
del agua y del suelo

La fluctuacion de la napa freatica en los rodales de Populus, y su relacion con
las variables ambientales, permitio comprender la relevancia de las precipitaciones
dentro de estos sistemas endicados a pesar de insertarse en una matriz regional definida
principalmente por la dinamica fluvial (Bonfils, 1962; Malvarez, 1999). Esto fue
notable en aquellos sectores alejados de los cursos de agua donde el crecimiento de las
forestaciones tuvo mayor dependencia de las precipitaciones (Figura 3.7). No solo la
variabilidad interanual de las precipitaciones (diferencia de 595 mm entre afos
extremos) tuvo un claro efecto sobre el crecimiento sino también su distribucién a lo
largo del afio. La relevancia de los meses de primavera habia sido descripta en este clon
(Borodowski, 2009) y se corrobord a partir del patron mensual de crecimiento (Figura
3.8). Por otra parte, la relacion con la demanda evapotranspirativa (DPVmax) era
esperable dado que el aumento de la evapotranspiracion determina en gran medida el
descenso de la napa freatica en ambientes donde la misma se encuentra cercana a la
superficie y es utilizada por especies freatofitas como Populus (Gribovszki et al., 2010;
Vertessy et al., 2000).

El patrdn diario de fluctuacion (Figura 3.13) confirmd el contacto de la napa con
las raices de los arboles (Butler et al., 2007; Lautz, 2008). Este patron caracteristico de
especies freatdfitas (Robinson, 1958) permitio estimar las diferencias en descenso neto
diario, tasa de recarga de la napa y efecto de las precipitaciones entre plantas ubicadas a
diferentes distancias del canal (Gribovszki et al., 2010; Loheide et al., 2005). El
descenso neto diario generado por evapotranspiracion durante el periodo vegetativo, fue
mayor en las parcelas cercanas al canal tanto en periodos himedos como en los secos
(Cuadro 3.2). En este sentido, debe considerarse que cada cm de descenso neto de la
napa en las parcelas cercanas al canal representa un consumo mayor dado que la tasa de
recarga horaria en estas parcelas triplica la recarga en aquellas parcelas alejadas del
canal (Cuadro 3.2). Es decir, que ademas de contar con mayor recarga durante la noche,
el descenso durante las horas del dia incluye también una recarga de mayor magnitud. A
pesar de esto, el descenso neto diario es mayor y por lo tanto, es esperable encontrar la
napa a mayor profundidad en las parcelas méas cercanas al canal; sin embargo, la
profundidad media anual y la profundidad de la napa durante el periodo vegetativo
(octubre a abril), fue menor en esta posicion del rodal tanto en periodos himedos como
en los secos (Cuadro 3.2 y Figura 3.14). Este aspecto, se debe en gran medida a las
diferencias en los pulsos de ascenso de la napa que genera cada evento de
precipitaciones en ambas posiciones del rodal. Los pulsos de ascenso medio generados
en las parcelas cercanas al canal duplicaron a los ascensos registrados en las lejanas
durante los periodos himedos Y estas diferencias fueron mucho mayores en los periodos
secos (Cuadro 3.2). Esto se debe a que la mayor tasa de recarga, la menor profundidad
de la napa y el mayor contenido de humedad del suelo en los sectores cercanos al canal
(Figura 3.15) reducen la cantidad de agua necesaria para ocupar los poros y saturar el
perfil del suelo convirtiendo rapidamente la zona de ascenso capilar en agua freatica
(O’Brien, 1982; Scanlon et al., 2002). Por el contrario, en los sectores alejados del
canal, el menor contenido de humedad del suelo (Figura 3.15) y la mayor profundidad
de la napa, generan un perfil insaturado mas amplio (Schilling et al., 2004) provocando
pulsos de ascenso menores o nulos en algunos casos, dependiendo de la magnitud de las
precipitaciones.

Este andlisis sugiere que en periodos secos, el menor crecimiento, la pérdida de
area foliar, la reduccion del AFE y el cierre estomatico (menor discriminacion isotopica
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de 3C) se relacionaron con la mayor profundidad de la napa y la menor disponibilidad
hidrica en los sectores lejanos a los cursos de agua. Sin embargo, los patrones de
fluctuacion diaria de la napa freatica en las distintas parcelas indican que las raices
fueron capaces de alcanzar la napa en todo el rango de profundidad evaluado (hasta 3,5
m). Algunos autores sostienen que una profundidad de napa cercan a 3 m no seria una
limitante importante para el acceso de las raices y que la calidad de agua de la napa
podria ser el factor de estrés (Busch y Smith, 1995; Pataki et al., 2005). En nuestro
estudio, la CE del agua en las parcelas lejanas difiere notablemente del resto de las
fuentes de agua (Cuadro 3.3) y podria limitar el uso de la napa acentuando el déficit
hidrico y el riesgo de fitotoxicidad. La CE de la napa en sectores alejados del canal fue
similar al valor estimado por Nosetto et al. (2008) como umbral de tolerancia para
Populus. Estos autores proponen que el consumo de agua de las forestaciones conduce a
la acumulacion de sales excluidas en torno a las raices que elevan la CEa hasta alcanzar
el nivel de salinidad méximo que tolera dicha especie y limitando, por ende, el uso de la
napa como fuente de agua para las mismas forestaciones (e.g. cambio en el patron
observado en la parcela O” de la Figura 3.14). Pataki et al. (2005) adjudicaron a este
efecto de salinidad de la napa, la reduccién del area basal, el IAF y el AFE al contrastar
dos poblaciones naturales de Populus, (a) con napa de 0,1 a 2,4 m de profundidad y CE
del aglua entre 0,4y 0,7 dS m™,y (b) con napa de 0,7 a 2,7 my CE del agua entre 3,5y 8
dSm™.

La salinizacion genera un aumento del potencial osmotico y menor
disponibilidad de agua para la planta y a su vez, puede generar toxicidad en funcion de
los iones involucrados (Munns, 2005; Rengasamy, 2010). En relacion a este ultimo
aspecto, se ha encontrado una relacion lineal entre la CE del agua y la concentracion de
cloruros (Figura 3.16) de las distintas fuentes de agua. En los sectores lejanos al canal,
la concentracién de cloruros super6 el umbral propuesto en la clasificacion de Ayers y
Westcot (1994). La toxicidad por cloruros puede reducir la fotosintesis, el area foliar y
en consecuencia, afectar la produccién de biomasa de Populus (Fung et al., 1998;
Stephens et al., 2000). Sin embargo, la magnitud de este efecto depende del genotipo y
los mecanismos que le permitan evitar su absorcion, excluirlo o acumularlos en érganos
menos sensibles (Chen et al., 2002; White y Broadley, 2001; Zeng et al., 2009). En
estudios de riego de Populus con una concentracion promedio de 1100 ppm de CI, el
efecto fue variable en funcién del clon e incluso se encontraron genotipos que
aumentaron su biomasa respecto al control (Zalesny et al., 2008). Por lo tanto, es
necesario evaluar las caracteristicas de este clon en particular para comprender si este
efecto podria ser limitante.

La fertilidad en el estrato superficial del suelo fue elevada con un marcado
descenso en profundidad (Figura 3.12) acorde a lo descripto en estudios previos en
forestaciones del Bajo Delta del Parana (Ceballos, 2011; Gémez et al., 2006). La
disponibilidad de nutrientes no resultaria limitante en el corto plazo y tampoco se
registraron limitaciones por sodicidad y salinidad. Sin embargo, el patron de ascenso en
los valores de CE del suelo en ambas posiciones del rodal contrasta con el perfil de las
pasturas (Figura 3.12 d). Esto coincide con el contraste entre perfiles de salinidad
observados bajo plantaciones de Eucalyptus y pasturas en la regiéon SE de Australia
(Vertessy et al., 2000) y en la region pampana (Jobbagy y Jackson, 2004). A su vez, los
perfiles de CE difieren entre posiciones dentro del rodal a 1,5 y 2 m de profundidad
donde la CE fue mayor en las parcelas lejanas. Estos valores de CE del suelo (valor
méximo de 1,9 dS m™) no afectarian el crecimiento aunque se han registrado efectos en
Populus a partir de CE del suelo de 2,3 dS m™ (Mirck y Zalesny, 2015). Esto podria ser
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una limitante en las préximas rotaciones forestales si estos ascensos de CE del suelo
responden a procesos de acumulacion de sales desencadenados por cambios en el
balance hidrico a partir del endicamiento y reemplazo de pastizales por forestaciones
(Ceballos, 2011; Jobbagy y Jackson, 2004). En este sentido, Ceballos (2011) evaluo los
cambios en el balance y distribucion de nutrientes que origina el reemplazo de pajonales
por forestaciones de dlamo en estos sistemas endicados, y sugirié que el incremento en
el contenido de calcio, potasio y magnesio registrado a partir de los 40 cm de
profundidad en las forestaciones, podria ser producto de la alteracion del balance
hidrolégico. En estas condiciones, la mayor demanda evapotranspirativa y la restriccion
al ingreso del rio, podrian generar mayor consumo de agua de la napa favoreciendo la
concentracion de sales que son excluidas selectivamente por la planta en la zona radical
(Jobbéagy y Jackson, 2004; Le Maitre et al., 1999; Nosetto et al., 2008). La mayor
disponibilidad de agua en los periodos humedos, podria tener ademas un efecto de
dilucion de estas sales (Nosetto et al., 2009) mientras que en periodos secos, solo se
mantiene el efecto de dilucién en los sectores influenciados por el aporte de agua desde
los canales. Hacia el centro del rodal, la concentracion de sales aumenta por la menor
disponibilidad de agua, generando por ende un aumento de la presién osmética del agua
y acentuando los efectos del déficit hidrico (Nosetto et al., 2009; Rengasamy, 2010).
Los aspectos mencionados destacan la fuerte interaccion que existe entre la napa
fredtica y las forestaciones donde el consumo de agua genera cambios en la profundidad
y composicion quimica de la napa desencadenando una regulacion reciproca entre
ambos componentes de estos ecosistemas (Jobbagy y Jackson, 2004; Nosetto et al.,
2009; Vertessy et al., 2000).

3.4.3. Implicancias para la produccion forestal y el manejo del agua.

A partir de los aspectos ambientales evaluados y su efecto sobre el crecimiento
de las forestaciones surjen algunas implicancias productivas a considerar:

El aumento de la densidad de canales a partir de un menor distanciamiento (e.g
70 m entre canales) es una buena alternativa para homogeneizar las condiciones
ambientales dentro del rodal e incrementar el rendimiento forestal. Esto permitiria
alcanzar mayor estabilidad productiva a escala rodal tanto espacial como temporal.

Es evidente que el endicamiento combinado con un drenaje excesivo afecta la
productividad de las forestaciones de Populus especialmente en afios con menores
precipitaciones. EI manejo adecuado del agua requiere ajustar la funcion de los canales
y la toma de decisiones de ingreso/egreso de agua estos sistemas protegidos. Para ello es
necesario monitorear las condiciones hidricas a lo largo del afio y considerar los
prondsticos climaticos, especialmente a partir de la primavera (inicio del periodo
vegetativo) dado que los sintomas de estrés comlnmente visibles en verano (e.g.
reduccion del area foliar) son tardios e implican una pérdida de crecimiento que no es
factible recuperar durante dicho periodo de crecimiento.

La determinacién de las condiciones hidricas debe combinar el monitoreo del
nivel de los canales con freatimetros que permitan determinar el nivel de la napa freatica
y, a su vez, faciliten el acceso para la evaluacion de la calidad de agua (salinidad) de la
misma en distintos momentos del afio.

El monitoreo de la salinidad de la napa a lo largo del afio, del turno y de las
sucesivas rotaciones forestales permitiria evaluar el efecto de las practicas de manejo
del agua sobre la dindmica de las sales y evitar pérdidas mayores de produccion en el
mediano y largo plazo. En los sitios con presencia natural o acumulacion de sales, seria
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factible tomar medidas para el lavado o dilucion considerando la buena calidad del agua
del rio y la movilidad de las sales.

Finalmente, no deben dejar de analizarse otras alternativas al sistema de
produccion forestal complementamente protegido del ingreso del rio. Por ejemplo,
reducir la altura de los terraplenes y permitir el ingreso del rio durante las crecidas
(similar a lo que ocurre con los atajarrepuntes en el Delta frontal); o ingresar agua en
exceso a los predios protegidos para que el desborde de los canales genere algo similar
al riego por manto en momentos puntuales. Logicamente, en la evaluacion de estas
alternativas deberan considerarse también los costos y el nivel de incertidumbre que
implican estas medidas en relacion al manejo de las forestaciones y la mecanizacion de
las tareas silvicolas.

3.5. Conclusiones

Las caracteristicas de los humedales son modificadas por las obras que evitan el
ingreso del rio y favorecen el drenaje, factores que contribuyen a generar un balance
hidrico méas negativo. En el Bajo Delta del Parand, la interaccidn con el rio se reduce a
un flujo subterraneo relativamente lento con baja influencia en la evolucion diaria de la
napa freatica dentro de predios endicados. Estos cambios generan un sistema con napa
cercana a la superficie (menor a 3 m de profundidad generalmente) cuya evolucion
depende principalmente de la demanda evapotranspiratoria y la tasa de consumo de
agua de la vegetacion, la magnitud de las precipitaciones y el ingreso/egreso de agua
mediante canales artificiales. De esta manera, las precipitaciones comienzan a ser
relevantes para la recarga de la napa y el rendimiento de los cultivos a pesar de
insertarse en una matriz regional definida principalmente por la dinamica fluvial.

En este marco, la red de canales es un aspecto clave para explicar la
heterogeneidad ambiental en el interior de las islas endicadas. Las condiciones
ambientales que resultan de la combinacion entre las variables climéticas y la posicion
respecto a los cursos de agua, afectan la estabilidad productiva de las forestaciones
dentro del rodal. El crecimiento es mayor y més estable a lo largo del tiempo en los
sectores influenciados por los canales (distancia menor a 35 m en este estudio). Esto
indica que es factible disminuir la dependencia de las precipitaciones a partir del disefio
de la red con mayor densidad de canales y el manejo adecuado del agua (e.g. monitoreo
de la napa freatica y consideracion del momento del afio y la duracion del
ingreso/egreso de agua del rio). Estos cambios brindarian mayor estabilidad productiva
a escala de rodal y menor variabilidad interanual del crecimiento.

Los sectores del rodal influenciados por los canales tuvieron mayor consumo de
agua de la napa durante el dia, mayor tasa de recarga y mayor ascenso de la napa por
precipitaciones. Esto mantuvo la napa freatica a menor profundidad durante el periodo
de crecimiento de las forestaciones a pesar del mayor consumo de agua en este sector
del rodal. Por otra parte, la dindmica de las sales asociada a los flujos hidrologicos y el
consumo de agua de las forestaciones podria influenciar sobre la calidad de agua de la
napa. La mayor salinidad y concentracion de cloruros en la napa de los sectores con
menor aporte de agua, acenttan las condiciones de estrés de las forestaciones de
Populus (muy sensibles a salinidad) y reducen su crecimiento. Durante los periodos con
menor disponibilidad de agua, la concentracion de estas sales limita la absorcion de las
raices y por otra parte, los cloruros podrian tener efecto fitotoxico. ES necesario
profundizar el anélisis de la dinamica de las sales en el perfil del suelo y las posibles
medidas de manejo dado que, si el proceso de acumulacion estad asociado
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principalmente al balance hidrico y consumo de agua de las forestaciones, la salinidad
podria alcanzar valores limitantes para Populus en las futuras rotaciones.

Los aspectos mencionados destacan las multiples funciones que tienen los
canales en estos sistemas productivos. Por un lado, permiten drenar e incrementar la
disponibilidad de oxigeno en el perfil superior del suelo en momentos de excesos
hidricos (su funcion original) y por otro lado, cumplen una funcién de riego aportando
agua y favoreciendo la recarga de la napa freatica. A su vez, la mayor calidad de agua
de la napa en sectores asociados a los canales sugiere que estos flujos influyen sobre la
dilucion y/o el lavado de sales (en los momentos de drenaje). El disefio de la red de
canales y el monitoreo de la napa freatica para manejo del agua resultan aspectos claves
para la estabilidad productiva a escala de rodal y la sustentabilidad de estos ecosistemas.



Capitulo 4. Estrategias ecofisioldgicas de aclimatacion a estres
desarrolladas por Populus spp. frente a un gradiente de contenido de

aguay sales en el suelo.
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4.1. Introduccion

Las especies del género Populus se encuentran entre los arboles con mayor tasa
de crecimiento en latitudes templadas. Su elevada productividad estd asociada con altos
requerimientos hidricos y, en consecuencia, la misma depende en gran medida de la
condicion de humedad del suelo (Braatne et al., 1992; Liu y Dickmann, 1992; Monclus
et al., 2006; Tschaplinski et al., 1994). EI concepto de tolerancia a la sequia en especies
forestales cultivadas puede definirse como la habilidad que presenta la especie para
limitar las pérdidas en produccién de biomasa en respuesta a un déficit hidrico
moderado (Passioura, 2002). A la vez, también se genera estrés en aquellas situaciones
en donde el alto contenido de agua dificulta la difusion de O; en el suelo, condicion en
la cual las especies de Populus se muestran poco tolerantes (Liu y Dickmann, 1992).
Estos aspectos han cobrado gran relevancia en los ultimos afios, especialmente a partir
de la variabilidad climéatica observada en distintas regiones y a la expansion del cultivo
forestal hacia zonas donde no compiten con la agricultura por el uso de la tierra, y que
generalmente, presentan mayores restricciones desde el punto de vista de fertilidad y
disponibilidad hidrica (Marron et al., 2014). Dado que las especies del género Populus
tienen gran variacion en relacion a su tolerancia al estrés hidrico y presentan diferentes
mecanismos de respuesta que involucran procesos en el corto, mediano y largo plazo, es
importante determinar los mecanismos de respuesta de los genotipos cultivados en la
region y asi estimar el impacto productivo ante eventos de cambios en la disponibilidad
hidrica.

En general, los primeros sintomas de respuesta a la sequia son el menor
crecimiento celular y la regulacion de la conductancia estomatica (Blake et al., 1996).
El menor crecimiento celular afecta no s6lo la productividad per se, sino también la
funcionalidad de los tejidos; por ejemplo, es posible estimar una disminucién en la
capacidad de conducir agua de los vasos dado su menor diametro. En este sentido, la
conductividad hidraulica del xilema (kh) es una medida de la capacidad que tienen las
plantas de abastecer con agua a los tejidos fotosintéticos y por lo tanto, de su capacidad
de mantener abiertos los estomas y fijar carbono (Hubbard et al., 2001). El cierre
estomatico reduce la pérdida de agua por transpiracion y a su vez, limita el riesgo de
pérdidas de kh por cavitacion frente a condiciones de alta demanda atmosférica y baja
disponibilidad de agua en el suelo (Sperry et al., 2002). Los alamos presentan elevada
vulnerabilidad a la cavitacion del xilema, siendo este aspecto clave para comprender su
comportamiento productivo y ecolégico (Tyree et al., 1994). En el mediano plazo, la
aclimatacién a la sequia puede desencadenar cambios anatémicos y morfoldgicos
debidos a la reduccion en la expansion celular y a las modificaciones en la asignacion
de carbono a los distintos 6rganos de la planta; por ejemplo, las raices podrian ser
favorecidas a expensas del tallo y las hojas. Entre los cambios mas significativos pueden
encontrarse la reduccion en el tamafio individual y/o en la cantidad de hojas (Braatne et
al., 1992; lbrahim et al., 1998; Tschaplinski et al., 1998), la reduccién del area foliar
especifica (Marron et al., 2003) y de la densidad de estomas (Miyazawa et al., 2006)y
modificaciones en el diametro y la densidad de los vasos xilematicos (Arend y Fromm,
2007; Schume et al., 2004).

Por otro lado, el crecimiento del alamo puede verse afectado por el anegamiento
y restriccion del intercambio de gases de las raices (Liu y Dickmann, 1996). La
saturacion con agua de los espacios porosos del suelo genera condiciones de hipoxia o
anoxia por la baja solubilidad y difusion del O, en el agua (Mancuso y Shabala, 2010) y
puede, ademas, originar la acumulacion de elementos toxicos en la rizésfera (Armstrong
y Drew, 2002). Los sintomas de estrés por inundacion registrados en P. deltoides
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incluyen reduccion del crecimiento y del area foliar (abscision, asi como menor
cantidad y tamafio de las hojas), cierre estomético y menor desarrollo de las raices (Cao
y Conner, 1999). La magnitud de los efectos de la inundacion dependera de la duracién
del anegamiento, el estado fenoldgico de la planta (latente o activa), la proporcién de la
planta que se encuentra bajo agua y si la misma se encuentra en movimiento o estancada
(Kozlowski et al., 1991). La capacidad de las especies para desarrollar mecanismos de
aclimatacion a la inundacion como produccion de raices adventicias, aerénquimas o
lenticelas hipertrofiadas determina en gran medida su nivel de tolerancia a la falta de
oxigeno en la rizosfera y la posibilidad de sobrevivir en estas condiciones (Kozlowski,
1997; Rodriguez, 2014).

La salinidad impone distintos tipos de estrés sobre el alamo (Marron et al.,
2014). El incremento del cloruro de sodio en la solucién del suelo causa estrés por
aumento del potencial osmotico (potencial hidrico mas negativo). Esto limita la
absorcion de agua generando sintomas similares al estrés hidrico (Polle et al., 2006).
Las Salicaceas no son haldfitas, y por lo tanto, intentan excluir las sales para evitar una
acumulacion excesiva de sodio en el citoplasma y un desbalance idnico a nivel celular
(Munns, 2005). Si la absorcion de sales no puede evitarse, el exceso conduce a la
desorganizacién de las membranas y toxicidad a nivel celular (Hasegawa et al., 2000;
Zhu, 2001). A su vez, ambos mecanismos, bajo potencial hidrico y toxicidad
(desbalance iénico) pueden generar especies reactivas del oxigeno como respuesta
secundaria (Gueta-Dahan et al., 1997; Savouré et al., 1999). Las consecuencias del
estrés oxidativo son el dafio de macromoléculas importantes (proteinas, lipidos, ADN) y
el dafio del aparato fotosintético con la subsecuente reduccién del crecimiento, muerte
celular o muerte de la planta entera (Bolu y Polle, 2004; Sixto et al., 2005). Por otra
parte, la toxicidad por efecto del cloruro puede reducir la fotosintesis, el area foliar y, en
consecuencia, afectar la produccion de biomasa de Populus (Fung et al., 1998; Stephens
et al., 2000). Sin embargo, la magnitud de este efecto depende del genotipo y de los
mecanismos que le permitan al arbol evitar su absorcion, excluirlo o acumularlo en
organos menos sensibles (Chen et al., 2002; White y Broadley, 2001; Zeng et al., 2009).

La presencia de iones disueltos en el agua de los poros del suelo genera cambios
en la conductividad eléctrica (CE) del suelo, por lo que su medicidn permite determinar
la presencia de sales que pueden perjudicar la productividad de los cultivos. Algunos
estudios realizados en Populus permiten estimar el umbral de CE del suelo en el cual el
rendimiento comienza a disminuir y el valor de CE del suelo al cual el rendimiento se
reduce al 50%. En el primer caso, el umbral varia entre 2,3 y 4,1 dS m™ segin la
especie, mientras que en el segundo caso el rango abarca desde 3,3 a 5,9 dS m™ (Mirck
y Zalesny, 2015). Sin embargo, el género Populus abarca amplia variabilidad en
términos de tolerancia a estrés (Gielen y Ceulemans, 2001; Taylor, 2002) y esto incluye
una variabilidad importante en su tolerancia a salinidad (Chen et al., 2002; Fung et al.,
1998; Sixto et al., 2005).

La produccién de biomasa a partir de la fotosintesis depende de la disponibilidad
de recursos, la proporcion de dichos recursos que es absorbida o capturada por la planta
y la eficiencia en el uso de los mismos (Binkley et al., 2004). La eficiencia puede
definirse como la biomasa producida por unidad de recurso absorbido. Esta ecuacion
también se ha utilizado para analizar la produccion de madera, y en ese caso es
necesario incorporar al analisis el patrén de asignacion de biomasa entre
compartimentos (Stape, 2002). La eficiencia en el uso de los recursos es considerada un
elemento clave en ambientes limitantes. En este sentido algunos autores sostienen que la
eficiencia en el uso del agua (EUA) puede significar una ventaja considerable en zonas
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moderadamente secas (Braatne et al., 1992; Marron et al., 2005; Monclus et al., 2006) y
consideran que esta caracteristica puede ser tan relevante como la evitacion y la
tolerancia a estrés. La composicion isotépica de carbono (6*°C) se ha empleado como
indicador de la EUA intrinseca (Farquhar y Richards, 1984) tanto en condiciones de
sequia como en condiciones con buena disponibilidad de agua (Yin et al., 2005). Este
pardmetro proporciona una medida integrada de las caracteristicas fisiologicas de la
planta y del medio ambiente que influyen en el intercambio gaseoso durante el periodo
en el que se produce la fijacion de carbono (Ponton et al., 2002). Por otra parte, Populus
se ha caracterizado por tener elevada eficiencia en el uso de nutrientes como N, Py K
(definida como la biomasa producida por unidad de nutriente absorbido) aunque
también es variable entre genotipos (Dillen et al., 2011). Se ha descripto que el aumento
de la eficiencia en el uso de los nutrientes le permite a algunas especies crecer en suelos
de baja fertilidad y a otras sostener elevada productividad en plantaciones de rotacion
corta y alta densidad de plantas (Dillen et al., 2011). Finalmente, la eficiencia de
crecimiento, definida como la biomasa de tallo o fuste producida por unidad de area
foliar, integra distintos procesos de la planta que abarcan desde la asignacion de materia
seca entre compartimentos hasta la tasa de fotosintesis en funcion de las condiciones
edaficas y climaticas (Waring et al., 1980).

Las forestaciones de alamo del Bajo Delta del Parana estan expuestas a los
factores de estrés abidtico antes mencionados (disponibilidad de agua y salinidad), sin
embargo, es escasa la informacion disponible de los genotipos comerciales en términos
de tolerancia a sequia (Guarnaschelli et al., 2011) e inundacion (Luquez et al., 2012;
Rodriguez, 2014) y no existen antecedentes para estos clones respecto a su tolerancia a
salinidad. A pesar del escaso conocimiento, se observa cierta variabilidad de respuesta
en los genotipos locales que solo permite el desarrollo de una hipdtesis general que no
contemple mecanismos precisos de respuesta genotipo-dependientes.

La caracterizacion ecofisiologica de los materiales genéticos disponibles en
funcion de su tolerancia a estrés es relevante para productores y técnicos que deben
decidir qué material plantar en distintos ambientes y es, ademas, una herramienta (til
para los programas de mejoramiento genético que podrian realizar una seleccion
temprana en funcion de determinadas caracteristicas o utilizar esta informacion en la
eleccion de material parental.

Objetivo 3: Determinar el crecimiento y los mecanismos ecofisiolégicos de
aclimatacion que expresan los clones de alamo "Australiano 129/60°, “Stoneville 67",
“Carabelas INTA” y "Ragonese 22 INTA” frente a un gradiente de contenido de agua y
sales en el suelo.

Hipdtesis: “Los clones difieren en su potencial de crecimiento y a su vez,
presentan diferencias en los mecanismos de aclimatacion y/o en la magnitud de los
cambios fisiologicos y morfoldgicos frente a distintos niveles de contenido de agua y
sales en el suelo”

4.2. Materiales y métodos
4.2.1. Descripcidn de los ensayos

Los ensayos se realizaron en la Estacion Experimental Agropecuaria Delta del
Parana del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA) ubicada en Campana
(BA). Los 4 clones, elegidos por su relevancia economica, corresponden a Populus
deltoides en el caso de “Australiano 129/60" (femenino), "Carabelas INTA" (masculino)
y “Stoneville 67° (masculino), mientras que el clon restante corresponde a P. X



59

canadensis clon "Ragonese 22 INTA”" (masculino). En adelante los mismos se
denominaran como A, C, ST y R, respectivamente. Los ensayos se llevaron a cabo a
cielo abierto en contenedores de 25 cm diametro x 40 cm de alto (20 L) rellenos con
tierra negra de la region con textura franca, sin limitaciones de salinidad o sodicidad,
densidad aparente de 0,8 g cm™ y buena disponibilidad de nutrientes (Anexo 4.1). Estos
contenedores se colocaron, a su vez, dentro de piletas de fibra de vidrio (3 por cada
tratamiento) donde se aplicaron los distintos contenidos de agua y concentracion de
sales (Figura 4.1).

Figura 4.1. Vista general de los ensayos en contenedores con distintos contenidos de
agua y sales en el suelo.

En los 3 ensayos se utilizaron estacas de 30 cm de longitud y seccion
homogénea (15-20 mm de diametro aprox.) que se plantaron hasta la mitad de su largo a
principios de septiembre. Para evitar efectos de topdfisis y cicldfisis (Martinez Pastur et
al., 1994), las estacas fueron seleccionadas a partir de guias de 1 afio obtenidas de
estaqueros destinados a producir material de plantacion. El rebrote de la cepa genera
cada afio una guia o tallo principal de 3 a 5 metros de largo del cual solo se utiliz6 el
tercio inferior. Las estacas se obtuvieron en el periodo de dormicién invernal el dia
previo a la plantacion de cada ensayo. Luego de la brotacién y establecimiento de la
planta (cuando los brotes tenian 15 cm de largo) se realizé una poda para dejar solo un
tallo por estaca. A principios de noviembre se seleccionaron plantas de tamafio
homogéneo (altura similar) y se aplicaron los tratamientos. Se plante6 un disefio
experimental factorial con 4 clones y 3 niveles de contenido de agua en el suelo o sales
segun el caso, y 12 repeticiones en cada combinacién de clon y tratamiento (n total de
cada ensayo = 144) que se distribuyeron de manera completamente aleatorizada.

Dada la magnitud de los distintos ensayos, se plantearon 3 ensayos sucesivos
(uno por cada temporada de crecimiento) en cada uno de los cuales se concentré el
esfuerzo en la medicion de distintas variables respuesta, las que se detallan en el punto
4.2.2. Los ensayos estaban compuestos por 3 tratamientos cada uno, a saber:

Ensayo1: CC-1-S

CC: capacidad de campo (contenido volumétrico de agua =~ 0,3), I: inundacion o
anegamiento (los contenedores tuvieron 5 cm de agua sobre el nivel del suelo durante
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todo el ensayo); y S: sequia o déficit hidrico (riego a saturacion cuando el contenido
volumétrico de agua alcanzaba valores cercanos a 0,15). La duracion de este ensayo fue
de 100 dias. La mayor duracion (40 dias méas que el resto) se relaciond con el tiempo
que implica la aclimatacion a las condiciones de estrés y la expresion de algunas
variables a medir; como la anatomia del xilema o composicién isotdpica de la madera.
De todas maneras se cosechd 2 meses antes del inicio del periodo de abscision natural
de las hojas.

Ensayo 2: CC, - 1,-S;

CC,: capacidad de campo con agua permanente en la base del contenedor (contenido
volumétrico de agua = 0,4), l,: inundacion o anegamiento (5 cm de agua sobre el nivel
del suelo durante todo el ensayo) y S,: sequia o déficit hidrico (riego a saturacién
cuando el contenido volumétrico de agua alcanzaba valores cercanos a 0,15). La
duracion de este ensayo fue de 60 dias.

Ensayo 3: CCn—SM - SS

CChn: control o testigo con napa a 20 cm de la superficie y sin sales adicionadas al agua
(conductividad eléctrica del agua, CEa: 0,2 dS m™), SM: napa con salinidad moderada
(CEa: 4 dS m™); y SS: napa con salinidad severa (CEa: 7 dS m™). El contenido
volumeétrico de agua en la porcion superior del contenedor fue aprox. 0,5 en los tres
tratamientos. La duracion de este ensayo fue de 60 dias.

A partir de esta combinacion de tratamientos, su duracion y las condiciones
climaticas particulares de cada afio se generaron 9 ambientes para los 4 clones de
Populus. La variacion en las precipitaciones y la demanda evapotranspirativa
(representada por la media del méximo valor diario de déficit de presion de vapor de la
atmosfera, DPV méax) generaron diferencias climéticas importantes, especialmente entre
los ensayos 1 y 2. En este ultimo, aun considerando su menor duracién (octubre a
enero), la precipitacion acumulada fue 3 veces mayor y a su vez, la demanda
evapotranspirativa fue menor (Figura 4.2).
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Figura 4.2. Precipitacion acumulada (mm) durante los meses de octubre a febrero de los
3 periodos de ensayos (panel izquierdo) y evolucion del promedio del valor diario
maximo de déficit de presion de vapor en la atmosfera (kPa) durante los 3 periodos
(panel derecho).
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Los niveles de contenido volumétrico de cada tratamiento se determinaron en
base a un ensayo previo con macetas y sustrato similares y donde la humedad fue
monitoreada mediante sensores de humedad ECH,O (Decagon Devices, USA). Estos
mismos sensores se utilizaron para el monitoreo permanente de la humedad volumétrica
del suelo durante los ensayos, definiendose el momento del riego en base a los valores
medidos en 3 macetas por tratamiento. La condicion anaerGbica generada por la
inundacion se corroboro a través de la tasa de difusion de oxigeno en el suelo (ODR,
por sus siglas en inglés). La misma se determind con un medidor de ODR (Bio-Control,
Argentina) en los tratamientos CC e I, en 8 contenedores elegidos al azar en cada
tratamiento. La tasa de difusién de oxigeno en el suelo fue de 30,8 (+2,2) pg cm™ min™
en CC y de 2,1 (+0,8) ug cm™ min™ en 1. Por Gltimo, el nivel de salinidad de las napas
aplicadas en el Ensayo 3 se generd a partir del agregado de NaCl y se controld
semanalmente la CEa mediante un conductimetro (Thermo Russell RLO60C, EEUU).

4.2.2. Determinacion de variables morfolégicas y fisioldgicas
4.2.2.a. Ensayo 1:

a) Supervivencia: Se consider6 que la planta estaba muerta cuando se
observaba defoliacion total y ausencia de rebrotes.

b) Expansion foliar diaria (EFD): A partir de la diferencia entre el
incremento del area foliar y la pérdida de hojas entre dos momentos. Para ello se midio
el largo (L, cm) y ancho (A, cm) de todas las hojas en 3 plantas por clon y tratamiento y
se estimd el area foliar en funcion de estas variables mediante ecuaciones ajustadas para
tal fin. Para realizar el ajuste se utilizaron 80 hojas de cada clon que fueron escaneadas
al final del primer ensayo. Luego se midié el ancho, largo y area total de cada hoja
utilizando el programa UTHSCSA ImageTool 3.0, mientras que la regresion se analizo
por medio del programa Infostat versién 2014e (Di Rienzo et al., 2014). Se ajust6 una
recta por clon (p <0,05) : Clon A: AF (cm?) = 0,6815 (L*A) - 1,1277 (R? = 0,97); Clon
C: AF (cm?) = 0,8055 (L*A) — 5,7863 (R2 = 0,99); Clon R: AF (cm?) = 0,6031 (L*A) +
0,9222 (R? = 0,99); Clon ST: AF (cm?) = 0,7379 (L*A) -0,9227 (R? = 0,98).

C) Desarrollo de estructuras de aclimatacion a la inundacién: Se registré la
presencia/ausencia de raices adventicias superficiales y de lenticelas hipertrofiadas.

d) Conductancia estomética (gs, mmoles H,O seg™ m™) y potencial hidrico
de la hoja (w, MPa): En cada ensayo se construy6 una curva de evolucion del potencial
hidrico de la hoja y gs a lo largo del dia. Por otra parte, se evalud la rehidratacion de la
hoja durante la noche a partir del potencial hidrico del amanecer (y prealba) en los
distintos tratamientos. Las mediciones de gs se realizaron con un porémetro SC-1
(Decagon Devices, EEUU) sobre la cara abaxial de la hoja y en la base de la misma,
mientras que el potencial hidrico de la hoja se determind con una cdmara de presion tipo
Scholander (BioControl, Argentina). Para evitar diferencias en las mediciones
fisiologicas generadas por la ontogenia de la hoja, se realizaron en todos los casos sobre
la tercera hoja totalmente expandida enumerando desde el &pice hacia la base de la copa
(o la hoja més cercana en caso de ausencia o dafios).

e) Concentracion de clorofila en las hojas (ug cm™): Previo a la cosecha del
ensayo se realizo una estimacion del contenido de clorofila con espectrofotdmetro segin
Inskeep y Bloom (1985). Se colocaron 5 discos de 5 mm de didmetro en 5 ml de N,N-
dimetilformamida, extraidos de 5 hojas totalmente expandidas, y se mantuvieron en
oscuridad por al menos 48 h previo a la medicion de la absorbancia. Luego se estimo la
concentracion de clorofila segun la siguiente formula:
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Clorofila total (/,lg CI’I’l-Z) = (17,9 Ags7 + 8,08 A654,5)/O,255

Donde Ags7 ¥ Asssas €S la absorbancia en las longitudes de onda de 647 nm
(maxima absorbancia de la clorofila a) y 664,5 nm (maxima absorbancia de la clorofila
b), respectivamente.

Muestreo destructivo final:

f) Asignacion de materia seca entre compartimentos (g): se determind la
materia seca (MS) total y de los compartimentos tallo, hojas y raices, y a su vez se
determind la relacion MS aérea:subterranea. Las determinaciones de materia seca se
realizaron en balanzas con 0,001 g de precision luego de secar cada compartimento en
estufa a 60 °C hasta peso constante. En funcion del cociente entre la MS total y la
duracion del ensayo se determind la produccion de materia seca diaria de cada planta
(MS diaria, g/dia).

9) indice de Volumen del tallo, (IV, cm®: Se determiné a partir del
didmetro del tallo (D) a 5 cm de la insercion en la estaca y la altura final (H) mediante la
siguiente formula: IV cm®= D? * H

h) Area foliar (AF, cm?) y caracteristicas de las hojas: Determinacion del
area foliar total (cm?), tamafio maximo de la hoja individual (cm?) y é&rea foliar
especifica (cm? g™). El area foliar se determiné sobre imagenes digitales de las hojas
escaneadas mediante el uso del programa UTHSCSA ImageTool 3.0. Para estimar el
area foliar especifica se utilizd la relacion entre el area foliar y el peso seco de hojas
individuales (totalmente expandidas) generadas luego de la aplicacion de los
tratamientos.

)] Eficiencia de crecimiento (EC, g m™): Se estimé en funcién de la materia
seca de tallo generada hasta el momento de la cosecha por unidad de superficie foliar
acumulada durante el periodo de crecimiento.

) Conductividad hidraulica especifica (ks, g cm™s™® MPa™) y conductividad
foliar especifica (kl, g cm™ s* MPa™) del tallo principal. La determinacion de kh se
realizé siguiendo los lineamientos propuestos en Fernandez et al.(2010). El dia previo
se colocaron las plantas en un ambiente cerrado y se regaron abundantemente. Antes de
la medicion se corrobor6 que las plantas estuvieran bien hidratadas a partir del potencial
hidrico del tallo estimado a partir del potencial hidrico de hojas que se cubrieron con
papel aluminio el dia previo garantizando que ambos drganos se encuentren en
equilibrio. La kh determinada se denomina real o nativa dado que no hubo remocion
artificial de embolismos. Para las determinaciones se utilizaron segmentos de tallo de 14
cm de longitud (tramo 1, Figura 4.3), tomados a 5 cm de la insercion en la estaca y
obtenidos a partir de cortes bajo el agua para evitar la formacion de nuevos embolismos
por entrada de aire. La longitud del segmento duplica el largo maximo de vasos
estimado segun Brodribb y Feild (2000). La perfusion se realiz6 con agua destilada y
desgasificada mediante un conductimetro multicanal con un gradiente de presion, 4P,
de 0,00981 MPa generado a partir de una columna de agua de 1 m (diferencia de altura
entre el recipiente de agua y el perfusor, Figura 4.3.a). Los tallos se conectaron al
perfusor utilizando teflon para evitar pérdidas en la unién (Figura 4.3.b) y, luego de la
estabilizacion del flujo de agua (5 minutos aprox.), se hicieron 3 determinaciones de 5
minutos cada una. El agua recolectada en cada medicion se pesd con una balanza de
precision 0,001 g. Finalmente, se estimé kh mediante la siguiente férmula:

kh (gecms® MPa™) =Q L 4P™
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donde L es la longitud del segmento de tallo, Q es el volumen que lo atraviesa por
unidad de tiempo y 4P es, como se menciond anteriormente, la diferencia de potencial
generado por la columna de agua entre ambos extremos del sistema. Luego, kh se
estandarizé dividiéndola por la seccion transversal del tallo (AT, en m?) para calcular la
conductividad especifica (ks) y por el area foliar (AF, en m?) que es abastecida por ese
tallo, para calcular la conductividad foliar especifica (kl), segun las siguientes
ecuaciones:

ks (g cm™ st MPa!) = kh AT?
kl (g cm m2 st MPa™) = kh AF™,

Para estimar la superficie conductiva del tallo, AT, se midio el diametro sin
corteza en dos posiciones perpendiculares entre si y se promediaron ambos extremos del
segmento de tallo. A su vez, se desconto la superficie ocupada por la médula dado que
no es conductiva y su influencia puede ser relevante en tallos anuales.
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Figura 4.3. (a) Esquema de medicion de conductividad hidraulica (kh) mediante un
perfusor multicanal; (b) detalle de la conexién de segmentos del tallo (tramos) de P.
deltoides "Australiano 129/60" (A) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R); (c)
preparado histologico en corte transversal del xilema del tallo con tincién de safranina
(aumento al microscopio de 100x).

k) Vulnerabilidad a la cavitacion del tallo principal (VC): Las curvas de
vulnerabilidad a la cavitacion del tallo representan la pérdida de conductividad
hidraulica (PLC, por sus siglas en inglés) a medida que se incrementa el grado de estrés
hidrico (expresado en términos de potencial hidrico) y se construyeron por el méetodo de
deshidratacion natural (Gyenge y Dalla Salda, 2010). Las determinaciones solo se
realizaron en plantas que crecieron a capacidad de campo. La medicion de kh descripta
anteriormente se consideré como valor de referencia o kh max (100%) y la tincién con
safranina (disuelta en el agua de perfusion) permitié corroborar que los embolismos
eran despreciables a pesar de no haberse aplicado métodos artificiales de remocién. Las
siguientes determinaciones de kh se realizaron sobre segmentos de tallo contiguos al
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tramo basal utilizado en la primera medicién (tramo 2 y 3, Figura 4.3). Con el objeto de
mantener dimensiones similares de tallo en las determinaciones (y en base a mediciones
preliminares donde se verifico un aumento de kh en la porcion distal del tallo) se
utilizaron solo los 3 segmentos basales de cada planta. La desecacion fue lenta,
considerando el rango acotado de potencial hidrico de la especie y la elevada pendiente
en las curvas de vulnerabilidad a cavitacion reportadas por otros autores. Luego del
primer corte bajo el agua, se cubrid la base del tallo con film (aunque esta porcion se
descartd antes de realizar la proxima medicion) y la planta se deshidratd naturalmente
por periodos cortos de tiempo. Posteriormente, se taparon las plantas con polietileno
negro y se dejaron equilibrar al menos 60 minutos antes de medir el potencial hidrico y
realizar una nueva medicion. El potencial hidrico asociado a cada determinacion se
estimé en hojas proximas al segmento de tallo. El ajuste de las curvas se realizd
mediante el modelo exponencial propuesto por Vander Willigen y Pammenter (1998):

PLC= 100/[1+exp(a(?-b))] ;

donde ¥ es el potencial hidrico del agua y a y b son constantes que representan el grado
de curvatura (o pendiente) de la curva y la posicién de la curva en la abscisa
respectivamente. El parametro b define el potencial hidrico en el cual el xilema del tallo
pierde el 50% de su capacidad de conducir agua (y PLCsp).

)} Anatomia del xilema: Los cambios anatdmicos se analizaron sobre cortes
transversales de la porcion basal de los tallos utilizados para medir kh. Se analizaron 9
plantas por tratamiento en cada uno de los 4 clones. Se determiné la densidad de vasos
(Ov, n°>.mm ), el didmetro de los vasos (@v, pm) y la proporcion del tallo ocupado por
el lumen de los mismos (Av, %). Los preparados histoldgicos fueron previamente
tefiidos con safranina y fotografiados en un microscopio 6ptico con un aumento de 100x
(Figura 4.3.c). De cada planta se tomaron al menos 15 fotos digitales obtenidas a lo
largo de 3 radios distintos sobre el corte transversal, descartando el sector mas cercano a
la médula. Posteriormente se analizaron las imagenes mediante el programa Image-Pro
Plus v.6.0.

m) Densidad de estomas (8¢, n° mm™): La densidad de estomas se determin
a partir de improntas de la cara abaxial de 5 hojas totalmente expandidas por clon y
tratamiento (generadas luego del inicio de los tratamientos) y de la misma posicion en la
hoja donde se realizaron las mediciones de conductancia estomética. Las improntas se
realizaron con esmalte incoloro y cinta adhesiva transparente y luego fueron fijadas en
portaobjetos. De cada impronta se obtuvieron 5 fotos digitales de distintos sectores con
un aumento de 100x y se contabilizaron los estomas por campo mediante el programa
Image-Pro Plus v.6.0.

n) Densidad de la madera del tallo (6m, g cm™): Se estimé el volumen verde
por desplazamiento de agua y se relaciond con el peso seco a 105°C (método adaptado
de la norma TAPPI 258-om-94). Esta determinacion se realiz6 en todos los individuos
en la cosecha final y de cada uno se utilizaron 3 tramos de 5 cm de tallo obtenidos de la
porcion basal. Antes de la medicion se quitd la corteza y se removio la médula.

0) Eficiencia intrinseca en el uso del agua (EUA): Se utilizé la composicién
isotépica del C (5'°C) de la madera como variable integradora de la EUA (Farquhar y
Richards, 1984). Luego de la cosecha final y secado en estufa a 60°C, se molieron
porciones de tallo generado a partir del inicio de los tratamientos y se compuso una
muestra por planta. Se evaluaron al menos 6 plantas por tratamiento y clon, y el analisis
se realizo en el laboratorio de INGEIS (CONICET-UBA).
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p) Eficiencia en el uso del nitrégeno (EUN) y del fosforo (EUP): Se estimo
a partir de la materia seca producida por unidad de nutriente presente en la planta. Para
esto, se determind la concentracion de nitrogeno y fosforo en las hojas, tallos y raices
(n=5) en el laboratorio LANAIS N-15 (CONICET-UNS). Luego se estimé el contenido
total de cada nutriente en la planta a partir de la sumatoria del contenido de cada
compartimento estimado a partir de la materia seca del mismo. Finalmente, se calculé la
eficiencia como la relacion entre produccion de materia seca total y contenido de
nutriente. En estos célculos se incluyeron las hojas con abscision previa a la cosecha a
partir de los registros de area foliar y su materia seca estimada en funcion del area foliar
especifica.

4.2.2.b. Ensayo 2:

En este ensayo se realizaron las determinaciones descriptas en los apartados
4.2.2.1.a) a 4.2.2.1 j). Ademas se evaluo la evolucion de gs al mediodia a partir de
mediciones periodicas en los distintos tratamientos. Por otra parte, se estimo la
porosidad de las raices (%) como estimador indirecto del desarrollo de aerénquimas. La
porosidad de las raices es una medida del porcentaje de espacio con aire dentro de la
raiz. Para su determinacion se utilizaron muestras de raices de 0,4 a 0,6 g de peso fresco
que fueron obtenidas de una porcién terminal de la raiz en crecimiento, luego del lavado
de las raices. Las mediciones se realizaron con un picnémetro de 50 ml segun (Li et al.,
2006). Primero se determiné el peso del picnémetro solo con agua, luego el peso de las
raices y el peso del picnébmetro luego de colocar las raices dentro del mismo.
Finalmente, las raices fueron molidas con pilobn y mortero, colocadas dentro del
picnémetro con agua y pesadas nuevamente. La porosidad se determiné como:

Porosidad de raices (%) = (Prw-Pr) / (R + Pagua- Pr) * 100

donde Pgry es el peso del picnémetro con agua Yy las raices molidas (g); Pres el peso del
picnémetro con agua y raices enteras (g); R es el peso de las raices (g); Pagua €S €l peso
del picnémetro con agua (g).

4.2.2.c. Ensayo 3:

En este ensayo, se realizaron las determinaciones descriptas en los apartados
4221aa 4221iy se estimd la actividad fotosintética en funcion de la tasa de
transporte de electrones en el fotosistema 2 (ETR; pmol m2 s %) con un medidor de
fluorescencia modulada de la clorofila (FMS2 Hansatech, Reino Unido) 35 dias después
del inicio de los tratamientos. Las mediciones se hicieron al mediodia y con cielo
despejado (radiacion fotosintéticasmente activa de 1268 +167 umol m 2 s %) sobre la
tercera hoja totalmente expandida contada desde el &pice de la copa.

4.2.2.d. Analisis estadisticos.

El andlisis de los datos se realiz6 con el software Infostat version 2014e (Di
Rienzo et al., 2014). Se evaluaron los efectos del genotipo, el tratamiento y su
interaccion en cada variable mediante el analisis de la varianza y se complemento con la
comparacion de medias mediante el test de Duncan (p <0,05). La relacion entre la
produccion de materia seca diaria y las variables morfologicas, fisiologicas y de
asignacién de materia seca entre compartimentos se realizd6 mediante el coeficiente de
correlacion de Pearson (p <0,05).
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4.3. Resultados y discusion

4.3.1. Tolerancia a estrés hidrico y salino en términos de supervivencia y
produccion de biomasa

4.3.1.a. Supervivencia

La inundacion prolongada (1) afecto la supervivencia de Populus que fue de 90%
en A, 80% en ST, 55% en R y 45% en C. En contraposicion, la inundacion durante un
periodo mas corto (I,), la sequia (Sy S,) y las plantas a capacidad de campo (CC, CC,,
CCn) tuvieron una supervivencia del 100%. En el caso de las sales, la salinidad
moderada (SM) redujo la supervivencia del clon C a 70%, mientras que en el
tratamiento de salinidad severa (SS) la supervivencia de ST, R y C se redujo a 74%,
70% y 54%, respectivamente. Solo el clon A tuvo una supervivencia del 100% frente a
ambos niveles de salinidad.

4.3.1.b. Produccidn y asignacion de materia seca entre compartimentos

La disponibilidad de agua determind en gran medida la produccion de materia
seca (MS) total y hubo diferencias entre tratamientos (p <0,001) en todos los clones
evaluados (Figura 4.4). La produccion de MS total a capacidad de campo (CC) fue muy
superior en comparacion con las plantas estresadas y a su vez, a medida que se
prolongaron los tratamientos, se acentuaron las diferencias entre sequia (S) e inundacion
(), especialmente por la pérdida de biomasa de raices en la segunda condicion.
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Figura 4.4. Materia seca (g) de hojas, tallo y raiz para cada tratamiento de
disponibilidad hidrica capacidad de campo (CC), inundacion (1) y sequia (S) para los
clones comerciales de P. deltoides "Australiano 129/60° (A), "Carabelas INTA" (C),
“Stoneville 67° (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA” (R). Los valores debajo de
cada barra indican la relacion biomasa aérea/biomasa subterrdnea. Letras minusculas
distintas indican diferencias significativas entre tratamientos y clones para cada
compartimento mientras que las letras mayusculas sobre las barras indican diferencias
en materia seca total (p <0,05). La escala de las ordenadas varia entre MS aérea y MS
subterranea.
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Por otra parte, hubo diferencias entre clones (p = 0,031) dado que A tuvo un
promedio general mayor al resto de los clones y tuvo mayor produccion de MS que ST
en el tratamiento CC (Figura 4.4). El estrés, en términos relativos, es decir en relacion a
CC, redujo la MS en | en proporcion similar en los distintos clones, 63%, 66%, 68% Yy
62% en A, C, R y ST, respectivamente; mientras que en S, el clon A tuvo menor
reduccion proporcional que el resto y la misma fue de 36%, 44%, 48% y 48% en los
clones A, C, Ry ST, respectivamente.

La diferencia de MS entre los tratamientos fue altamente significativa (p <0,001)
en todas las variables (tallo, hojas, raices y relacion MS aérea:subterranea) mientras que
el efecto del clon fue significativo en todas excepto en la relacion MS aérea:subterranea
(p = 0,325). Solo se verificd interaccion entre clon y disponibilidad hidrica en la MS de
las hojas (p = 0,016), debida principalmente a las diferencias en respuesta a la
inundacion de los clones C y R. Estos clones mantuvieron buena parte de su copa
incluso hasta la muerte de la planta, en contraposicion a la reduccion del area foliar que
realizaron los clones Ay ST. Por otro lado, el clon A tuvo baja proporcion de hojas en |
y CC pero fue el que mayor biomasa de hojas retuvo frente a déficit hidrico.

La MS del tallo fue similar en todos los clones frente a estrés (I y S) y mayor en
CC en todos los casos (Figura 4.4). A su vez, dentro de CC, el clon A fue mayora Cy
R, mientras que ST no difiere del resto. La MS de raices fue mayor en el tratamiento
CC, con diferencias significativas respecto a S y ambos difieren a su vez de | en todos
los casos (Figura 4.4). Al comparar entre clones solo las raices de A superan al resto de
los clones en CC.

Por otra parte, la relacion entre MS aérea:subterranea tuvo un balance similar en
S y CC con valores entre 3 y 4 en todos los clones. Esto difiere significativamente (p
<0,001) de I que gener6 valores muy elevados (mayores a 36), determinados por la
pérdida masiva de raices en condiciones de anoxia (Figura 4.4).

En el Ensayo 2, de menor duracion, la produccion de materia seca total asi como
la materia seca asignada a cada compartimento (tallo, hojas y raices) presentdé una
interaccion significativa (p <0,001) entre el tratamiento hidrico y el genotipo (Figura
4.5). Solo la relacion MS aérea:subterranea tuvo diferencias significativas entre clones
(p <0,001) y tratamientos (p = 0,006) y una respuesta aditiva entre ambos factores (la
interaccion entre factores no fue significativa, p = 0,123).

Todos los clones tuvieron mayor produccion de MS en CC, aunque en el caso de
ST las diferencias entre CC; e I, no fueron significativas. A su vez, no hubo diferencias
entre I,y Sy, a excepcion del clon C que tuvo menor MS en S, (Figura 4.5). En CCy, la
MS del clon C fue mayor, y a su vez, R superé a los clones A y ST con similar
acumulacion de biomasa entre si. Sin embargo, S, afecté en mayor medida a los clones
C y R que tuvieron menor produccién de MS que A, mientras que ST tuvo un valor
intermedio que no se diferencié del resto. Finalmente, en I, la MS fue similar en todos
los clones. En términos relativos, es decir en relacion a CC, el grado de tolerancia a
estrés fue muy distinto entre clones. La inundacion redujo la produccion de MS en 33%,
59%, 59% y 7% en los A, C, R y ST respectivamente, es decir, tuvo mayor impacto en
los clones C y R, al igual que en el caso de la sequia, dado que la reduccion respecto a
CC; fue de 26%, 73%, 66% y 30% en los clones A, C, Ry ST, respectivamente.



68

I Hojas
[ Tallo
I Raices
E
2
3
D ABC
wn
o] A
o)
T
= 0
a
20 - .
15,0 34,0 44 13,1 47,1* 5,6 6,9 27,9* 3,7 13,2 41,7 55
30 T T T T T T T T T T T T
CC, I, S, CC, I, S, CC, I, S, cC, I, S,
A C R ST

Clon

Figura 4.5. Materia seca (g) de hojas, tallo y raiz para cada tratamiento de
disponibilidad hidrica, capacidad de campo (CC;), inundacion (l,) y sequia (S,), y para
los clones comerciales de P. deltoides “Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C),
“Stoneville 67° (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). Los valores debajo de
cada barra indican la relacion biomasa aérea/subterranea y el asterisco corresponde a los
valores que difieren de CC,. Letras minusculas distintas indican diferencias
significativas entre tratamientos y clones para cada compartimento mientras que las
letras mayuUsculas sobre las barras indican diferencias en materia seca total (p <0,05).La
escala de las ordenadas varia entre MS aérea y MS subterranea.

En el caso de las hojas, se observaron patrones distintos en los clones evaluados.
El clon A tuvo MS foliar similar en todos los tratamientos, mientras que en ST, el
tratamiento 1, se diferenci6é por su mayor produccién de hojas. En el caso de C y R, el
contraste entre CC, y el efecto del estrés hidrico fue mucho mayor, con un marcado
descenso entre CC, e I, y a su vez, entre I, y S,. En el tratamiento CC; los clones A 'y
ST tuvieron menor materia seca de hojas que R y a su vez, este ultimo fue inferior a C
(Figura 4.5).

La MS del tallo fue similar frente a ambos tipos de estrés, I, y S,, en todos los
clones y en el caso de I, solo hubo diferencias entre ST y R, mientras que en S,, solo
hubo diferencias entre A y R. La interaccion significativa se debe principalmente al
aumento proporcionalmente mayor de la MS del tallo en los clones C y R en CC;
(C>R>A=ST).

Respecto a la MS de raices, los clones solo tuvieron una respuesta similar en el
tratamiento 1, donde el sistema radical se redujo drasticamente en todos los casos
(Figura 4.5). En CCy, los clones C y R desarrollaron un sistema radical mayor a Ay ST
(R>C>A=ST) acorde a su crecimiento aéreo en el caso de C y proporcionalmente mayor
en el caso de R (menor relacion MS aérea:subterranea). En el tratamiento S,, los clones
aumentaron la proporcién de raices (disminuyeron la relacion MS aérea:subterranea).
En el caso de A y ST el desarrollo de raices fue incluso mayor en S, que en CC,. En
términos relativos, relacion MS aérea: subterranea, los valores fueron elevados en I,
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(aprox. 38), intermedios en CC, (aprox. 12) y bajos en S, (aprox. 5). El clon R tuvo
valores similares a A y menor relacién MS aérea:subterranea que ST y C.

Finalmente, en el Ensayo 3, la produccion de materia seca total asi como la
materia seca asignada a cada compartimento present6 interaccion significativa (p
<0,001) entre el tratamiento de salinidad y el genotipo (Figura 4.6). Solo la relacion MS
aérea: subterrdnea tuvo una respuesta aditiva entre ambos factores (interaccion clon x
tratamiento p = 0,087). En esta variable hubo diferencias significativas entre clones (p
<0,001) y entre niveles de salinidad (p <0,001).
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Figura 4.6. Materia seca (g) de hojas, tallo y raiz en cada tratamiento de salinidad
control (CCn), salinidad moderada (SM) y salinidad severa (SS) para los clones
comerciales de P. deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville
67" (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). Los valores debajo de cada barra
indican la relacién biomasa aérea/subterranea y el asterisco corresponde a los valores
que difieren de CCn. Letras minusculas distintas indican diferencias significativas entre
tratamientos y clones para cada compartimento mientras que las letras mayusculas sobre
las barras indican diferencias en materia seca total (p <0,05). La escala de las ordenadas
varia entre MS aérea y MS subterranea.

La produccién de MS total en el tratamiento control (CCn) fue superior en los
clones Cy R, y a su vez, A fue mayor a ST. El nivel de salinidad moderada (SM) redujo
la produccién de MS de todos los clones y lo hizo en mayor medida en los clones C y
ST. Por su parte, la salinidad severa (SS) redujo aun mas la MS total de todos los clones
y en este caso, ademas de las diferencias de supervivencia antes mencionadas, el clon A
tuvo mayor produccion que C y R mientras que ST fue el clon con menor acumulacién
de MS (Figura 4.6). El efecto del estrés en términos relativos también fue menor en A
en ambos niveles de salinidad. En salinidad moderada la reduccion de MS fue de 34%,
63%, 45% y 47% en los A, C, R y ST, respectivamente, mientras que en el caso de
salinidad severa fue de 54%, 73%, 72% y 74 % en los clones A, C, R y ST,
respectivamente.

En el caso de las hojas, todos los clones redujeron su MS en el tratamiento SM y

a su vez, éste tuvo diferencias significativas con SS. Sin embargo, la variacion fue
diferente entre los clones. En CCn la MS hojas fue superior en los clones C y R,
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mientras que en SM los clones A y R tuvieron mayor MS hojas. En el tratamiento de
SS, el clon A mantuvo nuevamente la mayor produccion de hojas respecto al resto de
los clones. (Figura 4.6).

Ambos niveles de salinidad afectaron la acumulacion de MS en el tallo en todos
los clones y esta reduccion fue ain mayor en SS. El clon C tuvo una marcada reduccion
en MS del tallo ain en niveles intermedios de salinidad, en contraste con su elevada
produccién en CCn. Los clones A y R tuvieron mayor MS tallo en SM mientras que ST
fue el clon con menor MS en el tallo en todos los tratamientos (Figura 4.6).

La MS de raices también se redujo significativamente por efecto de la salinidad
en todos los clones. El clon R tuvo mayor produccion de raices en CCn y SM, mientras
que en SS no se diferencio del resto. El clon A, a pesar de tener menor MS de raices en
CChn, no tuvo diferencias con el resto en SM y supero a C y ST en SS.

La relacion MS aérea:subterranea, tuvo diferencias entre clones (p <0,001) y
tratamientos (p <0,001). Esta relacion fue menor en el clon R, y a su vez, ST tuvo un
promedio menor a C y A que no difieren en esta caracteristica. En relacion al
tratamiento, CCn y SM fueron similares, mientras que en SS fue significativamente
menor, es decir, aumento la proporcidn de raices respecto a la materia seca aéerea.

El indice de volumen del tallo (1V, cm®) integra el efecto del didmetro y la altura
y tuvo diferencias entre tratamientos y clones en los 3 ensayos (Cuadro 4.1).

Cuadro 4.1 Valores promedio (+/- error estandar) del indice de volumen (cm®) de los
clones de P. deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67
(ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R) a capacidad de campo (CC,CC,),
inundacion (1,1,), sequia (S,S;), control (CCn), salinidad moderada (SM) y salinidad
severa (SS). Dentro de cada ensayo, las letras distintas indican diferencias significativas
entre tratamientos y clones. Luego de cada ensayo, se detalla el valor de p de los
factores principales y su interaccion, y se resaltan en negrita los valores significativos (p
<0,05).

Clon
A C R ST
Capacidad de campo (CC) 968 (+32) d 821 (+41) c 762 (£28) ¢ 955 (+58) d
Inundacion (1) 518 (+39) ab 436 (+44) a 496 (+56) ab 531 (£34) ab
Sequia (S) 646 (+27) C 467 (£21) a 475 (£26) a 611 (+41) b

1V ensayo 1: Clon p <0,001 - Tratamiento p <0,001 - Int. clon x tratamiento p =0,310

Capacidad de campo (CC,) 535 (£28) ¢ 725 (x66) d 571 (x42) c 470 (£29) ¢
Inundacion (1,) 308 (x16) b 331 (x34) b 262 (+31) ab 351 (x34) b
Sequia (S,) 363 (£48) b 222 (+22) a 197 (x14) a 304 (£25) ab

1V ensayo 2: Clon p = 0,061 - Tratamiento p <0,001 - Int. clon x tratamiento p <0,001

Control (CCn) 662 (£75) e 680 (£63) e 682 (£99) e 560 (+89) d
Salinidad moderada (SM) 428 (x97) ¢ 344 (x47) b 421 (£58) ¢ 302 (x73) b
Salinidad severa (SS) 316 (x99) b 293 (£20) b 312 (£50) b 166 (+36) a

IV ensayo 3: Clon p <0,001 - Tratamiento p <0,001 - Int. clon x tratamiento p = 0,259
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En el Ensayo 1, el valor de IV fue mayor en CC, y tuvo un promedio similar en
los tratamientos S e | a excepcion de A que tuvo mayor volumen de tallo en S (Cuadro
4.1). Los clones A y ST tuvieron mayor IV que C y R. En el caso del Ensayo 2, todos
los clones tuvieron mayor IV en CC; y no hubo diferencias entre ambos tipos de estrés.
A su vez, C tuvo mayor volumen del tallo en CC,, A fue superiora Cy Ren Sy, y no
hubo diferencias entre clones en 1, (Cuadro 4.1). En el caso del Ensayo 3, todos los
clones tuvieron menor 1V por efecto de la salinidad y la reduccion fue mayor en SS. El
clon ST a su vez, tuvo menor IV que los clones restantes (Cuadro 4.1).

4.3.1.c. Estructuras de adaptacion a la inundacion

Todos los clones desarrollaron lenticelas hipertrofiadas aunque fueron
notablemente mayores en A 'y ST, y relativamente escasas en C y R (Cuadro 4.2). Estos
ultimos clones no desarrollaron raices adventicias superficiales. En A y ST las raices
adventicias superficiales surgieron luego de 25 dias de inundacion (I) apenas por debajo
del nivel de agua y fueron escasas en ambos clones (Cuadro 4.2). Sin embargo A, no
desarrollo estas estructuras en el tratamiento I, Por otra parte, no se detectaron efectos
del tratamiento de inundacion sobre la porosidad de las raices (Cuadro 4.3). Las
diferencias entre clones se deben a la mayor porosidad de las raices de ST en relacion al
resto de los clones pero esta diferencia no se debe al efecto de la inundacion.

Cuadro 4.2. Desarrollo de lenticelas hipertrofiadas y raices adventicias en plantas
inundadas durante 100 dias (1) y 60 dias (I,) de los clones de P. deltoides "Australiano
129/60" (A), “Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67° (ST) y P. x canadensis "Ragonese
22 INTA” (R).

Clon _Lentice]as Raices ad_ve;nticias
hipertrofiadas superficiales

A abundantes escasas
Inundacion C escasas no
U] R escasas no

ST abundantes escasas
A abundantes no
Inundacion C escasas no
(12) R escasas no

ST abundantes escasas

Cuadro 4.3. Valores promedio (+/- error estandar) de la porosidad de raices (%) a
capacidad de campo (CC,) y en condiciones de inundacién parcial (I2) en los clones de
P. deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x
canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). Letras distintas indican diferencias significativas
entre tratamientos y clones. Al final del cuadro se detalla el valor de p de los factores
principales y su interaccion, y se resaltan los valores significativos (p <0,05).

Porosidad de raices (%)

A C R ST
Capacidad de campo (CC,) 6,8 (£1,9) a 5,0(x1,6)a 50(x3,1)a 13,8 (¥3,9) b
Inundacion (1) 48 (x1,2)a 7,0(x1,2)a 6,0 (x1,7) a 17,0 (¥1,6) b

Clon p <0,001- Tratamiento p = 0,495- Interaccidn clon x tratamiento p = 0,649
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4.3.1.d. Discusion

Las especies de la familia Salicaceas son particularmente sensibles al estrés por
factores abioticos y esto determina su distribucion (Neuman et al., 1996). Sin embargo,
dentro de esta sensibilidad, el rango de variacion en términos de tolerancia es muy
amplio (Gielen y Ceulemans, 2001; Marron et al., 2014; Taylor, 2002). Esta afirmacién
general, se aplica a los clones evaluados dado que todos redujeron la produccion de MS
en los ambientes con estrés, tanto por inundacion y sequia, como por salinidad (aunque
la capacidad de aclimatacion a la sequia fue mayor) y a su vez, tuvieron diferencias en
su respuesta a cada tipo de estrés.

En relacion al contenido de agua en el suelo, solo la inundacién prolongada (90
dias) afectd la supervivencia de los clones de Populus, especialmente de C y R. Si bien
todos los clones fueron poco tolerantes a inundacion, las lenticelas hipertrofiadas en
combinacion con la generacion de raices adventicias (Cuadro 4.2) podrian explicar en
parte las diferencias de supervivencia en los clones A 'y ST (Cao y Conner, 1999; Glenz
et al., 2006; Guo et al., 2011; Kozlowski, 1997; Liu y Dickmann, 1996). Sin embargo,
las raices adventicias no se desarrollaron en A en el segundo ensayo a pesar de contar
con tiempo suficiente para expresar esta adaptacion. Luquez et al. (2012) evaluaron los
clones A, ST y C (entre otros) y observaron una respuesta similar en los mismos, dado
que todos generaron lenticelas hipertrofiadas pero solo ST generd raices adventicias.
Estos autores destacan que la funcion de las raices adventicias no estuvo claramente
correlacionada con la tolerancia a inundacién de los clones de Populus. A pesar de ser
una respuesta comun en las especies tolerantes a la inundacion, también se ha registrado
en especies con baja tolerancia (Kozlowski, 1997). La generacion de aerénguimas es
otro mecanismo observado como respuesta al anegamiento. Rodriguez(2014) observo
mayor porosidad en raices de ST generadas en condiciones de inundacion a diferencia
de este caso, donde la mayor porosidad de ST no resultd del efecto del tratamiento
(Cuadro 4.3). Por otra parte, la asignacion de materia seca entre la porcion aérea y la
subterrénea fue alterada por la inundacion (Figuras 4.4 y 4.5), dado que se inhibio la
generacion de nuevas raices y a su vez, se degradaron las raices existentes (Chen et al.,
2005; Guo et al., 2011; Liu y Dickmann, 1996). Esta relacion fue muy elevada (mayor a
25 en todos los clones) y se tradujo en la mortalidad de las plantas durante la inundacion
mas prolongada. A su vez, la falta de soporte mecénico de las raices generaria el vuelco
de la planta en condiciones de cultivo (Cao y Conner, 1999; Luquez et al., 2012) y
mayor susceptibilidad a estrés por sequia una vez finalizado el periodo de inundacion
(Kozlowski, 1997). Finalmente, la produccion de MS de los clones frente a la
inundacion fue similar. Sin embargo, si se analiza en términos relativos, es decir en
relacion a capacidad de campo, las diferencias de tolerancia entre clones fueron claras
en el ensayo de menor duracion (Ensayo 2). Los clones C y R tuvieron una reduccion
mucho mayor en comparacion con A y especialmente ST que no tuvo diferencias entre
I, y CC,. Sin embargo, es probable que las diferencias entre clones a capacidad de
campo (CC,) hayan tenido mayor influencia en este aspecto que la reduccién en la
produccién de MS por inundacién en cada clon.

En contraposicion a la inundacion y al estrés salino, la supervivencia fue del
100% en condiciones de sequia. Esta diferencia puede radicar en el gran numero de
estrategias de aclimatacion a déficit hidrico que posee el género Populus (Marron et al.,
2014) y algunos de estos clones en particular (Guarnaschelli et al., 2013, 2011) que
fueron seleccionados por su desempefio en ambientes protegidos de las inundaciones y
predios sistematizados para el drenaje de excesos por precipitaciones (Cortizo et al.,
2009). A pesar de esto, los ajustes generados durante la aclimatacion a sequia resultaron
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en una reduccion importante de la MS (Figura 4.4 y Figura 4.5) acorde con el elevado
requerimiento hidrico de Populus (Tschaplinski et al., 1994; Zsuffa et al., 1996). Frente
a la sequia todos los clones redujeron la produccién de materia seca aérea en mayor
proporcién que la MS subterranea (Figuras 4.4 y 4.5). Incluso en el Ensayo 2 los clones
Ay ST generaron mayor MS de raices en sequia que a capacidad de campo (Figura 4.5).
A pesar de la baja relacion MS aérea:subterranea que esto determind las diferencias no
fueron significativas respecto al control. Esto difiri6 de otros trabajos que mencionan a
la reduccidn de la relacion MS érea:subterrénea, es decir al aumento de la proporcion de
C destinado a la generacion de raices y mayor exploracion del suelo (Poorter y Nagel,
2000), como una estrategia de aclimatacion a sequia en Populus (Marron et al., 2014).
La respuesta de los clones a la sequia fue similar bajo las condiciones climaticas del
Ensayo 1 (Figura 4.4) y solo hubo leves diferencias en favor de A. En el Ensayo 2 en
cambio, el clon A fue claramente mas tolerante que C y R a la sequia (Figura 4.5). Estas
diferencias entre ensayos podrian asociarse a las condiciones climaticas dado que el
efecto de la sequia fue mas severo en el Ensayo 1, por la mayor demanda
evapotranspirativa y menor precipitacion acumulada que en el Ensayo 2 (Figura 4.2), y
esto podria limitar la expresion de las diferencias entre clones respecto a una sequia
moderada.

Los clones evaluados fueron muy sensibles al estrés salino. La salinidad severa
(CEa ~ 7 dS m™) afecté notablemente la produccién de biomasa y la supervivencia de
C, Ry ST. El clon C fue el mas susceptible y tuvo mortalidad ain con niveles
moderados de salinidad (4 dS m™). Por su parte, el clon A fue el més tolerante a
salinidad y se destac6 porque no tuvo mortalidad y la produccién de MS total fue
superior al resto en ambos niveles de salinidad (Figura 4.6). La variabilidad
interespecifica y clonal en términos de tolerancia a salinidad ha sido reportada por
distintos autores (Chen et al., 2002; Fung et al., 1998; Sixto et al., 2005). La
concentracion de sales de la napa afectd la produccion de raices y la relacion MS
aérea:subterranea (Figura 4.6). Frente a salinidad moderada la reduccion de MS en
ambos compartimentos fue proporcional y por lo tanto, la relacion MS area:subterranea
fue similar al control (a excepcidon del clon C que la redujo de manera similar en ambos
niveles de salinidad). En cambio, frente a salinidad severa se redujo la relacion MS
derea:subterranea en forma similar a lo observado por Fung et al., (1998) en 4 genotipos
de Populus (diferentes a los evaluados en este caso) y podria asociarse al déficit hidrico
que genera el bajo potencial osmético de la solucion salina en el suelo (Polle et al.,
2006). En relacion al crecimiento, la salinidad severa generd una reduccion muy
importante de MS total (mayor al 50% en A y mayor al 70% en el resto de los clones
respecto a CCn) en un periodo corto (60 dias) y fue el ambiente mas estresante de los 9
que fueron evaluados. La reduccion del crecimiento fue importante aun con salinidad
moderada aunque en este caso se observo cierta aclimatacion en los clones Ay R, y
mayor produccion de MS que C y ST. La reduccion de MS con salinidad moderada (4
dS m™) fue cercana al 50% y coincide con la estimacion realizada por Mirck y Zalesny
(2015). En funcién de los antecedentes para Populus, estos autores estimaron que el
rango de CE del extracto de saturacion del suelo en que las especies de este género
pierden el 50% de su rendimiento abarca de 3,3 a 5,9 dS m™.

Un aspecto relevante fue la variabilidad en el desempefio de los clones a
capacidad de campo dentro de un mismo periodo y entre ensayos (Figura 4.4 y Figura
4.5). En el Ensayo 1 solo hubo diferencias en la produccion de MS entre A 'y ST (el
menos productivo). Sin embargo, en el Ensayo 2 el potencial productivo del clon C fue
superior al resto y a su vez, R supero6 a los clones Ay ST, y algo similar sucedié con IV
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del tallo (Cuadro 4.1) donde C fue mayor al resto. Como se menciond anteriormente,
estas diferencias entre ensayos pueden deberse a las condiciones climéticas dado que, si
bien el tratamiento a capacidad de campo tuvo buena disponibilidad hidrica en ambos
casos (CC y CC,), es necesario considerar que durante el Ensayo 2 la demanda
evapotranspirativa fue menor y la precipitacion acumulada triplico a la del Ensayo 1
(Figura 4.2). En este sentido, la respuesta de los clones con napa a 20 cm de la
superficie (CCn) fue similar al Ensayo 2. Los clones C y R tuvieron mayor produccion
de MS que A, mientras que ST fue menor al resto (Figura 4.6). Considerando los 3
ensayos, el potencial de crecimiento en ambientes favorables (CC, CC, y CCn) fue
mayor en el clon C, intermedio en R (con mayor variabilidad) y A, y finalmente fue
menor en ST. Un aspecto a destacar en relacion a R es que asigna mayor proporcion de
biomasa a hojas y raices que A y reduce la asignacion a tallo. En consecuencia, en estos
ensayos no hubo diferencias entre ambos clones en MS tallo y a su vez en CC, a pesar
de tener similar MS total, A tuvo mayor MS de tallo (Figura 4.4).

4.3.2.a. Dinamica foliar y caracteristicas de las hojas

La disponibilidad de agua en cada tratamiento y las caracteristicas del genotipo
tuvieron efectos significativos sobre el area foliar total (AF, cm?), el érea foliar
individual méxima (AFI méx, cm?), la expansion foliar diaria (EFD, cm? dia™) y el rea
foliar especifica (AFE, cm? g%) (Cuadro 4.4).

El AF tuvo diferencias entre tratamientos CC>I>S y a su vez hubo diferencias
entre clones dado que A fue menor al resto. En CC el AF fue similar en los 4 clones
mientras que en | (valores intermedios) tuvieron mayor AF los clones C y R.
Finalmente, S redujo aun mas el AF, a excepcion del clon A que no tuvo diferencias con
el tratamiento | (Cuadro 4.4). Considerando la dindmica foliar (previo a la muerte de las
plantas inundadas) se pueden separar tres patrones de respuesta: (a) las plantas
estresadas que redujeron su area foliar para ajustarla a las condiciones de sequia y en el
caso de los clones Ay ST, también a la inundacion; (b) plantas inundadas de R y C que
retuvieron mayor proporcién del area foliar, y (c) las plantas control que mantuvieron
gran parte de las hojas generadas durante todo el ensayo. El tamafio de las hojas fue
diferente entre clones (ST = C>A>R) y se modifico por efecto del contenido de agua del
suelo CC>I>S. Sin embargo, la interaccion fue significativa en el andlisis del AFImax
dado que A no vari6 entre tratamientos. Acorde a estos resultados, la expansion foliar
diaria (EFD, cm? dia™!) también fue determinada principalmente por el tratamiento y a
su vez, tuvo diferencias entre clones (Cuadro 4.4). La sequia redujo EFD en mayor
medida que la inundacion, y tuvo aproximadamente una tasa de expansion del 50%
respecto a la registrada en CC. En relacién a los clones, A y ST tuvieron mayor EFD.
Finalmente, el AFE difiere entre clones y el orden fue ST>R>A = C. Los tratamientos
hidricos tuvieron un efecto similar en todos los clones, dado que el AFE se redujoen |y
no hubo diferencias entre CC y S (Cuadro 4.4).
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Cuadro 4.4. Valores promedio (+/- error estandar) de area foliar total (AF, cm?), &rea foliar individual maxima (AFI max, cm?), expansion foliar
diaria (EFD, cm? dia™), area foliar especifica (AFE, cm? g™), concentracién de clorofila (ng cm™), nitrégeno (N foliar, %) y fésforo (P foliar,
ppm) de las hojas desarrolladas a capacidad de campo (CC), inundacién (1) y sequia (S) en los clones de P. deltoides "Australiano 129/60" (A),
“Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). Letras distintas indican diferencias significativas (p
<0,05). Al final del cuadro se detalla el valor de p de los factores principales y su interaccidn, y se resaltan los valores significativos (p <0,05).

Clon AF (sz) AFI max EFD AFE Clorofila total N foliar P foliar
em) (om’ dia’) (em* g*) (ug em?) (%) (ppm)
A 5159 (+263) d 113 (£5) cd 72 (£7) fg 114 (£3) cd 18,8 (x1,4) ab 1,3 (x0,05) abc 1153 (+66) abcd
Capacidad C  5379(+260) d 159 (5) e 58 (+4) def 107 (+3) bc  24,8(0,2) ab 0,9 (£0,03) a 960 (+47) a
de campo
(CC) R 5082(+ 45) d 105 (+4) bed 61 (+5) efg 121 (#3) de  141(x12) a  10(0,03) abc 1440 (+165) cde
ST 5518 (x144) d 183 (+6) f 75 (+4) g 131 (+7) ef  17,3(x14) ab 1,2 (20,1) ahc 1413 (+14) cde
A 3120 (+118) ab 105 (+5) bcd 48 (+6) cde 96 (+2) ab  22,0(£16) b 1,6 (20,03) cde 1309 (£37) bed
Inundacion 4116 (2159) ¢ 123 (+5) d 37 (+3) abc 90 (+2) a 18,3(+1,3) ab 1,4 (x0,04) bcd 1308 (+140) bcd
( R 4257 (+290) ¢ 87 (+4) ab 45 (+7) bed 110 (7) cd  17,5(x16) ab 1,3 (20,04) abcd 999 (+101) ab
ST 3473 (159) b 150 (+5) e 45 (+7) cd 118 (+3) cd 16,1 (x18) ab 1,7 (20,04) de 1434 (+80) cde
A 2441 (% 62) a 91 (+4) bc 36 (+2) abc 119 (+4) cd  32,5(x19) cd 2,2 (20,09) f 1622 (+58) de
2624 (+183) a  115(+4) d 29 (5) ab 113(#3) cd  36,9(235) d  2,0(+0,32) ef 1690 (+87) e
Sequia (S)
R 3009(+401) ab 66 (+4) a 26 (+4) a 132 (+3) ef  29,8(x21) ¢ 2,0(+0,12) ef 1598 (+101) de
ST 2800 (x199) a 124 (+6) d 35 (+3) abc 137 (+4) f 347 (£31) cd 2,4 (+0,15) f 2106 (+109) f
Disponibilidad <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001
hidrica p
Clonp 0,025 <0,001 0,026 <0,001 0,120 0,004 0,001
Clon x disp. hidrica 0,065 0,004 0,791 0,882 0,376 0,911 0,012

p
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Por otra parte, la sequia tuvo un efecto marcado en todas las caracteristicas
bioquimicas analizadas en las hojas. La concentracion de clorofila total aumentd en
todos clones en respuesta a S y no difiere entre CC e | (Cuadro 4.4). La concentracién
de nitrégeno foliar (%) también fue mayor en Sy en este caso, la inundacién también
generd un aumento en la concentracion de N foliar respecto a CC (S>1>CC). A su vez,
hubo diferencias entre clones dado que ST tuvieron mayor concentracion de nitrégeno
foliar que R y C. Finalmente, la concentracion de fésforo foliar tuvo interaccion entre
clon y tratamiento hidrico y en este caso, el clon A no modifico significativamente su
concentracion entre tratamientos mientras que no hubo un patron claro en la variacién
del resto de los clones (Cuadro 4.4).

La densidad de estomas en las hojas (Figura 4.7) tuvo interaccion entre clones y
tratamientos en su respuesta. Los clones A y C no tuvieron diferencias entre
tratamientos mientras que en R y ST la densidad de estomas aumentd en S y por otra
parte, en el caso de R, se redujo la densidad en el tratamiento I.
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Figura 4.7. Densidad de estomas en la cara abaxial de la hoja (nimero de estomas mm)
generada en condiciones de capacidad de campo (CC), inundacion (I) y sequia (S) en
los clones de P. deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville
67" (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). Las letras distintas indican
diferencias significativas entre tratamientos y clones (p <0,05). Las lineas sobre las
barras corresponden al error estandar de la media.

El Cuadro 4.5 detalla los resultados del Ensayo 2, el promedio de &rea foliar
total (AF, cm?), rea foliar individual maxima (AFI méax, cm?) y area foliar especifica
(AFE, cm?g™). La interaccion entre el contenido de agua en el suelo en cada tratamiento
y las caracteristicas del genotipo fue significativa en estas variables. EI AF total fue
mayor en los clones C y R a capacidad de campo, mientras que no hubo diferencias
entre clones en los tratamientos de inundacion y sequia (Cuadro 4.5). Por otra parte, sSi
se considera el comportamiento de cada clon en los distintos tratamientos, A 'y ST no
tuvieron diferencias significativas entre CC, y los tratamientos de I, y Sy, mientras que
C y R redujeron su AF en I, y aun en mayor medida en S,.

En respuesta a los tratamientos I, y Sy, las plantas generaron hojas de menor
tamario, lo que se reflejo en su menor AFImax. Entre estos dos tratamientos no hubo
diferencias a excepcion de C que tuvo menor AFImax en Il,. En condiciones 6ptimas el
orden en AFImax fue ST>C>A>R. Este ultimo clon, desarrolla una copa con un gran
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numero de hojas de menor tamafio y su AFImax fue claramente inferior al resto en
todos los tratamientos (Cuadro 4.5).

Cuadro 4.5. Valores promedio (+/- error estandar) de area foliar total (AF, cm?), area
foliar individual maxima (AFI méx, cm?), area foliar especifica (AFE, cm? g™) de las
hojas desarrolladas por los clones de P. deltoides "Australiano 129/60" (A), “Carabelas
INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R) en
condiciones de capacidad de campo (CC,), inundacion (I,) y sequia (S,). Letras distintas
indican diferencias significativas entre tratamientos y clones. Al final del cuadro se
detalla el valor de p de los factores principales y su interaccion, y se resaltan los valores
significativos (p <0,05).

Clon AF AFIméx AFE
(cm?) (cm’) (om’ g*)
A 2758 (+109) bc 163 (¢5) d 147 (#3) e
Capacidad de C 5758 (+490) d 193 (+2) e 123 (+3) bc
campo (CC) R 4959 (+531) d 111 (+4) b 131 (+3) cd
ST 2265 (+200) abc 238 (+6) f 179 (+6) f
A 2237 (+221) abc 122 (+4) b 105 (+3) a
Inundacion C 2575 (+499) bc 135 (+2) ¢ 106 (+2) a
(I2) R 2639 (£234) bc 90 (+3) a 118 (+4) b
ST 2828 (+303) ¢ 160 (+6) d 123 (+2) bc
A 1797 (+188) abc 121 (+2) b 124 (+1) bc
sequia 1244 (+407) a 152 (+3) d 129 (+2) cd
(S2) R 1805 (+100) abc 84 (+3) a 138 (+2) de
ST 1669 (£208) ab 153 (+3) d 146 (+3) e
Disponibilidad hidrica p <0,001 <0,001 <0,001
Clon p 0,001 <0,001 <0,001
Clon x disp. hidrica p <0,001 <0,001 <0,001

A su vez, no solo varié el tamafio individual de la hoja por estrés, sino también
la materia seca destinada a generar cada unidad de superficie foliar. En el tratamiento I,
todos los clones redujeron su AFE respecto a CC,, y a su vez, A 'y ST redujeron el AFE
en S,. En condiciones Optimas de disponibilidad hidrica, los clones A y ST generaron
un AFE mucho mayor a C y R (Cuadro 4.5).

Finalmente, el Cuadro 4.6 detalla el promedio de &rea foliar total (AF, cm?),
expansion foliar diaria (EFD, cm?dia™); area foliar individual méxima (AFIméx, cm?) y
area foliar especifica (AFE, cm? g™*) del Ensayo 3. EI AF se redujo en todos los clones
por efecto de la salinidad, y la diferencia entre salinidad moderada (SM) y salinidad
severa (SS) también fue significativa (Cuadro 4.6). En el control (CCn), A tuvo menor
AF que el resto, sin embargo, en SM los clones A y R fueron los que mayor AF
retuvieron. El clon C fue el que mayor pérdida de area foliar registré en relacion al
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control por efecto de ambos niveles de salinidad. Las diferencias en la EFD se
correspondieron con el efecto de la salinidad y no tuvo diferencias entre clones (Cuadro
4.6). El tratamiento SM redujo la expansion foliar en un 16% en relacion al control
mientras que la reduccion fue del 29 % en el caso de SS. Las diferencias entre ambos
niveles de salinidad también fueron significativas.

La salinidad produjo también un efecto negativo en el tamafio de las hojas y esto
se reflejo en su menor AFImax (Cuadro 4.6). Ambos niveles de salinidad tuvieron
menor AFIméax que CCn, y a su vez, el tamafio se redujo en mayor medida en el
tratamiento SS. Por su parte, las diferencias entre los clones en AFImax tuvo un patron
similar en todos tratamientos, ST > C > A > R. En el caso del AFE los cambios
respondieron a la interaccion entre ambos factores. En SM, C y R no modificaron su
AFE mientras que A y ST la redujeron respecto al control. Por su parte, SS no modifico
el AFE de las escasas hojas que retuvieron las plantas, a excepcion de R que la aumento
(Cuadro 4.6).

Cuadro 4.6. Valores promedio (+/- error estandar) de area foliar total (AF, cm?),
expansion foliar diaria (EFD, cm? dia™), area foliar individual maxima (AFIméx, cm?),
area foliar especifica (AFE, cm? g™) y concentracién de clorofila total (ug cm™) de las
hojas desarrolladas por los clones de P. deltoides "Australiano 129/60" (A), “Carabelas
INTA” (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R) en los
tratamientos control (CCn), salinidad moderada (SM), salinidad severa (SS). Letras
distintas indican diferencias significativas entre tratamientos y clones. Al final del
cuadro se detalla el valor de p de los factores principales y su interaccion, y se resaltan
los valores significativos (p <0,05).

AF EFD AFImax AFE Clorofila total

Clon (cm?) cmdia)  (cmd) (cm? g (ug cm-2)

A 3079(+232) e 86(x6) ¢  163(#5) d  163(x5) bc 24,2(x15) bc
Control  C 5266(x204) f  80(x9) bc  192(x4) e 159(x4) bc 23,6(x2,4) b
(CCn) R 5005(+153) f 87(x4) ¢  136(x3) c 178(+5) cd 23.4(+2,5) b

ST 4858 (x207) f  83(x3) ¢ 203(6) e 191(+6) de 21,5(+1,0) ab

A 2737 (x128) 60(x9) ab 127(¢5) abc  136(x5) a  30,0(x0,5) d

Moderada

d
Salinidad  C 1214 (#273) b  71(x7) abc 164(+8) d 144(+3) ab 20,8(+1,0) ab
(SM) R 3044 (+297) d

72(+4) abc 123(+5) abc  185(x5) de 23,5(x3,7) b
ST  2130(+201) ¢  78(x4) bc 188(x6) e 165(+6) bc 20,9(0,8) ab

A 1152(+84) b 51(+2) a  114(3) ab  148(3) ab 29,2(x0,4) d

Salinidad C 349 (¢57) a 66(x5) abc 132(x2) bc 156(x3) b 19,2(x1,3) ab
Severa
(SS) R 701 (x36) ab 71(#5) abc 108(x6) a 202(x6) e 17,1(x1,8) a

ST 659 (x122) ab 50(x13) a  155(x9) d  184(x16) de 22,1(x0,4) ab

Nivel Salinidad p <0,001 <0,001 <0,001 0,001 0,31
Clonp 0,001 0,257 <0,001 <0,001 0,001
Clon x Salinidad p <0,001 0,309 0,136 0,018 0,036
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La concentracion de clorofila total no tuvo un patrén similar de respuesta a
salinidad entre los clones dado que solo A, que no difiere del resto en CCn, tuvo un
aumento significativo de la clorofila total por efecto de la salinidad (Cuadro 4.6). El
resto de los clones tuvo valores similares en todos los tratamientos a excepcion de R,
que tuvo una degradacion significativa de la clorofila en SS. La degradacion de la
clorofila es una de las causas que afectan la tasa de fotosintesis bajo estrés salino. La
actividad fotosintética, estimada a partir de la tasa de transferencia de electrones (ETR
por sus siglas en inglés) se redujo por efecto de la salinidad y este efecto fue mayor en
SS (Figura 4.8). La reduccién respecto al control fue del 18% en SM y del 37% en SS.
Sin embargo, las diferencias fueron menores en A y ST, y por otra parte, estos clones
tuvieron mayor ETR promedio que Cy R.
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Figura 4.8. Tasa de transferencia de electrones (ETR, pmol m™?s™) de los clones de P.
deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x
canadensis "Ragonese 22 INTA” (R) en los tratamientos control (CCn), salinidad
moderada (SM) y salinidad severa (SS). Letras distintas indican diferencias
significativas entre tratamientos y clones (p <0,05). Las lineas sobre las barras
corresponden al error estandar de la media.

4.3.2.b. Discusion

En Populus, los mecanismos de aclimatacion a estrés mas relevantes incluyen
modificaciones en las caracteristicas de las hojas y desarrollo del area foliar (Marron et
al., 2014). En el andlisis conjunto de los 3 ensayos, la correlacion entre el area foliar y
la produccién de materia seca fue positiva y altamente significativa (0,86, p <0,001,
Cuadro 4.11) acorde a lo reportado en otros estudios (Ceulemans et al., 1992).

La inundacién prolongada redujo el area foliar, especialmente de los clones A'y
ST y esto podria ser una ventaja que explique en parte su mayor supervivencia
considerando que las restricciones para absorber agua que sufrieron las plantas
inundadas generaron, paraddjicamente, condiciones similares al déficit hidrico. Las
plantas inundadas redujeron su tasa de expansion foliar diaria, generaron hojas de
menor tamafio y con menor area foliar especifica. Esta reduccion de la superficie de
transpiracion en relacion a la biomasa asignada a las hojas, es considerada una ventaja
en la aclimatacién a condiciones con déficit hidrico (Monclus et al., 2006), sin embargo
también fue observada por otros autores en condiciones de inundacion (Liu y
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Dickmann, 1992) y asociada a un aumento del grosor de las hojas de Populus deltoides
(Rodriguez, 2014).

La reduccion del area foliar y, por ende, de la superficie de transpiracion, es una
estrategia de aclimatacion comun de Populus en condiciones de sequia (Braatne et al.,
1992; Liu y Dickmann, 1993; Marron et al., 2003; Tschaplinski et al., 1998). Esta
respuesta se observo en los dos ambientes con sequia (Cuadros 4.4 y 4.5) aunque la
magnitud vario entre clones; y en el caso de S, el AF de los clones A 'y ST no difirid
del area foliar de las plantas de CC,. Esto no solo se debe a la proporcion en que se
redujo el AF en S, sino también a la menor AF de A y ST a capacidad de campo.
Especialmente el clon A tuvo tendencia a la abscision de hojas del tercio inferior de la
copa en CC,. La EFD fue significativamente menor por efecto de la sequia (Cuadros 4.4
y 4.5). Este efecto, comun en Populus, integra tres respuestas al déficit hidrico: la
pérdida de hojas, la menor generacion de hojas nuevas y la menor expansion de las
hojas (Ibrahim et al., 1998; Liu y Dickmann, 1993; Marron et al., 2003). La reduccion
del crecimiento celular en combinacion con menor division celular, generan la
reduccién del tamarfio de las hojas de Populus en condiciones de sequia (Dale, 1988).
Esto también se observo a partir de la reduccion del tamafio de las hojas, AFImax
(Cuadros 4.4 y 4.5), a excepcion del clon A que en S tuvo similar AFIméx que CC. A su
vez, la reduccion del AFIméax y el AFE en CC respecto a CC, destacan el efecto que
generaron las diferencias climaticas entre afios. La reduccién del AFE en las plantas de
Ay ST con déficit hidrico (S, < CC,) es una modificacion estructural de las hojas que
ha sido observada en distintas especies de Populus y se considera valiosa en términos de
tolerancia a sequia (Marron et al., 2003; Monclus et al., 2006; Rood et al., 2003).

La reduccion del area foliar, de la EFD y del AFImax, frente a estrés salino fue
notable (Cuadro 4.6) y su magnitud fue mayor frente a salinidad severa. Este sintoma
coincide con lo descripto en otros genotipos de Populus (Fung et al., 1998; Sixto et al.,
2006, 2005). La diferencia con la sequia, fue que no hubo un patrén claro en relacion al
AFE dado gue su respuesta tuvo cambios en cada clon y en distintas direcciones.

Los cambios en la morfologia foliar antes mencionados pueden complementarse
con cambios anatdmicos como la densidad de estomas. La reduccion del numero de
estomas frente a la sequia puede regular la pérdida de agua en Populus (Al Afas et al.,
2006; Dunlap y Stettler, 2001). Rodriguez, (2014) describi6 esta respuesta en el clon ST
frente a inundacion como una posible ventaja para la reduccion de la conductancia
estomatica y el mantenimiento del estado hidrico de la planta. Sin embargo, los clones
A'y C no modificaron la densidad de estomas frente a distintos contenidos de agua en el
suelo, mientras que R y ST la incrementaron en respuesta a la sequia y ain en mayor
medida frente a inundacion. Este efecto podria relacionarse con la reduccion del tamafio
de las células epidérmicas que rodean a los estomas, y en ese caso, aunque el nimero
total de estomas fuera similar al de las hojas desarrolladas con buena disponibilidad de
agua, seria mayor el nimero de estomas por unidad de superficie.

Las diferencias clonales en la concentracion de clorofila se han asociado
directamente a las diferencias en la capacidad fotosintética de la hoja, y por lo tanto a la
productividad (Pellis et al., 2004). De la misma manera, la concentracion foliar de
nitrégeno se ha relacionado con la tasa fotosintética (Cooke y Weih, 2005; Ripullone et
al., 2003). Las condiciones de estrés generaron pérdida de area foliar y modificaron la
morfologia de las hojas pero a su vez, hubo cambios bioquimicos en las hojas
remanentes. La sequia produjo una reduccion de la expansién foliar e incrementd la
concentracion de clorofila y N en las hojas generadas luego del inicio del tratamiento
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(tercio superior de la copa) y esta respuesta fue similar en todos los clones (Cuadro 4.4).
Este incremento podria asociarse a una retranslocacion de nutrientes desde las hojas
senescentes del tercio inferior de la copa (Harvey y van den Driessche, 1999) y al hecho
de que estas hojas remanentes no se transformen en fuente de N dado que la menor EFD
(generacion de menor cantidad de hojas y més chicas) reduce la demanda desde los
destinos. Sin embargo, este aumento de la concentracion de clorofila y el N, no
compensé la pérdida de capacidad fotosintética de la planta por reduccion del area
foliar. Por otra parte, el P foliar no tuvo un patron similar entre clones. El clon A tuvo
valores similares en todos los ambientes mientras que ST y C elevaron la concentracién
frente a sequia y R la redujo por efecto de la inundacion (Cuadro 4.4). Por otro lado, la
inundacion no modifico el contenido de clorofila en las hojas pero si hubo un aumento
de la concentracion de N posiblemente por retranslocacion desde las hojas senescentes y
reduccion de la EFD (Cuadro 4.4).

Finalmente, como respuesta a la salinidad, la concentracion de clorofila total
aumentd en el clon A y este sintoma, similar al de sequia, podria responder también a
una retranslocacion de nitrégeno desde las hojas senescentes que se perdieron en la
porcion inferior de la copa (Harvey y van den Driessche, 1999). Sin embargo, a
diferencia del efecto provocado por la sequia, esto no sucedié con el resto de los clones
e incluso el clon R tuvo una degradacién significativa de la clorofila en SS (Cuadro
4.6). Esto puede responder a diferencias en la proporcién de sales que A logra excluir o
compartimentalizar en drganos menos sensibles a la salinidad, evitando la
desorganizacion de las membranas celulares (Hasegawa et al., 2000; Zhu, 2001). Por
otra parte, debe considerarse que el estrés osmotico y por toxicidad suele combinarse
con la generacion de radicales libres del oxigeno, y en ese caso, los genotipos que
cuentan con mecanismos de neutralizacién de estas especies reactivas son capaces de
preservar la estructura fotosintética y disminuir el dafio en las hojas (Chen y Polle,
2010; Keunen et al., 2013). En este sentido, la capacidad de A para preservar e incluso
aumentar la concentracién de clorofila podria relacionarse con estos procesos (Sixto et
al., 2006) y explicar en parte su capacidad para mantener similar actividad fotosintética
(ETR) en estas condiciones (Figura 4.8) a diferencia de C y R.

4.3.3. Relaciones hidricas y cambios en la anatomia del xilema
4.3.3.a. Conductancia estomatica (gs) y potencial hidrico (y) de la hoja

La conductancia estomatica media (gs) luego de 40 dias, varié en funcion del
tratamiento (p <0,001) dado que fue mayor en capacidad de campo, se redujo por efecto
de la sequia y aun mas por efecto de la inundacion prolongada (Figura 4.9). Este efecto
no varié entre clones (p = 0,952) y no hubo interaccion entre ambas fuentes de
variacion. En relacion al momento del dia, gs fue mayor durante la mafana, 9 h,
descendio al mediodia y tuvo valores mas bajos a las 15 h y 18 h. Las diferencias de gs
entre tratamientos (CC>S>I) se mantuvieron a lo largo del dia (p <0,001 en los 4
momentos analizados) y solo se diferencian los clones a las 15 h (p = 0,022) dado que R
tuvo menor gs medio que ST y C. Estas diferencias se observaron en el tratamiento CC
y especialmente en S donde R tuvo menor gs que el resto (Figura 4.9).

El v promedio fue diferente entre clones (p <0,001) dado que C (-0,93 MPa) y R
(-1,08 MPa) tuvieron yw mayor que A (-1,28 MPa) y a su vez, todos fueron
significativamente mayores que ST (-1,48 MPa) (Figura 4.9). Respecto a los
tratamientos (p<0,001), I tuvo mayor y promedio (-0,97 MPa) que CC (- 1,17 MPa) y a
su vez, este ultimo fue superior a S (-1,44 MPa). No hubo interaccion entre ambas



82

fuentes de variacion. El w prealba (datos no graficados), fue diferente entre
tratamientos; CC tuvo valores cercanos a cero (-0,17 MPa, E.E: +0,08) mientras que |
no recuperé completamente su hidratacion (-0,5 MPa, E.E: +0,08) y S fue inferior a
ambos dado que se equilibré con un y del suelo mas negativo (-0,8 MPa, E.E: £0,08).
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Figura 4.9. Conductancia estomatica (gs, mmol m? s™) y potencial hidrico de la hoja
(MPa) a lo largo del dia luego de 40 dias de tratamiento a capacidad de campo CC
(panel izquierdo), inundacién | (panel central) y sequia S (panel derecho) en los clones
de P. deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y

P. x canadensis 'Ragonese 22 INTA" (R). Las barras de error corresponden al error
estandar de la media.

El patron a lo largo del dia fue similar en todos los tratamientos dado que el y de
las hojas descendi6 hacia el mediodia con valores méas negativos a las 15 h 'y comenzé a
recuperarse a las 18 h cuando se redujo la demanda evapotranspirativa (Figura 4.9).

Al analizar los 4 momentos del dia (Figura 4.9), se observaron diferencias
significativas entre clones y tratamientos en todos los casos, y no hubo interaccion
significativa entre ambas fuentes de variacion. A las 9 h (clon p = 0,001; tratamiento p
<0,001), el clon C tuvo mayor potencial hidrico medio que el resto y se mantenian las
diferencias entre tratamientos detectadas en y prealba, CC era mayor a | mientras que S
tuvo el y méas negativo. A las 12 h (clon p = 0,005; tratamiento p = 0,001) ST tuvo
menor y que el resto y los tratamientos CC y S tuvieron y méas negativo que I. Este
orden se mantuvo hasta el final del dia. A las 15 h (clon p = 0,001; tratamiento p =
0,004) los clones C y R tuvieron mayor w que Ay ST. A las 18 h, frente a la reduccion
en la demanda evapotranspirativa, las hojas comenzaron a rehidratarse aunque ST lo
hizo a una tasa menor en todos los tratamientos, A y R tuvieron y intermedio, y C tuvo
mayor tasa de recuperacion del .

La conductancia estomatica media (gs) 10 dias después del inicio del ensayo
(Ensayo 2, Figura 4.9) vario en funcion del tratamiento (p <0,001) dado que fue mayor
en CC,) respecto al tratamiento de inundacion I, y a su vez, ambos fueron superiores
que en el tratamiento de sequia, S,. No hubo efecto de los clones en esta respuesta (p =
0,073) ni interaccion entre fuentes de variacion (p = 0,389). En CC,, hubo un pico de
ascenso de gs a las 12 h o 15 h dependiendo del clon a diferencia de 1, donde no hubo
una variacion marcada a lo largo del dia, y de S, donde gs fue disminuyendo a lo largo
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del dia a excepcion del clon A que tuvo valores elevados a las 12 h y 15 h. (Figura 4.
10, panel superior).

Los tratamientos se diferenciaron a partir de las 12 h (p = 0,001), donde gs en
CC, fue superior a I, y S, que no difieren entre si. En este momento del dia hubo
interaccion entre clon y tratamiento (p = 0,034) dado que A tuvo mayor gs que el resto
en S, y por otro lado, el clon C con mayor gs en CC,, tuvo menor gs en condiciones de
estrés. A las 15 h, CC, fue mayor a ambos tratamientos de estrés (p = 0,007) y no hubo
diferencias entre clones. Finalmente, a las 18 h, todos los tratamientos redujeron gs
aunque S; lo hizo en mayor medida y fue menor a CC; e I, que no difirieron entre si (p
= 0,001). En este momento del dia hubo diferencias entre clones (p = 0,04) dado que A
fue superior al resto en CC, (Figura 4. 10., panel superior).

Respecto al y promedio (MPa) no hubo diferencias entre clones (p = 0,559) y
tratamientos (p = 0,175) (Figura 4.10, panel superior). El patron de evolucion del w en
las hojas a lo largo del dia fue inverso al de gs, es decir, que fue mayor a las 8 h,
descendio a las 12 y 15 h y comenz6 a recuperarse a las 18 h aunque no alcanzo los
mismos valores que tenia al inicio del dia (Figura 4.10., panel superior). Al analizar el w
en cada momento del dia, solo se observaron diferencias significativas entre
tratamientos a las 8 h y 18 h (p <0,001 y p = 0,040, respectivamente). En ambos casos,
el tratamiento S, fue mas negativo que el resto.-(Figura 4.10, panel superior). En este
ensayo el y prealba se determind luego de 30 dias desde el inicio de los tratamientos
(datos no graficados), y el mismo no difiridé entre clones (p = 0,977) pero si tuvo
diferencias significativas entre tratamientos (p = 0,001). CC, tuvo valores cercanos a
cero, -0,16 MPa (E.E: +0,03) mientras que en el caso de I, fue -0,42 MPa (E.E: £0,03)
es decir que las plantas no recuperaron su potencial hidrico durante la noche, y
finalmente en S, fue -0,44 MPa (E.E: +0,05) dado que se equilibraron con menor
contenido de humedad en el suelo que CC,.
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Por otra parte, hubo diferencias en la evolucion de gs al mediodia entre
tratamientos a los 7, 21 y 35 dias desde el inicio del ensayo (Figura 4.10, panel inferior).
Luego de 7 dias, gs al mediodia fue menor en S, mientras que CC; e I, fueron similares
(p =0,001). A los 21 dias, ambos tipos de estrés redujeron gs al mediodia y por lo tanto,
I, y S, fueron menores a CC, (p <0,001) y finalmente, a los 35 dias, gs al mediodia
continud descendiendo en I, mientras que S; se recuperd y tuvo valores similares a CC,
(p = 0,001). Esta respuesta fue similar en todos los clones a los 7, 21 y 35 dias (p =
0,830, p= 0,838 y p = 0,499 respectivamente).

Finalmente, la conductancia estomatica (gs) 35 dias después del inicio del
ensayo fue afectada por la salinidad (p <0,001) dado que fue mayor en CCn respecto a
los tratamientos con estrés SM y SS que no difirieron entre si en su media diaria. La gs
promedio no difirié entre clones (p = 0,090) aunque hubo diferencias en distintos
momentos del dia (Figura 4.11).

El patrén de evolucion de gs a lo largo del dia tuvo un pico de ascenso entre las
9y las 12 h, descendi6 a las 15 h (a valores similares a las 9 h) y tuvo los valores mas
bajos del dia a las 18 h. Al analizar los distintos momentos del dia, gs vari6 en funcion
del clon y el tratamiento (Figura 4.11). A las 9 h, las plantas en CCn tuvieron mayor gs
que aquellas afectadas por la salinidad, SM y SS (p = 0,001), y los clones no tuvieron
diferencias en su comportamiento (p = 0,349). A las 12 h, CCn mantuvo mayor gs que
el resto pero a su vez, los tratamientos salinos se diferenciaron y SM fue superior a SS
(p <0,001). En este caso, también hubo diferencias entre clones dado que A tuvo mayor
gs que el resto (p = 0,002). A las 15 h, gs se redujo acentuadamente en ambos
tratamientos con salinidad mientras que CCn mantuvo valores méas elevados (p <0,001).
En este caso, los clones no tuvieron diferencias en su respuesta (p = 0,110). Finalmente,
a las 18 h el comportamiento fue similar en SM y SS con gs cercana a cero, y mayor gs
en CCn (p <0,001), aunque hubo una reduccion respecto a las 15 h (Figura 4.11).

El y prealba (datos no graficados), fue diferente entre tratamientos (p <0,001) y
no tuvo diferencias entre clones (p = 0,372). El mayor y prealba corresponde a CCn que
tuvo valores cercanos a cero (-0,14 MPa, E.E: £0,07) mientras que SM fue intermedio (-
0,37 MPa, E.E: £0,06) y SS, fue aln mas negativo e inferior a ambos (-0,49 MPa, E.E:
+0,07).

La evolucién del w a lo largo del dia (Figura 4.11) tuvo un descenso marcado
entre las 9 y 12 h, que se acentud a las 15 h y comenzd a incrementarse a las 18 h
aungue no alcanz6 los valores que tenia al inicio del dia.

Al comparar el comportamiento en cada momento del dia, se observaron
diferencias significativas entre clones a las 9 h (p = 0,020) dado que A tuvo w més
negativo que el resto y también se diferenciaron los tratamientos (p = 0,001) donde SS
fue més negativo que SM y ambos fueron menores a CCn (valores cercanos a cero). A
las 12 h, el tratamiento SM tuvo w mas negativo que el resto (p = 0,001) y en relacion a
los clones, Ay ST tuvieron menor y que C y R (p = 0,003). Las diferencias entre clones
se mantuvieron a las 15 h (p = 0,023) y en relacion a los tratamientos, el y descendio en
CCn vy alcanzé valores similares a SM. Ambos tratamientos tuvieron menor y que SS (p
= 0,036). Finalmente, a las 18 h no hubo diferencias entre clones (p = 0,547) y
tratamientos (p = 0,221).
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Figura 4.11. Conductancia estomatica (gs, mmol m?s™) y potencial hidrico de la hoja a
lo largo del dia luego de 35 dias en los clones de P. deltoides "Australiano 129/60" (A),
"Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R)
en condiciones control (CCn), salinidad moderada (SM) y salinidad severa (SS). Las
barras de error corresponden al error estandar de la media.

4.3.3.b. Vulnerabilidad a la cavitacion de los vasos xilematicos

El Cuadro 4.7 detalla los parametros de la curva de vulnerabilidad a la
cavitacion de los vasos xilematicos (VC) estimada en individuos del tratamiento CC. La
VVC fue menor en el clon A, mientras que ST se ubico en el extremo mas vulnerable.
Respecto a la pendiente de la curva (pardmetro a), el clon R tuvo mayor pendiente que
el resto, es decir, que la pérdida de conductividad hidraulica fue méas abrupta y por ende,
en un rango de potencial hidrico méas acotado.

Cuadro 4.7. Parametros de las curvas de vulnerabilidad a la cavitacion estimados en los
clones comerciales de P. deltoides "Australiano 129/60° (A), "Carabelas INTA" (C),
“Stoneville 67° (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA” (R) a capacidad de campo.
El pardmetro a representa la pendiente y b define el potencial hidrico en el cual el
xilema del tallo pierde el 50% de su capacidad de conducir agua (w PLCso).

Vulnerabilidad a la cavitacion de los vasos xilematicos

a (pendiente) b (w PLC 5)
"Australiano 129/60 2,52 -1,43
"Carabelas INTA 2,34 -1,28
"Ragonese 22 INTA” 3,29 -1,2
“Stoneville 67 2,81 -0,99

La Figura 4.12 abarca el rango de w PLCs, (potencial hidrico en cual se pierde el
50% de la conductividad hidraulica del xilema) reportado en distintas especies e
hibridos de Populus (Fichot et al., 2015) y permite destacar que la vulnerabilidad a la
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cavitacion de los clones A, C y R es intermedia y dicha vulnerabilidad es menor a la
media estimada para P. deltoides, mientras que ST se encuentra proximo al extremo
mas vulnerable.

2.13

Y PLC 50 (-MPa)

P.euphratica
hidrido
hibrido

P.deltoides
hibrido
P.trichocarpa
P. alba
P.angustifolia
P. tremula

P. tremuloides

Figura 4.12. Vulnerabilidad a la cavitacion del xilema en funcién de wPLCsg en especies
del género Populus (adaptado de Fichot et al., 2015). Las flechas destacan la posicion
de los clones de P. deltoides "Australiano 129/60° (A), "Carabelas INTA" (C),
“Stoneville 67” (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R) dentro de este rango.

4.3.3.c. Conductividad hidraulica del tallo

La conductividad hidraulica del tallo, kh tuvo interaccion significativa entre el
efecto de los clones y tratamientos al igual que la conductividad hidraulica especifica, ks
, 'y la conductividad foliar especifica, kl . En el primer caso, la interaccion se debe a la
reduccidon de kh, en todos los clones en condiciones de estrés a excepcion de A que tuvo
similar kh en todos los tratamientos. Por otra parte, el clon R tuvo similar kh entre S e |
(Figura 4.13, panel izquierdo a). Por otra parte, la ks del clon A fue similar en los
distintos tratamientos a diferencia del resto de los clones que modificaron su capacidad
de transportar agua por unidad de superficie del tallo. Los clones C y ST redujeron ks en
condiciones de sequia Unicamente mientras que R lo hizo frente a ambos tipos de estrés
(Figura 4.13, panel izquierdo b). Finalmente, los clones A y R mantuvieron similar ki
entre tratamientos mientras que C y ST redujeron su capacidad de abastecimiento de
agua por unidad de area foliar en condiciones de sequia (Figura 4.13, panel izquierdo c).
Los clones C y ST tuvieron mayor kh, ks, y kl que Ay R en CC e | pero la reduccion de
C y ST fue proporcionalmente mayor en S y solo se observaron diferencias entre Cy R
en estas variables (Figura 4.13, izquierda).

En el Ensayo 2, la conductividad hidraulica del tallo, kh (Figura 4.13, panel
derecho a) tuvo interaccion significativa entre clon y tratamiento. La kh fue menor en
los tratamientos S, e I, a excepcion del clon A que tuvo similar kh en todos los
tratamientos. A su vez, en CC, la kh de C y R fue mayor a ST y A. La conductividad
hidraulica especifica, ks, (Figura 4.13, panel derecho b) varié en funcion del
tratamiento, CC, > I, > S,. Por otra parte, hubo diferencias entre clones dado que A tuvo
menor ks que C y R, especialmente en el tratamiento CC,. Nuevamente, A no tuvo
diferencias entre tratamientos. Finalmente, la capacidad de abastecimiento de agua por
unidad de area foliar, kl (Figura 4.13, panel derecho c¢) tuvo un patrén similar a ks en
relacion a los tratamientos, CC, > I, > S, que tuvieron diferencias significativas y a su
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vez, hubo diferencias entre clones dado que R y A fueron menores a ST y C,
especialmente en el tratamiento CC,. El clon A tampoco tuvo diferencias significativas
de Kkl entre tratamientos.
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Figura 4.13. Efectos de la disponibilidad hidrica sobre: (a) la conductividad hidradlica
(kh) del tallo, (b) la conductividad hidraulica especifica (ks), y (c) la conductividad
hidraulica foliar especifica (kl) en los clones de P. deltoides "Australiano 129/60" (A),
"Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R)
con distinto contenido de agua en el suelo: ensayo 1 (izquierda) y ensayo 2 (derecha).
Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos y clones (p <0,05).
Las lineas sobre las barras corresponden al error estandar de la media.

4.3.3.d. Cambios en la anatomia de la madera

La sequia redujo el diametro de los vasos xilematicos (Figura 4.14, panel a) y
aumento la densidad de los mismos en todos los clones (Figura 4.14, panel b). Esto
resulté en un aumento del area ocupada por el lumen de los vasos en condiciones de
sequia en todos los clones excepto R que tuvo area similar (Figura 4.14, panel c¢). Bajo
inundacion no hubo un patron definido. Los clones A y R aumentaron el didmetro de los
vasos mientras que C y ST lo redujeron aunque en menor proporcion que la sequia
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(Figura 4.14, panel a). La densidad de vasos fue menor en este tratamiento (Figura 4.14,
panel b) y en términos del area ocupada por los vasos, se redujo en C y ST, no vari6 en
R y aumento en A (Figura 4.14, panel c). A capacidad de campo, los clones tuvieron
diferencias significativas en el diametro de vasos, ST>C>R>A (Figura 4.14, panel a) y
similar densidad de vasos (Figura 4.14, panel b). El area ocupada por el lumen de los
vasos fue mayor en C y ST respecto de A y R (Figura 4., panel c).
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Figura 4.14. Efectos de la disponibilidad hidrica sobre el diametro de vasos xilematicos
(panel a), la densidad de vasos xilematicos (panel b) y el % del area transversal del
xilema que es ocupado por el lumen de los mismos (panel c) en los clones de P.
deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x
canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). Letras distintas indican diferencias significativas
entre tratamientos y clones (p <0,05). Las lineas sobre las barras corresponden al error
estandar de la media.

4.3.3.e. Relacion entre el diametro de los vasos, la conductividad hidraulica
especifica del tallo y la vulnerabilidad a la cavitacion

En el tratamiento CC, la ks tuvo una relacion lineal directa con el didmetro
medio de los vasos (@v) (ks = 5,9433 @v — 190,27; Rz = 0,75) al igual que la
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vulnerabilidad a la cavitacion (wPLCsy = 0,0865 @v — 4,4289; R? = 0,63). Sin embargo,
no hubo una relacion entre ks y la vulnerabilidad a cavitacion (wPLCsy = 0,006 ks —
1,4045; R2 = 0,14), dado que C, el clon con mayor conductividad hidraulica, tuvo menor
vulnerabilidad a cavitacion que Ry ST.

4.3.3.f. Relacidn entre los cambios anatémicos y la densidad de la madera

Los individuos produjeron madera de menor densidad bajo el tratamiento de
sequfa en todos los clones (0,38 g cm™, E.E: +0,003) respecto a la madera generada a
capacidad de campo (0,41 g cm™ E.E: +0,003) y en plantas inundadas (0,41 g cm™,
E.E:x 0,004). La densidad de vasos tuvo correlacion negativa con la densidad de la
madera (-0,84; p < 0,001) al igual que el &rea ocupada por el lumen de los mismos (-
0,6; p = 0,040), mientras que la correlacion fue positiva con diametro de los vasos (0,75;
p = 0,010).

4.3.3.g. Discusién

Las condiciones de estrés tuvieron un claro efecto en gs, acorde al elevado
control estomatico que ha sido reportado en distintas especies de Populus (Blake et al.,
1996; Cao y Conner, 1999; Corcuera et al., 2005; Sixto et al., 2005). Sin embargo, hubo
diferencias en la respuesta a los distintos tipos de estrés en la magnitud y evolucién
temporal de gs. Cabe destacar que en todos los ensayos el rango de y en el cual
funcionaron estos clones fue acotado (0 a -2 MPa) y que su evolucién se acopld a un
elevado control estomatico para evitar la deshidratacion excesiva de los tejidos y reducir
el riesgo de embolismos generalizados (Sparks y Black, 1999; Tyree y Sperry, 1988).

El cierre estomético es una de las primeras respuestas de Populus ante el déficit
hidrico (Blake et al., 1996) y la inundacion (Cao y Conner, 1999; Pereira y Kozlowski,
1977). Sin embargo, Liu y Dickmann (1993) reportaron este efecto de la inundacion a
partir del décimo dia. Algo similar se observo en este ensayo donde rapidamente se
redujo el intercambio gaseoso en condiciones de sequia pero no sucedié lo mismo en
plantas inundadas (Figura 4.10, panel inferior) Sin embargo, luego de 10 dias (Figura
4.10, panel superior), se registré una reduccién de gs al mediodia respecto a capacidad
de campo. A los 35 dias, gs fue menor en inundacion (Figura 4.9, Figura 4.10, panel
inferior) y cercana a 0 durante gran parte del dia. Debido al fuerte control estomatico, el
w promedio fue mayor en inundacion que en el resto de los tratamientos, pero las
plantas en inundacion no se rehidrataban completamente durante la noche, de manera
que el w prealba fue mas negativo que en las plantas en capacidad de campo. Las
plantas con sequia, a pesar de tener menor y prealba, tuvieron mayor gs que | durante el
dia. La evolucion de gs refleja la mayor capacidad de aclimatacion de los clones a la
sequia y permite comprender las diferencias observadas entre sequia e inundacién
cuando se evaluo el desarrollo en un plazo relativamente prolongado (Figura 4.9, CC >
S > 1). La degradacion de las raices y la falta de O, para generar ATP necesario en los
procesos activos, elevan la resistencia al flujo de agua e impiden rehidratar la hoja
limitando el intercambio gaseoso y la fijacion de C (Kozlowski, 1997). En este sentido,
las estructuras adaptativas como lenticelas hipertrofiadas y raices adventicias (Cuadro
4.2) en A y ST, no le permitieron recuperar su capacidad de intercambio gaseoso a
diferencia de lo reportado en otros clones y especies de Populus (Cao y Conner, 1999;
Liu y Dickmann, 1996). Este proceso podria explicar la similitud de la respuesta con el
déficit hidrico aunque también puede estar asociada a sefiales hormonales (Armstrong y
Drew, 2002). Las diferencias entre las curvas de evolucion diaria de gs y w entre los
Ensayos 1y 2, responden al momento en que se realizaron dichas curvas dado que, con



91

solo 10 dias de tratamiento, los procesos de aclimatacion a la sequia aun no se habian
expresado totalmente y el efecto de la inundacion era leve. Las condiciones
atmosféricas fueron similares en ambas curvas (Anexo 4.2.) pero hubo diferencias en el
contenido volumétrico de humedad del suelo en el tratamiento de sequia que fue de 0,17
(£0,04) en la curva del Ensayo 1 (Fig. 4.4) y de 0,22 (+0,01) en la curva del Ensayo 2
(Fig. 4.9).

La salinidad afecta las relaciones hidricas y la actividad hormonal y esto se ve
reflejado en una rapida reduccion de gs y del  de las hojas (Fung et al., 1998). En este
ensayo, se observé una reduccién de gs por efecto de la salinidad en todos los clones
evaluados aun en el nivel de salinidad moderada (Figura 4.11). La evolucion diaria de
gs y del v luego de 35 dias de tratamiento, permitié dimensionar dicho efecto. El nivel
de gs en SM fue superior a SS, especialmente en el caso del clon A que fue el clon
menos afectado por este nivel intermedio de salinidad y tuvo mayor gs al mediodia.
Acorde a lo observado por Fung et al. (1998), la salinidad redujo el y prealba respecto a
CCn en todos los clones y a su vez, en SM el y prealba fue mayor al de las plantas en
SS. Durante el dia, sin embargo, en las plantas sometidas a SS, se redujo en menor
medida el w debido a un fuerte control estomatico frente a las condiciones de estrés mas
severas. Los clones A y ST tuvieron nuevamente w mas negativos aunque los valores
minimos no fueron tan bajos como en condiciones de sequia.

La conductividad hidraulica del tallo es una medida de su permeabilidad y, por
lo tanto, esta intrinsecamente ligada a la capacidad de la planta para hidratar las hojas,
mantener el intercambio gaseoso y la posibilidad de fijar C mediante la fotosintesis
(Hubbard et al., 2001). En Populus, dicha capacidad puede ser modificada por la
elevada vulnerabilidad a la cavitacion del tejido xilematico en condiciones de sequia
(Cochard et al., 1996; Tyree et al., 1994, 1992) y en este sentido, es clave la regulacion
estomética antes mencionada dado que limita la transpiracion manteniendo el y dentro
de un margen seguro para el funcionamiento de los tejidos de conduccion. Es decir,
evitando que la tension supere el umbral en que se producen embolismos y se
interrumpen las columnas de agua del xilema (Harvey y van den Driessche, 1997,
Schulte y Hinckley, 1987; Sparks y Black, 1999; Sperry et al., 2002; Tschaplinski et al.,
1994).

Los clones presentaron valores de vulnerabilidad a la cavitacion intermedios a
elevados dentro del rango observado en este género y esto coincide con lo reportado por
distintos autores ya que Populus deltoides es una de las especies méas vulnerables dentro
de su género (Fichot et al., 2015). El clon A fue el mas resistente en este sentido, es
decir, el menos vulnerable a perder la conductividad hidraulica del xilema superando la
resistencia media estimada para P. deltoides (Figura 4.12), y con parametros similares a
P. fremontii y P. trichocarpa, especies con mayor resistencia a la cavitacion y tolerancia
al déficit hidrico (Fichot et al., 2015). C y R también superan levemente la media de P.
deltoides. Un aspecto negativo, en el caso de R, es que pierde su conductividad en
forma mas abrupta que el resto, es decir que, superado determinado umbral de potencial
hidrico, se incrementa rapidamente la cavitacion y pérdida de conductividad hidraulica
del tallo (Cuadro 4.7). Los hibridos P.x canadensis se han reportado consistentemente
como mas resistentes a la cavitacién que P. deltoides y P. nigra (Fichot et al., 2015)
pero no fue asi en el caso de R. Finalmente, en el extremo més vulnerable se encuentra
el clon ST que es muy inferior a A y alin menor a la media de P. deltoides (Figura 4.12).
Esta caracteristica es relevante para el comportamiento ecoldgico de la especie (Tyree et
al., 1994) y podria explicar en parte la mayor tolerancia a la sequia del clon A.
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La conductividad hidraulica del tallo fue distinta entre clones los cuales, a su
vez, tuvieron respuestas diferentes durante la aclimataciéon a estrés (Figura 4.13). En
relacion a la magnitud, los clones C y ST tuvieron mayor conductividad hidraulica que
Ay R, a excepcion de la respuesta en condicion de sequia, donde los valores fueron
similares entre clones. En el Ensayo 2 (Figura 4.13 panel derecho) se destaco el clon C
por su elevada conductividad hidraulica y mayor kh y ks que el resto a capacidad de
campo, y por otro lado R, que aumento significativamente su conductividad hidraulica a
capacidad de campo en comparacion con el Ensayo 1. Acorde a lo observado por Hajek
et al. (2014), la correlacion entre la produccidon de materia seca y la conductividad
hidraulica (kh: 0,77 y ks 0,67; ver Cuadro 4.11) fue altamente significativa (p <0,001)
en los ensayos con distinto contenido de agua en el suelo. El clon A fue el Unico que no
modificé significativamente su kh, ks y kI por efecto del estrés. El resto de los clones
redujo kh y ks por efecto de la sequia y esto, a su vez, afectdo la capacidad de
abastecimiento por unidad de érea foliar (kl) dado que la reduccion del &rea foliar no
compenso el efecto de la reduccién de kh. Considerando esta relacion, la capacidad de A
para mantener similar conductividad hidrdulica bajo distintas condiciones ambientales
puede representar una ventaja para aclimatarse a condiciones de estrés y probablemente,
una limitacién menor para retomar el crecimiento frente a una mejora en las condiciones
de disponibilidad hidrica.

El efecto de la inundacion no tuvo un patron definido en la conductividad
hidraulica. En general, las plantas inundadas tuvieron menor reduccion de kh y ks que
aquellas sometidas a la sequia. La kI resultante fue similar a CC pero la influencia y su
valor en términos de aclimatacion probablemente sea menor porque basicamente no
hubo flujo de agua en las plantas inundadas.

Los cambios en kh pueden responder a embolismos permanentes generados por
las condiciones de estrés (relacionados con la vulnerabilidad a la cavitacién antes
mencionada) o a modificaciones en la anatomia de los tejidos de conduccion,
especialmente el tamafio y nimero de vasos xilematicos dado que la disponibilidad de
agua durante el periodo de formacion de los vasos tiene un efecto directo sobre la
expansion celular y el tamafio de los mismos (Abe et al., 2003). Fichot et al. (2010)
observaron que la reduccion de la conductividad hidraulica (ks) por efecto de la sequia
estaba asociada a cambios anatomicos en P. canadensis, mientras que Awad et al.
(2010) no registraron cambios en la conductividad hidraulica a pesar de los cambios en
la densidad y el tamafio de los vasos xileméticos en P. tremula x P. alba. En este caso,
la sequia redujo el diametro de los vasos xilematicos (@v) en todos los clones respecto a
capacidad de campo e inundacion (Figura 4.14, panel a). Las diferencias entre clones en
CC (ST >C >R > A) fueron similares en sequia solo que A redujo menos el @v y no se
diferencié de R. Es importante considerar que la reduccién del didmetro en conductos
capilares tiene un efecto mas que proporcional en la capacidad de conducir agua dado
que se relaciona con la cuarta potencia del radio de los vasos segun la ley de Hagen
Poiseuille. Asociado a la reduccién en @v por efecto de la sequia, es comun observar un
aumento de la densidad de vasos xilematicos (dv) como mecanismo de compensacion y
modificacion del area que es ocupada por el lumen de los mismos (Gil-Pelegrin et al.,
2005). La ov aumentd notablemente en todos los clones respecto a capacidad de campo
(Figura 4.14, panel b). Esta respuesta, que combina la reduccion de @v con el aumento
de dv, es similar a la reportada en distintos clones de Populus (Arend y Fromm, 2007;
Awad et al., 2010; Fichot et al., 2009; Schume et al., 2004) y ademas del efecto de
compensacion, ha sido asociada a la generacion de conductos con menor vulnerabilidad
a la cavitacion en condiciones de sequia moderada (Awad et al., 2010; Fichot et al.,
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2010). A excepcidn de R, el aumento de Jv incrementd la superficie del anillo ocupada
por el lumen de los vasos (Figura 4.14, panel c) acorde a lo reportado por Schume et al.
(2004). De cualquier manera, esta respuesta no compensoé la pérdida de conductividad
hidraulica de los clones C, ST y R en condiciones de sequia, donde probablemente fue
mas determinante la reduccion del diametro de los vasos y la proporcion de vasos con
embolismos. A diferencia del resto, A mantuvo conductividad hidraulica similar ante
diferentes condiciones y esto probablemente se relacione con la combinacion entre el
efecto de estos cambios anatdmicos y su mayor resistencia a la cavitacion.

En el caso de la inundacién, los cambios en la anatomia del xilema no tuvieron
un patron particular (Figura 4.14) que pueda relacionarse con la funcionalidad de estos
tejidos de conduccion. La dv se redujo a excepcion de C, mientras que el @v se redujo
en algunos casos (C y ST) y aumento en otros (A y R). Ambas variables determinaron
menor area ocupada por el lumen de los vasos (Av) en C y ST, mientras que A la
incremento levemente y R no modificd Av respecto a capacidad de campo.

Los cambios en la anatomia del xilema (Figura 4.14) se correlacionaron con la
densidad de la madera. La reduccién de la densidad de la madera en sequia difiere con
lo reportado por Awad et al. (2010) para P. tremula x P. alba; sin embargo, resulta
l6gico que la misma se asocie negativamente con el aumento de la densidad de vasos y
el area ocupada por el lumen de los mismos en dicho tratamiento.

Distintos autores han observado que existe un compromiso entre la
conductividad hidraulica y la vulnerabilidad a la cavitacion del xilema (Hacke et al.,
2006; Sperry et al., 2008). Este compromiso también se asocia a la anatomia del xilema
y en este sentido el diametro de los vasos tiene una estrecha relacion con estas variables
(Cai y Tyree, 2010; Domec et al., 2010; Hacke et al., 2006; Maherali et al., 2006) no asi
la densidad de vasos o el area de tallo ocupada por el lumen de los mismos (Hajek et al.,
2014). Dicha relacion se verifico en el tratamiento CC, donde ks y wPLCsq tuvieron
relacion lineal con el @v; sin embargo, no hubo una relacion entre ks y wPLCs. Si bien
esta relacion podria asociarse a los clones Ay ST (el primero, con menor conductividad
hidraulica y mayor resistencia a cavitacién, y el segundo con mayor conductividad
hidraulica y alta vulnerabilidad a cavitacion), la misma no se cumple en el caso de C
que fue el clon con mayor conductividad del xilema pero tuvo menor VC que R y ST.
Algunos autores sostienen que es la estructura de la membrana de las punteaduras de
conexion entre vasos lo que determina el umbral de cavitacion, y que la relacion entre el
@v y la vulnerabilidad a la cavitacion solo sera significativa en la medida en que ambas
caracteristicas anatémicas estén correlacionadas (Awad et al., 2010; Sperry et al.,
2008).

Por otra parte, también se ha sugerido que la vulnerabilidad a cavitacién
aumenta en genotipos con alta tasa de crecimiento debido a un compromiso en la
asignacion de materia seca que implica destinar el carbono fijado a generar vasos
xilematicos con paredes mas gruesas y menos pares de punteaduras o destinarlo a
generar tejido foliar y axial para incrementar la ganancia de carbono de la copa y
aumentar la tasa de crecimiento (Barigah et al., 2013; Cochard et al., 2007; Wikberg y
Ogren, 2004). Esta relacion no se observé en los genotipos evaluados dado que el clon
C tuvo el mayor potencial de crecimiento y a su vez, fue mas resistente a la cavitacion
que R y ST. Por otra parte, tampoco fue asi en los extremos, dado que A, el més
resistente a la cavitacion (Cuadro 4.7) tuvo tasas intermedias de crecimiento, mientras
que ST, el mas vulnerable a la cavitacion, fue el clon con menor potencial de
crecimiento. En base a estos resultados, tampoco aplicaria la relacion positiva entre
resistencia a la cavitacion y potencial de crecimiento propuesta por Fichot et al. (2010)
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a partir del analisis de 8 genotipos de P. x canadensis. Desde el punto de vista practico,
estos resultados destacan la posibilidad de seleccionar genotipos con elevado potencial
de crecimiento sin que esto represente necesariamente mayor riesgo de cavitacion y baja
tolerancia a condiciones de déficit hidrico.

4.3.4. Eficiencia en el uso de los recursos
4.3.4.a. Eficiencia intrinseca en el uso del agua (6*C)

La composicion isotdpica de la madera (6-°C) tuvo interaccién entre clones y
tratamientos (Cuadro 4.8). El valor de 6°C (%o) fue menor (més negativo) en CC. Es
decir, que la eficiencia intrinseca en el uso del agua (EUA) fue menor en las plantas que
crecieron a capacidad de campo. A su vez, hubo diferencias entre ST que tuvo mayor o
3C (> EUA) y los clones A y R. La madera generada en condiciones de inundacion y
sequfa no tuvo diferencias en d **C. En relacién a la variabilidad clonal, C tuvo mayor ¢
3C que el resto en I, mientras que no hubo diferencias entre clones en S.

Cuadro 4.8. Valores promedio (+/- error estandar) de la composicion isotdpica de la
madera ( *3C %o) generada bajo distintos niveles de disponibilidad hidrica en los clones
de P. deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y
P. x canadensis 'Ragonese 22 INTA" (R). Las letras distintas indican diferencias
significativas entre tratamientos y clones. Al final del cuadro se detalla el valor de p de
los factores principales y su interaccion, y se resaltan los valores significativos (p
<0,05).

Composicion isotopica de la madera (d **C %o)

Capacidad de campo Inundacién Sequia
(CC) O S)
A -28,5(x0,1) a -27,2 (£0,2) ¢ -26,9 (z0,1) cd
C -28,2(£0,1) ab -25,9 (£0,3) e -26,6 (z0,1) d
R -28,6 (£0,2) a -26,9 (x0,3) cd -26,6 (z0,1) d
ST -28,0(x0,2) b -26,5(£0,2) d -26,7 (£0,2) cd

Clon p <0,001 - Tratamiento p <0,001 — Interaccion clon x tratamiento p = 0,017

4.3.4.b. Eficienciaenelusode Ny P

La eficiencia en el uso del nitrégeno (EUN) fue diferente entre tratamientos
hidricos con mayor produccion de materia seca por g de N en CC, luego en | y por
ultimo, en S que fue la condicién con menor eficiencia. A su vez, los clones tuvieron
diferencias en EUN dado que A y R fueron mas eficientes que ST y C (Cuadro 4.9). En
el caso de la eficiencia en el uso del fosforo (EUP), la interaccion fue significativa entre
factores dado que el orden de EUP fue I>CC>S en todos los clones pero vario la
posicion relativa del clon dentro de cada tratamiento (Cuadro 4.9). Especialmente el
clon C vario su respuesta dado que fue el mas eficiente en S y CC pero tuvo baja
eficiencia en I, donde el clon A fue superior al resto. En promedio, el clon R fue menos
eficiente que el resto en el uso del fosforo.
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Cuadro 4.9. Valores promedio (+/- error estandar) de la eficiencia en el uso de nitrégeno
(EUN, g MS g™ N) y eficiencia en el uso de fésforo (EUP, g MS g P) de los clones de
P. deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA” (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x
canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). Dentro de cada ensayo, letras distintas indican
diferencias significativas entre tratamientos y clones. Luego de los tratamientos se
detalla el valor de p de los factores principales y su interaccion (p <0,05).

Clon
A C R ST
Capacidad de campo (CC) 245 (¥3) ¢ 247 (¥1) c 255 (¥2) ¢ 238 (¥2) c
Inundacién (1) 198 (£5) b 174 (£7) a 187 (£8) a 179 (x4) a
Sequia (S) 169 (+3) a 154 (+4) a 174 (£3) a 158 (+4) a

EUN: Clon p <0,001 - Tratamiento p <0,001 - Int. clon x tratamiento p =0,068

Capacidad de campo (CC) 1474 (£26) c 1667 (x22) d 1336 (+31) b 1650 (£33) d
Inundacién (1) 2081 (£36) f 1739 (+56) d 1732 (£67) d 1846 (+36) e
Sequia (S) 1169 (£25) a 1335 (£29) b 1144 (£34) a 1193 (+26) a

EUP: Clon p <0,001 - Tratamiento p <0,001 - Int. clon x tratamiento p <0,001

4.3.4.c. Eficiencia de crecimiento

La eficiencia de crecimiento (Cuadro 4.10), es decir, el crecimiento del tallo por
unidad de area foliar (g m?) dependié de la interaccién entre el clon y el tratamiento
hidrico. El clon A tuvo mayor eficiencia que el resto en capacidad de campo; tuvo EC
similar a ST y mayor a C y R en inundacion; y finalmente no hubo diferencias entre
clones en S. Los clones A, C y ST no modificaron significativamente su EC entre
tratamientos. En el caso de R, la eficiencia fue mayor en S. Sin embargo, en el Ensayo 2
con tratamientos de menor duracién (60 dias), la EC resultante fue diferente (Cuadro
4.10) y tuvo diferencias entre tratamientos, CC, > S, > |, mientras que, al evaluar el
comportamiento promedio de los clones A y ST fueron mas eficientes que C y R. Las
diferencias mas amplias entre estos clones fue a capacidad de campo. En el caso de
estrés salino, la interaccion entre genotipos y tratamientos de salinidad fue significativa.
La EC de los clones fue similar en CCn y SM, mientras que en SS el clon A incrementd
su EC respecto a C y ST (Cuadro 4.10).
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Cuadro 4.10. Valores promedio (+/- error estandar) de la eficiencia de crecimiento (EC,
MS tallo m? AF) de los clones de P. deltoides "Australiano 129/60° (A), “Carabelas
INTA” (C), “Stoneville 67 (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). Dentro de
cada ensayo, letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos y
clones. Al final del cuadro se detalla el valor de p de los factores principales y su
interaccion (p <0,05).

Clon
A C R ST
Capacidad de campo (CC) 201 (£8) cd 160 (£5) ab 163 (£3) ab 162 (£7) ab
Inundacion (1) 220 (x9)d 147 (£18) a 147 (£ 7)a 195 (£15) bed
Sequia (S) 179 (£5) abc 161 (£13) ab 189 (£18) bcd 180 (x£13) abc

EC ensayo 1: Clon p <0,001 - Tratamiento p <0,735 - Int. clon x tratamiento p =0,014

Capacidad de campo (CC,) 255 (£9) de 202 (£17) bc 184 (x19) abc 290 (£23) e
Inundacion (1,) 175 (£31) ab 137 (£10) a 126 (£ 6) a 180 (£16) abc

Sequia (S,) 239 (£13) cde 205 (£32) bed 140 (£11) a 233 (£30) bede

EC ensayo 2: Clon p <0,001 - Tratamiento p <0,001 - Int. clon x tratamiento p <0,554

Control (CCn) 150 (x11) abc 125 (6) ab 119 (x 6) ab 97 (x6) a
Salinidad moderada (SM) 133 (x7) ab 151 (= 7) abc 123 (x13) ab 148 (£18) abc
Salinidad severa (SS) 212 (£19) d 154 (£ 5) bc 194 (£14) cd 109 (x11) ab

EC ensayo 3: Clon p <0,001 - Tratamiento p <0,001 - Int. clon x tratamiento p <0,001

4.3.4.d. Discusion

La eficiencia en el uso de los recursos puede cambiar a lo largo de gradientes
ambientales y tratamientos silvicolas en funcion de los cambios en la disponibilidad de
recursos (Binkley et al., 2004). En términos generales, la EC fue mayor en el clon A. En
el Ensayo 1 fue mayor en promedio y las mayores diferencias se registraron en CC e |
asociadas con la reduccion del area foliar de A, la capacidad de mantener el rendimiento
y la asignacion de materia seca al tallo a pesar del menor area foliar (que ademas podria
explicar su mayor supervivencia en ). En el Ensayo 2, A y ST tuvieron mayor EC que
C y R en promedio y finalmente, en el Ensayo 3, la EC de A fue mayor frente a
salinidad severa donde ademas de conservar mayor AF que el resto, su produccién de
materia seca fue superior por unidad de area foliar.

Stape et al. (2004) observaron que el incremento de la productividad en
plantaciones de Eucalyptus estaba asociado a un incremento simultaneo de la eficiencia
en el uso de los principales recursos (luz, agua y nitrogeno) y que estas eficiencias se
correlacionaban con la eficiencia de crecimiento (EC). Sin embargo, Gyenge y
Fernandez (2014) sostienen que esta relacion no es generalizada. En este caso, el
gradiente de contenido de agua en el suelo afectd de manera diferente a las eficiencias
en el uso de los distintos recursos (agua, N y P) y a su vez, tampoco hubo correlacion
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entre las mismas y la eficiencia de crecimiento (solo con inundacién la mayor EC del
clon A se asocié con mayor EUN y EUP). La EUN tuvo correlacion positiva con la
produccién de materia seca (0,87, p <0,001, ver Cuadro 4.11) y fue mayor a capacidad
de campo en todos los clones (Cuadro 4.9) mientras que el estrés por inundacion y en
mayor medida la sequia, redujeron la EUN. En relacion al comportamiento de los
clones, A y R fueron més eficientes en el uso del N. Mientras que la EUP no tuvo un
patrén definido (Cuadro 4.9).

A diferencia de la EUN, la eficiencia intrinseca en el uso del agua (EUA) fue
menor en las plantas que crecieron a capacidad de campo (Cuadro 4.8). La
discriminacion isotépica de carbono *C (6 **C %o) fue menor en los tratamientos de
sequia e inundacion debido a la reduccion de la conductancia estomatica (Figura 4.9 y
4.10). El elevado control estomético de Populus limita la pérdida de agua pero a su vez,
reduce el ingreso de CO, a la cavidad estomatica, lo cual conduce a una menor
discriminacién de **C durante la fotosintesis, mayor EUA y una correlacién negativa
entre la eficiencia en el uso del agua y la productividad (Cocozza et al., 2011; Li et al.,
2004; Zhang et al., 2005). Es decir que, en este caso, la mayor EUA no se relaciono con
una mayor tasa de fotosintesis sino con el cierre parcial de estomas debido a las
condiciones de estrés y esto explica su correlacion negativa con la produccion de
materia seca (-0,92, p <0,001, Cuadro 4.11) . Esto coincide con trabajos previos de
Populus donde se ha evaluado el efecto de estrés hidrico sobre la discriminacion
isotépica de *3C en la madera (Leffler y Evans, 2001; Potts y Williams, 2004) y en las
hojas (Monclus et al., 2006). En el caso de la inundacion, no se hallaron antecedentes en
especies lefiosas. Sin embargo, la similitud en la respuesta entre estrés por inundacion y
sequia resulta légica si se considera que en ambos casos esta asociada a la reduccién de
gs que fue un sintoma comun a ambos tipos de estrés. En funcion de este parametro, la
EUA fue similar entre clones frente a déficit hidrico, mientras que la inundacion generd
diferencias, con mayor EUA en C y en el otro extremo menor EUA del clon A,
probablemente asociada a una mayor gs. En este sentido, Waring y Maricle (2012)
observaron que las especies de pastizal mas tolerantes a inundaciéon tenian mayor
conductancia estomatica en esta condicién y una mayor discriminacién isotépica de *C
(menor EUA).

4.3.5. Correlacion entre la produccion y las caracteristicas morfo-anatomicas y
fisioldgicas de Populus spp.

El Cuadro 4.11 detalla el analisis de correlacion de Pearson entre la produccion
de materia seca diaria (g dia®) y las variables morfo-anatémicas y fisiologicas
analizadas. La produccion diaria de materia seca se relaciond positivamente con la
materia seca (MS) de hojas, tallo y raiz, con el indice de volumen (1V), con el &rea foliar
(AF) y la tasa de expansion foliar diaria (EFD), con la conductancia estomatica (gs), la
conductividad hidréulica (kh) y la conductividad hidraulica especifica (ks) del tallo, el
potencial hidrico prealba (y prealba), la eficiencia en el uso del nitrogeno (EUN) vy la
actividad fotosintética estimada a partir de ETR. Dentro de este grupo, las variables MS
raiz y EFD tuvieron los coeficientes de correlacion mas bajos (aprox. 0,5). Por otra
parte, la produccion de MS diaria tuvo alta correlacion negativa con la eficiencia
intrinseca en el uso del agua (EUA) estimada a partir de la proporcion del isétopo *3C en
la madera. EI N foliar tuvo un coeficiente de correlacion proximo a 0,5 pero esta
correlacion no fue significativa. El resto de las variables tuvo correlacion muy baja
(menor a 0,3) y no significativa. Las variables anatémicas (Je, @v, dov, Av), la clorofila
total y el P foliar tuvieron los coeficientes de correlacion méas bajos de este conjunto de
variables (menor a 0,09).
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Cuadro 4.11. Correlacién entre la produccion de materia seca diaria (MS diaria) y
distintas variables morfoldgicas, fisioldgicas y de asignacion de biomasa entre
compartimentos de los clones de P. deltoides "Australiano 129/60° (A), "Carabelas
INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). El
coeficiente de Pearson indica el grado de correlacion y el sentido (positiva o negativa)
mientras que el p <0,05 indica que dicha correlacion entre variables es significativa.

Coeficientes de correlacion de Pearson Coeficientes de correlacion de Pearson
MS diaria vs variable: MS diaria vs variable:

Variable Coef. Pearson  valor de p Variable Coef. Pearson valor de p
MS hojas 0,83 <0,001 N foliar -0,48 0,116
MS tallo 0,76 <0,001 P foliar -0,01 0,963
MS raiz 0,51 0,001 gs 0,67 <0,001
MS A:S -0,23 0,180 v -0,04 0,801
v 0,81 <0,001 W prealba 0,57 <0,001
AF 0,86 <0,001 W -0,18 0,300
AFI max 0,29 0,084 ETR 0,64 0,024
AFE 0,09 0,594 kh 0,77 <0,001
EFD 0,52 0,008 ks 0,6 0,002
oe 0,09 0,774 Kl 0,31 0,136
v 0,01 0,965 EC -0,14 0,430
ov -0,05 0,876 EUN 0,87 <0,001
Av -0,05 0,882 EUP -0,19 0,550
Clorof. total -0,04 0,866 oc -0,92 <0,001

Abreviaturas: MS:materia seca; MS A:S :relacién materia seca aérea:subterranea; 1V: indice de
volumen; AF: area foliar; AFl max: area foliar individual maxima, AFE: area foliar especifica;
EFD: expansion foliar diaria; de: densidad de estomas; @v: diametro de vasos xilematicos; Jv:
densidad de vasos xilematicos. Av: area ocupada por el lumen de los vasos xilematicos; Clorof.
total: clorofila total, gs: conductancia estomatica; . potencial hidrico de la hoja, ¥ preaiba:
potencial hidrico prealba; . potencial hidrico al mediodia; ETR: Tasa de transferencia de
electrones; kh: conductividad hidraulica del tallo, ks: conductividad hidraulica especifica; kI:
conductividad foliar especifica; EC: eficiencia de crecimiento, EUN: eficiencia en el uso del
nitrégeno, EUP: eficiencia en el uso del fosforo, J **C: composicion isotdpica del carbono en la
madera.
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4.3.6. Sintesis del comportamiento de los clones de Populus spp. en los ambientes
analizados

El analisis de correlacion entre la produccion de materia seca y distintas
variables morfologicas y fisiolégicas permite destacar aquellas que poseen mayor
relevancia en términos generales para los ambientes evaluados. En este sentido y como
era esperable, el AF y gs se asociaron positivamente con el crecimiento (Cuadro 4.11).
A su vez, también lo hicieron otras variables fisiologicas relacionadas con el balance
hidrico de la planta como el y prealba, kh y ks y la EFD que sintetiza el efecto de las
distintas estrategias de regulacion del area foliar; u otras como la EUN asociada a un
nutriente clave para el aparato fotosintético y el crecimiento de la planta. Por otra parte,
la eficiencia intrinseca en el uso del agua (EUA) estimada a partir de J **C %o fue mayor
en aquellas condiciones que generaron cierre parcial de estomas y por lo tanto, tuvo
correlacion negativa con la produccion de materia seca. Esta referencia es util para
comprender el efecto de los tratamientos; sin embargo, el anlisis de las estrategias de
aclimataciéon de cada clon requiere ademas interrelacionar la evolucion de las
caracteristicas méas relevantes en los distintos ambientes.

Las estrategias de aclimatacion a la inundacion fueron escasas. Las lenticelas
hipertrofiadas y las raices adventicias podrian explicar las diferencias a favor de los
clones A 'y ST. La mayor porosidad de las raices de ST también podria ser una ventaja
frente a inundaciones. Por otra parte, la pérdida de AF de A y ST favorecio el balance
hidrico dado que redujo la demanda de transpiracion en una condicion en que la
resistencia al flujo de agua en el sistema radical (por los dafios y el bajo O, disponible)
impide rehidratar a la planta. En el mismo sentido, la reduccion del AFE y la regulacién
estomatica fueron estrategias relevantes para evitar la deshidratacién de los tejidos
aunque en estos casos la respuesta fue comun a todos los clones. La kl generalmente fue
similar a la del tratamiento control sin embargo, considerando que la resistencia al flujo
de agua en las plantas inundadas ocurrié a nivel radical, su valor en términos de
aclimatacion probablemente sea despreciable.

En relacion a la sequia, buena parte de las estrategias de aclimatacion fueron
comunes a todos los clones, por ejemplo, el aumento en el contenido de N y clorofila en
las hojas del tercio superior de la copa, la reduccion de la EFD, y el aumento en la EUA
intrinseca. En las relaciones hidricas sin embargo, hubo diferencias entre clones que
modificaron su respuesta a la sequia.

Los clones tuvieron similar gs pero hubo ciertas diferencias en los momentos de
mayor demanda evapotranspirativa dado que A tuvo mayor gs que el resto en
condiciones de sequia (Sz) mientras que C fue superior al resto en capacidad de campo
(CCy,). Estos patrones reflejan una respuesta puntual que esta asociada a la combinacion
de distintas variables hidricas. El clon C tuvo mayor y promedio que el resto de los
clones asociado a su mayor capacidad para conducir agua y abastecer a las hojas, su
vulnerabilidad a la cavitacion (VC) relativamente baja y buena regulacion estomatica.
Estas caracteristicas, en adicion a su mayor AF y su elevada kl, podrian explicar en gran
medida su mayor potencial de crecimiento en condiciones favorables. Sin embargo, el
efecto de la sequia redujo kh y ks en mayor proporcion que el AF y esto generé menor
capacidad de abastecimiento de agua por unidad de superficie foliar (kl) y mayor
limitacion para sostener sus valores de gs. En términos relativos, éste fue el clon mas
afectado por la sequia. Algo similar sucede con R aunque su comportamiento fue muy
variable entre afios. El clon R también tuvo w promedio elevado asociado a mayor
regulacién estomatica que C. Probablemente esto se relacione con su mayor VC, menor
conductividad hidraulica del tallo (menor kh que C) y mayor asignacion de biomasa a
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area foliar que resulté en menor kl. En el Ensayo 2, R expres6 mayor potencial de
crecimiento asociado a niveles elevados de kh y ks pero su kl fue menor a la de C y, por
otra parte, también redujo notablemente estas variables frente a la sequia. Por su parte,
el clon ST tuvo baja regulacion estomatica a diferencia de lo esperado en funcion de su
elevada VC que resultaria en un cierre estomatico mas prematuro y acoplado a la caida
del . Estos niveles de gs generaron un yw promedio significativamente menor al del
resto de los clones y un w minimo en sequia tan negativo como el de A. La generacion
de embolismos a partir de este comportamiento podria explicar la baja tasa de
rehidratacion de las hojas al final del dia en comparacion con los demas clones, y en
este aspecto contrasta especialmente con A, que alcanza potenciales tan negativos como
ST pero se rehidrata con mayor facilidad. Asociado a su VC, la elevada conductividad
hidraulica del tallo de ST se redujo notablemente frente a la sequia. EI clon A por su
parte, tuvo mejor desempefio que el resto en condiciones de sequia y a pesar de tener
baja conductividad hidrulica del tallo ain en condiciones favorables, fue el Unico que
no modificd significativamente su kh y ks frente a la sequia y a su vez, mantuvo un
equilibrio con el AF sin modificar la capacidad de abastecimiento de agua por unidad de
area foliar (kl). Estas caracteristicas ofrecen ventajas en la aclimatacion a estrés hidrico
y estdn vinculadas a su menor VC. El mayor margen de seguridad frente a fallas
hidraulicas le permitié mantener los estomas abiertos sin perder la capacidad conductiva
de sus tejidos a pesar de la reduccion que esto generd en su w. El w promedio de A fue
menor al de C y R, y a su vez, alcanzo los valores mas negativos de y en sequia. Las
caracteristicas del clon A representan una ventaja para aclimatarse a condiciones de
estrés manteniendo la funcionalidad de los tejidos conductivos, y una limitacion menor
para retomar el crecimiento frente a una mejora en las condiciones de disponibilidad
hidrica; sin embargo, su baja conductividad hidraulica posiblemente haya sido una
limitante para incrementar el area foliar y aprovechar en mayor medida los ambientes
favorables (en 2 de los 3 tratamientos control, A tuvo menor area foliar que C y R). A
pesar de ello, este clon tuvo elevada EC en general y esto podria compensar en parte las
diferencias en area foliar.

Finalmente, los clones tuvieron menor capacidad de aclimatacion a estrés salino
que a la sequia. La relacion MS aérea:subterranea fue baja frente a la salinidad severa
(efecto similar a la sequia) pero relacionado principalmente a la baja produccién de MS
derea. La reduccion del AF, la EFD y AFIméax fue similar entre clones y podria ser una
ventaja considerando que el efecto osmético que generan las sales reduce la
disponibilidad hidrica en estos tratamientos a pesar de estar conectados a la napa. En
este sentido, la salinidad redujo gs aunque A tuvo mayor gs al mediodia que el resto de
los clones. Esto podria relacionarse con su menor vulnerabilidad a la cavitacion que le
permite mantener abiertos los estomas con potencial hidrico mas negativo, y por otra
parte, con la mayor funcionalidad del aparato fotosintético (ETR) por aumento de la
concentracion de clorofila frente a ambos niveles de salinidad. Este aspecto también
podria explicar la mayor EC de A frente a salinidad severa.

4.3.7. Implicancias desde la perspectiva del manejo forestal y de los programas de
mejoramiento genético de Populus spp.

Desde la perspectiva del manejo forestal, estos resultados sugieren que el clon A
seria la alternativa méas viable en sitios donde la menor precipitacion o el manejo
inadecuado del agua generen condiciones de déficit hidrico; y a su vez, es el clon con
mayor aptitud para suelos con niveles moderados de salinidad. En ambientes favorables,
sin limitaciones de recursos, el clon C podria optimizar el rendimiento de las
forestaciones a partir de su mayor potencial productivo. Las caracteristicas de este clon
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y la capacidad de aclimatacion del clon A a un rango mas amplio de ambientes, brindan
la posibilidad de realizar manejo genotipo-sitio especifico, es decir, mejorar la
combinacion entre genotipos de acuerdo a los ambientes definidos a nivel predial o
regional. Por otra parte, dentro de este conjunto de clones, A puede ser una opcion mas
segura para explorar la produccién forestal con alamos en nuevas regiones con menor
precipitacion o limitaciones edéficas.

Por otra parte, en sitios con cierto riesgo de inundacion o anegamiento deberia
evitarse la plantacion de los clones C y R, principalmente por el nivel de mortalidad
registrado. En condiciones de anegamiento prolongado todos los clones tienen alta
probabilidad de vuelco de la planta por degradacion de raices y falta de soporte
mecanico.

En ambientes con déficit hidrico, el clon ST puede ser particularmente riesgoso
considerando su menor capacidad de regulacion estomatica y el riesgo de cavitacion. Es
comun observar dafios en la corteza de forestaciones adultas de este clon donde no se ha
logrado asociar a una plaga o enfermedad en particular, y que podrian estar relacionados
a un debilitamiento progresivo de los individuos ocasionado por factores ambientales
que generen mayor susceptibilidad al ingreso de patdgenos (CNA, 2012).

Desde la perspectiva del mejoramiento genético los aspectos evaluados también
destacan a los clones A 'y C como material parental para realizar cruzamientos
controlados considerando la capacidad de aclimatacion a estrés y el potencial
productivo respectivamente. Por otra parte, la informacion obtenida permite sugerir
algunas variables que podrian incorporarse a los protocolos de seleccion temprana de
genotipos candidatos. La elevada conductividad hidraulica del tallo es una caracteristica
deseable siempre que se combine con baja vulnerabilidad a la cavitacion (combinacién
factible de acuerdo a los resultados) y esto le permita mantener su funcionalidad en un
rango ambiental mas amplio. Con la metodologia disponible, estas variables (kh, ks, kI y
VC) podrian evaluarse en un numero relativamente acotado de genotipos y por lo tanto,
deberian incorporarse luego de aplicar el proceso de seleccion inicial en funcion de las
variables normalmente consideradas (enraizamiento, altura, diametro del tallo y
sanidad). El &rea foliar y la expansion foliar diaria también son variables importantes
desde este punto de vista dado gque se asocian con la productividad y son relativamente
sencillas de medir.

4.4. Conclusiones

Los sitios con inundacién (o anegamiento) frecuente como las islas sin
proteccién de las crecidas del rio, y aquellos suelos con rasgos salinos representan una
limitacién importante para el crecimiento de estos genotipos de Populus, mientras que
su tolerancia a condiciones de déficit hidrico moderado es mayor (a pesar de la pérdida
de rendimiento). La caracterizacion ecofisioldgica de estos clones permitié identificar
algunos de los procesos que definen su potencial productivo y su capacidad de
aclimatacidn a distintos tipos de estrés.

Los clones evaluados difieren en su potencial de crecimiento en ambientes
favorables donde: C > R > A > ST. Sin embargo, aquel con mayor potencial de
crecimiento tuvo baja capacidad de aclimatacion a estrés y fue el mas afectado en su
produccién de biomasa y supervivencia. Esto destaca la utilidad de incorporar la
evaluacion de los genotipos frente a distintos tipos de estreés en la etapa previa a la
divulgacion en el mercado. Esta informacion orienta la recomendacion de genotipos
para distintos ambientes y, a su vez, alimenta la base de datos disponible para la
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identificacion de caracteristicas de seleccion temprana que se asocien con la
productividad y tolerancia a estrés. Este analisis permitiria identificar clones como A
que, a pesar de tener un potencial intermedio de crecimiento, tuvo mayor capacidad de
aclimatacion a estrés que el resto considerando que el orden de tolerancia a la sequia fue
A > ST = R = C; mientras que la tolerancia a salinidad moderada fue: A >R > ST > C;
y finalmente la tolerancia a inundacion prolongada fue: A = ST >R > C.

La aclimatacion a la sequia implico algunas respuestas comunes a todos los
clones (con ciertas diferencias en la magnitud de las mismas), como la reduccion de la
conductancia estomatica, del area foliar y de la expansion foliar diaria, el aumento en la
concentracion de nitrégeno y de la clorofila en las hojas remanentes, o el aumento en la
eficiencia en el uso del agua intrinseca. Entre aquellas estrategias que difieren entre
clones, se destacaron las que regulan las relaciones hidricas por su relevancia en este
tipo de estrés. Los cambios generados en la anatomia del xilema no modificaron la
conductividad hidraulica del clon A vy, a su vez, fue similar la capacidad de
abastecimiento de agua por unidad de area foliar. Esto en combinacién con su menor
vulnerabilidad a la cavitacion le permitio mantener los estomas abiertos por mas tiempo
sin perder la capacidad conductiva de sus tejidos a pesar de la reduccidon en el potencial
hidrico del tallo y de las hojas. Por el contrario, en aquellos casos en que la sequia
redujo la capacidad de abastecimieto de agua a las hojas, hubo mayor regulacion
estoméatica (C y R); o en su defecto, generacion de embolismos y baja tasa de
rehidratacion de las hojas (ST).

La capacidad para mantener similar conductividad hidraulica bajo distintas
condiciones ambientales facilita la aclimatacion a estrés y representaria menor
limitacion para retomar el crecimiento frente a una mejora en las condiciones de
disponibilidad hidrica. Otro aspecto a destacar, es que la conductividad hidradlica se
relaciono con la productividad y no tuvo una relacion directa con la vulnerabilidad a la
cavitacion. Es decir, que existe la posibilidad de seleccionar genotipos cuya elevada
conductividad hidraulica del xilema le permita abastecer mayor area foliar y derive en
mayor potencial de crecimiento sin que esto represente necesariamente mayor riesgo de
cavitacion y baja tolerancia a condiciones de déficit hidrico.

La salinidad también desencadend estrategias de aclimatacion comunes a todos
los clones como la menor relacion MS aérea:subterranea, menor area foliar y expansion
foliar diaria, y la reduccion de la conductancia estomaética (en general con mayor
magnitud que en la sequia). Sin embargo, el cierre estomatico fue menor en A y esto
también podria responder a la mayor capacidad para ajustar las relaciones hidricas. Por
otra parte, el aumento de la concentracion de clorofila en las hojas como respuesta a la
salinidad derivo en mayor funcionalidad del aparato fotosintético (ETR).

Finalmente, los clones tuvieron cierta tolerancia a inundacion durante un periodo
corto (10 dias) y luego comenzaron a expresar sintomas de estrés mas severos. Las
estrategias de aclimatacion fueron escasas y esto derivo en baja tolerancia a la
inundacion prolongada. La reduccion del area foliar y la capacidad de generar raices
adventicias y lenticelas hipertrofiadas, podrian ser determinantes en términos de
supervivencia.
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5.1. Introduccién

Las especies forestales, asi como la mayor parte de las plantas, crecen en
condiciones ambientales que presentan tanto heterogeneidad espacial como temporal
(fluctuaciones anuales en temperatura, precipitacion y fotoperiodo). Del mismo modo,
enfrentan cambios en el microambiente (disponibilidad de luz, agua y nutrientes) a
medida que avanzan desde los estadios iniciales hasta llegar a ser arboles adultos
(Chambel et al., 2005), situacion propia de estas formas de vida. Asi, la plasticidad
fenotipica aparece como un aspecto fundamental para la aclimatacion a esta
heterogeneidad ambiental (Sultan, 1987), lo que también incrementa la posibilidad de
sobrevivir frente a disturbios o situaciones de estrés (Sultan, 2000; Valladares et al.,
2002). En la actualidad, existe un interés creciente en la plasticidad fenotipica que
resulta de la urgencia para predecir las posibles respuestas de las especies al cambio
climatico global (Aspinwall et al., 2015; Rehfeldt et al., 2001). Esta tematica también
comenzo a abordarse desde la perspectiva de la produccion agricola y forestal dado que
la plasticidad fenotipica se ha considerado como un mecanismo clave para la
produccion sustentable en este contexto (Bloomfield et al., 2014; Chambel et al., 2005;
Sadras et al., 2009; Sambatti y Caylor, 2007; White et al., 2013). Aspinwall et al.
(2015) destacan este aspecto, y la relevancia que podria tener la variacion de la
plasticidad fenotipica intraespecifica en la identificacion de genotipos capaces de
incrementar o sostener su productividad en condiciones climéticas variables o extremas.

El andlisis de la plasticidad fenotipica se basa en 3 principios propuestos por
Bradshaw (1965): (i) la plasticidad de una caracteristica es una variable independiente
de dicha caracteristica y estd bajo su propio control genético. Un corolario de este
principio es que la plasticidad puede ser considerada un objetivo de seleccion en si
mismo dentro de los programas de mejoramiento genético (Pigliucci, 2005); (ii) la
plasticidad se asocia a una caracteristica especifica bajo la influencia de un ambiente en
particular; y iii) existe una jerarquia de plasticidades, e.g. la estabilidad de una
caracteristica estda asociada generalmente con una mayor plasticidad de las
caracteristicas relacionadas. En este sentido, se ha sugerido que las plantas tienen un
compromiso entre niveles de organizacion y asi, por ejemplo, que un rendimiento
estable se asocia con mayor plasticidad en variables morfolégicas o fisioldgicas
(Nicotra et al., 2010; Sadras et al., 2009; Zunzunegui et al., 2009) o que los cambios
fisiolégicos mediados por el ambiente (generalmente reversibles) subyacen en la
homeostasis de otras caracteristicas morfoldgicas relevantes para la adaptacion del
individuo (Alpert y Simms, 2002; West-Eberhard, 2003). La plasticidad fisiologica
suele considerarse como la mas relevante para la aclimatacion de especies lefiosas a
distintos tipos de estrés (Gratani et al., 2003; Valladares et al., 2002; Zunzunegui et al.,
2009).

Un requisito para los estudios de plasticidad fenotipica es que los organismos
sometidos a distintos ambientes sean genéticamente idénticos. La facilidad de clonacion
de Populus es una ventaja en este sentido, y permite realizar comparaciones mas
precisas entre réplicas de experimentos que pueden estar separados en tiempo o espacio
(Bradshaw et al., 2000).

Existe extensa bibliografia que describe las respuestas de Populus frente a estrés
abiotico de distinto origen (sequia, anegamiento, salinidad, deficiencias nutricionales,
ozono, extremos térmicos entre otros) y que analiza los cambios generados en la
fenologia, asignacion de biomasa entre compartimentos, morfologia y fisiologia a nivel
de oOrgano, tejido y planta entera (Marron et al., 2014). En el caso particular de la
sequia, hubo grandes avances en la determinacion de las bases fisioldgicas que explican
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la variacion intraespecifica del rendimiento, y en algunos casos, se ha destacado la
presencia de plasticidad fenotipica en determinadas variables y diferencias en la
plasticidad fenotipica entre genotipos a lo largo de un gradiente de disponibilidad
hidrica (Marron et al., 2006; Monclus et al., 2006; Plavcova y Hacke, 2012; Wu y
Stettler, 1998). Sin embargo, son escasos los antecedentes donde la plasticidad
fenotipica de Populus haya sido cuantificada (Bizet et al., 2015; Fichot et al., 2015;
Funk et al., 2007).

La interaccion genotipo-ambiente (GXE) indica que existen diferencias en la
plasticidad fenotipica de los genotipos pero no permite visualizar los patrones ni
cuantificarla (Scheiner, 1993). Las diferencias fenotipicas suelen resumirse mediante la
pendiente de las normas de reaccion (Nicotra et al., 2010) pero las mismas suelen ser
complejas al considerar mas de dos ambientes y en estos casos, se recurre a distintos
indices de plasticidad fenotipica (Valladares et al., 2000). Estos indices facilitan la
interpretacion de los resultados y la comparacion entre diferentes estudios. Valladares et
al. (2006) realizaron una recopilacion de los indices mas utilizados desde 1965 a 2005 y
propusieron un indice alternativo (RDPI, Relative Distance Plasticity Index) que a
diferencia del resto, permite realizar comparaciones estadisticas para cada variable
analizada. EI RDPI ha sido empleado con éxito en especies lefiosas para la comparacién
de la plasticidad fenotipica de distintas variables morfoldgicas y fisiologicas en Pinus y
Quercus (Baquedano et al., 2008; Valladares et al., 2006), en caracteristicas de las hojas
en 12 especies de selva tropical (Coste et al., 2010), y en variables fisioldgicas y
caracteristicas del xilema de Prosopis (Lopez Lauenstein et al., 2013). Por otro lado, el
indice Plv (Plasticity index) se destaca por su sencillez y ha sido utilizado en gran
numero de trabajos de distintas disciplinas (\Valladares et al., 2006).

En el caso de Populus, el RDPI permitid estimar la plasticidad de caracteristicas
foliares frente a la sequia y determinar que la magnitud de la respuesta a nivel de
expresion génica era mayor que en las variables macroscopicas asociadas (Bizet et al.,
2015). También se utiliz6 para estimar la plasticidad en vulnerabilidad a la cavitacion de
los vasos xilematicos observandosé una relacion inversa con y picso, €S decir que los
genotipos mas vulnerables a la cavitacion tenian mayor capacidad de aclimatacion en
condiciones de sequia (Fichot et al., 2015). Finalmente, Funk et al. (2007) utilizaron el
Plv para analizar la respuesta de Populus deltoides en un gradiente de recursos (agua y
nutrientes) y encontraron que la plasticidad en las caracteristicas a nivel de copa (tasas
de iniciacion y senescencia foliar, crecimiento relativo del tallo) tuvo mayor impacto
sobre la productividad que la plasticidad a nivel de hoja (fotosintesis, concentracion de
nitrégeno foliar, area foliar especifica y eficiencia en el uso del agua).

Desde la perspectiva del mejoramiento genético, es importante explorar en qué
medida la plasticidad en variables morfologicas y fisiologicas se relaciona con la
estabilidad en el rendimiento, la capacidad de aclimatacion en ambientes limitantes o el
mayor potencial productivo en sitios favorables (Chambel et al., 2005). Sin embargo,
los estudios de estrés abiotico en el ambito agricola y forestal, suelen evaluar el efecto
sobre el crecimiento y las respuestas fisioldgicas frente a cambios ambientales pero no
analizan en qué grado la plasticidad de las variables se relaciona con la productividad
(Aspinwall et al., 2015). En este sentido, (Sadras y Trentacoste, 2011) destacan la
utilidad de realizar el analisis desde una perspectiva dual, considerando a las variables
per se y a su plasticidad, y sefialan que esta Gltima podria explicar buena parte del
efecto ambiental y brindar resultados mas confiables.
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Objetivo 4: Relacionar la plasticidad fenotipica de las variables morfo-
anatémicas y fisioldgicas con los mecanismos de respuesta a estrés hidrico y salino.

Hipotesis: “Existe una relacion positiva entre el grado de plasticidad fenotipica
de las variables fisiologicas y la aclimatacion a estrés hidrico y salino de los genotipos
de Populus spp. ”.

Obijetivo 5: Evaluar la magnitud de la plasticidad fenotipica y su relacion con la
estabilidad y capacidad productiva de los clones de Populus spp. frente a un gradiente
en el contenido de agua y sales en el suelo.

Hipotesis 5: “Existe un compromiso entre la estabilidad y el potencial
productivo de un clon y el mismo estard definido por la plasticidad fenotipica de las
variables que tienen correlacion con la produccion de biomasa. Menor plasticidad en
dichas variables estard asociada a mayor estabilidad productiva y menor capacidad
para incrementar su crecimiento en ambientes favorables”.

5.2. Materiales y métodos
5.2.1. Descripcidn de los ambientes evaluados

El andlisis de estabilidad productiva y plasticidad fenotipica de los clones de
Populus deltoides “Australiano 129/60° (femenino), “Carabelas INTA" (masculino) y
“Stoneville 67” (masculino), y de P. x canadensis clon "Ragonese 22 INTA" (masculino)
(A, C, ST y R, respectivamente) se realizé considerando los 9 ambientes descriptos en
el apartado 4.2.1, es decir, capacidad de campo, inundacion y sequia del Ensayo 1 (CC,
I, S) y del Ensayo 2 (CC, Iy, S;); napa no salina a 20 cm de la superficie, napa con
salinidad moderada; y napa con salinidad severa (CCn, SM, SS respectivamente).

5.2.2. Asignacion de materia seca y variables morfoldgicas y fisiologicas

Las variables consideradas en el analisis de plasticidad fenotipica fueron
descriptas en el apartado 4.2.2 e incluyen a la produccion de materia seca total (MS
total, g) y diaria (MS diaria, g dia™), la MS (g) de hojas, tallo y raiz, la relacién materia
seca aérea:subterranea (MS A:S) y el area foliar (AF, cm®); area foliar individual
méxima (AFIméx, cm?), area foliar especifica (AFE, cm?® g%, densidad de estomas (e,
n° mm), densidad de vasos xilematicos (v, n° mm™), diametro de vasos xilematicos
(@v, um), proporcion ocupada por el lumen de los vasos (Av, %), expansion foliar diaria
(EFD, cm? dia™) , clorofila total (ug cm-%), N foliar (%), P foliar (ppm), conductancia
estomatica (gs, mmol m? s™), potencial hidrico de la hoja (w, MPa), potencial hidrico
prealba (wpreawa, MPa), tasa de transferencia de electrones (ETR, pmol m? s%),
conductividad hidraulica del tallo (kh, g cm s* MPa™), conductividad hidréaulica
especifica (ks, g cm™s* MPa™) y conductividad foliar especifica (kl, g cm™ s* MPa™!).
A excepcion de la MS total y MS diaria, se clasificaron las variables en 3 grupos,
morfo-anatomicas (M), fisiol6gicas (F) y aquellas relacionadas a la asignacion de
materia seca (A-MS).

5.2.3. Analisis de estabilidad productiva y plasticidad fenotipica

A partir de esta base de datos se evaluo la estabilidad productiva de cada clon
mediante analisis de regresion (Eberhart y Russell, 1966; Finlay y Wilkinson, 1963;
metodologia descripta en el item 2.2.2). El coeficiente de regresion de cada genotipo
(bi) se determind de acuerdo al modelo lineal: yi = a + bj x; + e , donde y; es la
produccién de MS diaria (g dia™) de un clon en el ambiente i; a es el valor de
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intercepcion del clon, x; es el indice ambiental (promedio general de MS diaria en el
ambiente i), y e es el error. En funcion del esquema propuesto en la Figura 2.3 se
analizo la estabilidad productiva (coeficiente de regresion bi) en relacion a la
produccion media de MS diaria de cada clon. De la misma manera, se relacion6 bi con
el crecimiento potencial diario de los clones estimado a partir de la media de los
ambientes CC, CC, y CCn.

El andlisis de estabilidad productiva se complementé con la estimacién de la
plasticidad fenotipica en la produccién de MS a partir de los indices RDPIs y Plv
(\Valladares et al., 2006) considerando que a menor plasticidad del crecimiento diario en
distintos ambientes, mayor serd la estabilidad productiva del genotipo. Estos mismos
indices se utilizaron a su vez para evaluar la plasticidad de las variables descriptas en el
apartado 5.2.2.

El RDPIs (indice de Plasticidad de Distancias Relativas simplificado) se estimé
a partir de las distancias fenotipicas entre valores medios de la variable en cada
ambiente y su rango es de 0 (ausencia de plasticidad) a 1 (plasticidad méaxima):

RDPIs: [ (i - ) / (v + 7)] n™,

donde j; es la media de la variable analizada en el ambiente i, que es distinto de
i” en cada comparacion (i = CC, CC,, CCn, S, Sy, 1, I, SM, SS) y n representa todas las
combinaciones posibles entre ambientes, es decir, el nimero total de distancias que es

posible estimar para cada clon. Luego se compararon los clones mediante un test de
comparacion de medias para cada variable (Valladares et al., 2006).

El Plv, se estim6 a partir del valor medio de la variable en las condiciones
ambientales de ambos extremos (que pueden ser distintos en funcién del genotipo):

Plv (%) = (7 maxima - ¥ ml'nima,)/)7 méxima)) * 100,

siendo ¥ maxima € ¥ minima, 12 Media de la variable y en los ambientes que tuvieron
el valor maximo y minimo respectivamente.

Por otra parte, se estimo la relevancia de cada tipo de variable en funcién de la
plasticidad fenotipica media de los 3 grupos (morfo-anatémicas, fisiologicas y en la
asignaciéon de materia seca entre compartimentos). Finalmente, mediante un analisis
multivariado de conglomerados (cluster analysis: método jerarquico de agrupamiento
con distancia Euclidea promedio), se agruparon los clones en funcion del RDPIs de las
variables analizadas. En todos los casos se utilizo el software InfoStat (Di Rienzo et al.,
2014) y el andlisis de la varianza se complementé con la comparacion de medias
mediante el test de Duncan (p <0,05).

5.3. Resultados
5.3.1. Estabilidad productiva

La interaccion genotipo-ambiente en la produccion de MS diaria fue
significativa (clon x tratamiento: p <0,001). En el analisis de regresion conjunta (Figura
5.1) fue posible comparar las rectas ajustadas para cada clon en funcion de su
crecimiento en los 9 ambientes generados. El clon A fue el mas estable (bi = 0,72) y en
sentido agronomico su estabilidad fue mayor a la tendencia media. Esto es coherente
con el RDPIs, que indicé menor plasticidad para ese clon en la produccion de materia
seca diaria (Cuadro 5.1). Su aclimatacion a estrés (a ambientes con bajo indice
ambiental) fue mayor a la del resto de los clones.
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El clon ST tuvo pendiente similar a A en el andlisis de regresion conjunta
(Figura 5.2) y fue mas estable que C y R en funcién de bi = 0,8. Sin embargo, no tuvo
diferencias significativas con R en funcion del RDPIs (Cuadro 5.1). Por otra parte, se
encuentran los clones C y R, ambos inestables en relacion a la media, con valores de bi
= 1,28 y 1,21 respectivamente (Figura 5.1). Estos clones tienen mejor aclimatacion a
ambientes mas productivos (con mayor indice ambiental) y tuvieron una reduccion
importante del crecimiento en los ambientes mas estresantes. El clon C tuvo mayor
plasticidad en la produccion de MS diaria que el resto aunque las diferencias con R no
fueron significativas en funcién del RDPIs.
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Figura 5.1. Andlisis de regresion conjunta de los clones comerciales de Populus
deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x
canadensis "Ragonese 22 INTA” (R) en 9 ambientes con distinto contenido de agua y
sales en el suelo.

En términos relativos, Plv (Cuadro 5.1), la reduccion del crecimiento entre el
ambiente mas favorable y el més estresante fue similaren C, Ry ST (73%, 73% Yy 76 %
respectivamente) y mayor en estos clones que en el clon A (54%).

Cuadro 5.1. indices de Plasticidad Fenotipica, RDPIs (+/- error estandar) y Plv (%) en
la produccién de materia seca diaria (g dia™) de los clones comerciales de Populus
deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67" (ST) y P. x
canadensis "Ragonese 22 INTA" (R) estimados en funcion de 9 ambientes con distinto
contenido de agua y sales en el suelo. Letras distintas indican diferencias significativas
entre clones (p <0,05).

indice de
Plasticidad Fenotipica A c R ST

0,16 (+0,02) 0,28 (+0,03) 0,26 (+0,03) 0,22 (+0,03)
b

RDPIs a c be

Plv (%) 54 73 73 76
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En funcién de los parametros bi, RDPIs y Plv, solo A conforma el conglomerado
de “estables” mientras que C y R, y en menor medida ST fueron “inestables” en la
produccién diaria de materia seca (Figura 5.2).

Promedio (Average linkage)

Diztancia: (Euclides)

I 1 1
0,00 078 1,26 2,34
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-
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Figura 5.2. Andlisis de conglomerados en funcion de la estabilidad en la produccion de
materia seca diaria (g dia™) de los clones de P. deltoides “Australiano 129/60"(A),
“Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67” (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R)
considerando las variables bi, PIv y RDPIs (coef. de correlacion cofenética:0,913).

La produccion media de MS diaria de A fue elevada a pesar de tener menor
potencial de crecimiento que C y R en los ambientas mas productivos (Figura 5.3). En
funcién del esquema planteado en la Figura 2.3 y del conjunto de genotipos analizados,
A es un clon estable y de alto rendimiento. En el caso de ST, la posicion de la recta
ajustada fue paralela e inferior a A y por ende, se ubicd en el cuadrante inferior
izquierdo, fue estable pero con menor crecimiento que el resto de los clones en los
ambientes considerados. Por otra parte, los clones C y R, con crecimiento medio similar
a A, se ubicaron en el cuadrante superior izquierdo (inestable de alto rendimiento).

De la misma manera, se analizé la Figura 5.4, que refleja cierta relacion entre el
potencial productivo de los clones (produccion de MS diaria solo considerando los
ambientes favorables) y su estabilidad. Los clones A y ST tuvieron mayor estabilidad en
el rango ambiental evaluado (los 9 ambientes) pero su capacidad para aprovechar los
ambientes favorables fue menor a la de C y R. Estos Gltimos por otra parte, tuvieron
baja tolerancia a estrés y mayor inestabilidad productiva.
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Figura 5.3 Relacion entre la produccién de MS diaria (g dia™) media y la pendiente de
la regresion (bi) de los clones de P. deltoides "Australiano 129/60" (A), "Carabelas
INTA” (C), “Stoneville 67° (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R). La linea
continua vertical representa la media general de MS diaria, mientras que la linea
punteada horizontal corresponde a la pendiente media de las regresiones (bi = 1) o
estabilidad media.
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Figura 5.4 Relacién entre el potencial de crecimiento diario (g MS dia™) en los
ambientes favorables (CC, CC,, CCn) y la pendiente de la regresién (bi) estimada en
todo el rango ambiental de los clones de P deltoides "Australiano 129/60° (A),
“Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67° (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R).
La linea continua vertical representa la produccion media de MS diaria en los tres
ambientes mientras que la linea punteada horizontal corresponde a la pendiente media
de las regresiones (bi = 1) o estabilidad media de los genotipos en todo el rango
ambiental.
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5.3.2. Plasticidad fenotipica de las variables morfo-anatdémicas, fisioldgicas y en la
asignacién de materia seca entre compartimentos

Los procesos de aclimatacion a estrés se asociaron a elevados indices de
plasticidad en gran parte de las variables fisiologicas y de asignacion de materia seca
entre compartimentos (Cuadros 5.2 y 5.3). Mientras que las caracteristicas morfo-
anatomicas tuvieron baja plasticidad ain en el caso de ov que fue la variable mas
plastica.

Los clones tuvieron diferencias significativas en el RDPIs de distintas variables
(Cuadro 5.2). La plasticidad en MS hojas y el AF fue menor en el clon A, tuvo valores
intermedios en R y ST, y fue mayor en C, mientras que la relacion MS
aérea:subterrdnea tuvo menor RDPIs en R. Por otra parte, la Unica variable morfoldgica
que tuvo diferencias significativas entre clones fue la densidad de estomas (oe) que fue
mas pléstica en R. La plasticidad de las variables fisiologicas tuvo diferencias entre
clones en 7 variables. El clon A tuvo menor plasticidad que el resto en la concentracion
de N foliar, kh, ks y kl, mientras que ST tuvo menor plasticidad en gs y mayor en
promedio; y finalmente, R tuvo menor plasticidad en el yyreapa.

El patron fue similar en Plv (Cuadro 5.3), aunque se destacan algunas variables
que no tuvieron diferencias significativas en el analisis de RDPIs. Entre éstas, la menor
plasticidad del clon A en el contenido de clorofila total y P foliar, mayor plasticidad de
de R en EFD y menor en Av, y menor plasticidad de Ay ST en la ETR. La magnitud de
la plasticidad fue mayor en las caracteristicas MS raiz, relacion MS &erea:subterranea y
gs (Cuadros 5.2 y 5.3) y luego en las variables MS hojas, AF, EFD, y prealba, kh, ks y
kl.
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Cuadro 5.2. indices de Plasticidad Fenotipica (RDPIs) correspondientes a variables
morfo-anatomicas (M), fisiologicas (F) y de asignacién de materia seca entre
compartimentos (A-MS) de los clones de P. deltoides "Australiano 129/60° (A),
“Carabelas INTA” (C), “Stoneville 67° (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R).
Letras distintas indican diferencias entre clones en la plasticidad fenotipica de dicha
variable (p <0,05) y la columna valor de p corresponde a la probabilidad de error en la
determinacion de las diferencias entre clones mediante prueba de F (Fisher).

Relative Distance Plasticity Index (RDPIs)

Tipo Variable A C R ST valor de p
MS diaria 0,16 a 0,28c¢c 0,26 bc 0,22b <0,001
MS total 0,25a 0,36 b 0,33 b 0,31b 0,001
A-MS MS hojas 0,28 a 0,44 ¢ 0,38b 0,36 b <0,001
A-MS MS tallo 0,24 0,29 0,28 0,29 0,102
A-MS v 0,22 a 0,27 b 0,25 ab 0,28b 0,048
A-MS MS raiz 0,51 0,55 0,51 0,52 0,380
A-MS MS A:S 0,46 b 0,46 b 041a 045D 0,014
A-MS AF 0,24 a 0,43 ¢ 0,31b 0,32b <0,001
M AFI max 0,11 0,11 0,13 0,11 0,222
M AFE 0,1 0,11 0,13 0,11 0,090
F EFD 0,19 0,23 0,24 0,21 0,268
M oe 0,04a 0,05a 0,17b 0,12 ab 0,019
M @v 0,06 0,03 0,07 0,05 0,138
M ov 0,15 0,13 0,13 0,16 0,089
M Av 0,05 0,09 0,02 0,09 0,121
F Clorofila total 0,13 0,14 0,16 0,15 0,617
F N foliar 0,13a 0,17 ab 0,21c 0,2 bc 0,011
F P foliar 0,08 0,12 0,15 0,13 0,700
F gs 0,49 ab 0,53 b 0,55Db 0,43a 0,003
F W preaiba 0,34b 0,35b 0,25a 0,31b 0,003
F W 0la 0,11a 0,12a 0,14b 0,006
F ETR 0,11 0,23 0,23 0,09 0,059
F kh 0,29 a 0,42b 0,46 b 0,48b 0,005
F ks 0,19a 0,32b 0,35b 0,36 b 0,037

F ki 0,22 a 0,28 ab 0,33b 0,35b 0,019
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Cuadro 5.3. indices de Plasticidad Fenotipica (Plv, %) correspondiente a las variables
morfo-anatomicas (M), fisiologicas (F) y de asignacién de materia seca entre
compartimentos (A-MS) de los clones de P. deltoides “Australiano 129/60° (A),
“Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67” (ST) y P. x canadensis "Ragonese 22 INTA" (R).

indice de Plasticidad (PIv)

Tipo Variable A C R ST
MS diaria 54 73 73 76

MS total 79 86 86 89

A-MS MS hojas 84 96 96 91
A-MS MS tallo 75 75 76 85
A-MS v 68 76 74 83
A-MS MS raiz 97 96 96 96
A-MS MS A:S 92 93 92 93
A-MS AF 78 94 86 88
M AFI méx 44 40 51 48
M AFE 41 43 46 38
F EFD 58 64 70 58
M oe 11 14 41 30
M v 17 09 20 14
M ov 36 32 33 39
M Av 14 23 05 24
F Clorofila total 42 50 53 54

F N foliar 33 40 48 45

F P foliar 21 30 38 32

F gs 97 98 98 94

F W preaiba 81 76 68 81

F v 45 41 48 52

F ETR 28 50 51 25

F kh 76 93 92 90

F ks 61 85 77 80

F ki 63 73 77 81
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Considerando las variables agrupadas en funcién del tipo (Cuadros 5.2 y 5.3), la
magnitud de la plasticidad morfo-anatémica fue menor a la fisiologica y ambas fueron
menores a la plasticidad en la asignacion de materia seca tanto en Plv como en RDPIs
(Cuadro 5.4, p <0,001 en ambos casos). Por otra parte, en este andlisis agrupado, los
clones no tuvieron diferencias en relacion al orden de relevancia de estos tipos de
plasticidad (p = 0,709 y p = 0,636 en Plv y RDPIs, respectivamente).

Cuadro 5.4. Indices de Plasticidad Fenotipica PIv y RDPIs (promedio +/- error estandar)
de las variables morfo-anatémicas, fisiologicas y de asignacion de materia seca entre
compartimentos, descriptas en los Cuadros 5.2 y 5.3. Letras distintas dentro de la
columna, indican diferencias significativas en la plasticidad fenotipica media (p <0,05).

PIv (%) RDPIs
Plasticidad Morfo-anatomica 30 (x0,04) a 0,10 (x0,02) A
Plasticidad Fisiologica 63 (£0,03) b 0,27 (x0,03) B
Plasticidad en Asignacion de MS 89 (£0,04) ¢ 0,39 (x0,02) C

El analisis de conglomerados en funcion de los valores de RDPIs de las distintas
variables (sin incluir MS diaria y MS total) diferencio al clon A del resto mientras que,
en el segundo grupo, el clon ST se diferencié de C y R (Figura 5.5). En funcion de los
resultados descriptos en el Cuadro 5.2 es posible asociar a A con mayor estabilidad en
su respuesta a lo largo de los 9 ambientes mientras que C y R en el otro extremo, se
agrupan por su mayor plasticidad en buena parte de las variables evaluadas. Es notable
la similitud de este patron con aquel de estabilidad en la produccion de MS diaria
(Figura 5.2) debido principalmente al RDPIs de las variables fisioldgicas.

Promedio {Average linkage)

Distancia: (Euclides)

r
0,00 0,52 1,03 1,55

d
= -
o

‘O ESTABLES ) INESTABLES

Figura 5.5. Andlisis de conglomerados de los clones de P. deltoides "Australiano
129/60" (A), "Carabelas INTA" (C), “Stoneville 67° (ST) y P. x canadensis "Ragonese
22 INTA" (R) en funcién del RDPIs de las variables morfo-anatomicas, fisiologicas y de
asignacion de materia seca descriptas en el Cuadro 5.2 (coeficiente de correlacion
cofenética: 0,979).
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5.4. Discusioén

La tasa de crecimiento de una especie en ambientes favorables suele tener un
compromiso con su tolerancia a estres por limitacion de recursos (Lambers et al., 2008).
Asociado a este fendmeno se ha observado un compromiso entre la estabilidad
productiva y el potencial de rendimiento en especies forestales (Koo et al., 2007; Li y
McKeand, 1989). Esta relacion se verifico entre los clones de Populus al contrastar su
potencial de crecimiento en ambientes favorables (CC, CC, y CCn) con el parametro de
estabilidad bi (Figura 5.3). Los clones C y R con mayor potencial de crecimiento fueron
mas inestables a lo largo de los 9 ambientes (cuadrante superior derecho), mientras que
Ay ST (cuadrante inferior izquierdo) tuvieron menor potencial de crecimiento y mayor
estabilidad.

El anlisis del pardmetro bi y el indice RDPIs resultd en un patron similar
respecto a la estabilidad productiva de los clones, mientras que Plv solo permitio
diferenciar la mayor estabilidad de A (Cuadro 5.1). En el caso de ST, el Plv sobreestimo
la plasticidad dado que solo incluye 2 de los 9 ambientes en el anélisis (los extremos
ambientales de cada clon) y esta es una de sus mayores desventajas (Valladares et al.,
2006). Cabe destacar la importancia de combinar el analisis de estabilidad con el
rendimiento dado que los indices y el pardmetro bi son comparables con la pendiente de
la norma de reaccion pero no permiten inferir la posicion de la misma (Strand y
Weisner, 2004).

La estabilidad es deseable cuando deriva de un buen desempefio en ambientes de
bajo rendimiento medio, pero puede ser una desventaja si esta asociada con la baja
capacidad para capturar los beneficios de los ambientes favorables (Aspinwall et al.,
2015; Sadras et al., 2009). El clon A, a pesar de tener menor potencial de crecimiento
que C y R (Figura 5.4) tuvo similar crecimiento medio (Figura 5.3) y esto se debe a su
mejor desempefio en sitios mas estresantes (Figura 5.1). El clon ST sin embargo, tuvo
buena estabilidad productiva pero asociada a un menor crecimiento medio que el resto
de los clones debido a su baja capacidad para aprovechar los sitios favorables y un
crecimiento similar a C y R en los sitios desfavorables. Es decir, que desde la
perspectiva productiva, la estabilidad serd una ventaja siempre que resulte en un
rendimiento medio aceptable (Sadras et al., 2009). El clon A pertenece a la categoria
estable de alto rendimiento y en general, esta es la opcion méas deseable dentro de un
programa de mejoramiento genético (Li y McKeand, 1989; Yu y Pulkkinen, 2003). Por
otra parte, cabe aclarar que en este andlisis no se consideré la supervivencia de los
distintos clones en los ambientes con estrés (donde se vieron mas afectados los clones C
Yy R).

La comprension de las respuestas de la planta en un gradiente ambiental requiere
de la diseccion de la variacion fenotipica en tantos componentes como sea posible
(Valladares et al., 2006). Sin embargo, es comin que se agrupen distintas caracteristicas
para realizar una comparacion estadistica entre tipos de plasticidad o evaluar cual es
mas relevante en cada genotipo (Catoni et al., 2015; Gratani, 2014; Gratani et al., 2003;
Valladares et al., 2002; Zunzunegui et al., 2009). En esos casos se promedian variables
con distinto significado biologico y el resultado depende de las caracteristicas
consideradas y la forma en que se agrupan (Valladares et al., 2006). A pesar de estas
desventajas y la dificultad para comparar entre distintos trabajos, puede ser (util
establecer en qué medida la aclimatacion responde a cambios funcionales (y
generalmente reversibles en el corto plazo) o a modificaciones morfoldgicas
permanentes o con mayor plazo de recuperacion (Sultan, 2004). Distintos autores, han
destacado a la plasticidad fisioldgica en especies lefiosas como la mas relevante durante
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la aclimatacion a estrés hidrico (Gratani et al., 2003; Zunzunegui et al., 2009) y en
ambientes con interaccion entre estrés hidrico y luminico (Niinemets y Valladares,
2004; Valladares et al., 2002). Sin embargo, en este estudio los clones tuvieron mayor
plasticidad en la asignacion de materia seca mientras que la plasticidad fisioldgica tuvo
valores intermedios (Cuadro 5.4). Esta diferencia podria asociarse con distintos factores:
los grandes cambios que genera la inundacion en MS raiz y en la relacion MS
aérea:subterranea (este ambiente no se analizo en los trabajos mencionados); las
caracteristicas agrupadas dentro de cada tipo de plasticidad; o las diferencias en la
duracion y severidad de las condiciones de estrés. Finalmente, cabe destacar que la
plasticidad morfoldgica fue reducida ain en variables como AFE, a diferencia de lo
observado por Monclus et al. (2006).

La estabilidad de una variable integradora como la MS total suele asociarse a
una elevada plasticidad en niveles jerarquicos inferiores (Chambel et al., 2005; Nicotra
et al., 2010; Sadras et al., 2009; Zunzunegui et al., 2009) y a su vez, es factible
considerar que aquellas variables donde los clones difieren en su plasticidad fenotipica,
sean las que expliquen en mayor medida las diferencias en la estabilidad productiva. En
este sentido, la mayor parte de las caracteristicas con diferencias clonales en su
plasticidad fueron mas estables en el clon A, solo la relacion MS aérea: subterranea y el
W prealba fUErON mMas estables en R (Cuadros 5.2 y 5.3). Estos resultados coinciden con lo
esperado y es importante destacar dos aspectos: a) que la menor plasticidad en relacién
a los demas clones no implica que la plasticidad sea necesariamente baja y de hecho, las
caracteristicas MS hojas, AF, gs, kh, ks y kl se destacaron por su elevada plasticidad en
este rango de ambientes, y b) es l6gico que la mayor estabilidad productiva del clon A
esté relacionada con una menor plasticidad en variables que tuvieron correlacion
positiva con la produccién de biomasa (Cuadro 4.20) como la MS hojas (0,83), AF
(0,86), 1V (0,81), kh (0,77), ks (0,6) y gs (0,67). En esta misma direccion, la menor
plasticidad del clon A en N foliar y kl implican menor variacidn entre ambientes en la
capacidad fotosintética de la hoja (también tuvo menor Plv en clorofila total y P foliar)
y similar capacidad de abastecimiento de agua por unidad de area foliar
respectivamente.

El resto de las diferencias observadas en la plasticidad de los clones
corresponden a caracteristicas puntuales y se relacionaron en menor medida con la
estabilidad productiva. En el caso de ST, su menor plasticidad en gs fue coherente con
una mayor plasticidad en el potencial hidrico de la hoja y su baja capacidad de
regulacion estomatica. Por el contrario, la menor plasticidad del y prealba en R podria
relacionarse con su regulacion estomatica y menor caida del potencial hidrico durante el
dia. Este clon fue menos plastico en la relacion MS aérea:subterranea debido a una
asignacién elevada a raices aun con buena disponibilidad hidrica. Por otra parte, tuvo
mayor plasticidad en la Jde aunque esta variable no se asocié con los procesos de
aclimatacion a estrés. En el caso de C, la elevada plasticidad del AF y MS de hojas se
puede asociar con su inestabilidad en el desempefio entre los distintos ambientes.

En términos generales, el clon ST tuvo mayor plasticidad que A y sus indices
fueron intermedios o similares a C y R (Cuadros 5.2 y 5.3). A su vez, el andlisis de
conglomerados en funcion del RDPIs de las distintas variables (Figura 5.5) distingui6 al
clon A del resto y dentro del segundo grupo, ST se separé de C y R. Este patron
coincide con aquel observado en el andlisis de estabilidad productiva (Cuadro 5.1 y
Figura 5.2) y sugiere un paralelismo entre la plasticidad productiva del clon (produccion
de MS) y su plasticidad media en las variables subyacentes, especialmente en aquellas
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variables fisioldgicas asociadas a la produccion de MS que definieron en gran medida
estos patrones.

5.5. Conclusiones

En relacion a la metodologia de evaluacion de la estabilidad productiva es
interesante combinar el analisis de regresion conjunta (que depende de la combinacién
de clones evaluados) con un indice como el RDPIs que permite realizar comparaciones
estadisticas entre clones y se estima de manera independiente para cada clon. A su vez,
este ultimo indice fue la mejor opcion para evaluar la plasticidad fenotipica de las
variables fisioldgicas, morfo-anatomicas y de asignacion de materia seca entre
compartimentos.

La estabilidad productiva de los clones de Populus tuvo una relacién inversa con
su potencial de crecimiento. Los clones C y R tuvieron gran capacidad para explotar los
ambientes favorables pero fueron muy susceptibles a estrés y esto se reflejo en su
inestabilidad. La estabilidad productiva es deseable cuando deriva de un buen
desempefio en ambientes de bajo rendimiento medio, pero puede ser una desventaja Si
estd asociada con la baja capacidad para capturar los beneficios de los ambientes
favorables. Estas diferencias fueron claras entre los clones mas estables y explicaron el
mejor desemperio de A respecto a ST.

La magnitud de la plasticidad fue mayor en las variables fisioldgicas y la
asignacion de biomasa entre compartimentos de la planta y tuvo una tendencia similar
entre genotipos. La plasticidad fue elevada en gran parte de las variables
correlacionadas con la productividad; sin embargo, el orden relativo de los clones
parece ser el aspecto mas relevante en la asociacion entre estabilidad productiva y
plasticidad fenotipica de las variables subyacentes. La estrategia de aclimatacion del
clon A en distintos ambientes compromete en menor medida las funciones de la planta,
y resulté en una mayor estabilidad en gran parte de las variables analizadas. Esto es
especialmente importante en caracteristicas asociadas a la productividad como MS
hojas, AF, 1V, kh, ks, kl, Nfoliar donde tuvo cierta plasticidad pero menor al resto de los
clones.

Desde el punto de vista del mejoramiento genético forestal, si se considera que
las variables relacionadas con la capacidad productiva fueron AF, EFD, kh, ks, gs, w
prealba, ETR, EUN y EUA intrinseca (en este ultimo caso, es negativa), mientras que en
relacién a la estabilidad productiva fueron principalmente la baja plasticidad en AF, kh,
ks, kI 'y Nfoliar, la propuesta seria centrar la busqueda en genotipos que maximicen el
AF vy las variables hidraulicas en sitios favorables y sean capaces de mantenerlas
estables en el rango ambiental propuesto. Es factible que estas variables en comdn
definan en parte el compromiso observado entre ambos objetivos y no sea posible
maximizarlos en simultaneo; sin embargo, si se logra incrementar el area foliar y la
conductividad hidraulica manteniendo cierta estabilidad en los ambientes desfavorables,
podria incrementarse el rendimiento medio a pesar de que dicho genotipo no sea el que
posee el mayor potencial de rendimiento. En este sentido, una de las claves podria ser la
seleccidn de genotipos capaces de generar tejido xilematico con elevada conductividad
hidraulica pero cuyas caracteristicas anatomicas no comprometan la resistencia a la
cavitacion. Esto resulta factible si se considera que en este conjunto de clones se
verificaron desvios de la tendencia general que propone un compromiso entre el
aumento de la conductividad hidraulica (y del potencial productivo) y la vulnerabilidad
a la cavitacion del xilema.



Capitulo 6. Discusion general y consideraciones finales.
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6.1. Discusion general

El andlisis a escala de rodal (Capitulo 3) permitio responder a un gran nimero de
interrogantes en relacion a la heterogeneidad ambiental presente en las forestaciones
dentro de predios endicados a partir de los cambios en la relevancia de los flujos
hidroldgicos, la influencia de la sistematizacion, el manejo interno del agua, y el efecto
de las propias forestaciones sobre la dinamica hidrologica. En primer lugar, se destaca
la relevancia de las precipitaciones en estos sistemas a pesar de insertarse en una matriz
regional definida por la dinamica fluvial (Malvarez, 1999). Esto se debe a la elevada
tasa de consumo de agua de las forestaciones y la baja tasa del flujo fluvial subterraneo
hacia el interior de las islas reflejada en el desacople entre la napa y la evolucién diaria
del rio. Otro aspecto clave que surgio de este estudio, es la influencia de los canales
internos sobre la evolucién de la napa freética y la produccion forestal. Los arboles que
crecen asociados a los cursos de agua no solo tienen mayor crecimiento en los afios
secos (con precipitacion acumulada menor a la media historica) sino también mayor
estabilidad interanual que resulta finalmente en mayor rendimiento medio. EI mayor
crecimiento en los sectores cercanos al canal se asocié con la mayor disponibilidad de
agua como resultado de una elevada tasa de recarga de la napa (flujo desde el canal y
mayor ascenso por precipitaciones) que la mantuvo a menor profundidad y elevé el
contenido de humedad en el perfil superior del suelo a pesar del mayor consumo de
agua de las forestaciones en este sector. Por otra parte, la cercania al canal combina
estas ventajas con el efecto positivo sobre la calidad de agua (menor concentracion de
sales) y la posibilidad de drenar los excesos con mayor facilidad.

En los sectores alejados de los canales se corroboré el efecto del estrés sobre el
crecimiento y la reduccion del indice de area foliar, del area foliar especifica y de la
conductancia estomatica (estimada a partir de la menor discriminacién isotépica de *C
en la madera). Estos sintomas de estrés se asociaron a la menor disponibilidad de agua
en el perfil superior del suelo, una napa freatica méas profunda y mayor concentracion de
sales en el suelo y en la napa que reducen la proporcion de agua Util para la planta. En
este sentido, Ceballos (2011) sugirié un posible efecto de acumulacion de sales luego
del endicamiento, drenaje y forestacion en reemplazo de los pajonales en esta region.
Un proceso similar fue descripto por Jobbagy y Jackson (2004) por reemplazo de
pastizales con forestaciones en la region Pampeana, y observado en otras regiones de
Argentina por Nosetto et al. (2008) o en forestaciones de Australia por Heuperman
(1999). Jobbagy y Jackson (2004) proponen un modelo conceptual que define tres
condiciones basicas para que esto ocurra y que es factible que estén presentes en los
sistemas forestales analizados en esta tesis: (a) que las forestaciones reduzcan la
capacidad de recarga de la napa a partir de un balance hidrico més negativo, (b) que la
textura del suelo permita que haya flujo de agua y sales disueltas hacia las raices de los
arboles, y (c) que los arboles puedan acceder a la napa fredtica. A su vez, la
concentracion de cloruros asociada a la mayor CE del agua de la napa en los sectores
alejados de los cursos de agua, exige evaluar si hay un efecto fitotoxico sobre las
forestaciones de lamo.

Estos resultados destacan la relevancia del contenido de agua y sales en el suelo
como factores determinantes de la productividad de Populus y la necesidad de
replantear el manejo del agua en estas forestaciones para generar condiciones optimas
mas homogeéneas. A su vez, es importante destacar que este efecto de la distribucion
espacial del agua fue significativo en el clon “Australiano 129/60°, es decir, en aquel
con mayor estabilidad productiva y por lo tanto, es esperable que sea ain mayor en el
resto de los clones.
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Considerando estos resultados, es factible asociar la gran variabilidad en el
rendimiento de los clones de Populus evaluados en la red de ensayos (Capitulo 2) con la
elevada heterogeneidad ambiental presente en cada predio en funcion de la
sistematizacion, relieve y manejo del agua que realiza el productor. La evaluacion de la
estabilidad productiva de los genotipos de Populus a escala regional permitio corroborar
las observaciones empiricas y definir al clon “Australiano 129/60° (A) como estable de
alto rendimiento (esto explica que sea actualmente el mas difundido en la region); en
menor medida también el clon “Stoneville 67" (ST) fue estable aunque su rendimiento
fue menor a la media, mientras que “Carabelas” (C) y "Ragonese 22 INTA" (R) fueron
inestables y se ubicaron en los extremos, C tuvo el mayor rendimiento medio mientras
que R fue menor al resto.

Los resultados entre ambas escalas de andlisis, a campo con 8 afios de edad
(Capitulo 2) vs ensayos manipulativos anuales (Capitulo 5), fueron coherentes en
relacion al patron de estabilidad productiva. Las escasas diferencias se relacionaron con
el clon ST que, en funcion de los parametros bi, RDPIs y Plv, fue levemente mas
estable a escala regional. Sin embargo, hubo dos factores que podrian influenciar esta
respuesta: el primero es la ausencia de este clon en uno de los ambientes evaluados a
escala regional y el segundo es la influencia del indice Plv que no detect6 correctamente
el comportamiento de ST en ensayos controlados dado que su determinacion solo
considera dos de los nueve ambientes evaluados y difirio de bi y RDPIs que indicaban
mayor estabilidad. La coherencia entre escalas destaca dos aspectos muy importantes, la
factibilidad de realizar una evaluacion temprana de la estabilidad productiva en el rango
ambiental propuesto, y la posibilidad de identificar las caracteristicas que la definen
asumiendo que las mismas estaran asociadas a la estabilidad productiva a lo largo del
ciclo forestal.

Al relacionar la estabilidad productiva con el rendimiento (bi vs rendimiento
medio a escala regional, y bi vs. produccién diaria de materia seca en ensayos
controlados) los clones A, ST, y C fueron clasificados de la misma manera (estable de
alto rendimiento, estable de bajo rendimiento e inestable de alto rendimiento
respectivamente) mientras que las diferencias se encontraron en el desempefio del clon
R. Este clon fue inestable con alta produccion de MS en los ensayos controlados pero
fue inestable de bajo rendimiento medio a campo. Las diferencias podrian asociarse a
mayor asignacién de MS a hojas y raices que no se incluyeron en el rendimiento a
campo donde solo se consider6 el fuste. En este sentido, Borodowski et al. (2005)
observaron que el incremento corriente anual en area basal decaia previamente en R
respecto al resto de los clones (A, C y ST entre otros).

El analisis de bi vs potencial de crecimiento (produccion de MS diaria en
ambientes favorables, es decir, CC, CC, y CC,) permiti6 corroborar la relacién inversa
entre la estabilidad productiva de un genotipo y su potencial de rendimiento que ha sido
observado por otros autores en distintas especies forestales (Koo et al., 2007; Li y
McKeand, 1989). Los clones con mayor potencial de crecimiento, C y R, fueron
inestables mientras que los mas estables, A y ST, tuvieron un potencial de crecimiento
menor a la media. Esto sugiere un compromiso entre la capacidad de explotar los
ambientes favorables y su posibilidad de mantener estable el rendimiento en todo el
rango ambiental. Por otra parte, se destaca la relevancia productiva que tuvo el buen
desempefio de A en ambientes desfavorables dado que le permitié elevar el rendimiento
medio y ser clasificado como estable de alto rendimiento que generalmente es la opcion
mas deseable dentro de los programas de mejoramiento genético (Li y McKeand, 1989;
Yu y Pulkkinen, 2003). Esto difiere de aquellos casos donde las diferencias de
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tolerancia a estrés permiten explicar la supervivencia diferencial en dichas condiciones
pero implican niveles de produccion muy bajos y finalmente no tienen relevancia
productiva.

El analisis de los mecanismos de aclimatacion a estrés y la identificacion de
variables relacionadas con la supervivencia y productividad de estos clones a lo largo de
los 9 ambientes con distinto contenido de agua y sales en el suelo (Capitulo 4), permitid
relacionar distintas variables y su plasticidad, con la capacidad y estabilidad productiva
de los clones de Populus en este rango ambiental (Capitulo 5).

A partir de los resultados obtenidos a capacidad de campo y con napa a 20 cm de
la superficie (no salina) se pudo determinar la diferencia en el potencial de crecimiento
de los genotipos donde C > R > A > ST. El clon C tuvo mayor y promedio que el resto
de los clones asociado a su mayor capacidad para conducir agua y abastecer a las hojas,
vulnerabilidad a la cavitacion relativamente baja y buena regulacion estomatica. Estas
caracteristicas y su mayor AF podrian explicar en gran medida su potencial de
crecimiento en condiciones favorables. Por otra parte, los clones tuvieron diferencias en
su capacidad de aclimatacién a estrés y supervivencia. En este caso, se destacé el clon
A, dado que su tolerancia fue mayor frente a los tres tipos de estrés, especialmente en
sequia y salinidad, y determin6 su mayor estabilidad productiva a lo largo de este rango
ambiental. En el otro extremo, el clon C tuvo baja capacidad de aclimatacion a estrés y
fue el més afectado en términos de produccion y supervivencia frente a salinidad e
inundacion.

En relacion a los distintos tipos de estrés, los cuatro genotipos tuvieron mayor
capacidad de aclimatacion a la sequia. Algunos mecanismos de respuesta fueron
comunes a los cuatro genotipos, como la reduccion de la relacion MS aérea:subterranea,
la regulacion del area foliar, el aumento en la concentracién de N y clorofila en las hojas
remanentes, asi como el aumento en la EUA intrinseca, mientras que las relaciones
hidricas determinaron las principales diferencias entre clones. En este sentido, el clon A,
a pesar de tener baja conductividad hidréaulica del tallo ain en condiciones favorables,
no modificd significativamente su kh y ks frente a la sequia y a su vez, mantuvo un
equilibrio con el AF sin modificar la capacidad de abastecimiento de agua por unidad de
area foliar (kl). EI mayor margen de seguridad frente a fallas hidraulicas le permitio
mantener los estomas abiertos (la gs de A fue mayor en momentos con alta demanda
evapotranspirativa) sin perder la capacidad conductiva de sus tejidos a pesar de la
reduccion en su y. Frente a estrés salino también hubo mecanismos de aclimatacion en
comun, como la reduccion de la relacion MS aérea:subterranea y la regulacion del AF
(efectos similares a la sequia) y las ventajas de A se asociaron a menor reduccion de gs
(ajuste de relaciones hidricas) y menor pérdida de funcionalidad del aparato
fotosintético (ETR) por aumento de la concentracion de clorofila en ambos niveles de
salinidad. Finalmente, los clones fueron poco tolerantes a inundacion y las escasas
diferencias en favor de A y ST podrian relacionarse con su capacidad de generar raices
adventicias cercanas a la superficie del agua y su regulacion del AF. Estos resultados
difieren levemente de Luquez et al. (2012) quienes clasificaron a A como moderamente
tolerante a inundacion mientras que C y ST fueron definidos como poco tolerantes.

El andlisis de correlacion entre la produccion de materia seca y distintas
variables morfo-anatomicas y fisiologicas permitio destacar aquellas que tuvieron
mayor relevancia en los ambientes evaluados. En este sentido y como era esperable, el
AF y gs se asociaron positivamente con el crecimiento. A su vez, también lo hicieron
otras variables fisiologicas relacionadas con el balance hidrico de la planta como el
prealba, kh y ks y la EFD, que sintetiza el efecto de las distintas estrategias de
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regulacion del area foliar, u otras como la EUN asociada a un nutriente clave para el
aparato fotosintético y el crecimiento de la planta. Estas caracteristicas han sido
reportadas por distintos autores aunque generalmente varia su relevancia o el nimero de
variables evaluadas en cada trabajo (Ceulemans et al., 1992; Dillen et al., 2011; Fichot
et al., 2015; Hajek et al., 2014; Marron et al., 2005; Monclus et al., 2005). Por otra
parte, a partir de la relacion entre la estabilidad productiva y la plasticidad fenotipica de
estas caracteristicas, fue posible asociar a la mayor estabilidad de A con menor
plasticidad de las variables kh, ks, kl, AF, MS hojas y Nfoliar. Considerando que el AF,
kh y ks también se asocian a la produccion de MS, es factible que las mismas
determinen en gran medida el compromiso entre potencial de crecimiento y estabilidad
productiva. Es decir, que menor plasticidad en AF, kh y ks resulte en mayor estabilidad
pero que esto impliqgue menor capacidad para incrementar su magnitud en sitios
favorables.

Desde la perspectiva del mejoramiento genético forestal, estos hallazgos
destacan la importancia de evaluar estas variables, AF, kh y ks, desde una perspectiva
dual, la variable per se y su plasticidad (Sadras y Trentacoste, 2011), para la seleccién
temprana de genotipos estables de alto rendimiento. Si se logra incrementar el area
foliar y la conductividad hidraulica del xilema manteniendo cierta estabilidad en los
ambientes desfavorables, podria incrementarse el rendimiento medio a pesar de que
dicho genotipo no sea el que posee el mayor potencial de rendimiento en condiciones
Optimas.

6.2. Contraste de hipdtesis

Hipdtesis 1: “El clon "Australiano 129/60" tiene mayor estabilidad productiva a campo
que los clones “Stoneville 677, "Carabelas INTA” y "Ragonese 22 INTA’, y esta
diferencia se vera reflejada en la interaccion genotipo-ambiente y en la menor
pendiente de la norma de reaccién a lo largo del gradiente ambiental ”.

Los resultados obtenidos a partir del analisis de la productividad de los ensayos
clonales distribuidos en la region del Delta del Parana aportan evidencias a favor de la
hipbtesis planteada. En la evaluacion formal y cuantificacion de la estabilidad
productiva a campo se verificO la interaccion genotipo-ambiente significativa y las
diferencias clonales en el analisis de regresion conjunta y en los indices de plasticidad
fenotipica donde A se destacd por su mayor estabilidad productiva. Esto permitié
respaldar las observaciones empiricas y la eleccion de estos genotipos de Populus como
modelo de estudio en funcion de su desempefio en los ambientes del Bajo Delta del
Parana. Los clones Ay, en menor medida, ST fueron mas estables que Ry C. A su vez,
la combinacién de este analisis con el rendimiento medio de cada clon permitid
caracterizarlos como: estable de alto rendimiento (A), estable de bajo rendimiento (ST),
inestable de alto rendimiento (C) e inestable de bajo rendimiento (R).

Hipotesis 2: “La disponibilidad hidrica en el suelo estard relacionada de manera
inversa con la distancia a los cursos de agua, lo que repercutira en una merma de la
productividad de los rodales de Populus dentro de los predios endicados del Bajo Delta
del Parana”.

Los patrones de crecimiento dentro del rodal aportaron evidencias a favor de
esta hipétesis dado que los arboles que crecieron asociados a los cursos de agua tuvieron
mayor rendimiento medio y crecimiento anual mas estable en el tiempo. Esto se
relaciond con mayor disponibilidad de agua como resultado de una elevada tasa de
recarga de la napa (flujo desde el canal y mayor ascenso por precipitaciones) que la
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mantuvo a menor profundidad y elevo el contenido de humedad en el perfil superior del
suelo a pesar del mayor consumo de agua de las forestaciones en este sector. Por otra
parte, este sector se drena con mayor facilidad en momentos con excesos hidricos. El
efecto del estrés en sectores lejanos a los cursos de agua se relaciond con la menor
disponibilidad de agua en el perfil superior del suelo en combinacion con un aumento de
la concentracion de sales en el suelo y en la napa freatica que elevan el potencial
osmotico reduciendo la proporcion de agua Util para la planta e incluso podrian tener
efecto fitotoxico debido a la concentracion de cloruros.

Hipotesis 3: “Los clones difieren en su potencial de crecimiento y a su vez, presentan
diferencias en los mecanismos de aclimatacion y/o en la magnitud de los cambios
fisiologicos y morfologicos frente a distintos niveles de contenido de agua y sales en el
suelo”.

Los resultados en condiciones semi-controladas sugieren que esta hipotesis es
valida dado que el potencial de crecimiento en ambientes favorables difiere entre
genotipos donde C > R > A > ST; y por otra parte, estos clones difieren en su capacidad
de aclimatacién a estrés y supervivencia. En este caso, se destaca el clon A, dado que
estas diferencias determinaron mayor tolerancia, especialmente frente a sequia y
salinidad. En relacion a la sequia, los clones tuvieron estrategias de aclimatacion en
comudn como la reduccion de la relacién MS aérea:subterranea, del AF y de la EFD, el
aumento en la concentracion de N y clorofila en las hojas remanentes y el aumento en la
EUA intrinseca, mientras que las diferencias se observaron especialmente en las
relaciones hidricas. El clon A, a pesar de tener baja conductividad hidraulica del tallo
aun en condiciones favorables, fue el unico que no modifico significativamente su kh y
ks frente a la sequia y, a su vez, mantuvo un equilibrio con el AF sin modificar la
capacidad de abastecimiento de agua por unidad de area foliar (kl). EI mayor margen de
seguridad frente a fallas hidraulicas (menor VC) le permiti6 mantener los estomas
abiertos sin perder la capacidad conductiva de sus tejidos a pesar de la reduccién que
esto generé en su w. La gs de A fue mayor en momentos con alta demanda
evapotranspirativa y se reflejo en un y promedio menor al de C y R. En estos ultimos, la
sequia redujo kh y ks en mayor proporcion que el AF y esto generé menor kl y una
mayor limitacion para sostener sus valores de gs. En consecuencia tuvieron mayor
regulacion estomatica y mantuvieron su w promedio mas elevado. Por su parte, el clon
ST tuvo baja regulacién estomatica a diferencia de lo esperado en funcion de su elevada
VC y estos niveles de gs generaron un y promedio significativamente menor al del resto
de los clones. La generacidn de embolismos a partir de este comportamiento, explica la
pérdida de kh, ks y kl en estas condiciones y la baja tasa de rehidratacion de las hojas al
final del dia en comparacion con los demas clones. Frente a estrés salino también hubo
mecanismos de aclimatacion en comun, como la reduccion de la relacion MS
aérea:subterranea, regulacion del AF y la EFD (efecto similar a la sequia en estas
caracteristicas) mientras la reduccion de gs fue menor en A. Nuevamente, esto podria
relacionarse con la menor vulnerabilidad a la cavitacion del clon A y su capacidad de
ajustar las relaciones hidricas y, por otra parte, con menor pérdida de funcionalidad del
aparato fotosintético (ETR) por aumento de la concentracion de clorofila en ambos
niveles de salinidad. Finalmente, los clones fueron poco tolerantes a inundacién y las
escasas diferencias a favor de A y ST podrian relacionarse con su capacidad de generar
raices adventicias cercanas a la superficie del agua y su regulacién del AF.
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Hipdtesis 4: “Existe una relacion positiva entre el grado de plasticidad fenotipica de
las variables fisiologicas y la aclimatacion a estrés hidrico y salino de los genotipos de
Populus spp. .

Los resultados respaldan parcialmente la esta hipotesis dado que los procesos de
aclimatacion a estrés se asociaron a elevados indices de plasticidad en la asignacion de
materia seca entre compartimentos (MS hojas, MS raiz, relacion MS aérea:subterranea,
AF) y en gran parte de las variables fisioldgicas (EFD, Nfoliar, y las que determinan las
relaciones hidricas, gs, kh, ks, Kl, ¥ wpreaina). Considerando las variables en su conjunto
la plasticidad media en la asignacion de materia seca fue mayor a la plasticidad
fisiol6gica y ambas contrastan con la baja plasticidad morfoldgica de estos clones. Sin
embargo, solo en algunos casos la magnitud de la plasticidad en variables fisioldgicas
permitiria explicar las diferencias en los mecanismos de aclimatacion entre clones.
Acorde a lo mencionado en la hipdtesis 3, la plasticidad de kh, ks y kI, tuvo menor
magnitud en el clon A (el més estable) y reflejan menor variacion en funciones de la
planta que estan correlacionadas con la produccién de biomasa. Por otra parte, las
diferencias en la plasticidad de gs y w reflejaron la menor capacidad de regulacién
estomatica de ST respecto a C y R (ST tuvo menor plasticidad de gs y mayor plasticidad
en y). Esto no sucedio en el caso de la concentracion de clorofila y la ETR que podrian
explicar las ventajas de A en condiciones salinas pero no hubo diferencias en su
plasticidad. Finalmente, los mecanismos de aclimatacion complementaron estas
variables con otras cuya plasticidad no fue posible estimar como en vulnerabilidad a la
cavitacion.

Hipotesis 5: “Existe un compromiso entre la estabilidad y el potencial productivo de un
clon y el mismo estara definido por la plasticidad fenotipica de las variables que tienen
correlacion con la produccion de biomasa. Menor plasticidad en dichas variables
estara asociada a mayor estabilidad productiva y menor capacidad para incrementar
su crecimiento en ambientes favorables”.

Los resultados obtenidos respaldan la hipétesis planteada en estos clones de
Populus y dentro del rango de ambientes evaluados. Los clones con mayor potencial
productivo en ambientes favorables (C y R) tuvieron baja estabilidad productiva
mientras que los mas estables (A y ST) tuvieron menor capacidad para aprovechar los
ambientes favorables. Por otra parte, existio cierto paralelismo entre la estabilidad
productiva de un clon (produccion de MS) y su plasticidad media en las variables
subyacentes, principalmente definida por el AF y las variables fisioldgicas kh, ks, kl, y
Nfoliar. En este sentido, cabe destacar que el clon A (méas estable debido a su
aclimatacién a ambientes desfavorables) tuvo cierta plasticidad en estas variables pero
la misma fue menor que en el resto de los clones. Por el contrario, es la mayor
plasticidad en estas variables lo que explica la capacidad de los clones C y R para
incrementar su productividad en ambientes favorables.

6.3. Principales aportes de la tesis

Desde un punto de vista ecoldgico, y especificamente relacionado a la
aclimatacién y adaptabilidad de las especies a distintos ambientes, la plasticidad
fenotipica ha sido ampliamente explorada desde el trabajo de Bradshaw (1965) en
adelante. Sin embargo, la utilidad potencial de la plasticidad fenotipica en la agricultura
ha recibido menor atencidn y su estudio es mas reciente. El andlisis de la plasticidad
fenotipica intraespecifica es un aspecto clave para reforzar la agricultura y silvicultura
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en el marco de los escenarios futuros de cambio climatico. Esta tesis realiza un aporte
en esta direccion a partir del anélisis y cuantificacion de la plasticidad fenotipica en
caracteristicas relacionadas con la productividad y los mecanismos de aclimatacion a
estrés y de qué manera se relacionan dichas caracteristicas con la estabilidad productiva
de genotipos de Populus, destacando su relevancia desde la perspectiva silvicola.

En un contexto regional, esta tesis evalla la estabilidad productiva de los
genotipos de Populus mas difundidos en el Delta del Parana y representa el primer
antecedente en esta temética para especies forestales en Argentina. Por otro lado, aporta
elementos para mejorar la comprensién de la dindmica hidrologica y de las sales dentro
de predios endicados del Bajo Delta del Parand, y proponer alternativas de manejo del
agua considerando a la evoluciéon de la napa freatica como un factor clave para la
produccion forestal. En este sentido, la tesis aporta el primer andlisis de evolucién de la
napa freatica con alta resolucion horaria a lo largo de 5 periodos de crecimiento forestal.
Los resultados a campo corroboran que las forestaciones pueden estar expuestas a estrés
por sequia, inundacién y salinidad, segun la distancia a los canales de agua, la posicion
topogréfica y las condiciones climéticas durante cada estacion de crecimiento. Es asi
que, desde la perspectiva del mejoramiento genético, se torna importante evaluar la
capacidad de aclimatacion de los clones a estos diferentes estreses, a los que puede estar
expuesta una misma planta a lo largo del ciclo productivo.

En relacién a la tolerancia a estrés abidtico, existe una extensa bibliografia del
género Populus de distintas regiones del mundo y los aportes mas significativos de esta
tesis se relacionan con la caracterizacién ecofisioldgica de los clones mas difundidos en
la regidn del Delta del Parana. En este sentido, se amplio la informacion disponible en
relacion a estrés por inundacién y sequia, y especialmente en relacion a su tolerancia a
salinidad, un tema para el cual no existian antecedentes previos para ninguno de estos
clones.

Las variables asociadas con la produccion de materia seca, AF, EFD, kh, ks, gs,
W oreaba, ETR 'y EUN 'y discriminacion isotopica de **C, en su mayoria habian sido
determinadas por otros autores aunque existen diferencias entre variables y su
relevancia en cada caso. Sin embargo, no se han encontrado antecedentes que
propongan variables cuya plasticidad se asocie con la estabilidad productiva en especies
forestales, que en este caso fueron kh, ks, kl, AF y Nfoliar.

En relacidn al objetivo principal, esta tesis cuantifica la plasticidad fenotipica,
compara distintas variables entre genotipos y relaciona explicitamente a la plasticidad
fenotipica de un gran numero de variables morfo-anatémicas, fisiologicas y de
asignacién de materia seca con la estabilidad productiva. A partir de esto propone la
evaluacion de un subconjunto de variables, AF, kh y ks, desde una perspectiva dual, es
decir, la variable per se y su plasticidad dado que ambas tienen influencia en el
compromiso entre estabilidad productiva y potencial de crecimiento. Este analisis
podria incorporarse en la evaluacidon temprana de genotipos estables de alto rendimiento
en el marco de los programas de mejoramiento genético forestal.

6.4. Implicancias desde la perspectiva del manejo forestal y la gestion ambiental

La ecorregion del Delta del Parana es considerada una de las mas importantes en
términos de oferta de bienes y servicios ecosistémicos en Argentina (Carrefio y
Viglizzo, 2007). Los terraplenes y la alteracion de la dinamica hidroldgica generan
cambios en el funcionamiento de estos humedales y pueden afectar dichos bienes y
servicios (B¢ et al., 2010; Kandus et al., 2011). Actualmente 11,6 % de esta ecorregion
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se encuentra endicada principalmente con fines forestales y silvopastoriles; con
tendencias crecientes a actividades agricolas y desarrollos urbanisticos (Méndez y
Blanco, 2010). En este contexto, es importante incorporar los aspectos evaluados en la
elaboracion de buenas précticas forestales que aporten a la sustentabilidad de las
actividades productivas en esta region.

Los resultados ofrecen informacion bésica para innovar en el manejo del agua,
en el disefio de la red de canales y restauracion de cursos de agua naturales en el interior
de las islas que permitan homogeneizar la disponibilidad hidrica dentro de las
forestaciones. Esto seria compatible con la recuperacion de cursos de agua propuesta
por Fracassi et al. (2013) para generar corredores biolégicos y garantizar la
conectividad entre ambientes a escala de paisaje en funcion de su relevancia para la
conservacion de la biodiversidad. Por otra parte, el agua del rio contiene cierta
proporcion de fosforo (Depetris y Pasquini, 2007) y el mayor ingreso de agua podria
significar un aporte relevante de este elemento en el largo plazo (Ceballos, 2011).

Los patrones de respuesta productiva a campo destacan la importancia de
incorporar el monitoreo de la profundidad de la napa freatica en combinacién con la
evolucion de las precipitaciones para definir el ingreso-egreso de agua especialmente en
los primeros meses del ciclo productivo de las forestaciones que son criticos para el
crecimiento de dicho periodo anual. Esto permitiria ajustar el manejo del agua en los
momentos de mayor demanda o evitar la acumulacion de agua en superficie y lograr
mayor estabilidad en el nivel de la napa freatica. A su vez, el freatimetro facilita la
obtencion de muestras para evaluar la calidad de agua de la napa (principalmente
conductividad eléctrica y contenido de cloruros).

Los cambios ambientales y las condiciones de estrés podrian detectarse
indirectamente a partir de la variacion en el area foliar especifica o la composicion
isotdpica del C de la madera. Este ultimo caso, es una herramienta util para evaluar la
existencia de condiciones de estrés en el pasado o complementar el andlisis de los
anillos de crecimiento.

La amplitud en el rendimiento medio y la elevada heterogeneidad ambiental del
Delta del Parana destacan la relevancia del andlisis de estabilidad productiva en el
marco de los programas de mejoramiento genético forestal. Este andlisis podria ser
facilmente incorporado en la etapa de ensayos comparativos clonales o de parcelas
productivas, dado que no requiere modificaciones importantes en los protocolos
actuales de evaluacion de genotipos.

En una etapa de seleccion avanzada (con menor nimero de genotipos que
cumplan con los criterios actuales de seleccion) es factible incorporar el analisis del AF,
kh y ks (y su plasticidad) en el marco de la evaluacién de tolerancia a estrés y
estabilidad productiva de estos genotipos lo que permitiria, ademas, contar con una
caracterizacion ecofisioldgica del material seleccionado al momento de su inscripcion
en el registro nacional de cultivares (INASE) y su posterior difusion comercial.

Desde la perspectiva del mejoramiento genetico los aspectos evaluados también
destacan a los clones A y C como material parental para realizar cruzamientos
controlados considerando la capacidad de aclimatacion a estrés y el potencial
productivo respectivamente.

Finalmente, la caracterizacion de los clones, su potencial productivo y capacidad
de aclimatacion a estrés, brinda la posibilidad de proponer manejo genotipo-sitio
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especifico, es decir, mejorar la combinacion entre genotipos de acuerdo a sus
caracteristicas y los ambientes definidos a nivel predial o regional.

6.5. Nuevos interrogantes que guiaran las futuras lineas de investigacion
En relacion a la dinamica hidroldgica en forestaciones del Bajo Delta del Parana:

En caso de mantener el manejo del agua actual, ¢se acentuara el proceso de
acumulacion de sales en los sucesivos ciclos productivos? ¢EI consumo de las
forestaciones elevaré la salinidad de la napa hasta un umbral en que la propia especie no
pueda utilizarla? ¢Existe un efecto fitotoxico sobre las forestaciones por la
concentracion de cloruros en el perfil del suelo?

¢En que medida el flujo de agua desde los canales influye sobre la dilucion y/o
el lavado de sales (en los momentos de drenaje)? ¢Qué efecto tendria un aumento de la
frecuencia de drenaje durante el invierno e ingreso de agua del rio?;Los excesos
hidricos favorecen la dilucién de las sales y el consumo de agua de la napa? ¢De qué
manera influye la textura edafica sobre la dindmica hidroldgica y de las sales?

¢ Qué proporcion de la evapotranspiracion diaria proviene de la napa freatica en
sistemas forestales endicados? ¢La homogenizacion de la disponibilidad de agua a partir
de un incremento en la densidad de canales evitaria el aumento en la concentracion de
sales? ¢ Es factible proponer una alternativa para Populus sin restriccion total del ingreso
del rio?

Considerando el efecto de la inundacién sobre la mortalidad de raices en estos
clones, ¢qué efecto tiene la elevada fluctuacion interanual de la napa fratica sobre la
produccion de raices finas? ¢qué influencia tendria el control de la napa en niveles méas
estables sobre el crecimiento aéreo?

¢Qué sucede con la dindmica hidrélogica y de sales en los primeros afios de la
plantacion? ¢Es factible tomar medidas de manejo del agua en dicho periodo que
mejoren las condiciones edaficas en etapas posteriores con mayor demanda de agua?

¢Qué efecto tiene la densidad de plantacion en los procesos evaluados? ¢La
ocupacion mas temprana del sitio en plantaciones con mayor densidad (destinadas a la
industria celuldsica, del triturado o para bioenergia) implican un efecto anticipado y/o
mas acentuado sobre la dinamica hidrolégica y de sales? Por el contrario, ¢cual seria el
comportamiento de un sistema silvopastoril con menor densidad de arboles que los
sistemas evaluados?

En relacion a estabilidad productiva y plasticidad fenotipica en especies forestales:

Considerando la relevancia de las variables hidraulicas y de la vulnerabilidad a
la cavitacion en especies lefiosas, ¢es posible extender los hallazgos de esta tesis a otras
especies forestales y focalizar la busqueda de genotipos estables de alto rendimiento a
partir de su estabilidad en el area foliar y las caracteristicas hidraulicas a lo largo de
distintos gradientes ambientales?

¢Existe plasticidad en la vulnerabilidad a la cavitacion en el rango de ambientes
evaluados? ¢De qué manera se relaciona dicha plasticidad con los cambios en la
anatomia del xilema? ;Qué efecto tiene dicha plasticidad sobre la plasticidad en la
conductividad hidraulica del tallo?

¢Qué implicancia tendria para una cuenca forestal que un genotipo estable sea
reemplazado en su totalidad por un clon inestable de alto rendimiento (e.g. C en
reemplazo de A en el sistema analizado)? ¢Qué efectos tendria esto en un escenario de
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cambio climatico con alternancia de ciclos extremos (sequia-inundacién) o tendencias
prolongadas de alguno de estos dos fendGmenos?

¢Qué ventajas ofreceria una silvicultura sitio-genética dependiente a escala de
rodal/predio considerando la dindmica de los recursos y la estabilidad productiva de los
genotipos disponibles; e.g. combinar clones estables de alto rendimiento en sectores
desfavorables (con acumulacion frecuente de agua en superficie o distanciados de los
cursos de agua en el caso de estudio) con clones que tengan mayor capacidad productiva
en los sectores favorables?
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Anexo 3.1. Altura del Rio Parana de las Palmas en el Puerto de Campana. Periodo 2010-2015. Referencias: nivel diario del rio (linea
continua negra); tendencia del rio con media mdvil n=30 (linea punteada azul); nivel de alerta 2,2 m (linea roja continua) que corresponde
al nivel en que el rio alcanza el borde natural de las islas.
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Anexo 3.2. Caracteristicas edéaficas de las transectas A-A", M-M" y O-O".

Caracteristicas fisicas

Salinidad y sodicidad

Muestra Profundidad Textura Da\p_3 Agua L’JHI RAS PSI CE_l
(cm) (@em™)  (cmcm™) (%) %) (dSm™)
M1 0-14 Arcillo limoso 1,08 0,12 2,0 1,7 0,26
M 2 14-19 Franco Limoso 1,46 0,17 2,4 2,2 0,19
M 3 19-35 Franco arcillo limoso 1,31 0,17 1,8 14 0,48
M 4 35-57 Franco limoso 1,53 0,17 2,1 1,8 0,60
M5 57-120 Franco limoso 1,55 0,17 2,0 1,7 0,98
M1 0-13 Franco arcillo limoso 1,04 0,18 1,3 0,7 0,20
M2 13-27 Franco 1,11 0,18 13 0,6 0,08
M’3 27-40 Franco arenoso 1,62 0,08 1,2 0,5 0,04
M4 40-85 Franco arenoso 1,63 0,06 1,4 0,8 0,05
M’5 85-120 Franco arenoso 1,62 0,09 45 5,0 0,86
01 0-15 Franco Limoso 0,77 0,27 13 0,7 0,33
02 15-35 Limoso 1,56 0,25 4,0 4.4 0,85
03 35-65 Franco 1,56 0,13 43 48 0,98
04 65-95 Franco arenoso 1,61 0,12 5,6 6,5 1,00
05 95-120 Franco arenoso 1,61 0,12 3,4 3,6 0,57
01 0-14 Franco limoso 0,86 0,23 1,34 0,71 0,27
02 14-45 Franco limoso 1,52 0,2 2,62 2,50 0,47
0’3 45-65 Franco arcillo arenoso 1,61 0,1 2,75 2,67 0,51
0’4 65-85 Franco arenoso 1,61 0,08 3,51 3,68 0,53
0’5 85-120 Franco arenoso 1,62 0,1 3,93 4,33 0,72
Al 0-25 Franco arcillo limoso 0,96 0,19 115 043 0,4
A2 25-45 Franco limoso 1,31 0,2 2.7 2.66 0,34
A3 45-75 Franco limoso 1,59 0,17 439 496 0,87
A4 75-120 Franco 1,62 0,16 6.51 1.7 1,08
Al 0-15 Franco Limoso 1,06 0,2 334 354 0,32
A2 15-35 Franco Limoso 1,47 0,2 2.06 1.74 0,35
A3 35-65 Franco Limoso 1,56 0,18 293 297 0,7
A4 65-85 Franco Limoso 1,53 0,17 4,38 4,94 1,1
A’5 85-120 Franco 1,62 0,11 3.93 4.34 1,27

Abreviaturas. RAS: Relacion de absorcion de sodio; PSI: porcentaje de sodio intercambiable; CE:

Conductividad eléctrica del suelo, Dap: densidad aparente del suelo
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Anexo 4.1. Caracteristicas del sustrato utilizado en los ensayos semi-controlados con distintos
contenidos de agua y sales. Determinacién en el laboratorio de LANAIS N-15 (CONICET-
UNS).

Ensayo N° 1

Fertilidad Nutrientes totales (ppm) CICy CI (cmol kg?)

(((;0) (2};) (pE)?n) pH Na Ca Mg P S K CIC Na Ca Mg K

96 0,73 37 51 404 5025 4377 767 756 8813 26,1 0,26 157 58 1.2

Salinidad y sodicidad Textura del suelo: Franco
CE (dSm™) RAS PSI Arena (%) Limo (%)  Arcilla (%)
1,3 0,7 1,0 38,1 34,8 27,1
Ensayo N° 2
Fertilidad Nutrientes totales (ppm) CICy CI (cmol kg?)

C Nt Pe |
(%) (%) (ppm)

9,01 0,69 38 50 381 4575 4485 697 695 9124 286 03 199 63 11

Na Ca Mg P S K CIC Na Ca Mg K

Salinidad y sodicidad Textura del suelo: Franco
CE (dSm™) RAS PSI Arena (%) Limo (%)  Arcilla (%)
1,4 0,56 1,01 35,8 38,6 25,6
Ensayo N° 3
Fertilidad Nutrientes totales (ppm) CICy CI (cmol kg™

C Nt Pe
(%) (%) (ppm
6,03 0,37 45 50 362 3106 3664 303 446 7886 251 02 13,1 45 06

) pH Na Ca Mg P S K CIC Na Ca Mg K

Salinidad y sodicidad Textura del suelo: Franco arenoso
CE (dsm™) RAS  PSI Arena (%) Limo (%) Arcilla (%)
1,01 0,6 1,0 53,2 29,6 17,3

Nt: nitrégeno total, Pe: fosforo extraible, C: carbono organico, C.1.C.: capacidad de intercambio catidnico,
C.1.: complejo idnico, CE: conductividad eléctrica en el sustrato del suelo, R.A.S.: relacién de absorcion de
sodio, P.S.1.: porcentaje de sodio intercambiable.
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Anexo 4.2. Condiciones climéticas y contenido de humedad del suelo (promedio +/- desvio
estandar) en los Ensayos 1y 2 durante los dias de medicién de conductancia estomatica (gs) y
potencial hidrico (w) a lo largo del dia.

Ensayo 1 Ensayo 2
Humedad volumétrica (CC) 0,32 (+ 0,05) 0,43 (£ 0,04)
Humedad volumétrica (1) 0,52 (+0,11) 0,58 (£ 0,06)
Humedad volumétrica (S) 0,17 (= 0,04) 0,22 (+ 0,01)
Temperatura media (8-18 h) 25°C 27 °C
Humedad Relativa 49 % 50 %
DPV media (8-18 h) 1,8 kPa 1,9 kPa

DPV méax (kPa) 2,6 kPa 2,6 kPa




