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Resumen

Respuesta ecofisiolégica al estrés hidrico de clones de Populus en la provincia de Mendoza:

analisis a escala de rodal y en condiciones experimentales controladas

La actividad forestal en la provincia de Mendoza se centra en el género Populus, el cual
incluye especies arboreas de crecimiento rapido, pero vulnerables al déficit hidrico. En Mendoza,
el riego es una préctica fundamental para el desarrollo de cualquier cultivo debido al clima arido
con precipitaciones de 250 mm.afio™!. Desde hace aproximadamente 12 afios, la provincia viene
enfrentando una crisis hidrica que ha afectado el caudal de sus rios y la consecuente disponibilidad
de agua para el riego. A pesar de ello, y de la importancia del género Populus en la actividad
forestal de Mendoza, atin no se han realizado estudios que evaliien el efecto de la reduccion en la
disponibilidad de agua en el desarrollo de los macizos forestales de 4lamo en el contexto actual.

El objetivo general de esta tesis es determinar los efectos de la sequia sobre la productividad
de las plantaciones en macizo de los clones de Populus con mayor superficie cultivada en los
oasis irrigados de la provincia de Mendoza, y de otros atin no implantados en la region. Los
objetivos particulares son: 1) Describir las caracteristicas estructurales al momento de la corta, de
macizos de los dos clones de Populus mas cultivados en el Valle de Uco, manejados con riego
tradicional; 2) reconstruir la evolucion temporal de los incrementos medio anual (IMA) y
corriente anual (ICA) en area basal individual a lo largo de la historia de cada plantacion antes de
su corta; 3) relacionar las posibles diferencias de crecimiento y de rendimiento entre sitios con
parametros edaficos y con el agua potencialmente disponible para el riego; 4) determinar en forma
retrospectiva, si los individuos de una plantacion de alamo bajo riego en la provincia de Mendoza
han sufrido periodos de estrés hidrico a través del anélisis de la composicion isotopica (8'3C y
8'%0) de los anillos de crecimiento; 5) caracterizar espacialmente dentro del macizo forestal, las
variaciones isotopicas anuales, de manera de inferir el grado de afectacion por estrés hidrico; 6)
evaluar el crecimiento de ocho clones comerciales bajo estrés hidrico de corto plazo, como un
monitoreo inicial para determinar qué clones serian los mas adecuados para la silvicultura bajo

un sistema de riego inestable; 7) entender los mecanismos que determinan su crecimiento bajo
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estrés hidrico a corto plazo, como su capacidad para sostener el crecimiento del area foliar y para
controlar la transpiracion a través del cierre de las estomas; 8) Explorar la relacion entre la
estabilidad de crecimiento bajo estrés hidrico y los mecanismos de tolerancia al déficit hidrico de
cada clon; 9) evaluar el efecto de la restriccién hidrica de larga duraciéon en condiciones
experimentales semi-controladas (invernaculo) sobre clones de Populus deltoides y Populus %
canadensis tradicionalmente cultivados en la provincia y otros comercialmente disponibles; 10)
clasificar los distintos clones de Populus en el continuum entre los comportamientos isohidrico y
anisohidrico; 11) definir la resistencia a la cavitacion de los distintos clones de Populus
analizados; y 12) evaluar la capacidad de ajuste en las relaciones hidricas foliares y en la
eficiencia en el uso de agua de los distintos clones de Populus evaluados bajo condiciones de
restriccion hidrica de larga duracion.

En primer lugar, se caracterizo el estado actual de plantaciones cerca del turno de corte en
el Valle de Uco. Para ello, se evaluaron las caracteristicas estructurales y edaficas de cinco
plantaciones de Populus X canadensis ‘Conti 12° y ‘Guardi’. Las plantaciones presentaron
heterogeneidad estructural intra macizo, con gradientes en parametros de rendimiento, como area
basal y altura media dominante, asociados con la ubicacion geografica del ingreso del agua de
riego. Adicionalmente, algunos sitios presentaron una anticipacion en la edad en la cual los
arboles alcanzaron el maximo incremento en area basal (BAI). En estos sitios, tal momento
coincidid con el inicio de la emergencia hidrica en la provincia de Mendoza y la reduccion del
caudal del rio Tunuyan. A modo de demostrar que la anticipacion del momento del maximo BAI
de los alamos estuvo relacionado a la reduccion del agua de riego y que los arboles estuvieron
sometidos a periodos de estrés hidrico, se seleccion6 una plantacion y en ella se estudio el efecto
de las variables hidrometeorologicas (temperatura media, precipitacion, indice estandarizado de
precipitacion-evapotranspiracion (SPEI) y caudal del rio Tunuyén) correspondientes al periodo
primavera-verano. Alli se reconstruyo la historia de vida de los arboles a través del incremento
en area basal, composiciones isotopicas de carbono (8'*C) y oxigeno (8'%0), discriminacion del
BC (AQC) y eficiencia intrinseca en el uso de agua (iWUE) a partir de los anillos de crecimiento.
El 8"3C se asoci6 negativamente con en el crecimiento radial y positivamente con el 3'%0 de los
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anillos de crecimiento indicando que los arboles experimentaron condiciones de estrés hidrico
durante su ciclo de vida. Asimismo, los indices de correlacién mostraron que el §°C, §'%0, ABC
e iIWUE se asociaron significativamente con el caudal del rio Tunuyan durante la estacion de
crecimiento. Esto sugiere que el §3C, 3'*0, A'*C e¢ iWUE son indicadores de la variacién en la
disponibilidad de agua para el riego durante la estacion de crecimiento.

En forma experimental, se evalué el comportamiento de clones Populus deltoides y
Populus % canadensis bajo estrés hidrico de corto y largo plazo en condiciones semi-controladas
(invernaculo). Para este analisis comparativo se seleccionaron cuatro clones de Populus %
canadensis (‘Conti 12°, ‘Guardi’, ‘I-214 and ‘I45/51°) y cuatro clones de Populus deltoides
(‘Stoneville 67°, ‘Catfish 2°, ‘Dvina’ and ‘Australiano 129/60°). En primer lugar, y para la
simulacion del estrés hidrico de corto plazo, se impusieron tres tratamientos hidricos a plantas de
6 meses de edad: bien regadas (WW, acronimo del inglés Well-watered), 5 dias de retirada de
riego seguidos de un nuevo riego (-5+RW), y 9 dias de retirada de riego seguidos de un nuevo
riego (-9+RW). Los clones presentaron diferentes estrategias para afrontar el déficit hidrico, lo
que dio lugar a efectos variables en el crecimiento de la planta. El clon de hoja pequeiia
'Australiano 129/60' mostré un fuerte control estomatico y mantuvo un elevado incremento del
area foliar durante el periodo de déficit hidrico. Estas estrategias se asociaron con un alto
crecimiento relativo bajo ambos tratamientos de escasez de agua. Adicionalmente, para la
evaluacion del efecto del estrés hidrico de largo plazo se impusieron tres tratamientos hidricos en
plantas de 1 mes de edad durante 5 meses: Bien regadas (WW) en que las plantas fueron
mantenidas cerca de la capacidad de campo, con contenido de agua en el suelo (SWC) de ~30%;
restriccion hidrica moderada (RM) en que las plantas crecieron en condiciones de SWC ~20%; y
restriccion hidrica severa (RS), con SWC ~10%. Los clones presentaron un continuum de
comportamientos hidricos y distintos mecanismos de resistencia al déficit hidrico. Los clones de
comportamiento mas cercano al anisohidrismo (‘I-214°, ‘145/51°, ‘Guardi’ y ‘Australiano
129/60’) presentaron mayor resistencia a la cavitacion y mayor acumulacion de biomasa bajo
condiciones de déficit hidrico. La capacidad de ajuste de las relaciones hidricas foliares
(regulacion osmoética y del modulo de elasticidad la pared celular) y la iWUE no estuvieron
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asociadas a la tasa de crecimiento bajo condiciones de baja disponibilidad de agua o al
comportamiento hidrico. ‘Australiano 129/60° presentd un comportamiento mas anisohidrico
asociado a una moderada resistencia a la cavitacion y una alta acumulacion de biomasa bajo
condiciones Optimas de disponibilidad de agua. Ademas, bajo condiciones de restriccion hidrica
este clon presentd un crecimiento moderado, capacidad de ajuste osmotico y aumento de la WUE.

Los resultados encontrados en esta tesis emergen como un acercamiento inicial en la
busqueda de genotipos mds aptos para las condiciones ambientales de cultivo en Cuyo. El clon P.
deltoides ‘Australiano 129/60° present6 una variedad de mecanismos de resistencia a la sequia
que lo ayudaron a sobrellevar las condiciones de restriccion hidrica y que podrian brindar a este
clon un mejor desempefio en los macizos forestales bajo riego de la provincia de Mendoza. Cabe
resaltar la necesidad de la realizacion de estudios que evalien el comportamiento de los clones en
condiciones de campo. Estos resultados, y la necesidad de contar con clones resistentes a la sequia
para establecer plantaciones mas sostenibles, ponen de manifiesto la necesidad de seguir
investigando y de considerar clones de alamo alternativos a los que se utilizan en la actualidad en

la provincia de Mendoza.

Palabras clave: clones de alamo, déficit hidrico, resistencia a la sequia, composicion

isotopica de la madera, silvicultura bajo riego
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Abstract

Ecophysiological response to water stress of Populus clones in Mendoza province: analysis

at stand scale and under controlled experimental conditions.

Forestry activity in the province of Mendoza is mainly focused on the Populus genus,
which includes fast-growing tree species that are vulnerable to water deficits. Poplar cultivation
in regions with high evaporative demand and low annual rainfall, like Mendoza, is dependent on
irrigation. For approximately 12 years, the province has been in a water emergency situation due
to the reduction in the amount of snowfall and the consequent decrease in the stremflow of the
rivers that originate in the Andes and from which the irrigation system of the productive oases is
provided. Despite this and the importance of the Populus genus in forestry in Mendoza, no studies
have yet been carried out to assess the effect of the reduction in water availability on the
development of poplar forest stands in the current context.

The general objective of this thesis is to determine the effects of drought on the productivity
of the most widely cultivated Populus clones in the irrigated oasis of Mendoza province, and
others not yet planted in the region. The particular objectives are: 1) To describe the structural
characteristics at the time of cutting, of clumps of the two most cultivated Populus clones in the
Uco Valley, managed under traditional irrigation; 2) to reconstruct the temporal evolution of mean
annual increment (MAI) and current annual increment (CAI) in the individual basal area
throughout the history of each plantation before felling; 3) to relate possible differences in growth
and yield between sites to edaphic parameters and the water potentially available for irrigation;
4) to retrospectively determine whether individuals in an irrigated poplar plantation in Mendoza
province have suffered periods of water stress through the analysis of the isotopic composition
(8"C and 8'%0) of the growth rings; 5) to spatially characterise the annual isotopic variations
within the forest massif, to infer the degree of water stress affectation; 6) to evaluate the growth
of 8 commercial clones under short-term water stress, as initial monitoring to determine which
clones would be most suitable for rainfed forestry under an unstable irrigation system;. 7) to

understand the mechanisms that determine their growth under short-term water stress, such as
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their ability to sustain leaf area growth and to control transpiration through stomatal closure; 8)
To explore the relationship between growth stability under water stress and water deficit tolerance
mechanisms of each clone.; 9) to evaluate the effect of long-term water restriction under semi-
controlled experimental conditions (greenhouse) on cultivated and other commercially available
Populus deltoides and Populus % canadensis clones; 10) to classify the different Populus clones
on the continuum between isohydric and anisohydric behaviour; 11) to define the cavitation
resistance of the different Populus clones tested; and 12) to evaluate the adjustment capacity in
leaf water relations and water use efficiency of the different Populus clones evaluated under long-
term water restriction conditions.

Firstly, the current state of block plantations near the rotation time in the Uco Valley was
characterised. For this purpose, the structural and edaphic characteristics of five block plantations
of Populus % canadensis 'Conti 12' and 'Guardi' were evaluated. The plantations presented intra-
stand structural heterogeneity, with gradients in yield parameters, such as basal area and mean
dominant height, associated with the geographical location of irrigation water entry. Additionally,
some sites showed an anticipation at the moment of maximum basal area increment (BAI) that
coincided with the beginning of the water emergency in the province of Mendoza and the
reduction of the Tunuyan river streamflow. To demonstrate that the peak in BAI of poplars was
related to the reduction of irrigation water and that the trees were subjected to periods of drought,
a plantation was selected and the effect of hydrometeorological variables (mean temperature,
precipitation, Standardized Precipitation-Evapotranspiration Index (SPEI) and Tunuyan river
streamflow) corresponding to the spring-summer period on the development of the poplars was
studied. The life history of the trees was reconstructed through the BAI, isotopic compositions of
carbon (8'C) and oxygen (8'30), *C discrimination (A'3C) and intrinsic water use efficiency
(iWUE) in tree rings. The 3'°C was negatively associated with radial growth, and positively
associated with 8'%0 in tree rings, indicating that the trees experienced water stress conditions
during their life cycle. Correlation indices also showed that 8"°C, §'0, A'*C and iWUE were

significantly associated with the Tunuyan river streamflow during the growing season. This
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suggests that §'3C, 3'%0, A*C and iWUE are indicators of variation in water availability for
irrigation during the poplar growing season.

The behaviour of Populus deltoides and Populus % canadensis under short and long-term
water stress in semi-controlled conditions (greenhouse), was evaluated experimentally. Four
Populus % canadensis clones ('Conti 12', 'Guardi', '[-214' and '[45/51") and four Populus deltoides
clones ('Stoneville 67', 'Catfish 2', 'Dvina' and 'Australiano 129/60") were selected for this
comparative analysis. First, for the simulation of short-term water stress, three water treatments
were imposed on 6-month-old plants for 28 days: well-watered (WW), 5 days of irrigation
withdrawal followed by re-watering (-5+RW), and 9 days of irrigation withdrawal followed by
re-watering (-9+RW). The clones exhibited different strategies to cope with water deficit, which
resulted in variable effects on plant growth. The small-leaved clone 'Australiano 129/60' showed
strong stomatal control and maintained a high increase in leaf area during the water deficit period.
These strategies were associated with high relative growth under both water scarcity treatments.
The clone 'Australiano 129/60' proved to be a drought-resistant clone with the highest growth
under both water scarcity treatments, appearing to be a promising clone for afforestation in
environments prone to short-term water stress. Additionally, to the evaluation of the effect of
long-term water stress three water treatments were imposed on 1-month-old plants for five
months: Well-watered (WW) where plants were maintained close to field capacity, with soil water
content (SWC) of ~30%; moderate water restriction (RM) where plants were grown under SWC
~20%; and severe water restriction (RS), with SWC ~10%. Clones showed a continuum of water
behaviour and different mechanisms of resistance to water deficit. Clones with a near-anisohydric
behaviour ('1-214', 'l45/51', 'Guardi' and 'Australiano 129/60") showed higher resistance to
cavitation and higher biomass accumulation under water deficit conditions. The ability to adjust
water relations of leaves (osmotic regulation and cell wall modulus of elasticity) and iWUE were
not associated with a growth rate under conditions of low water availability. ‘Australiano 129/60’
showed a near-anisohydric behaviour associated with moderate cavitation resistance and high

biomass accumulation under optimal water availability conditions. In addition, under water
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restriction conditions, this clone showed a moderate growth, osmotic and iWUE adjustment
capacity.

The results found in this thesis emerge as an initial approach in the search for genotypes
more suitable for the growing conditions of Cuyo region. The clone P. deltoides 'Australian
129/60' showed a variety of drought resistance mechanisms that helped it to cope with water-
restricted conditions and that could give this clone a better performance in irrigated forest stands
in Mendoza province. It is worth highlighting the need for further studies to evaluate the
behaviour of the clones under field conditions. The results obtained, and the need for drought-
resistant clones to establish sustainable forestry plantations, highlight the need for further research
and the need to consider alternative poplar clones to those currently use in the province of

Mendoza.

Key words: poplar clones, water deficit, drought resistance, wood isotopic composition,

irrigated forestry.
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Capitulo 1

Introduccion general

1.1. Marco teérico
1.1.1. Caracteristicas del género Populus y su cultivo en Mendoza

El género Populus incluye 29 especies divididas en 6 secciones: Abaso, Leuce,
Tacamahaca, Aigeiros, Leucoides y Turanga (Eckenwalder 1996). Las diversas especies del
género crecen en una gran variedad de habitats que van desde lugares calidos y 4ridos hasta
bosques alpinos o boreales (Eckenwalder 1996; Dickmann 2001; Cronk 2005). Son especies de
rapido crecimiento y un ciclo de vida relativamente corto que no sobrepasan los 100 - 120 afios
de edad. Entre las especies del género Populus existe una gran diversidad de caracteristicas
morfologicas. Son plantas deciduas o semiperennes, con copa globosa, oblonga o piramidal.
Aquellas especies con porte de arbol son de habito caduco, con hojas simples, alternas, pecioladas
y con estipulas. La forma y tamafio de las hojas resultan muy variables dentro de cada especie ¢
incluso en un mismo individuo debido a dos fuentes de heteromorfismo del desarrollo: la
heterofilia, es decir, las diferencias en las caracteristicas de las hojas entre arboles jovenes y
adultos; y la heteroblastia, debido a la presencia de hojas preformadas y neoformadas que difieren
sustancialmente (Eckenwalder 1996). Son especies diclino-dioicas, con pequefios frutos en
capsulas dehiscentes cubiertas por pelos. En general, florecen antes de la foliacion en primavera
a partir de yemas especializadas.

Los alamos presentan una alta tasa de crecimiento que conlleva a un alto rendimiento al
momento del aprovechamiento forestal. Esto puede ser parcialmente explicado por las altas tasas
de fotosintesis, el eficiente desarrollo del area foliar y la produccién de ramas silépticas, que
resulta en una mayor exposicion de las hojas y, en consecuencia, en una mayor captacion de la
radiacion solar (Ceulemans et al. 1992; Scarascia-Mugnozza et al. 1999; Marron et al. 2006;
Marron et al. 2007; Rae et al. 2008; Dillen et al. 2009). Las especies del género Populus también
presentan una gran capacidad de hibridacion, que posiblemente haya desempefiado un rol
importante en la evolucion de las actuales especies (Eckenwalder 1996). Ademas de esas
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caracteristicas, la facilidad de propagacion vegetativa, rapido crecimiento juvenil y alta
plasticidad a los cambios ambientales ha convertido al dlamo en una de las especies forestales
mas cultivados en plantaciones alrededor del mundo (Dillen et al. 2010).

El cultivo de Populus ha sido incorporado bajo los sistemas de manejo tradicionales, en los
cuales la densidad del macizo (i.e. area forestada con una distribucion uniforme de individuos
sobre el terreno) puede variar entre 277 y 1143 plantas ha™'. También se lo maneja bajo el sistema
de rotacion corta (SRC), que se basa en el corte y rebrote de plantas a densidades superiores a
10000 arboles ha! (Sims et al. 2001; Amico 2002; Keoleian & Volk 2005). Bajo SRC, los costos
de implantacion son drasticamente reducidos y los rendimientos pueden superar las 20 t ha'afio”
! bajo condiciones Optimas, caracteristica que los convierten en sistemas de muy alto rendimiento
para la produccion de biomasa (Kauter et al. 2003; Dillen et al. 2010). En Argentina, los 4lamos
se cultivan principalmente en sistemas silvicolas tradicionales en el delta del rio Parana y otras
regiones de la provincia de Buenos Aires y Santa Fe; asi como en valle del rio Negro y en
Mendoza. En esta ultima, las plantaciones se manejan bajo riego (Borodowski 2017). En el pais
se registran alrededor de 31000 ha de alamos en macizos y 16000 km de cortinas forestales (i.e.
plantaciones de arboles en lineas simples o multiples, con el objetivo de alterar el flujo de viento
y el microclima alrededor de cierta superficie) distribuidas en zonas de cultivos agricolas.

En la provincia de Mendoza, el primer censo forestal del afio 1985 desarrollado por el
Departamento de Forestacion de la Direccion de Bosques y Parques Provinciales de Mendoza,
estimaba una superficie forestada con este género de 14000 ha (Gonzalez Vidal 1988). De esta
superficie, alrededor del 40 al 50% correspondia a cortinas con funcidén de proteccion de los
cultivos aledafios (mayormente fruticolas) y la generacidon de un ingreso adicional y oportunista
por la venta de madera. La mitad restante se asociaba a plantaciones en macizo cuyo destino
principal era la obtencion de madera para aserrado o triturado (Calderon 2010). Durante la
aplicacion de la ley 25.080 de inversion en bosques cultivados desde el afio 2000 hasta el 2016,
se forestaron alrededor de 4.600 ha en Mendoza (Direccion de Produccion Forestal-Min. Agr.
Gan. y Pesca de la Nacion). El Gltimo censo de plantaciones forestales, publicado en el afio 2017,
inform6 la presencia de 6200 ha plantadas en forma de macizo en la provincia de Mendoza
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distribuidas de la siguiente manera: 1015.1 ha (16.4%) en el oasis norte, 3699.3 ha (59.7%) en el
oasis centro o Valle de Uco y 1482.9 ha (23.9%) en el oasis sur (Ministerio de Agroindustria

2018) (Fig. 1.1).
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Figura 1.1. Localizaciéon de los oasis productivos de la provincia de Mendoza en donde se
encuentran las mayores superficies de plantaciones forestales de clones del género Populus.

Los clones que han sido mas difundidos a nivel comercial en la region de Cuyo son P. X
canadensis ‘1-214°, ‘Conti 12’ y ‘Guardi’ (Calderdn et al. 2005). En menor porcentaje también se
han cultivado clones de Populus deltoides (‘Catfish 2°, ‘Catfish 5°, ‘Harvard’ y ‘Alton’) y Populus
nigra cv. ‘Italica’; siendo este ultimo utilizado principalmente en cortinas forestales.
Tradicionalmente la plantacion se realiza principalmente con estacas o con barbados de 1 o 2

afos. El distanciamiento de plantas de alamo varia de acuerdo con el destino del producto forestal:
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de altas densidades (2 x 2 m), cuando el objetivo es producir biomasa para molienda (para tableros
o pasta celulosica), hasta marcos de plantacion 6 x 6 m para producir madera en piezas aserradas
(Calderon 2010). Sin embargo, los productores forestales en Mendoza prefieren generalmente
distancias entre filas de 5 a 6 m que permiten las labores culturales (conservacion de surcos y
desmalezado con tractores), siguiendo la tradicion del manejo de montes frutales en la provincia.
Las plantaciones forestales de la region de Cuyo se encuentran mayormente distribuidas en
pequefias y medianas explotaciones, y se caracterizan por ser una actividad alternativa a otras
producciones agricolas consideradas primarias, como por ejemplo los vifiedos y cultivos
fruticolas. En Mendoza, el turno de corta comercial para los macizos forestales de dlamo varia
entre 10 y 15 afios (Calderon 2006). El rendimiento promedio es de 250 t ha™!, cuyo destino es
principalmente el aserrado o triturado (Ministerio de Agroindustria 2014).

La provincia de Mendoza presenta un clima 4rido con escasas, discretas y poco predecibles
precipitaciones (250 mm anuales), una alta demanda evaporativa (altas temperaturas y baja
humedad relativa), y suelos poco formados, pobres en nutrientes (entisoles) y con baja capacidad
para retener humedad (Maffei & Bueno 2011; Direccion de Agricultura y Contingencias
Climaticas 2017). Debido a estas caracteristicas climaticas, la agricultura es altamente
dependiente del riego. Las recomendaciones de riego son establecidas por la DGI en base a una
frecuencia temporal y no en base a una cantidad efectiva de agua demandada por el cultivo. En el
caso de los macizos de alamo, se recomienda regarlos con una frecuencia semanal o de quince
dias segun el momento y condiciones edafoclimaticas (Amico 2002; Calderén 2010). Sin
embargo, en las plantaciones forestales se utiliza principalmente el riego tradicional por surcos
con intervalos de riego de 21 dias (Riu et al. 2008). Se utiliza el agua de los rios cuyo caudal
proviene del deshielo de las precipitaciones niveas de la cordillera de los Andes. El agua de
deshielo recarga las napas de agua subterranea, alimenta los rios y posteriormente llega a las
tierras agricolas a través de un sistema de canales de riego (Fig. 1.2a). En general, los
establecimientos de la provincia no cuentan con caudalimetros que registren la cantidad de agua
que ingresa en los mismos durante cada turno de riego, de modo que la cantidad efectiva de agua
utilizada en los turnos de riego es desconocida. Adicionalmente, este sistema de riego presenta
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dos inconvenientes principales. Por un lado, los defectos de nivelacion del terreno generan una
distribucion heterogénea del agua entre y dentro de las masas forestales (Fig. 1.2b). Por otro lado,
la disponibilidad de agua en los establecimientos agricolas no es constante y depende del
calendario de riego establecido en funcion del caudal de los rios que alimentan la red de riego. En
los afios secos, la disponibilidad de agua para el riego es menor y los intervalos entre turnos de
riego son mayores. Aun asi, las plantaciones de alamo tienen caracter de actividad
agricola/economica alternativa, de modo que, en los meses de mayor demanda evaporativa, el
manejo del riego en los macizos de alamo puede verse limitada por el requerimiento de agua de

los cultivos de mayor importancia econdmica, por €j. los cultivos de frutales.
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Figura 1.2. Plantacion de alamo cerca del turno de corte en Mendoza.
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En los ultimos afios, se ha producido una disminucion de la oferta de agua como
consecuencia del cambio climatico. A partir del afno 2007, la frecuencia e intensidad de los
eventos de sequia en la region de los Andes centrales de Argentina ha ido en aumento (Rivera et
al. 2017). Esto llevo a que, en el afio 2010, a través del decreto n°2379/10, la Secretaria General

de la Gobernacion de la provincia de Mendoza (http://www.epas.mendoza.gov.ar) declarase la

emergencia hidrica en la provincia ya que las nevadas acumuladas en alta montafa eran inferiores
a los niveles historicos. Esta situacion persiste hasta la actualidad (Rivera et al. 2017
Departamento General de Irrigacion 2021; Rivera et al. 2021). Ademas, el Grupo
Intergubernamental de Expertos sobre el Cambio Climatico predice que la tendencia actual de
reduccion de las nevadas continuara en los proximos afios (IPCC 2019). Este escenario conlleva
a que las plantaciones de Populus estén experimentando condiciones de estrés hidrico, de
duracién y severidad variables. Por lo tanto, resulta de vital importancia la biisqueda de los clones
mas aptos para estas condiciones de sequia que podrian agudizarse a futuro.

El género Populus se encuentran entre las especies forestales mas vulnerables a la sequia
(Tschaplinski et al. 1994). El cambio climatico y el incremento del estrés hidrico ha sido el
responsable por la reduccion del crecimiento y la mortalidad en las plantaciones de alamo en
muchas regiones del mundo (Worrall et al. 2013; Hogg & Michaelian 2015; FAO 2016; Ji et al.
2020). No obstante, no hay estudios que indiquen el efecto del cambio climatico y la reduccion
de la disponibilidad de agua en el desarrollo de las plantaciones de alamo bajo riego de la
provincia de Mendoza. Adicionalmente, los clones de P. X canadensis, de mayor difusién
comercial en Mendoza, fueron seleccionados en Europa en base a su productividad sin restriccion
de agua (Monclus et al. 2006). Sin embargo, se espera que los genotipos de climas aridos puedan
presentar mayor resistencia y mejor desempefio en condiciones ambientales como las de
Mendoza. Por ejemplo, los genotipos de P. deltoides, que son originarios de climas semiaridos
(Rood et al. 2000), se encuentran disponibles comercialmente en el pais y podrian ser una
propuesta factible para su cultivo en la zona. Aun asi, para el género Populus, se ha reportado una
amplia variacion en caracteres fisioldgicos y morfologicos asociados a la resistencia a la sequia
que incentivan la seleccion de genotipos con mejores respuestas ecofisiologicas al déficit hidrico
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que los clones actualmente utilizados en la provincia (Liu & Dickmann 1992; Ibrahim et al. 1997;

Tschaplinski et al. 1998; Monclus et al. 2005; Guarnaschelli et al. 2011; Luquez et al. 2012;

Gortari et al. 2021).

Figura 1.3. a) Sistema de riego por surcos utilizado para la distribucion de agua en tierras
agricolas. b) Distribucion irregular del agua en un macizo forestal causada por defectos en la

nivelacion del terreno.

1.1.2.  El estrés hidrico y la resistencia a la sequia en zonas aridas

La aridez, condicion ambiental caracterizada por la falta de humedad, es una situacioén
hidroldgica y climatica basada en las condiciones medias de una region. Por lo tanto, la aridez es
una caracteristica climatica de largo plazo (Maliva et al. 2012; Zarch et al. 2015). Los ecosistemas
aridos se caracterizan por presentar un aporte de agua proveniente de las precipitaciones anuales
menor a la pérdida potencial por evapotranspiracion (Thornthwaite 1948; D’Odorico et al. 2012;
Bastin et al. 2017). Adicionalmente, la disponibilidad de agua en los ambientes aridos es
discontinua, ocurriendo en pulsos discretos intercalados entre largos periodos de escasez
(Schwinning et al. 2004). Por otro lado, la sequia es un término meteorologico que se caracteriza
como un periodo, de meses o afios, en que el aporte de agua es inferior al registrado normalmente

para una region (Van Lanen & Tallaksen 2007). Periodos de sequia pueden ocurrir tanto
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ecosistemas aridos como humedos. Asimismo, su definicion debe considerar la naturaleza del
déficit hidrico que puede estar asociada, por ejemplo, a una reduccion en las precipitaciones,
caudal de los rios, humedad del suelo, entre otras. Se puede decir que la naturaleza de la sequia
de mayor importancia es la que produce un mayor impacto en la actividad del hombre (Dracup et
al. 1980). A modo de ejemplo, en Mendoza los parametros de suministro de agua de mayor de
importancia son la precipitacion nivea y el caudal de los rios ya que ambos definen la cantidad de
agua disponible en la regién. Asimismo, debido al clima 4rido de Mendoza, el desarrollo de los
cultivos depende del riego, de este modo, los periodos de escasez de riego pueden caracterizarse
como eventos de sequia, ya que hay un aporte de agua menor que lo habitual.

Eventos de sequia o de escasez de agua para riego producen una reduccion en el potencial
hidrico del suelo que hace que el agua esté menos disponible para las plantas. En la medida en
que la transpiracion que ocurre en las hojas supere la reposicion del agua a través del xilema, las
plantas experimentan estrés hidrico. La forma o mecanismo por el que se establece el estrés
hidrico depende de procesos fisioldgicos de las plantas que ocurren como respuesta al déficit de
agua. Estos procesos pueden afectar todos los aspectos del crecimiento, modificando la anatomia,
la morfologia, la fisiologia y la bioquimica de las plantas. El crecimiento se reduce debido a una
disminucion en la turgencia y en la extensibilidad de las paredes celulares que limitan el
alargamiento y la division celular (Kozlowski & Pallardy 1997), y debido al cierre estomatico que
limita la fotosintesis. Adicionalmente, los procesos fisiologicos de las plantas también son
afectados a través de cambios en la concentracion de solutos, desnaturalizacion de las proteinas,
alteracion de la integridad de la membrana y del sistema hidraulico (Tyree & Sperry 1989; Lenz
et al. 2006; Fichot et al. 2010; Basu et al. 2016). El estrés hidrico a menudo afecta la respiracion,
la fotosintesis y la distribucion de fotoasimilados. De hecho, la division de la materia seca entre
las raices y los brotes suele alterarse significativamente bajo un estrés hidrico moderado, con un
mayor crecimiento de la raiz en relacion con el crecimiento del vastago (Kozlowski & Pallardy
1997).

Aunque las especies varian en su sensibilidad y respuesta a la sequia, se puede decir que
todas las plantas terrestres han desarrollado una serie de adaptaciones morfoldgicas, fisiologicas
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y bioquimicas para lidiar con las fluctuaciones en la disponibilidad de agua (Bohnert et al. 1995).
La resistencia a la sequia puede ser dividida en tres estrategias diferentes: escape, evitacion y
tolerancia (Levitt 1980). El escape a la sequia ocurre en plantas que completan su ciclo de vida
cuando las condiciones climdticas son favorables, de modo que no llegan a experimentar
situaciones de estrés hidrico. La evitacion a la sequia ocurre cuando una serie de respuestas
permiten evitar que se manifieste el déficit hidrico en la planta. Esta estrategia se fundamenta en
el mantenimiento de la hidratacion celular a través de la reduccion de la transpiracion o del
aumento de la absorcion por las raices (Levitt 1980). Los principales mecanismos asociados a
esta estrategia son la regulacion estomatica, presencia de hojas pequefias, extension del sistema
radical y alta capacidad de transporte de agua de las raices a las hojas (Basu et al. 2016). La tercera
estrategia de resistencia es la tolerancia a la sequia, que ocurre cuando la planta experimenta
déficit hidrico. La misma esta basada en la capacidad de las plantas de desarrollar mecanismos
que permitan soportar un bajo contenido de agua en los tejidos. Esto puede ser logrado, por
ejemplo, a través del aumento del refuerzo estructural de la madera, aumento en la elasticidad de
la pared celular, alta la resistencia a la cavitacion, ajuste osmotico (Levitt 1980).

La capacidad de regular el potencial hidrico de la hoja (Wu) puede ser clasificada en el
continuum de comportamientos entre el isohidrismo y el anisohidrismo (Tardieu & Simonneau
1998; Martinez-Vilalta & Garcia-Forner 2017). Las plantas isohidricas se caracterizan por
presentar respuestas asociadas a la evitacion del déficit hidrico. A través del cierre estomatico,
estas plantas minimizan la transpiracion y mantienen el potencial agua mediodia (Wu mp)
relativamente constante. Esto mantiene la integridad de la columna de agua en el xilema al limitar
la disminucién del potencial hidrico. Sin embargo, cuando el periodo de déficit hidrico perdura
en el tiempo, este comportamiento puede causar una eventual inanicion de carbono, ya que el
cierre estomatico detiene la fotosintesis, mientras que los costos de la respiracion contintian
agotando las reservas de carbono. Por otro lado, el comportamiento anisohidrico presenta
respuestas asociadas a la tolerancia del déficit hidrico. Las plantas anisohidricas se caracterizan
por permitir fluctuaciones en el Wi en respuesta a la demanda evaporativa y a la disponibilidad
de agua en el suelo (Tardieu & Simonneau 1998; Martinez-Vilalta & Garcia-Forner 2017). Para
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ello, mantienen los estomas abiertos por mas tiempo durante la disminucion del potencial hidrico
del suelo, de modo que la transpiracién continia a tasas relativamente altas. Esto se traduce en
una ganancia continua de carbono, pero puede resultar en un mayor riesgo de embolia y cavitacién
(McDowell et al. 2008). Aunque la muerte por inanicién de carbono suele estar asociada al
comportamiento isohidrico, mientras que el riesgo de embolia y cavitacion se asocie mayormente
al comportamiento anisohidrico, estas respuestas no son mutuamente excluyentes (Sevanto et al.
2014; Adams et al. 2017).

En resumen, el estrés hidrico en las plantas puede provocar la reduccion del crecimiento, o
en casos mas extremos, la muerte de toda la planta. Por esas razones, el estrés hidrico es el
principal factor ambiental limitante de la productividad de los cultivos (Bray 1997). En sistemas
productivos propensos a periodos de estrés hidrico, el compromiso entre resistencia y
productividad es esencialmente importante para el éxito de la actividad forestal. En general, los
mecanismos de resistencia a la sequia pueden conllevar a una reduccion en la productividad. Sin
embargo, existe una variedad de mecanismos diferentes para evitar o tolerar la sequia cuyo efecto
en el rendimiento puede no necesariamente ser negativo, permitiendo la seleccion de genotipos
para sistemas agricolas mas adaptados a la restriccion hidrica (Zhang et al. 2004; Blum 2009,
2009; Marron et al. 2006; Monclus et al. 2005, 2006; Guarnaschelli et al. 2011; Attia et al. 2015;

Basu et al. 2016; Luquez et al 2012; Gortari et al. 2021).

1.1.3. Los anillos de crecimiento y los isotopos estables como herramienta de estudio

del estrés hidrico

Los anillos de crecimiento de un arbol estan formados por tipos celulares correspondientes
al xilema secundario y que resultan de la actividad estacional del cambium vascular. En
gimnospermas y angiospermas con porosidad circular y semicircular, las células formadas a
principios de la temporada de crecimiento (primavera) tienen limenes mas grandes y paredes mas
finas (lefio temprano) en comparacion con las células producidas hacia el final de la misma (lefio
tardio). El cambio abrupto en diferentes parametros, dependiendo de la especie, entre el lefio
tardio un afo y el lefio temprano del siguiente produce un limite nitido que define el anillo de
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crecimiento (Fritts 1976). Variaciones ambientales como la disponibilidad de agua, temperatura,
luz, didxido de carbono y oxigeno afectan el crecimiento vegetal y se ven reflejadas en los anillos
de crecimiento. En ese sentido, a través de la correcta datacion de los anillos de crecimiento en
plantas lefiosas es posible derivar informacidén ambiental del pasado que permite la reconstruccion
de la historia de vida de los arboles en relacion a su ambiente con resolucion anual e intra-anual
(Fritts 1976; Fritts & Swetnam 1989).

Por otro lado, cabe destacar el potencial de los anillos de crecimiento como registros del
carbono y oxigeno extraidos del ambiente durante el periodo de activo crecimiento vegetal. Las
relaciones isotdpicas en la biomasa vegetal proporcionan informacion sobre las condiciones
ambientales y ecofisioldgicas en las que se han desarrollado las plantas (Gessler et al. 2014;
Lavergne et al. 2016; 2017; Penchenat et al. 2022). La proporcion de isétopos de carbono (C),
descripta como 8"C (relacion *C/'?C), registrada en los anillos de crecimiento es resultados de
distintos procesos de fraccionamiento (cambio en la proporcion *C y '2C entre la fuente y el
producto). Por un lado, este indice isotopico refleja la variacion en la captacion de CO, durante
la fotosintesis debido a los dos procesos de fraccionamiento debido a la difusion estomatica y a
la carboxilacion, y por la consecuente discriminacion por la enzima Rubisco debido a las
variaciones en la relacion entre la concentracion de CO; interna de la hoja y la del ambiente
(relacion ci/ca) (Farquhar et al. 1982; Gessler et al. 2014). Por lo tanto, el 8"*C de los
fotoasimilados termina siendo controlado principalmente por la conductancia estomatica (gs) y la
tasa de carboxilacion o asimilacion neta de CO; (A) (Farquhar et al. 1989). Asimismo, el §"°C de
la hoja puede pasar por sutiles modificaciones antes que sea utilizado para la formacion de la
madera. Esto se debe a procesos de fraccionamiento post fotosintéticos relacionados al
metabolismo y transporte, como las variaciones diurnas y nocturnas de §'*C como consecuencia
del almacenamiento transitorio y la removilizacion del almidon, la mezcla del pool de azucares
durante el transporte en el floema, removilizacion de reservas en los periodos de mayor demanda
por recursos para la expansion celular y engrosamiento de la pared celular, entre otras (Gessler et
al. 2014). Aunque, tales procesos pueden resultar en el desacoplamiento parcial del 8'*C con las
variables climaticas, en muchos estudios el 3'*C de los anillos de crecimiento mostrd un gran
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potencial como indicador de los procesos fotosintéticos en las plantas y de como las mismas
responden a los forzantes ambientales (Srur et al. 2008; Lavergne et al. 2016, 2017; Belmecheri
& Lavergne 2020; Vadeboncoeur et al. 2020). En consecuencia, los is6topos del C pueden
utilizarse para evaluar rasgos que covarian con el intercambio de gases, la ganancia de C y las
relaciones hidricas, incluyendo la eficiencia en el uso del agua (WUE, del acronimo en inglés
water use efficiency) (Farquhar & Richards 1984; Ehleringer et al. 1993).

La definicion de eficiencia en el uso de agua depende de la escala a la cual es analizada. La
WUE de la productividad (WUE,) puede ser estimada por la relacion entre la ganancia en biomasa
y la pérdida de agua, la cual puede referirse a la transpiracion total solamente, o incluir la
evaporacion del suelo. Por otro lado, la WUE fotosintética (WUEy) es definida a través de la
relacion entre la ganancia de carbono en la fotosintesis (4) y la pérdida de agua en la transpiracién
(E), A/E. Mientras que la WUE intrinseca (iWUE) es la relacion entre la fotosintesis y la
conductancia foliar al vapor de agua (g;), A/g;(Lambers et al. 2008). La composicion en is6topos
de carbono de los tejidos vegetales proporciona una medida integrada de la WUE fotosintética o,
mas precisamente, iWUE durante el periodo de formacion del tejido vegetal (Farquhar & Richards
1984; Seibt et al. 2008; Vadeboncoeur et al. 2020). No obstante, la primera medida responde tanto
a las variaciones g, como a la concentracion de vapor de agua en la atmoésfera, modulada por la
temperatura. Por otro lado, la variacion de la iWUE se debe a la forma en que las plantas controlan
sus estomas (Farquhar & Richards 1984; Bacon 2009), razén por la cual resulta un mejor
indicador de la WUE fisioldgica de una planta.

Durante periodos de restriccion hidrica las plantas tienden a cerrar sus estomas (en menor
o mayor medida segun su comportamiento mas anisohidrico o mas isohidrico) lo que resulta en
un incremento en la iWUE. Por eso, la iWUE suele ser considerada como un indicador de utilidad
para la evaluacion de la resistencia a la sequia, ya que su combinacién una alta productividad
supondria una ventaja considerable como, por ejemplo, para el cultivo del alamo en zonas
propensas a la sequia. Ademas, a través de la iWUE se puede inferir las condiciones ambientales
experimentadas por el arbol durante la formacion del tejido vegetal evaluado. El §'3C del follaje
proporciona una estimacion de la iWUE durante la temporada de crecimiento, mientras que el
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8"3C en la secuencia de anillos en la madera sirve como indicador de la iWUE durante toda la
vida del arbol. Es por ello que el analisis del 3'*C en la materia orgéanica de los arboles proporciona
una medida integrada del metabolismo de la planta y del ambiente externo que influyen en el
intercambio de gases durante el tiempo en que se ha fijado carbono a través de la fotosintesis
(McCarroll & Loader 2004; Lavergne et al. 2017).

La composicion isotopica de oxigeno (3'%0, relacion '*0/'%0) de los tejidos vegetales
refleja la composicion isotopica del agua del suelo, el enriquecimiento en 'O del agua foliar
durante la traspiracion y el intercambio isotdpico de los dtomos de oxigeno de las moléculas
organicas con el agua en el mesofilo de las hojas (Farquhar & Lloyd 1993; Barbour et al. 2004).
A diferencia del 8'°C, el 880 de la biomasa vegetal no estd modulado por la tasa de asimilacion
de CO.. El enriquecimiento en 8O en las hojas es una consecuencia de la variacion de la gs y del
déficit de presion de vapor, ambos relacionados con la humedad relativa (McCarroll & Loader
2004). La respuesta de la conductancia estomatica a la baja humedad puede afectar tanto a la
discriminacion de *C de la hoja como al enriquecimiento de '®O del agua de la hoja, lo que
conduce a la covariacion de 8'3C y 880 en la biomasa vegetal. En ese sentido, la utilizacion del
3"0 en conjunto con el 8°C en estudios ecofisiologicos pueden ayudar a determinar si el
enriquecimiento en "*C es resultado de diferencias en la tasa de asimilacion de CO; o en la g
(Scheidegger et al. 2000). Cuando las variaciones en g son el principal impulsor de los cambios
eniWUE, el 8'%0 y el 8"°C deberian estar significativa y positivamente correlacionados (Lavergne
et al. 2017)

La utilizacion de las series de los anillos de crecimiento en combinacidn con la composicion
de isotopos estables supone una ventaja considerable ya que permite reconstruir la historia de vida
de los arboles en relacion a su ambiente con resolucion anual (Hartl-Meier et al. 2014; Porter et
al. 2014; Lavergne et al. 2016, 2017; Belmecheri & Lavergne 2020; Penchenat et al. 2022). A
través de la reconstruccion temporal cuantificada por el contenido de isotopos (5"°C y §'30) en
los anillos de crecimiento es posible obtener informacion sobre la dindmica pasada de la

conductancia estomatica, la tasa de transpiracion de la copa, la capacidad fotosintética e incluso
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la profundidad y la estacionalidad de la captacion de agua del suelo que ayudarian a entender si

las plantaciones de alamo en Mendoza han experimentado periodos estrés hidrico.

1.2. Objetivos e Hipdtesis

1.2.1. Objetivo general

Determinar los efectos de la sequia sobre la productividad de las plantaciones en macizo
de los clones de Populus con mayor superficie cultivada en los oasis irrigados de la provincia de
Mendoza, y otros clones aiin no implantados en la region. Los resultados obtenidos permitiran
proponer nuevas bases para el manejo forestal sustentable en la region y definir los genotipos més

aptos para las condiciones ambientales de cultivo en Cuyo.

1.2.2. Objetivos especificos e Hipotesis asociadas a cada capitulo de esta tesis

1.2.2.1 Capitulo 2

Objetivos especificos

Describir las caracteristicas estructurales al momento de la corta, de macizos de los dos
clones de Populus mas cultivados en el Valle de Uco, manejados con riego tradicional.

Reconstruir la evolucion temporal de los incrementos medio anual (IMA) y corriente anual
(ICA) en area basal individual a lo largo de la historia de cada plantacion antes de su corta.

Relacionar las posibles diferencias de crecimiento y de rendimiento entre sitios con
parametros edaficos y con el agua potencialmente disponible para el riego.

Hipotesis:

Debido a la alta susceptibilidad al estrés hidrico y a la situacion de emergencia hidrica que
ha estado afectando a la provincia de Mendoza durante los ultimos afios, las plantaciones de alamo

presentan una reduccion de su crecimiento y del rendimiento al momento de la corta.

1.2.2.2 Capitulo 3

Objetivos especificos
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Determinar en forma retrospectiva, si los individuos de una plantacion de alamo bajo riego
en la provincia de Mendoza han sufrido periodos de estrés hidrico a través del analisis de la
composicion isotopica (8'°C y 8'80) de los anillos de crecimiento.

Caracterizar espacialmente dentro del macizo forestal, las variaciones isotopicas anuales,
de manera de inferir el grado de afectacion por estrés hidrico

Hipotesis:

El incremento radial y el contenido isotopico de los anillos de crecimiento de arboles en un
macizo forestal presentan variabilidad debido a la heterogénea disponibilidad de agua para el
riego a lo largo del ciclo productivo (variacion temporal) y a su distribuciéon en relacion a la

distancia al punto de ingreso del agua de riego (variacion espacial).

1.2.2.3 Capitulo 4

Objetivos especificos:

Evaluar el crecimiento de clones comerciales bajo estrés hidrico de corto plazo, como un
monitoreo inicial para determinar qué clones serian los mas adecuados para la silvicultura bajo
un sistema de riego inestable.

Entender los mecanismos que determinan su crecimiento bajo estrés hidrico a corto plazo,
como su capacidad para sostener el crecimiento del area foliar y para controlar la transpiracion a
través del cierre de las estomas.

Explorar la relacion entre la estabilidad de crecimiento bajo estrés hidrico y los mecanismos
de tolerancia al déficit hidrico de cada clon.

Hipotesis:

El cierre estomatico pronunciado y la capacidad de sostener un area foliar elevada son los

principales factores asociados a una alta tasa de crecimiento bajo estrés hidrico de corta duracion.

1.2.2.4 Capitulo 5

Objetivos especificos:
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Evaluar el efecto de la restriccion hidrica de larga duracion en condiciones experimentales
semi-controladas sobre clones de Populus deltoides y Populus % canadensis cultivados y otros
comercialmente disponibles.

Clasificar los distintos clones de Populus en el continuum entre los comportamientos
isohidrico y anisohidrico.

Definir la resistencia a la cavitacion de los distintos clones de Populus analizados.

Evaluar la capacidad de ajuste en las relaciones hidricas foliares y en la eficiencia en el uso
de agua de los distintos clones de Populus evaluados bajo condiciones de restriccion hidrica de
larga duracion.

Hipotesis:

Los clones de Populus comercialmente disponibles, que producen mayor biomasa de fuste
con menor disponibilidad de agua durante su crecimiento, presentan un comportamiento mas
cercano al tipo anisohidrico, asociado a una baja vulnerabilidad a la cavitacion, capacidad de
regulacion osmética y de modificacion del modulo de elasticidad de la pared celular. Bajo una
disponibilidad de agua limitada los clones con comportamiento del tipo isohidrico presentan

menor crecimiento, a la vez que muestran una mayor eficiencia en el uso del agua.

1.3. Organizacion de la tesis

La presente tesis se encuentra organizada en seis capitulos. El Capitulo 1 contiene el marco
teorico general en donde se inserta la problematica abordada por la presente tesis doctoral, ademas
de los objetivos e hipdtesis de la misma. En el Capitulo 2 se presenta la caracterizacion del estado
actual de las plantaciones forestales de Populus * canadensis ‘Conti 12° y ‘Guardi’ al momento
del turno comercial de corta en la provincia de Mendoza. En el Capitulo 3 se demuestra el estrés
hidrico experimentado por una plantacion de dlamo del clon Populus % canadensis ‘Guardi’ a
través de la reconstruccion de las series temporales de ancho de anillo, de la composicion de
isotopos estables de carbono y oxigeno, de la discriminacion isotopica de la Rubisco y eficiencia
intrinseca en el uso de agua. En el Capitulo 4, se evallian los mecanismos subyacentes a la
tolerancia al estrés hidricos de corta duracion en ocho clones de alamos en condiciones semi-
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controladas. En el Capitulo 5, se analiza el comportamiento hidrico (isohidrismo/anisohidrismo),
resistencia a la cavitacion inducida por estrés hidrico, eficiencia en el uso de agua a través de la
concentracion de isotopos estables de carbono en hojas y las relaciones hidricas celulares de ocho
clones de alamos bajo restriccion hidrica crénica. Finalmente, en el capitulo 6 se integran los
resultados de los capitulos previos a modo de discusion general en funcidon de las hipotesis
planteadas, generandose nuevas preguntas a resolver y futuras lineas de investigacion sobre la

tematica.
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Capitulo 2

Plantaciones de alamo en macizos en el Valle de Uco, provincia de
Mendoza: analisis del rol de los diferentes factores de la produccion en
un sistema bajo riego al momento del turno comercial de corta

2.1. Introduccién

La determinacion del momento dptimo de corta de un rodal forestal es una decision clave
y de central preocupacion para un administrador de un establecimiento forestal. El momento en
que se realiza el corte de la masa forestal es uno de los aspectos mas significativos que influyen
en la rentabilidad de la actividad productiva de una empresa forestal (Coronel de Renolfi 2015).
El periodo de afios necesario para que un rodal crezca hasta una condicion especifica de madurez
(técnica, econdmica o bioldgica) se conoce como rotacion o turno (Smith et al. 1996). Sin
embargo, existen diversas maneras para calcular el momento preciso para realizar la rotacion. Por
ejemplo, una rotacion técnica es el periodo necesario para producir un determinado tipo de
producto forestal o cierto nivel de rendimiento expresado mayormente en volumen. Un turno
econémico corresponde al periodo en el que se maximiza el rendimiento medio anual de la
inversion (Faustmann 1849, Diaz-Balteiro 1997). Por otra parte, en el manejo de bosques nativos
se puede considerar una rotacion ecoldgica, que corresponderia al periodo necesario para que un
sitio determinado, gestionado con cierto tipo de tecnologia, vuelva a la condiciéon ecoldgica
anterior a la cosecha ya sea en términos de sucesion ecologica (Kimmins 1972; Kimmins 1973)
y/o de capital de nutrientes del sitio (Kimmins 1974). Generalmente, los turnos o rotaciones de
plantaciones forestales se definen en base a criterios técnicos y econdmicos.

En Argentina, los turnos de corta para los macizos forestales de alamo varian entre 10y 15
afios, de acuerdo con la region y la densidad del rodal (Amico 2002; Calderon 2006). En la pampa
htimeda, plantaciones de P. x canadensis ‘Conti 12’ presentaron aproximadamente 22 m de altura
y 23 cm de didmetro a 1.3 m de altura (DAP) a los 10 afios de edad, en distanciamientos de 2.8 x
3.5 m (Monteoliva & Senisterra 2008; Barotto 2012; Heinzle 2020). Sin embargo, se sabe que el

rendimiento de una plantacion forestal de Populus estd intimamente regulado por la
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disponibilidad de agua (Tschaplinski et al. 1994). De hecho, el riego de una plantacion forestal es
un tratamiento silvicola intermedio que modula la expresion de los factores determinantes de la
produccion forestal, tales como la calidad de sitio, el material genético, las técnicas de
establecimiento, el turno y la densidad inicial (Daniel et al. 1982). A modo de ejemplo, la
irrigacion de una plantacion de ‘Conti 12° en una zona arida de San Juan con un distanciamiento
de 2.5 x 5 m permitié alcanzar alturas promedio y DAP similares (20 m y 23.5 cm,
respectivamente) a la misma edad (Bustamante & Perez 2008). En el caso de las plantaciones de
alamo de la provincia de Mendoza, los turnos de corta utilizados son variables de acuerdo con el
destino de la madera y a las necesidades econdmicas de cada empresa o productor. Sin embargo,
como término medio mas comun se estipulan turnos de 10 a 12 afios (Calderon 2006).

En base a lo anteriormente planteado, cabe preguntarse como se relacionan los diferentes
factores de la produccion con el rendimiento al turno de las plantaciones de dlamo en la provincia
de Mendoza, sistema fuertemente dependiente del agua disponible para el riego y de su
distribucién dentro del establecimiento. También vale la pena saber si estas plantaciones de alamo
al momento de corta presentan distribuciones diamétricas y de alturas homogéneas dentro de un
mismo macizo forestal, concordante con lo esperado por la naturaleza clonal de las mismas
(Bonnin et al. 2020) y con una distribucion homogénea del agua de riego. Por tultimo,
considerando el rol clave del agua en la produccion forestal y en particular para el cultivo del
alamo en esta zona, resultaria esperable que la emergencia hidrica desde el afio 2010 en la
provincia de Mendoza, debido a la reduccién en las precipitaciones niveas, haya impactado, a
través del agua potencialmente disponible para el riego, en las tasas de crecimiento, en el
momento del turno tedrico o técnicamente dptimo de corta y en el rendimiento de las plantaciones

de alamo.

2.2. Objetivos e hipdtesis

2.2.1. Objetivos

Describir las caracteristicas estructurales al momento de la corta, de macizos de los dos
clones de Populus mas cultivados en el Valle de Uco, manejados con riego tradicional.
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Reconstruir la evolucion temporal de los incrementos medio anual (IMA) y corriente anual
(ICA) en area basal individual a lo largo de la historia de cada plantacion antes de su corta.
Relacionar las posibles diferencias de crecimiento y de rendimiento entre sitios con

parametros edaficos y con el agua potencialmente disponible para el riego.

2.2.2. Hipotesis
Debido a la alta susceptibilidad al estrés hidrico y a la situaciéon de emergencia hidrica que
ha estado afectando a la provincia de Mendoza durante los ultimos afios, las plantaciones de alamo

presentan una reduccion de su crecimiento y del rendimiento al momento de la corta.

2.3 Materiales y Métodos

2.2.3.1 Sitios de muestreo

Los muestreos se realizaron en el Valle de Uco, area que se encuentra al norte del rio
Tunuyan y forma parte de los departamentos de Tupungato, Tunuyan y San Carlos. Esta zona
concentra el 59.7% de la superficie de plantaciones de alamo de la provincia de Mendoza
(Ministerio de Agroindustria, 2018). Dentro de esta gran area productiva, se hizo foco en las
plantaciones de P. x canadensis ‘Conti 12° y ‘Guardi’, clones con la mayor representacion
historica y area plantada en la actualidad. Se seleccionaron cinco plantaciones forestales en
macizo con edades cercanas al turno de corta normalmente sugerido en la provincia (10-12 afios

sensu Calderon 2006), cuyos propietarios permitieron la realizacion de mediciones y muestreos.
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Figura 2.1. Localizacion de las plantaciones de clones de Populus x canadensis muestreados en

el Valle de Uco, provincia de Mendoza.
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CUE 19

Fig. 2.2. Fotografias de los macizos de Populus * canadensis ‘Conti 12’ (paneles de la izquierda)

y ‘Guardi’ (paneles de la derecha) muestreados en el Valle de Uco, provincia de Mendoza.

2.3.2 Medicion de caracteristicas estructurales y de crecimiento de las plantaciones

En cada sitio, se instalaron parcelas de forma rectangular con un nimero total de 20 arboles
con una disposicion sistematica tratando de cubrir la variabilidad espacial en las caracteristicas
estructurales de los macizos y evitando los bordes. El nimero de parcelas fue diferente para cada
macizo (Tabla 2.1) y, debido a los diferentes marcos de plantacion encontrados entre los sitios

considerados, la intensidad de muestreo (relacion entre el drea muestreada y el drea total del
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macizo) vari6 entre 1.0 y 6.0%. En cada parcela, se determinaron las coordenadas geograficas,
orientacion y altitud con una unidad portatil de GPS. Ademas, se registr6 el diametro a 1.3 m de
altura (DAP), la altura total (con clinémetro) y la condicion (vivo o muerto) de cada uno de los
arboles incluidos dentro de la parcela. Ademas, se contabilizo la cantidad de individuos faltantes
por parcela que se consideraron como fallas de la plantacion (en porcentaje). Se elaboraron
histogramas por clase diamétrica y de altura para la comparacion de frecuencias por categoria
entre parcelas y sitios. Ademads, a partir del DAP y de la altura de los arboles se calcul6 el volumen
individual y luego la sumatoria por parcela mediante las ecuaciones de volumen de fuste
individual ajustadas por Mundo et al. (2019) para ‘Conti 12’ y ‘Guardi’ provenientes de
plantaciones irrigadas de Mendoza tal como se presenta a continuacion:

Veoni 12 = 1.161 x DAP*1%¢ x {0705

V6uargi = 0.061 x DAP!6% x H!-368

donde V es volumen individual de fuste con corteza (m?), DAP corresponde al didmetro a

1.30 m de altura (m) y H a la altura total (m) del individuo.

Tabla 2.1. Ubicacion geografica, datos de plantacion e informacion de muestreo de los sitios de

Populus x canadensis ‘Conti 12’ y ‘Guardi’ analizados en el Valle de Uco, provincia de Mendoza.

Coordenadas Marco de plantacion Muestreo™®
Codigo Altitud  Sup. ens

is is Plantacion
e . . S ha Dist. Dist. : o n. )
delsiio  Latiud  Longiud  (msnm) - (ha) c/hileras  c/arboles  (ind/ha) alr‘:ela parcelas OLeDS:

Clon

‘Conti 12 STD -33.5347 -69.0857 934 2.0 8 1.5 833 240 5 6.0%
ARO -33.6332 -69.0475 906 6.3 6 2.00 833 240 6 2.3%
CAR -33.6515 -69.1528 985 3.14 6 2.00 833 240 6 4.2%
‘Guardi’ CUEI0 -33.8587 -69.1374 1030 277 5 2.25 889 225 11 1.0%
CUL19  -33.8626 -69.1182 1026 17.1 5 2.25 889 225 8 1.1%

*Las parcelas rectangulares de tamafio variable quedaron definidas por un numero fijo de individuos (n=
20). Se dispusieron con su eje mayor paralelo a las hileras de manera de incluir 10 arboles de una hilera y

10 de la hilera contigua.

Dado que generalmente se acepta que la altura media dominante (AMD) corresponde a los
100 arboles/ha mas gruesos (Cailliez 1980), en este caso, y en funcion del tamafio de las parcelas,
se utilizo el promedio de altura de los dos arboles mas altos por parcela o unidad de muestreo para
estimar este parametro. Con el objetivo de visualizar el patron espacial de la AMD vy el area basal

en cada sitio, se generaron mapas a partir de la interpolacion tipo Kriging de los valores
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registrados en cada parcela mediante el uso del software QGIS (QGIS version 3.22.0, QGIS
Association).

En cada parcela, se seleccion6 un arbol-sitio (el arbol con mayor altura total como
expresion del maximo potencial productivo, registrados previamente para la determinacion de la
AMD) y se le extrajeron dos tarugos con barreno de incrementos a 0.3 m de altura. Los tarugos
fueron montados, pulidos y fechados visualmente siguiendo la metodologia clasica en
Dendrocronologia (Stokes y Smiley 1968). Se garantizo la correcta asignacion calendaria de los
anillos, principio del cofechado (del inglés crossdating), mediante la comparacion visual de cada
una de las muestras bajo lupa binocular (50 x) por el método de la lista (Yamaguchi 1991). Los
anillos anuales fueron asignados al afio de comienzo de la formacion del lefio siguiendo la
convencion de Schulman (1956) para el hemisferio sur. De esta forma, y a modo de ejemplo, un
anillo asignado al afio 2010 corresponde a la banda de xilema secundario producida durante la
estacion de crecimiento comprendida entre octubre de 2010 y marzo de 2011. Luego, se realizd
la medicion del ancho de los anillos. A partir de esta variable de crecimiento radial, se reconstruy6
el area basal individual de cada arbol durante su vida en el macizo. De esta forma, se obtuvo el
area basal individual a la edad de referencia de 10 afios (AB; 10 aiios), que permite la comparacion
entre individuos a la misma edad. También se calcularon las series temporales del incremento
corriente anual (ICA) e incremento medio anual (IMA) del area basal individual mediante las
siguientes ecuaciones:

ICA =n (r%—1%)
IMA =7 (r%) / t

donde 7, corresponde al ancho de anillo del afio ¢. A partir de las series ICA y IMA del area
basal individual se ajustaron curvas del tipo spline de 10 afios para cada variable con el programa
ARSTAN 4.0c (Cook 1985). El turno teorico de corta o técnicamente dptimo (“biological rotation
age” sensu Bettinger et al. 2017) es definido como el tiempo necesario para que el rodal alcance
el maximo incremento medio anual. El turno teérico de corta representa el momento de mayor
productividad biologica y se alcanza cuando el incremento corriente anual (ICA) iguala al
incremento medio anual (IMA). En este estudio se obtuvieron las curvas del ICA e IMA a través
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del area basal individual (Lopez et al. 2013). Cabe aclarar que, aunque generalmente se prefiera
el volumen como variable por excelencia para el calculo del turno tedrico de corte o técnicamente
optimo (Bettinger et al. 2017), en este caso se utilizo el area basal individual ya que se no se
cuenta con las mediciones de altura a lo largo de la vida de cada individuo (analisis de fuste) y la
ecuacion ajustada por Mundo et al. (2019) requiere de ambos parametros para el calculo del
volumen individual de P. X canadensis ‘Guardi’ y ‘Conti 12’ en plantaciones de la region. Por
otra parte, se puede asumir que la utilizacion de curvas de IMA e ICA del area basal individual

permite comparar las diferentes plantaciones analizadas.

2.3.4 Relevamiento de caracteristicas ambientales

Con el objetivo de relacionar las posibles diferencias de crecimiento entre sitios con los
parametros edaficos, en cada sitio se analizaron las caracteristicas fisicas (densidad aparente
(Densidad), resistencia mecanica a la penetracion (Resistencia), volumen de sedimentacion (VS))
y quimicas (potencial hidrogeno (pH), conductividad eléctrica (CE), porcentaje de materia
organica (MO), relacion carbono/nitrégeno (C/N), nitrégeno (N), fosforo (P) y potasio (K)) de
los suelos en las parcelas de mayor y menor AMD de cada macizo forestal. La resistencia a la
penetracion fue evaluada con un penetrometro dinamico de cono mediante la metodologia
desarrollada por Herrick & Jones (2002). Sobre la hilera de plantacion, al norte y sur (equidistante
con los individuos vecinos) del arbol-sitio de mayor y menor altura (dos individuos por macizo o
cuadro), se contabilizé el nimero de golpes necesario para lograr que el penetrémetro ingrese una
profundidad 20 cm en el suelo. En funcion de la ecuacion presentada por Herrick & Jones (2002)
el nimero de golpes se convirtié en la variable resistencia a la penetracion (J/cm). Para estimar la
densidad aparente, se tom6 una muestra de suelo con un barreno de doble cilindro a profundidades
de 0-20 y 20-40 cm bajo la proyeccion de la copa del arbol-sitio en las parcelas de mayor y menor
AMD de cada macizo forestal. En el campo, se pesaron cada una de las muestras mediante el
empleo de una balanza portatil. Posteriormente se calculo el contenido de humedad gravimétrico.
Estas muestras de suelo, luego de ser homogenizadas, fueron enviadas al Laboratorio de Suelos
y Riego de la EEA INTA Mendoza para la determinacion del volumen de sedimentacion, pH en
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pasta, salinidad (conductividad eléctrica), N total por el método Kjeldahl (Pearcy et al.1989), P-
H>CO; 1:10, K intercambiable en acetato de amonio 1N pH7 y materia organica por el método
Walkley & Black (1934).

Debido a la falta de registros de la cantidad de agua que efectivamente ingresa en cada
establecimiento forestal (i.e. caudalimetros), se consider6 el caudal del rio Tunuyan como un
indicador representativo a escala de la cuenca del agua potencialmente disponible para el riego
de los cultivos. A los efectos de comparar las series temporales de crecimiento con el agua
potencialmente disponible para el riego, se analizaron los caudales promedio del rio Tunuyan
(estacion 1419) entre los afios 1985 a 2020 disponibles a través del Sistema Nacional de
Informacion Hidrica (https://snih.hidricosargentina.gob.ar/). Se consideraron los caudales
correspondientes a la estacion de crecimiento de los arboles (seis meses entre octubre y marzo
correspondientes a las estaciones de primavera y verano). Al caudal medio mensual de la estacion
de crecimiento se le asigno6 el afio siguiendo la convencion de Schulman (1956) para el hemisferio

sur tal como fue explicado previamente para los anillos de crecimiento de los arboles.

2.3.5 Analisis estadisticos

Con el objetivo de evaluar el efecto de parametros ambientales en el AB; 10 afi0s, S€ ajustaron
modelos lineales generales (MLG) considerando al sitio como efecto fijo del modelo. Para evaluar
los cambios temporales del caudal del rio Tunuyan durante la estacion de crecimiento de los
arboles, se dividio la serie temporal de 36 afios en 3 periodos de 12 afios: de 1985 a 1996 (P1), de
1997 a 2008 (P2) y de 2009 a 2020 (P3). Se ajusto el caudal utilizando un MLG considerando al
periodo como efecto fijo. Se consideré6 un nivel de significancia (o) igual a 0.05. La
homocedasticidad y la normalidad de los residuos del modelo fue evaluada en forma visual a
partir de graficos del tipo Q-Q plot. Para corregir la heterocedasticidad, se modelo la estructura
de la varianza (Zuur et al. 2009) utilizando la funcion varldent. Ademas, se evaluo la bondad de
ajuste por medio del criterio de informacion de Akaike y Bayesiano para la eleccion del modelo
que mejor se ajustaba a la variable. Por ultimo, se us6 la prueba DGC como post-test para
comparar las medias (Di Rienzo et al. 2002). En todos estos analisis se utiliz6 el software Infostat
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version 2018 (Di Rienzo et al. 2018) y su interfaz con R (R version 3.6.1 software, R Core Team,
Vienna, Austria).

La correlacion lineal entre la distancia de las parcelas del surco derivador de agua del
riego y las variables estructurales (AMD y 4rea basal) se evaluaron a través del coeficiente de
Pearson (p< 0.05). Adicionalmente, para entender como las variables edaficas se asocian con el
crecimiento de los arboles de los sitios estudiados, se realizd un analisis de correlacion entre el
ABi 10405 con las diferentes propiedades fisicas y quimicas del suelo. Primeramente, se evaluo la
normalidad de las diferentes variables a través de pruebas de Shapiro Wilk y en forma visual a
partir de graficos del tipo Q-Q plot. Dado que las variables CE y Resistencia a la penetracion no
presentaron una distribucion normal, se calculo el coeficiente de correlacion de Spearman entre
todas las variables. Este tipo de estadistico no-paramétrico permite el uso de variables que no
cumplen con los supuestos de normalidad ya que los datos son ordenados y reemplazados por su
respectivo orden. Ademas, se calcul6 el R? que permite inferir el porcentaje de variacion en AB;

10asi0s €Xplicada por cada pardmetro.

2.4. Resultados

2.4.1 Datos estructurales de los macizos y comparacion inter-sitio

Los datos estructurales de los diferentes sitios demuestran una gran variabilidad de
estructuras inter e intra-sitio (Tabla 2.2). Los macizos forestales analizados en este estudio
presentaron distintas edades, con un rango entre 10 a 13 afos. Los sitios CUE10 y CUE19
presentaron mortalidad en las parcelas. CUE10 presentd un 12% de mortalidad, mientras que en
el caso de CUE19 un 57% los individuos plantados inicialmente se encontraban muertos al
momento de realizar las mediciones. El porcentaje de fallas en los distintos macizos también fue
distinto entre sitios. Los sitios ARO y CUE19 presentaron los menores valores (1% y 3%,
respectivamente), seguidos por STD, CAR y CUE10 con una falla promedio de 8,3%. Los valores
promedios de AB, AMD y volumen de todos los sitios fueron 20.35 = 1.41 m?/ha, 20.73 + 0.80
my 186.99 + 66.54 m*/ha, respectivamente. CAR y CUE19 fueron los sitios que presentaron los
maximos y minimos valores de estas variables de rendimiento forestal, respectivamente.
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Tabla 2.2. Resumen de las caracteristicas estructurales promedio de los sitios/macizos analizados.

Céd}go E,Elad pcnsidad (ind/ha) Fallas : ADB (m*/ha) AMD (m) Vol}lmen

de sitio  (afios) vivos muertos viva muerta Total (m'/ha)

STD 13 767 £ 39 0 £ 0 8% £ 5% 2202 + 194 000 £ 000 2202 £ 194 242 = 1.7 207.28 = 2850
ARO 12 819 + 10 7 £ 8 1% + 1% 2146 £ 2.19  0.00 £ 0.00 2146 = 2.19 238 = 1.1 20721 = 36.49
CAR 13 764 + 23 0 = 0 8% +£ 2% 2958 + 098 000 £ 000 2958 = 098 265 = 06 31185 = 1291
CUE10 10 715 £ 51 97 £ 59 9% + 2% 2086 £ 144 186 £ 0.78 2272 +£ 1.13 173 = 04 15830 = 13.85
CUEI19 12 400 £ B9 467 £ 87 3% + 2% 1084 + 353 B8l + 228 19.66 £ 2.53 166 = 1.3 86.98 + 36.06

AB= Area basal; AMD= Altura media dominante.

El analisis comparativo de las estructuras de clases diamétricas promedio por sitio demostrd
una gran dispersion debido a la variabilidad en el crecimiento en didmetro dentro de cada macizo
forestal analizado (Fig. 2.3). CAR fue el sitio con estructura diamétrica mas homogénea, con una
frecuencia de ~90% de los arboles en la clase diamétrica entre 20 y 25 cm. Por el contrario, los
sitios STD y CUE19 presentaron las distribuciones mas extendidas en clases diamétricas y mayor
heterogeneidad.

La frecuencia por clases de altura (solamente evaluada en los individuos vivos) demostro
aun mas claramente la dispersion presente dentro de cada macizo forestal (Fig. 2.4). Nuevamente
CAR fue el sitio que presentd mayor homogeneidad en la altura de sus individuos, con ~77% de
sus arboles con alturas entre 24 y 26 m. Los sitios CUE10 y ARO presentaron distribuciones con
tendencia al tipo normal. Por otra parte, los sitios STD y CUE19 presentaron mayor dispersion y

asimetria en la distribucion de las alturas totales de sus individuos.
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Figura 2.3. Distribuciones de los individuos por clases diamétricas promedio para los diferentes
sitios analizados. Las barras indican el valor medio por clase + error estandar (SE). Las barras
verdes representan la frecuencia de individuos vivos mientras que las rojas corresponden a los

individuos muertos.
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Figura 2.4. Distribuciones por clases de altura promedio para los diferentes sitios analizados. Las

barras indican el valor medio por clase = error estandar (SE).

2.4.2 Analisis espacial intra-sitio

Los patrones generados a partir de la interpolacion de las variables AMD y AB por el
método de Kriging evidencid variabilidad espacial y gradientes intra-sitios (Fig. 2.5). CAR fue el
macizo con mayor homogeneidad espacial tanto en AMD como en AB. En los otros sitios, se
observaron marcados gradientes de estas variables de rendimiento forestal. En el caso de STD, se
observd una gradual disminucion de la AMD y del AB de oeste a este. En ARO, la tendencia de
reduccion en estas variables fue de sur a norte mientras que en CUE10, solamente se visualizo

una disminucion del AB de oeste a este. En el sitio CUE19 se distinguié una diagonal de menor
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crecimiento que incluyo las parcelas 5y 7. Por otra parte, en ese sitio se destacaron los mayores
valores de AMD y AB en la parcela 6. Todos los gradientes mencionados presentaron sus mayores
valores proximos a los puntos de ingreso del agua o surcos derivadores de riego de los macizos.
Adicionalmente, se encontré una correlacion negativa y significativa entre la distancia de las
parcelas del surco derivador de agua y las variables estructurales de los macizos, indicando que

las parcelas mas distantes del surco derivador de riego presentaron menor crecimiento (Fig. 2.6).
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Figura 2.5. Mapas de la variacion espacial de altura media dominante (AMD, paneles de la
izquierda) y area basal (AB, paneles de la derecha) de los distintos sitios de muestreo ordenados
latitudinalmente. La interpolacion de los datos de AMD y AB se realizd6 mediante el método
Kriging. En cada panel se visualiza el area total del macizo y los puntos correspondientes a las
parcelas (identificados con su respectivo niimero). En el fondo de cada panel se visualizan
imagenes satelitales en combinacion de color real. Las flechas celestes indican el punto por donde
el agua ingresa al cuadro. Las escalas de distancia se visualizan en la equina inferior derecha de

cada panel.
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Figura 2.6. Correlacion entre la distancia de las parcelas con el surco derivador de riego y las
variables estructurales de los macizos: a) Altura media dominante (AMD, m). b) Area basal

(m%ha).

2.4.3 Rendimiento comparativo, relacion con variables ambientales y turno teérico de corta
Al analizar el AB individual a los 10 afios entre sitios, se encontraron diferencias
significativas, distinguiéndose dos grupos de rendimiento (Fig. 2.7). STD, ARO, CAR y CUE10
formaron el grupo de mayor AB individual con un promedio de 324.2 + 15.9 ¢cm?. Por otra parte,

CUEI19 se distingui6 de los otros sitios por presentar el menor AB individual (230.3 £ 16.1 cm?).
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Figura 2.7. Area basal individual a la edad de referencia (10 afios) de los distintos sitios de
muestreo. Las barras indican la media + error estandar (SE). Los datos fueron analizados usando

los MLG y DGC como post-test. Letras diferentes indican diferencias significativas entre medias.

Con el objetivo de relacionar las diferencias de rendimiento entre sitios, en primer lugar,
se analizd la caracteristicas fisico-quimicas de los suelos en cada sitio analizado (Tabla 2.3). La
clasificacion textural de los sitios varioé de arenosa a franco limosa. Los sitios presentaron una
amplia variacion en los valores de resistencia a la penetracion (0.46 a 2.08) y salinidad simple.
En relacion a esta Gltima variable, ARO present6 valores de CE superiores a 4.5, lo que representa
una salinidad muy alta. STD y CAR presentaron una salinidad media, mientras CUE10 y CUE19
presentaron una salinidad baja. Todos los sitios presentaron pH alcalino, siendo CUE10y CUE19
los sitios con los mayores valores (> 8.5). El porcentaje de materia organica de los sitios fue
variable. Merecen atencion los bajos valores presentes en los sitios CUE10 y CUE19. Los sitios
ARO y CAR presentaron los mayores valores de la relacion C/N, indicando que tienen mayor
potencialidad para transformar la materia organica en N mineral. Los sitios STD y CAR
presentaron mayor homogeneidad interna en base a las caracteristicas fisico-quimicas de sus

suelos.

42



Tesis doctoral | Capitulo 2

Tabla 2.3. Variables fisico-quimicas del suelo de las parcelas de mayor y menor AMD (dos
puntos de muestreo) correspondientes a los macizos analizados. Conductividad eléctrica (CE),
potencial hidrogeno (pH), relacion carbono/nitréogeno (Relacion C/N), nitrogeno (N), fosforo (P)
y potasio (K). Los coeficientes de variacion (%) intra-sitio de cada una de las variables estan

indicados entre paréntesis.

Parcela STD1 STD4 ARO2 ARO6 CAR 2 CAR 3 CUE10-2  CUEI0-6 CUEI9-6  CUE19-7

AMD (m) 19.2 27.8 16.0 19.6 29.1 25.0 19.2 16.7 24.3 13.0

Propiedades fisicas

Vol. de Sedimentacion (em™%g) 84 92 (643) 9% 94 (149 108 104 @27 74 7% (3.7) 96 84 (9.43)

Calificacion Textural Franco Franco Franco Franco F_mnw Franco Arcnoso  Arcnoso Franco Franco
Arenoso  Arenoso Limoso Arenoso

Densidad aparente 1.24 1.16 .7 1.09 1.08 (0.6) 1.03 1.08 (13.3) 1.47 1.34 (6.5) 1.31 1.51 (10.0)

Resistencia a la penetracion 1.00 119 (123) 110 208  (436) 116 092 (1931) 092 046 (47.1) 116 092  (16.3)

Salinidad Simple

CE (dS/m) 0.95 1.34 (241 4.5 8.2 (41.2)  1.09 .73 (21 014 0.16 (9.4) 0.37 015 (59.8)

pH 7.69 7.93 2.2 7.08 7.28 (2.0) 7.25 7.54 (2.8) 8.67 8.58  (0.74)  B.62 8.67  (0.41)

Fertilidad Completa

N Total (mg/kg) 1176 1390 (11.8) 1390 1268  (6.5) 1762 1656 (4.4) 640 749 (1L1) 1142 666 (37.2)

P (mg'kg) 223 202 (189 180 81 (53.6) 3107 2411 (17.8) 122 172 24.1) 6.9 106 (29.9)

K (mgkg) 883 1100 (15.3) 322 320 (0.4) 674 660 (1.5) 382 532 (23.2) 748 376 (46.8)

Mat.Orginica (g%g) 1.97 226 (9.7 3.03 235 (179 336 323 (28 0.94 047 (47.1) 141 047 (T0.7)

Relacion C/N 9.7 9.4 (2.2) 12.0 10.8 (10.9) _ 11.06 11.33 (1.7) 8.5 3.6 (57.3) 7.2 4.1 (38.8)

En la matriz de correlacion entre las variables edaficas y el area basal individual media de
la parcela a la edad de referencia (10 afios), se observo la asociacion significativa entre diversas
variables edaficas (Tabla 2.4). Sin embargo, ninguna de ellas estuvo asociada significativamente
con el ABi 10an0s (Tabla 2.4).

Tabla 2.4. Matriz de correlacion entre el area basal individual a los 10 afios (AB; 10 afies) ¥ las
diferentes variables edaficas medidas: Densidad aparente (Densidad), resistencia mecanica a la
penetracion (Resistencia), volumen de sedimentacion (VS), conductividad eléctrica (CE),
potencial hidrogeno (pH), porcentaje de materia organica (MO), relacion carbono/nitrégeno
(C/N), nitrogeno (N), fosforo (P) y potasio (K). Los valores del indice de correlacion que

resultaron significativos se presentan en negrita (o= 0.05).

Variables Densidad Resistencia VS CE pH N P K MO C/N ABio afios R?
Densidad 1 -0.609 -0.793 -0.855 0.900 -0.912 -0.491 -0.018 -0.942 -0.818 -0.333 0.111
Resistencia 1 0.480 0.622 -0.451 0.482 0.025 0.135 0.512 0.382 0215 0.046
VS 1 0.652 -0.694 0.853 0.341 0.104 0.847 0.695 -0.006 0.000
CE 1 -0.863 0.784 0.273 -0.152 0.790 0.794 0.067 0.004
pH 1 -0.848 -0.486 0.134 -0.869 -0.869 -0.134 0.018
N 1 0.705 0.237 0.939 0.802 0.201 0.040
P 1 0.491 0.590 0.491 0333 0.111
K 1 0.067 -0.127 0.006 0.000
MO 1 0.924 0.292 0.085
C/N 1 0.152 0.023

ABi1gaios 1

Los valores en negrita son diferentes de 0 con un nivel de significacion alfa=0.05

Con el objetivo de reconstruir la evolucion temporal del crecimiento en cada sitio, se
graficaron los IMA e ICA del area basal individual para cada sitio analizado (Fig. 2.8). Se verifico
que STD y CAR presentaron un el maximo incremento medio anual a los 12 afios. Sin embargo,

este momento se adelanté para ARO, CUE10 y CUE19. En el caso de ARO el maximo IMA fue
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alcanzado a los 9 afios, mientras que para CUE10 y CUE19 ese momento ocurrié a los 6 afios de
la implantacion del macizo. A pesar de la heterogeneidad de condiciones de cultivos entre STD,
CAR, CUE10 y CUE19 estos sitios presentaron una marcada reduccion en el incremento corriente

anual en el afio 2009.
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Figura 2.8. Evolucion temporal de los incrementos medio anual (IMA) y corriente anual (ICA)

del area basal individual de los distintos sitios de muestreo.

Por ultimo, a los efectos de vincular las variaciones del crecimiento radial entre sitios con
el agua potencialmente disponible para el riego, se analizo la evolucion temporal de caudales del
rio Tunuyan, como patrén representativo del agua disponible para el riego en cada cuadro (Fig.
2.9). Esta serie temporal de caudales de primavera-verano entre los afios 1985 y 2020 mostré una
reduccion paulatina del agua transportada y disponible en la zona. La serie temporal de caudal
presento una gran variabilidad interanual, con valores por encima y por debajo de la media de los
ultimos 36 afios. Sin embargo, a partir del afio 2009 el caudal promedio durante la estacion de
crecimiento de los arboles no ha superado el caudal promedio historico de primavera-verano de
los ultimos 36 afios (40 m?/s). El caudal promedio del periodo correspondiente a los ultimos 12
afios (P3) resultd significativamente menor en comparacion con los periodos que lo antecedieron.
En relacion al P3, para los anos 2015 y 2016 se registrd un pequefio incremento en el caudal en
comparacion con los 5 afios previos. Sin embargo, en los afios siguientes los caudales fueron ain

menores evidenciando un agravamiento de la emergencia hidrica en la provincia.
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Figura 2.9. Serie temporal del caudal (m?/s) promedio de la cuenca del rio Tunuyan durante los
meses de crecimiento activo de las plantas (primavera-verano) entre los afios 1985 y 2020. Los

puntos indican el caudal promedio de cada afio. La linea roja indica el caudal promedio de los

ultimos 36 anos. Las lineas rojas punteadas indican las medias por sub-periodos de 12 afios (P1:
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1985-1996; P2: 1997-2008; y P3: 2009-2020). Los datos fueron analizados usando los MLG y

DGC como post-test. Letras diferentes indican diferencias significativas entre medias.

2.5 Discusion

Las plantaciones de P. x canadensis ‘Conti 12’ y ‘Guardi’ establecidas en el Valle de Uco,
provincia de Mendoza, presentan una gran heterogeneidad estructural entre ellas como asi
también variabilidad interna asociada a la distancia de la parcela con el surco derivador de riego.
Ademas, algunos de los sitios de muestreo presentaron una alta tasa de mortalidad. A pesar de la
variabilidad en los valores medios de las caracteristicas fisicas y quimicas del suelo, estas no
pudieron explicar las variaciones del crecimiento de los arboles en las plantaciones analizadas. A
esto se suma que algunos de los sitios presentaron una anticipacion en la edad de maximo
incremento en area basal que coincide con el inicio de la emergencia hidrica en la provincia de
Mendoza. Estos resultados sugieren que la heterogeneidad intra-macizos forestales en el Valle de
Uco podria deberse a que las plantaciones han sufrido parcialmente estrés hidrico. Posiblemente
la reduccion del caudal del rio Tunuyan en primavera-verano durante los tltimos afios no alcanzé
para proveer el agua suficiente a cada macizo y, en consecuencia, la distribucion del agua de riego
termino siendo heterogénea.

Aunque el marco de plantacion ha sido distinto entre los sitios considerados en este estudio,
la densidad de los macizos esta de acuerdo con los que se plantea para forestaciones destinadas a
madera en la region (Calderon 2006). La AMD de las plantaciones de ‘Conti 12’ tuvo valores
dentro del rango esperado para la edad (Tabla 2.2), ya que como fuera descripto en la
introduccioén, el mismo clon cultivado bajo riego en la provincia de San Juan con un
distanciamiento de 2.5 X 5 m presentdé una altura promedio de 20 m a los 10 afios de edad
(Bustamante & Perez 2008). Sin embargo, el volumen de los sitios analizados en este capitulo fue
menor en comparacion con la misma plantacion de San Juan, cuyo rendimiento fue de 340 m*/ha
(Bustamante & Perez 2008). En relacion a esta referencia, se desconoce el método utilizado para

la cuantificacion del volumen por lo que las diferencias podrian también deberse al método
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empleado. Por otra parte, las dos plantaciones de ‘Guardi’ (sitios CUE10 y CUE19) analizadas
en este capitulo presentaron menores AMD y volumen total en comparacion con los sitios de
‘Conti 12’ (sitios STD, ARO y CAR), a pesar de que ambos clones han sido descriptos como de
crecimiento similar (Calderén 2006).

La variabilidad evidenciada por la amplitud de las distribuciones diamétricas y de alturas
en la mayoria de los sitios analizados no son las esperables para plantaciones monoclonales (Fig.
2.3y 2.4). Aun asi, a través de los mapas de variacion espacial de AMD y AB se pudo detectar
que los sitios presentaron un gradiente de disminucion en el crecimiento en altura y en diametro
definido por la distancia de los arboles con la linea de distribucion o punto de ingreso del agua de
riego a los diferentes macizos (Fig. 2.5 y 2.6). Esto sugiere que la falta de homogeneidad del sitio
se deberia a la distribucion heterogénea e ineficiente del agua de riego debido a una incorrecta
nivelacion del terreno o por un manejo inadecuado del agua dentro de los macizos. Esta
deficiencia pudo haber generado diferencias en la disponibilidad de agua intra-sitio, de forma que
porciones de los macizos hayan sido expuestas a periodos de estrés hidrico durante su ciclo de
crecimiento. La reduccion en el crecimiento y acumulacion de biomasa en respuesta al déficit
hidrico ha sido ampliamente relatada para este género (Yin et al. 2005, 2009; Guidi & Labrecque
2010; Cafete-Salinas et al. 2019). Ademas, la respuesta al estrés hidrico puede variar segin
genotipo (Yin et al. 2009; Guidi & Labrecque 2010). Asi, las diferencias en el crecimiento entre
los sitios de ‘Conti 12’ y ‘Guardi’ podrian deberse a diferencias en la sensibilidad al estrés ( Guidi
& Labrecque 2010; Barigah et al. 2013). Sin embargo, el analisis comparativo del AB; 10 asos
muestra que el cuadro CUE10, plantado con el clon ‘Guardi’, present6 un crecimiento similar a
los cuadros de ‘Conti 12’ a la misma edad, sugiriendo que las diferencias encontradas en variables
estructurales al momento de la corta final, asi como la heterogeneidad espacial, se deberian a
diferencias en el manejo y/o magnitud del déficit hidrico experimentado por los distintos macizos
(Fig. 2.7).

A pesar de la variabilidad en la fertilidad de suelo entre los sitios de muestreo, las
concentraciones de los principales macronutrientes (N, P, K) se ubicaron dentro del rango
encontrado por Valenzuela & Erquiaga (1997) para suelos de la provincia de Mendoza en donde
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se desarrollan cultivos agricolas con fertilizacion de siembra y mantenimiento (Tabla 2.3).
Ademas, un estudio de Heras et al. (1987) realizado en cinco localidades de Mendoza reportd
valores de pH y salinidad similares a los valores encontrados en los macizos de Populus evaluados
en este trabajo. Por otro lado, en ese estudio los valores de la relacion C/N fueron mas altos que
los encontrados en los sitios de muestreo evaluados en este capitulo. Particularmente, para el
cultivo de alamos se recomienda suelos con pH proximo a la neutralidad (entre 6 y 8), con
contenidos en materia organica superiores al 2% y ausencia de salinidad (Calderén 2010). La
mayoria de los sitios analizados cumplié con estas recomendaciones, excepto por CUEIQ y
CUEI19 que presentaron pH ligeramente superiores. Estos sitios también presentaron bajos
porcentajes de MO. A pesar de que algunos sitios no presentaban las condiciones ideales de suelo,
las mismas variables edaficas no parecieron ser la principal limitacion para el crecimiento de los
arboles, ya que el AB; 10 an0s NO estuvo correlacionado significativamente con ninguno de los
parametros fisico-quimicos analizados (Tabla 2.4).

El méximo incremento medio en area basal fue alcanzado entre los 6 y 12 afos de edad en
los distintos macizos analizados (Fig. 2.8). La anticipacion del maximo incremento medio en area
basal en ARO, CUE10 y CUEI19 seria consecuencia de una muy notable reduccion en el ICA a
partir el quinto y séptimo afio de vida de la plantacion lo que gener6 que el momento de mayor
productividad bioldgica (maximo IMA) se produjera a una edad mas temprana que la esperada.
El crecimiento acumulado luego de los seis afios de vida de esas plantaciones fue muy reducido
en comparacion con la etapa inicial como consecuencia de la anticipada reduccion del ICA. Esto
indica que los sitios sufrieron un efecto comun que perjudico el crecimiento radial de los arboles.

El inicio de la emergencia hidrica en la provincia de Mendoza coincidi6 con el inicio del
patréon comun de merma en el crecimiento radial de los sitios descripto anteriormente. Durante el
sub-periodo P3 (2009-2020) del registro de caudales del rio Tunuyén, la cuenca presentd una
significativa reduccidon del agua transportada, que resultd en una disminucion del agua
potencialmente disponible para el riego de los cultivos en la region (Fig. 2.9). Seglin Rivera et al.
(2017; 2021), eventos de sequias significativos se han registrado en el area central de la cordillera
de los Andes en Argentina desde 2007 y persisten hasta la actualidad. Durante los afios 2015 y
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2016, se registrd un incremento significativo en la precipitacion nivea en la cordillera vinculado
la ocurrencia de la fase positiva de El Nifio Oscilacion Sur (ENOS), i.e. un evento Nifio (Rivera
et al. 2017; Rivera et al. 2021) que generalmente se traduce el aumento de las precipitaciones en
la region. Como consecuencia, los caudales medios del rio Tunuyan presentaron una pequefia
recuperacion. Sin embargo, el aumento en el caudal no fue suficiente para superar el valor medio
de los ultimos 36 afios. A esto se sumo6 que en los afios siguientes los caudales registrados fueron
aun mas bajos, especialmente para el afio 2019 que, segiin Rivera (2021), fue marcado por la
sequia hidroldgica mas severa de los tltimos 50 afios. Por otra parte, el Grupo Intergubernamental
de Expertos sobre el Cambio Climéatico (IPCC) de las Naciones Unidas predijo que la tendencia
actual de reduccion de las nevadas continuara en los proximos afios (IPCC 2019). Este escenario
pone en riesgo las actividades economicas en la provincia que dependen del agua para su
desarrollo. A pesar de ello, pocos son los estudios sobre su efecto en la agricultura en Mendoza y
aquellos que lo han analizado, lo han hecho en forma exclusiva para la viticultura, principal
actividad agricola de la provincia (Agosta et al. 2012; Cabré & Nufiez 2020).

Los resultados aqui presentados abren interrogantes sobre la factibilidad de la actividad
forestal con el manejo tradicional del riego en un escenario climatico cada vez menos favorable
en términos de reduccion del agua precipitada en la cordillera de los Andes. Es por ello que se
requiere del andlisis de la respuesta ecofisioldgica de los arboles a la situacion actual y real en
plantacion. En ese sentido, la utilizacion de las series de los anillos de crecimiento supone una
ventaja considerable ya que permite reconstruir la historia de vida de los arboles en relacion a su
ambiente con resolucion anual y, en algunos casos, intra-anual (Fritts 1976; Fritts & Swetnam
1989). Especificamente, los cambios en la composicion isotopica de las series de anillos de
crecimiento reflejan las fluctuaciones ambientales que rigen los procesos fisioldgicos implicados
en la xilogénesis (McCarroll & Loader 2004; Gessler et al. 2014). Por ejemplo, las modificaciones
en las relaciones isotopicas del carbono en los anillos de crecimiento se han relacionado con el
estrés por sequia de los arboles (Leavitt & Long 1989) y con el estado de humedad del suelo
(Stewart et al. 1995). Por lo tanto, esta informacion podria superar la limitacion de la inexistencia

de los registros de agua efectivamente utilizada para el riego de las plantaciones, ayudando en la
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comprension del impacto de la emergencia hidrica en el crecimiento radial de los dlamos durante

los tultimos afios. Esta evaluacion se desarrollara en el capitulo siguiente (3).
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Capitulo 3

Impacto del estrés hidrico en una plantacion de Populus x canadensis
inferido a través del contenido de isotopos (6"°C y 6'30) en los anillos
de crecimiento

3.1. Introduccién

La variabilidad climatica inter e intra-anual afecta la formacion de los anillos de
crecimiento de un arbol. En cada afio, los nuevos elementos celulares del xilema secundario,
formados por el cdmbium, reflejan las condiciones ambientales para el crecimiento de los arboles.
El carbono y el oxigeno son algunos de los principales elementos que constituyen la madera. En
la naturaleza, estos elementos estan presentes como diferentes iso6topos estables. El carbono (C),
por ejemplo, estd presente en las formas '?C y *C, mientras que el oxigeno (O) puede ser
encontrado en tres formas isotdpicas diferentes (*0O, 17O y '°0). Sin embargo, tradicionalmente
en los estudios fisiologicos se utiliza la relacion entre el '*O y '°0. Los is6topos mas pesados son
menos abundantes en la naturaleza que los mas livianos. La composicion isotopica (J)
corresponde a las proporciones isotdpicas absolutas del isotopo minoritario respecto al isotopo
mayoritario (*C/"C y '®0/'°O, por ejemplo) referida a un estandar y expresada por partes por mil
(%o). En los tejidos vegetales, la composicion de isdtopos estables es dependiente de una serie de
procesos de fraccionamiento. Es decir, depende de las fluctuaciones en las proporciones de
is6topos de carbono como resultado de procesos bioquimicos naturales, en funcién de su masa
atomica. Asimismo, el fraccionamiento isotopico es determinado en parte por las condiciones
ambientales (McCarroll & Loader 2004; Gessler et al. 2014). Esto puede resultar en el
enriquecimiento o empobrecimiento del isotopo pesado en los tejidos vegetales, lo cual se traduce
en un incremento o reduccion de la composicion isotopica, respectivamente. En consecuencia, la
composicion isotopica de la madera puede ser utilizada como un indicador de los procesos
ecofisiologicos asociados a las condiciones climaticas a las cuales los arboles estuvieron
expuestos durante su ciclo de crecimiento (McCarroll & Loader 2004; Lavergne et al. 2016; 2017;

Vadeboncoeur et al. 2020; Penchenat et al. 2022).
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En particular, la composicion isotopica de carbono (8'°C) de la materia organica puede
utilizarse como indicador de cambios en la conductancia estomatica (gs) y en las tasas
fotosintéticas, reflejando asi las variaciones en el contenido de agua del suelo y la demanda
evaporativa de los arboles (Farquhar et al. 1989). Esto se debe al vinculo entre el fraccionamiento
isotopico del carbono fotosintético y la relacion entre la concentracion de CO; interna de la hoja
(ci) y la del ambiente (ca) (Farquhar et al. 1982; Gessler et al. 2014). El fraccionamiento del
carbono ocurre debido a la discriminacion fotosintética de la Rubisco en contra del '*C, junto con
la rapida difusion del 'CO, desde el ambiente hacia la cmara subestomatica en comparacion con
el ¥COs,. Estos procesos resultan en una menor composicion isotopica de carbono en los tejidos
producidos en afios de condiciones climaticas normales (Fig. 3.1a). Sin embargo, durante el estrés
por sequia, las plantas controlan la tasa de transpiracion a través del cierre estomatico (Bréda et
al. 2006). En tales condiciones la concentracion foliar interna de CO; se reduce, conllevando a
una reduccion en la discriminacion de la Rubisco en contra del *C (Fig. 3.1b), lo que resulta en
un enriquecimiento isotopico (incremento del 8'*C) en los anillos de crecimiento formados en
afos de restriccion hidrica (Farquhar et al. 1982, 1989; McCarroll & Loader 2004). Asimismo, a
través del 8"°C se puede calcular las variaciones en la discriminacion isotopica de carbono (A*C)
y la eficiencia intrinseca del uso del agua (iIWUE) (Farquhar & Richards 1984; Seibt et al. 2008;
Vadeboncoeur et al. 2020). Ante la reduccién o limitacion de agua disponible, las plantas reducen
su conductancia estomatica para evitar la falla hidraulica y, en ultima instancia, su muerte. Esto
reduce la tasa fotosintética (4) e induce cambios en iWUE y en ci, con variaciones en el CO-
asimilado y, en consecuencia, en la composicion isotdpica del carbono fijado en las plantas (Seibt

et al. 2008; Maseyk et al. 2011).
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Figura 3.1. El efecto de la conductancia estomatica en el fraccionamiento isotopico de carbono
en los tejidos. a) Alta conductancia estomatica: el CO; se difunde facilmente desde el ambiente
hacia la cdmara subestomadtica. La alta concentracion intercelular de CO; no limita la actividad
de la Rubisco, por lo tanto, se potencia la discriminacion en contra del '*C. b) Baja conductancia
estomatica: la concentracion de CO; es reducida en interior de la hoja, lo que limita la fotosintesis.
La discriminacion fotosintética de la Rubisco en contra del '*C se reduce. R: Rubisco.

Por otra parte, la composicion isotopica del oxigeno (5'0) en las plantas es afectada por
diversas condiciones ambientales, entre ellas la temperatura y la humedad relativa (Farquhar &
Lloyd 1993; Barbour et al. 2004; Lavergne et al. 2016; Penchenat et al. 2022). La evaporacion
promueve el enriquecimiento en '*0 en el agua del suelo ya que los isétopos mas ligeros (1°0) se
evaporan con mas facilidad hacia la atmoésfera. Esto afecta la sefial isotopica original de las
precipitaciones y genera gradientes en profundidad del suelo, con mayores 380 en las capas
superiores. Por eso, el enriquecimiento del agua del suelo debido a la evaporacion se ve afectado
por el tiempo de permanencia del agua en el suelo (Moreno-Gutiérrez et al. 2012). Una vez que
el agua ingresa a las raices, la misma es conducida por el tejido xilematico hacia los 6rganos en
donde ocurren la fotosintesis y la transpiracion. En la hoja, el fraccionamiento es critico ya que la
transpiracion promueve un enriquecimiento de hasta un 20%o en %0 (Saurer et al. 1998). El §'%0
en el agua de la hoja brinda informacion sobre el déficit de presion de vapor de agua (DPV) en el
aire alrededor de la planta, la fuente de agua que esta siendo utilizada y los procesos fisiologicos
que gobiernan la pérdida de agua en la hoja, como los movimientos estomaticos y la transpiracion.
Por ejemplo, a medida que aumenta el DPV (es decir, a medida que las condiciones ambientales

se vuelven mas secas), se produce una mayor evaporacion y, por tanto, un enriquecimiento

58



Tesis doctoral | Capitulo 3

evaporativo en '®0 del agua foliar, ya que el H»'°0 mas ligero se evapora mas facilmente que el
H,'30 mas pesado. Esto hace que el H,O restante en los lugares de evaporacion se enriquezca en
130. Inicialmente se ha utilizado este modelo, desarrollado para los océanos por Craig y Gordon
(1965), para conocer las condiciones de evaporacion y la fisiologia de las hojas. Sin embargo, el
modelo Craig-Gordon, adaptado a las plantas por Dongmann et al. (1974), dio lugar a
sobrestimaciones del enriquecimiento en H,'30 del agua de las hojas porque no tenia en cuenta el
agua menos enriquecida que fluye desde los haces vasculares de las hojas hacia los lugares de
evaporacion (cavidad subestomatica). Esta sobreestimacion afecta en gran medida a la
interpretacion de 6'%0 como indicador de las condiciones de evaporacion en las que crecio la
planta, asi como a la fisiologia de la hoja. En respuesta a esta sobreestimacion, Farquhar & Lloyd
(1993) propusieron el efecto Péclet que establece que el agua enriquecida de los sitios de
evaporacion por transpiracion se empobrece por la difusion posterior del agua que llega
empobrecida en esos sitios. En otras palabras, el efecto Péclet describe la mezcla del agua
procedente del xilema (empobrecida en '*0) y de los lugares de evaporacion (enriquecida en '*0).
Asi, el enriquecimiento real de agua en la hoja (que luego se ve reflejado en el 30 en la celulosa
de la madera) estaria inversamente correlacionado con las tasas de transpiracion (Farquhar y
Lloyd 1993).

La utilizacion del 8'*C y del 8O se ha convertido en una técnica dendrocronologica
ampliamente utilizada para la reconstruccion de la variabilidad climatica del pasado (Hartl-Meier
et al. 2014; Porter et al. 2014; Lavergne et al. 2016, 2017; Belmecheri & Lavergne 2020;
Penchenat et al. 2022). Desde un punto de vista fisioldgico, el uso combinado de las relaciones
isotopicas de carbono y oxigeno de los anillos de los arboles puede proporcionar informacion
sobre la dinamica pasada de la conductancia estomatica, la tasa de transpiracion de la copa, la
capacidad fotosintética e incluso la profundidad y la estacionalidad en la captacion de agua del
suelo (Scheidegger et al. 2000). Varios estudios han mostrado correlaciones entre la composicion
de is6topos y caracteristicas ambientales, incluyendo la disponibilidad de agua en el suelo, la
precipitacion y el déficit de presion de vapor (Dawson et al. 2002; Lavergne et al. 2016, 2017,
Penchenat et al. 2022). A pesar de la importancia de los alamos como especie lefiosa de interés
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forestal productivo, todavia son pocos los estudios que evaliian la composicion isotdpica de la
madera de estos arboles (Arend & Fromm 2007; Giovannelli et al. 2007). Aun asi, estudios en
especies del género Populus indicaron una correlacion negativa entre la disponibilidad de agua y
la composicion isotdpica de carbono (Leffler & Evans 1999; Leffler & Evans 2001; Chamaillard
et al. 2011; Cocozza et al. 2011; Meyer et al. 2018; Friedman et al. 2019). Por el contrario, la
composicion isotopica de oxigeno en los anillos de crecimiento de alamo en respuesta a las
fluctuaciones climaticas atin no es del todo clara (Meyer et al. 2018). No obstante, Singer et al.
(2012) encontrd que el enriquecimiento en O en los anillos de crecimiento de P. nigra estuvo
asociado a los periodos mas secos en una serie temporal de 50 afios. A su vez, en ese mismo
estudio se observo una correlacion negativa entre el 3'%0 y el incremento en 4rea basal.
Tomando como base los hallazgos del Capitulo 2 y la reduccion en el agua potencialmente
disponible para el riego en la provincia de Mendoza, vale preguntarse si las series temporales de
anillos de crecimiento de los arboles en estas plantaciones, como un registro de las condiciones
ambientales a las que estuvieron sometidos estos individuos, poseen caracteristicas isotopicas
singulares que permitirian reconstruir el estado hidrico de las plantas a lo largo de su vida e

indirectamente conocer el nivel de agua de riego que efectivamente recibieron.

3.2. Objetivo e hipotesis

3.2.1. Objetivo

Determinar en forma retrospectiva, si los individuos de una plantacion de alamo bajo riego
en la provincia de Mendoza han sufrido periodos de estrés hidrico a través del andlisis de la
composicion isotopica (8'°C y 8'80) de los anillos de crecimiento.

Caracterizar espacialmente dentro del macizo forestal, las variaciones isotdpicas anuales,

de manera de inferir el grado de afectacion por estrés hidrico.

3.2.2. Hipotesis
El incremento radial y el contenido isotdpico de los anillos de crecimiento de arboles en un
macizo forestal presentan variabilidad debido a la heterogénea disponibilidad de agua para el
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riego a lo largo del ciclo productivo (variacion temporal) y a su distribucion en relacion a la

distancia al punto de ingreso del agua de riego (variacion espacial).

3.3. Materiales y Métodos

3.3.1. Area de estudio

En el capitulo 2 de la presente tesis se hipotetizo que la anticipacion del maximo incremento
en area basal presentado por algunos sitios de muestreo estaria asociado a la reduccion de la
disponibilidad de agua debido a la emergencia hidrica que ha tenido lugar ultimos afios en la
provincia de Mendoza y a un manejo irregular del riego. Por eso, entre los sitios con esa
caracteristica, se eligié el macizo forestal CUE10 (finca El Cepillo de la empresa Cuyo Placas
SA, departamento de San Carlos, Oasis centro o Valle de Uco, pcia. de Mendoza) como sitio de
estudio. Esta plantacion forestal corresponde al clon P. X canadensis ‘Guardi’, tiene una
superficie de 24.7 ha y un marco de plantacion de 5 x 2.25 m, fue implantada a partir de estacas

en el afio 2005 (Tabla 2.1).

3.3.2. Muestreo y procesamiento del material

Las muestras analizadas corresponden a las secciones descriptas y analizadas en el Capitulo
2 para la medicion del ancho de anillo e inferencia de tasas de crecimiento. Tal como fuera
indicado en la seccion 2.3.2, el muestreo, acondicionamiento de las muestras, fechado y medicion
de anillos se realizé siguiendo la metodologia estandar en Dendrocronologia (Stokes y Smiley

1968). Se proceso una muestra por cada arbol seleccionado.

3.3.3. Extraccion de a-celulosa

El procesamiento de los anillos de crecimiento de cada muestra para la determinacion de
la relacién isotopica de oxigeno y carbono en forma anual se realizo en el Laboratoire des
Sciences du Climat et de 'Environnement (LSCE, Gif-sur-Yvette, Cedex, Francia) en el grupo
GLACCIOS perteneciente a la Université de Versailles Saint-Quentin-en-Yvelines, CEA
(Commissariat a I’Energie Atomique et aux Energies Alternatives) y CNRS (Centre National de

61



Tesis doctoral | Capitulo 3

la Recherche Scientifique) durante una estancia de investigacion realizada en junio de 2019.
Como primer paso, los anillos de crecimiento de cada muestra fueron separados utilizando un
bisturi. Previamente, se garantizd que las muestras de madera estuvieran libres de marcas de
grafito (generalmente realizadas durante la datacion y conteo de anillos) y pegamento que
pudieran interferir en la determinacion de los isotopos estables. Se triturd y se molio la madera
proveniente de cada anillo de crecimiento con un molinillo IKA A11 basic (IKA-Werke GmbH
& Co. KG, Staufen, Alemania). Luego, se acondicionaron las muestras en bolsas de teflon (Fig.

3.2).

Figura 3.2. Acondicionamiento de muestras de anillos de crecimiento para la extraccion de a-

celulosa. a) Muestra de madera cofechada mediante el método de la lista. b) Anillos de
crecimiento anuales. ¢) Anillos de crecimiento molidos. d) Muestras acondicionadas en bolsas de

teflon.

La a-celulosa de la madera fue extraida de acuerdo con el método quimico SOXHLET
derivado de Leavitt & Danzer (1993). El proceso consiste en la eliminacion de grasas y resinas,
moléculas hidrosolubles, lignina y hemicelulosa, como se describe a continuacion:

1) Eliminacion de grasas y resinas: Se acondicionaron entre 25 a 30 bolsas por

SOXHLET. Se prepar6 una solucion de 70% de tolueno y 30% de etanol. Se agregd
150 ml de la solucion en el balon y 60 ml en el SOXHLET. Los balones se calentaron
a 70-80°C durante 10 horas. Luego, se eliminaron los solventes y se agrego etanol (150

ml en el balon y 60 ml en el SOXHLET) (Fig. 3.3a).
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2) Eliminacion de moléculas hidrosolubles (sales inorganicas, polisacaridos livianos,
gomas y resinas): Las muestras se colocaron en un matraz de Erlenmeyer con un 1
litro de agua destilada y se hirvieron por 6 horas.

3) Eliminacion de la lignina: Las muestras se transfirieron a un matraz Erlenmeyer con
700 ml de agua destilada, 7 g de NaClO, y 1 ml de acido acético y se calentaron por
70°C durante toda la noche (Fig. 3.3b). En el dia siguiente, se realizaron 3 adiciones
sucesivas de 7 g de NaClo, + 1 ml de &cido acético a cada 2 horas. Después de la ultima
adicion, se calentaron las muestras en la solucion a 70 — 80°C por 4 horas.
Posteriormente, las muestras se transfirieron a un vaso de precipitado con agua
destilada y se colocaron en un bafio ultrasonico por 30 minutos (Fig. 3.3¢). Se cambio
el agua y se repiti6 el proceso por 7 veces.

4) Eliminacion de la hemicelulosa: Las muestras fueron colocadas en una solucion de
NaOH 17% por una hora. Luego, fueron enjuagadas con agua destilada y se colocaron
en un bafio ultrasonico por 30 minutos (proceso repetido 6 veces). Se sumergieron las
muestras en acido acético 10% durante 10 minutos y posteriormente se las enjuagd con
agua destilada por 8 veces en un bafio ultrasénico (Fig. 3.3¢). Por tltimo, las muestras
fueron retiradas del agua y colocadas en estufa a 70°C por 2 dias.

Una vez realizado este procedimiento, la a-celulosa fue homogenizada ultrasénicamente
con un sonotrode (Fig. 3.3e y f) y luego se la liofilizé. Alrededor de 0.10 mg de celulosa de cada
anillo de crecimiento fueron acondicionados en cépsulas de aluminio. Las relaciones *C/!*C y
180/1%0 de cada anillo fueron determinados con un analizador elemental (EA NC2500, Carlo Erba,
Milan, Italia) acoplado con un espectrometro de masa (MAT 252, Thermo Finnigan, San
Francisco, EEUU; Fig. 3.3h). La deviacion estandar (SD) fue 0.1%o para el carbono y 0.2%o para

oxigeno.
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Figura 3.3. Extraccion de la a-celulosa de la madera de acuerdo con el método quimico

SOXHLET. a) Muestras en el equipo SOXHLET para la eliminacion de grasas y resinas. b)
Proceso de extraccion de lignina. ¢) Bafio ultrasonico. d) Muestras luego de la extraccion de la o-
celulosa. e y f) homogeneizacion de la a-celulosa a través de un sonotrode. g) a-celulosa

homogeneizada y liofilizada. f) analizador elemental acoplado con el espectrometro de masa.
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La composicion isotopica de los anillos de crecimiento fue expresada por la notacion:
0"X (%0) = (R muestra / R estindgar— 1) * 1000
en donde 6"X corresponde a la composicion isotopica referida a un estandar expresada por mil
(%0), mientras que R muestra ¥ R estandar epresentan las proporciones isotdpicas absolutas del isotopo
"X (BC y B0, por ejemplo) respecto al isdtopo mayoritario (‘2C y '°0). El estandar usado para el
carbono fue el “Vienna- PDB”. En el caso del oxigeno se utilizé el estandar “Viena-Smow”
(Coplen 1996).

Los valores de 8'3C de los anillos de crecimiento (8'°Crayw) se corrigieron de la influencia
antropogénica a través de la eliminacion de la firma isotopica preindustrial (—6.4, AD 1850;
Saurer et al. 1997; Belmecheri & Lavergne 2020) del §'*C,m atmosférico actual (para cada afio),
a través de la siguiente ecuacion:

0 Ceor = 0 Craw— (0" Cum + 6.4)

A partir de los valores de 3'°Ceor de los anillos de crecimiento se calculd la concentracion
intracelular de CO» (ci) y el A*C mediante las ecuaciones propuestas por Francey & Farquhar
(1982):

Ci = Cy (6" Ceor — 0" Cum + a)/(a —b)
ABC (%0) = a + (b - a)(C/Cy)
en donde 8"Cum se refiere a la relacion de los isétopos de carbono atmosférico, ‘a’
corresponde a la discriminacion de '*CO, durante la difusion de CO; a través de los estomas
(4,4%0) y 'b' a la discriminacion asociada con la carboxilacion enzimatica (27%o). Luego, se
calculd la eficiencia intrinseca en el uso del agua (iWUE) mediante la siguiente ecuacion:
iWUE = (Ci- C)) /1.6

Como ultimo paso y con el objetivo de reconstruir el patron de temporal de las variables
obtenidas a través de los anillos de crecimiento, se generaron las cronologias del valor medio (a
partir de las series temporales individuales de cada muestra) de las siguientes variables:
incremento en area basal (BAI), composicion isotopica de carbono corregido (8"Ceor),
discriminacion de carbono (A'3C), eficiencia intrinseca en el uso de agua (iWUE) y composicion
isotopica de oxigeno (5'%0).
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3.3.4. Relevamiento de caracteristicas ambientales

Los caudales promedio del rio Tunuyén, la temperatura maxima y la precipitacion de la
estacion hidrometeorologica Valle de Uco (nimero 1419) de la Subsecretaria de Recursos
Hidricos de la Nacién para el periodo 2005-2014 se obtuvieron a través del Sistema Nacional de
Informacion Hidrica (https://snih.hidricosargentina.gob.ar/). Ademas, también se obtuvo el Indice
Estandarizado de Precipitacion-Evapotranspiracion (SPEI) para el sitio de estudio a través de la

base de datos global grillada (Global SPEI database; https://spei.csic.es/). El SPEI fue

desarrollado a través de datos de precipitacion y evapotranspiracion potencial en escalas
temporales de 1 a 48 meses y puede ser utilizado para determinar el inicio, duraciéon y magnitud
de las condiciones de sequia respecto a condiciones normales (Vicente-Serrano et al. 2010). Se
seleccionaron los indices con escala temporal de 3 meses (SPEI3), debido a que las escalas
temporales cortas estdn relacionadas principalmente con el contenido de agua del suelo y la
descarga de los rios en las zonas de cabecera. También se utilizé el SPEI del mes de marzo con
escala temporal de 6 meses como indicador del SPEI de la estacion de crecimiento, para la
creacion del perfil de evolucion temporal de las variables hidrometeorologicas referentes para el
periodo 2006 - 2014. Luego, se generaron los perfiles de la evolucion temporal del valor medio
de cada una de las variables hidrometeorologicas referentes a la estacion de crecimiento
(primavera-verano) para el intervalo 2006 - 2014 y se los compar6 con los valores medios
historicos correspondientes al periodo 1985 — 2020 (36 afios). Estos valores medios de caudal,
temperatura maxima, precipitacion y SPEI3 para la estacion de crecimiento fueron asignados
calendariamente al afio de inicio de las estaciones de crecimiento siguiendo la convencion de
Schulman (1956) para el hemisferio sur de manera de hacerlos directamente comparables con las
series temporales de los anillos de crecimiento. Este procedimiento fue explicado en la seccion

2.3.2 del Capitulo 2 de esta tesis.

3.3.5. Analisis estadisticos
Con el objetivo de evaluar el grado de asociacion entre las distintas variables obtenidas a
partir de los anillos de crecimiento (BAI, §'*Ceor, AC, iWUE y 8'%0), se confeccion6 una matriz
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de correlacion de Spearman. Se consideraron asociaciones significativas a aquellas correlaciones
con un p < 0.05. Por otra parte, a los efectos de comparar las series temporales de crecimiento,
883 Ceor, A*C, iWUE y 8'®0 con las variables hidrometereoldgicas, se emplearon funciones de
correlacion segun Blasing (1984). Las funciones de correlacion se calcularon entre las cronologias
de los diferentes parametros medidos a partir de los anillos de crecimiento (BAI, §"*Ceor, A*C,
iWUE y 8'80) y los valores mensuales de las variables hidrometereoldgicas (temperatura,
precipitacion, SPEIL caudal del rio Tunuyéan) analizadas en periodos de 20 meses entre septiembre
del afio anterior y abril correspondiente al final de la estacion de crecimiento.

Ademés, también se reconstruyo6 el grado de afectacion por estrés hidrico en forma espacial
dentro del macizo a lo largo de cado afio vida de la plantacion. Para eso, se generaron figuras para
representar el patron espacial de los valores de BAIL, 8"*Ceor, AC, iWUE y 8'®0 para cada afio.
El macizo fue dividido en celdas correspondiente a las 11 parcelas de estudio al cual se le asign6
el valor registrado en la variable de interés analizada en el arbol muestreado. Para cada variable,
se utiliz6 una clasificaciéon por colores en funcidon de distribucion en los 10 percentiles,
correspondiendo el color azul al percentil minimo (10) y rojo al mayor (90), pasando por el blanco

asociado al percentil 50.

3.4. Resultados

En la matriz de correlacion de Spearman, se observo que el 8"*Ccor, AC ¢ iWUE se
asociaron significativamente (Tabla 3.1). Estas variables no son independientes, ya que el AC e
iWUE fueron calculados a partir de §"*Ccor. Como resultado, las asociaciones entre estas variables
presentaron altos niveles en sus coeficientes de correlacion (cercanos a 1) indicando un alto grado
de similitud entre ellas. A*C se asoci6 negativamente con 8'*Ceor € iWUE, mientras que la
asociacion entre 8'3Ccor e iIWUE fue positiva. Aun asi, §"*Ccor € iWUE también presentaron una
asociacion significativa y positiva con 8'%0, mientras que esta Gltima variable de oxigeno se
asocio negativamente con A®C. El BAI, por su parte, resultd positivamente asociado al APC y
negativamente con 8'3Ce,r, indicando que una relacion inversa entre el crecimiento radial y la
composicion de 1*C en la madera (i.e. mayor crecimiento radial-menor composicion de *C).
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Tabla 3.1. Matriz de correlacion de Spearman: Incremento en area basal (BAI), composicion
isotopica de carbono corregida (8'°Cor), discriminacion isotopica de carbono (AC), eficiencia
intrinseca del uso de agua (iWUE) y composicion isotopica de oxigeno (8'30). Los valores son

los coeficientes de Spearman para cada correlacion (n=99). Los valores significativos se presentan

en negrita (p <0.05).
Variables BAI 83 Ceor ABC iWUE 380
BAI 1 -0.750 0.750 -0.683 -0.500
8" Ceor 1 -1.000 0.983 0.850
AC 1 -0.983 -0.850
iWUE 1 0.883
6[80 1

A partir de las cronologias de BAI, 8"*Ceor, AC, iWUE y 80 se pudo observar la
evolucion temporal del valor medio de cada pardmetro con su intervalo de confianza (Fig. 3.4).
El BAI y el A*C presentaron un patrén temporal similar, mientras que el 3'°*Ceor, iWUE y 880
presentaron una variacion completamente antagdénica u opuesta con las dos primeras variables,
aunque muy similar entre ellas. En los afios 2010, 2013 y 2014 los arboles presentaron los
menores valores de discriminacion isotopica de carbono (A*C), mientras que en 3'*Ceor, iWUE y
8'%0 se registraron los valores maximos. El BAI present6 una reduccion a partir del afio 2008 y
un incremento en el grado de dispersion a partir del 2009, indicando que a partir de ese afio los
arboles comenzaron a presentar mayor variabilidad en los patrones de crecimiento radial. Esto
fue coincidente con una disminucion en la discriminacion isotopica de carbono (A*C) hasta el
afio 2010 (aumento de §'*Cr, iWUE) e incremento de 8'%0. A partir de 2011 y hasta el 2012, los
arboles presentaron una recuperacion en el incremento en area basal en asociaciéon con un
aumento en A*C (disminucion 8'*Ceor, iWUE) y reduccion en §'30. A partir del afio 2012, y hasta
el final del periodo analizado, la reduccion del crecimiento radial, medida a través del BAI,
descendid a valores medios de 13.5 cm?%afio. Esto fue exactamente coincidente con una reduccion
en la AC y aumento del 8°*C.or y iWUE. En el caso del '%0 el aumento se produjo entre el afio
2012 y 2013, alcanzando su maximo en este afio. En el afio 2014, esta variable descendio

levemente a su nivel del afio 2012.

68



Tesis doctoral | Capitulo 3

)

BAI

BAI (01112.

57C sor (%)

A"C (%o)

160 1 {WUE
150 -

140 A
130 A
120 -
110 -
100 f T T T T T T T f

IWUE (umol.mol'l)

34
33 -
32 -
31 -
30 -

29 II T T T T T T T :
2006 2007 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014

5"0 (%o)

Arto
Figura 3.4. Evolucion temporal del valor medio e intervalo de confianza del incremento en area
basal (BAI), composicion isotopica de carbono (8'°Ceor), discriminacion de carbono (A*C),

eficiencia intrinseca en el uso de agua (iWUE) y composicion isotopica de oxigeno (8'0) para el

periodo de 2006 a 2014.
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Para conocer las condiciones ambientales a las cuales los arboles estuvieron expuestos
durante su crecimiento, se generaron los perfiles de la evolucion temporal (desde el 2006 al 2014)
de diferentes variables hidrometeoroldgicas correspondientes a la estacion hidrometeoroldgica
Valle de Uco (caudal del rio Tunuyan, temperatura maxima, precipitacion) e indice estandarizado
de precipitacion-evapotranspiracion (SPEI6) para los 6 meses correspondientes a la estacion de
crecimiento (primavera-verano; Fig. 3.5). Se pudo observar que los arboles del sitio CUE10
estuvieron expuestos a temperaturas maximas superiores a la media historica (25.5°C; indicada
con lineas cortadas) con excepcion del afio 2010, cuya temperatura maxima fue de 25.3°C durante
la estacion de crecimiento. Los afios 2009 y 2011 presentaron las mayores temperaturas maximas,
con valores medios entre 27.7 y 27.5°C, respectivamente. En el caso de la precipitacion, su perfil
temporal muestra una reduccion sostenida desde al afio 2008 respecto a la media historica (277
mm). En el afio 2009, la precipitacion alcanzd su minimo para el periodo de estudio, con una
reduccion de 60% respecto a los valores historicos. En la figura de evolucion temporal del SPEI6,
se puede observar que los afios 2010 y 2012 fueron los inicos que presentaron valores superiores
a la media historica. Los afios mas secos, segin este indice, fueron 2009, 2013 y 2014. La serie
temporal de caudales del rio Tunuyan muestra valores inferiores a la media historica de
primavera-verano (40 m?/s) a partir de 2009. Los afios 2010 y 2014 presentaron los menores
valores del periodo evaluado con reducciones de casi 50% en el caudal (22 y 23 m¥s,

respectivamente).
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Figura 3.5. Evolucion temporal del valor medio de las variables hidrometeorologicas referentes
a la estacion de crecimiento (primavera-verano) para el periodo de 2006 a 2014: temperatura
maxima (Temp. max.), precipitacion, indice estandarizado de Precipitacion-Evapotranspiracion
en la escala de 6 meses (SPEI6; mes de marzo) y caudal del rio Tunuyéan. En cada panel, las lineas
punteadas representan el promedio historico de los ultimos 36 afios para cada una de las variables

hidrometeoroldgicas.

A través de las funciones de correlacion mensuales (Fig. 3.6), se observé que la similitud
descripta previamente para las 8°Ceor, AC ¢ iWUE (Tabla 3.1) resulto en patrones similares de
asociacion de estas variables con las variables hidrometeorologicas en las respectivas funciones
de correlacion. 8"*Ceor, A'*C € iWUE presentaron correlaciones significativas con el caudal del rio
Tunuyén durante la estacion de crecimiento y con algunos meses del afio anterior. Estas variables

también se asociaron significativamente con el SPEI3 principalmente en los meses que marcan el
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inicio de la estacion de crecimiento (entre agosto y octubre) y con el mes de septiembre del afio
anterior. 3"*Ceor € iWUE resultaron negativamente asociadas con el caudal del rio Tunuyan y
SPEI3, mientras que A" C estuvo positivamente asociado con estas variables
hidrometeorologicas. Ademas, 8"Ceor, ABC e iWUE también presentaron una asociacion
significativa con temperatura maxima y precipitacion para el mes de febrero de la estacion de
crecimiento. La asociacion también fue significativa entre 3'°Ceor y A*C con la precipitacion
correspondiente al mes de marzo del afio anterior. En el caso del §'%0, el anélisis de correlacion
indic6 una asociacion negativa con el caudal del rio Tunuyan durante la estacion de crecimiento
y con el caudal de los meses de septiembre a febrero del afio anterior. El 8'%0 también presentd
una asociacion significativa y negativa con el SPEI3 del mes de septiembre de la estacion de
crecimiento y del afio anterior. Ademas, las funciones de correlacion también indicaron una
asociacion significativa entre 880 y la precipitacion del mes de marzo de la estacion de
crecimiento. En el caso del BAI, las asociaciones significativas con las variables
hidrometereologicas no mostraron un patrén claro para la comprension sobre su impacto en el
crecimiento de los arboles. Esta variable de crecimiento radial resultd asociada positiva y
significativamente con el caudal del mes de septiembre del afio anterior, con el SPEI 3 del mes
de agosto, con la precipitacion del mes de julio y con la temperatura méxima de febrero durante

la estacion de crecimiento.
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Figura 3.6. Coeficientes de correlacion entre las variables hidrometereologicas (temperatura
maxima, precipitacion media, SPEI3 y caudal del rio Tunuyan) y las series temporales de
crecimiento y variables derivadas de los analisis isotopicos de la madera: Incremento en area basal
(BAI), composicion isotopica de carbono corregida (8'°Ceor), discriminacion isotdpica de carbono
(A*C), eficiencia intrinseca del uso de agua (iWUE) y composicion isotopica de oxigeno (3'%0).
El area en gris corresponde a la estacion de crecimiento (septiembre — abril) y las lineas cortadas
representan los niveles de significancia para a < 0.05. Las barras corresponden a los coeficientes

de correlacion y los asteriscos indican correlaciones significativas.

A través de los patrones espaciales generados a partir de la clasificacién por colores en
funcion de la distribucion en 10 percentiles del BAIL 8"*Ceor, AC, iWUE y 8'%0, se pudo observar
la evolucion en el tiempo y en el espacio de cada una de estas variables, a través de los afios, para
el periodo 2006 — 2014, en un reticulado o grillado dentro del macizo (Fig. 3.7). En los afios de
2006, 2007 y 2008, las variables BAI, 8"Ccr, A*C, iWUE y 8'®0 presentaron valores
homogéneos distribuidos en el macizo, con excepcion de la variabilidad observada para BAI en
el 2006. A partir del afio 2009, comenz6 a distinguirse mayor dispersion (heterogeneidad espacial)

en los valores de BAI, §*C.or, AC, iWUE y 8'®0 correspondientes a los arboles muestreados en
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las 11 parcelas. Los menores BAI y A*C correspondieron a las parcelas ubicadas a noreste
(parcelas 6, 7, 8,9, 10 y 11), indicando menor crecimiento radial y discriminacioén isotopica en
esa sub-area del macizo durante el afio 2009. Por otra parte, en esas mismas parcelas se registraron
los percentiles mas altos de §'*Ceor, iWUE y 8'%0, indicando un enriquecimiento en *C y *0 en
la madera producida en ese afio en comparacion con las parcelas ubicadas al suroeste (1, 2, 3,4y
5). Esta variacion o heterogeneidad intra macizo se extendio hasta el afio 2012 tanto en los valores
de BAI como en §"3Ceor, ABC, iWUE y 8'80. Sin embargo, en el afio 2011 y 2012, en todas las
variables se observaron valores mas cercanos al percentil 50 (color blanco) indicando una leve
mejoria y homogeneidad en las condiciones de crecimiento y estado hidrico de las plantas, aunque
con un leve empeoramiento hacia el 2012. A pesar de esta situacion transitoria, en los afios 2013
y 2014 los arboles muestreados presentaron los valores mas bajos de BAI'y A*C, y los mas altos
en 8Ceor, iIWUE y 8'®0 de forma homogénea dentro del macizo, indicando que la restriccion

hidrica fue mas severa y generalizada para todas las parcelas.
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Figura 3.7. Representacion de la evolucion del déficit hidrico en el sitio CUE10. A la izquierda se visualiza el area total del macizo y los puntos correspondientes

a las parcelas (identificadas con su respectivo numero). A la derecha se visualiza el patron espacial de las series temporales (de cada afo en particular) de las

variables derivadas de los anillos de crecimiento: Incremento en 4rea basal (BAI), composicion isotopica de carbono corregida (8'°Ceor), discriminacion isotopica

de carbono (A"*C), eficiencia intrinseca del uso de agua (iIWUE) y composicion isotopica de oxigeno (8'30). Las variables se clasificaron por colores en funcion

de distribucion en los 10 percentiles, el color azul corresponde al percentil minimo (10), el blanco al percentil medio (50) y rojo al méximo (90).
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3.5. Discusion

En este capitulo, se pudo comprobar que los individuos de P. x canadensis 'Guardi' del
macizo forestal CUE10 ubicado en el valle de Uco, provincia de Mendoza, atravesaron periodos
de estrés hidrico en base al analisis de las series temporales isotopicas (3'*C y 8'*0) de sus anillos
de crecimiento. La variable de crecimiento radial analizada, BAI, result6 significativamente
asociada con variables isotopicas de carbono: en forma negativa con §'°C y positiva con A*C. De
esta forma, afios en los que los arboles sufrieron estrés hidrico (situacion inferida por una
disminucion en la discriminacion de '*C, aumento en la eficiencia en el agua intrinseca y aumento
de 8'®0), se asociaron con una reduccion en el crecimiento radial. Por otra parte, la asociacion
positiva entre §'%0 y §'°C.or indica que los arboles aumentaron la iWUE a través del cierre
estomatico. Aun asi, 8*Ceor, AC, iWUE y 8'®0 se asociaron significativamente con el caudal del
rio Tunuyén correspondiente al periodo primavera-verano, lo que sugiere que estas variables son
indicadores de la variacion en la disponibilidad de agua disponible para el riego durante la
estacion de crecimiento de los 4lamos. Por otra parte, dentro del macizo se detectaron patrones
espaciales diferentes en relacion a los indicadores de estrés hidrico: desde la completa afectacion
por sequia hasta la situacion opuesta pasando por gradientes de intensidad.

La composicion isotopica del carbono (8"*Ceor) medida en la celulosa de los anillos de
crecimiento es comunmente utilizada en estudios ecofisiologicos como indicador de las
condiciones climaticas a las cuales los arboles estuvieron expuestos afio tras afio (McCarroll &
Loader 2004; Srur et al. 2008; Lavergne et al. 2017; Belmecheri & Lavergne 2020; Vadeboncoeur
etal. 2020). En este capitulo, el 3"*Ccor de los anillos de crecimiento presentd una amplia variacion
inter-anual. Esto podria atribuirse a diferencias en la demanda de CO; durante la asimilacion de
carbono (aumento de la capacidad fotosintética) o variaciones en la gs que limita el suministro de
CO; (Farquhar & Richards 1984; Bacon 2009). Como el 0 no estda modulado por la capacidad
fotosintética, la informacion sobre el enriquecimiento en 'O en el material vegetal puede ser ttil
para distinguir la causa de las variaciones del §'°C (Scheidegger et al. 2000; Roden & Siegwolf
2012). Los resultados hallados en este capitulo muestran una correlacion positiva y significativa
entre el 8”Ceor y 880 indicando que el cierre estomético fue el principal impulsor del
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enriquecimiento isotopico de carbono en la madera (Lavergne et al. 2017). Ademas, el
enriquecimiento en *C (aumento del §'3C) en los anillos de crecimiento estuvo asociado a una
reduccion en el incremento en area basal (BAI), sugiriendo una menor asimilacion de carbono
debido a la reduccion en la conductancia estomatica inducida por la sequia. La relacion negativa
entre €l 3'°C y el crecimiento ha sido reportada para genotipos de P. x canadensis y P. deltoides
bajo condiciones de estrés hidrico (Cocozza et al. 2011). Adicionalmente, la reduccion de la
discriminacion de la Rubisco en detrimento del *C (menor A*C) y el aumento de la eficiencia
intrinseca en el uso de agua (iWUE) en los afios marcados por la reduccion del BAI, reafirman
este resultado y apoyan la hipdtesis.

E13'80 en los tejidos vegetales refleja la composicion isotdpica del agua de origen utilizada
para el crecimiento de los arboles que, a su vez, es fuertemente afectada por el tiempo de
permanencia del agua en el suelo (Tang & Feng 2001; Brooks et al. 2009). Es decir, a mayor
permanencia del agua en el suelo, mayor el enriquecimiento en '80. En este capitulo, los anillos
de crecimiento presentaron variacion inter-anual en la composicion isotopica de oxigeno. El
sistema de riego por surcos tradicionalmente utilizado en la provincia de Mendoza suele presentar
largos intervalos entre los turnos de riego (de hasta 21 dias sensu Riu et al. 2008). Esto podria
estar contribuyendo al fraccionamiento por evaporacion, resultando en el aumento de la
composicion isotdpica del H,O del suelo y, en consecuencia, en la producciéon de madera
enriquecida en 8O (Barnes & Allison 1983; English et al. 2007). Asimismo, posiblemente este
efecto se haya agudizado desde el inicio de la emergencia hidrica, dado que los intervalos entre
riegos fueron mayores y la cantidad de agua aplicada fue menor segtin lo relatado por el encargado
de la plantacion (Luis Leiva com. pers.). En un sistema de riego por surcos, Wu et al. (2016)
encontroé que en un suelo de textura franco a franco-arenosa a 60% de la capacidad de campo, la
aplicacion de un nuevo riego produjo un efecto de dilucion en la composicion isotdpica de
oxigeno (enriquecido durante el intervalo entre riegos). No obstante, a partir del tercer dia el §'%0
volvié a aumentar gradualmente, hasta que en el séptimo dia el 'O del agua del suelo era similar
al medido inicialmente. Esto sugiere que, en un suelo arenoso como el presente en el sitio CUE10,

el enriquecimiento isotopico del agua del suelo ocurre a mayores velocidades y seria un proceso
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inherente al sistema de riego tradicionalmente utilizado en Mendoza. Por otro lado, los procesos
a nivel del dosel también afectan la sefial isotopica del agua de origen. El enriquecimiento
isotopico en oxigeno observado en los anillos de crecimiento puede reflejar la variacion en la
conductancia estomatica en respuesta a la reduccion en la disponibilidad de agua. Durante un
periodo de déficit hidrico, uno de los principales mecanismos de resistencia a la sequia empleado
por los alamos es el cierre estomatico (Chen et al. 1997; Silim et al. 2009; Urban et al. 2017).
Cuando esto ocurre se produce una reduccion de la dilucion del agua foliar enriquecida que luego
se refleja en el aumento del 8'®*0 de la madera (Farquhar & Lloyd 1993; Barbour et al. 2004).
Para determinar cual de los procesos de fraccionamiento isotdpico afectaron mayormente las
variaciones en el "0 en los anillos de crecimiento de los 4lamos seria necesario el registro del
8'%0 en el agua del suelo como lo propuesto por Barbour et al. (2004). Independientemente de la
causa del fraccionamiento isotdpico del oxigeno (sea por la evaporacion del agua del suelo o por
la traspiracion foliar), el enriquecimiento en '*0O observado en este capitulo indica que los dlamos
del sitio CUE10 experimentaron periodos de déficit hidrico y apoya la hipotesis.

En la literatura los reportes indican que las concentraciones isotopicas de la madera son
mayormente sensibles a la temperatura, humedad relativa y disponibilidad de agua (Leavitt &
Lara 1994; Roden & Ehleringer 1999; Srur et al. 2008). Entre las variables climaticas evaluadas
en este trabajo, el caudal del rio Tunuyan de la estacion de crecimiento de los alamos, mostro ser
la variable mejor asociada a la composicion isotopica de la madera (3*Cy §'*0), A*C e iWUE.
Esto indica que puede ser considerado como un indicador confiable del agua efectivamente
disponible para el riego de los establecimientos agricolas de Mendoza. Adicionalmente, estos
resultados sugieren que las series temporales de 8'*C y §'0 de los anillos de crecimiento de los
alamos podrian ser utilizados para inferir la disponibilidad de agua de la cuenca en el pasado.

Ademas, la heterogeneidad en los patrones espaciales en BAI, §'3Ceor, AC, iWUE y 380
intra macizo indican una distribucion irregular del riego. Esto resalta las limitaciones del sistema
de riego tradicionalmente utilizado en la provincia. A modo de ejemplo, los gradientes de
crecimiento radial y de afectacion del estrés hidrico observados en el aflo 2009 muestran que las

parcelas ubicadas al oeste tuvieron una mayor tasa de crecimiento y menor déficit hidrico en
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comparacion con las del este. Esto podria asociarse con la ubicacion de la hijuela de riego a partir
de la cual se distribuye el agua de riego (ver figura 2.5 del capitulo 2). Aunque, el sistema de riego
por surcos se encuentre entre los sistemas mas utilizados para el cultivo del d&lamo en zonas aridas
alrededor del mundo (Xi et al. 2021), su eficiencia es altamente dependiente de una correcta
nivelacion del terreno. Asimismo, la experiencia del personal designado a la distribucion del agua
intra macizo es especialmente importante para evitar fallas de riego en las areas mas distantes del
canal principal. En el caso de una correcta nivelacion y distribucion de riego, el efecto la reduccion
de la disponibilidad de agua en una plantacion de origen clonal como la del sitio de estudio deberia
ser homogéneo.

Por otra parte, el mayor crecimiento observado en el afio 2011 asociado a condiciones de
buena provision de agua o falta de estrés hidrico, a pesar de coincidir con una estacion de
crecimiento con bajo caudal del rio Tunuyan y precipitaciones por debajo de la media, podria
estar reflejando condiciones del manejo del agua de riego diferencial en ese afio. El encargado de
fincas (Luis Leiva) comunic que, al inicio del periodo de emergencia hidrica, la empresa decidié
priorizar este cuadro en detrimento de otros para la asignacion de agua de riego. Por lo tanto, las
mejores respuestas observadas en los anillos de crecimiento en ese afio seria consecuencia de esta

decision de manejo particular para ese momento.
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Capitulo 4

Respuestas diferenciales de clones de Populus deltoides y Populus
canadensis al déficit hidrico de corta duracion

4.1. Introduccién

En el género Populus se ha reportado la existencia de genotipos con un rango variable de
resistencia a la sequia lo cual se traduce en diferentes tasas de crecimiento bajo disponibilidad de
agua subdptima (Chen et al. 1997; Monclus et al. 2005; Bogeat-Triboulot et al. 2007; Giovannelli
et al. 2007; Guarnaschelli et al. 2011). Esto es consecuencia, en parte, de la hibridacion intra y
entre las secciones y especies de Populus que ha resultado en la produccion de clones muy
variables en las caracteristicas morfologicas, anatomicas y fisiologicas. En este capitulo, se hara
referencia a la "resistencia a la sequia" de los clones de dlamo en relacion con su capacidad para
limitar las reducciones del crecimiento en altura bajo un suministro de agua limitante.

Las plantas afrontan el déficit hidrico reduciendo la transpiracion, principalmente mediante
el cierre estomatico. Esto mantiene la turgencia celular, el crecimiento de la hoja, el metabolismo
y evita la cavitacion del xilema (Chen et al. 1997; Sparks & Black 1999; Raven 2002). Sin
embargo, el cierre de estomatico también reduce el crecimiento limitando la asimilacion de COs.
Por lo tanto, las plantas deben equilibrar la pérdida de agua y la asimilacion de CO; de tal manera
que no mueran por deshidratacion o por inanicion de carbono (McDowell et al. 2008). En clones
de alamo el cierre estomatico ha sido ampliamente reportado como uno de los mecanismos
empleados en respuesta a la reduccion de la disponibilidad de agua (Chen et al. 1997; Marron et
al. 2003; Luquez et al. 2012). Por otro lado, también se ha reportado que bajo estrés clones de P.
deltoides pudieron mantener la conductancia estomatica similar a plantas bajo buena
disponibilidad de agua (Gortari et al. 2021). El efecto del control estomatico en el crecimiento
bajo déficit hidrico depende de las respuestas estomaticas de la planta (magnitud del cierre
estomatico, sensibilidad estomatica, entre otros) y de la duracion e intensidad del déficit hidrico

(McDowell 2011).
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La diversidad en la resistencia a la sequia en las especies e hibridos de alamo estd mediada
por una variedad de respuestas en las relaciones hidricas. Algunos estudios muestran que los
clones mas resistentes a la sequia en el campo (es decir, aquellos con menor reduccion en el
crecimiento bajo condiciones de déficit hidrico), cierran gradualmente sus estomas en respuesta
a una disminucion de la disponibilidad de agua en el suelo, concomitantemente con una
disminucion del potencial hidrico de la hoja. En el mismo sentido, los genotipos mas sensibles
(es decir, aquellos con mayor reduccidn en el crecimiento bajo en condiciones de déficit hidrico)
cierran los estomas mas rapidamente, manteniendo un mayor potencial hidrico foliar, pero
reduciendo la captacion de CO, y el crecimiento (Braatne et al. 1992; Silim et al. 2009). Sin
embargo, otros estudios relacionan la mayor resistencia al déficit hidrico con la capacidad de
cerrar los estomas rapidamente en respuesta a la disminucion de la disponibilidad de agua en el
suelo, evitando asi la defoliacion y su impacto negativo en el crecimiento (Chen et al. 1997).
También se han reportado diversos resultados sobre el impacto del estrés hidrico en el crecimiento
de las hojas y la defoliacion en los 4lamos. Algunos genotipos mantienen su crecimiento foliar
durante la sequia, manteniendo asi el crecimiento de toda la planta, mientras que otros pierden
sus hojas, reduciéndolo en mayor medida (Giovannelli et al. 2007; Xu et al. 2008; Gortari et al.
2021). La productividad del 4lamo esta positivamente asociada al area foliar total de la planta, de
modo que la magnitud de la disminucién del area foliar total de la planta es un buen predictor de
la magnitud de la disminucion de la biomasa (Roden et al. 1990; Marron et al. 2005; Monclus et
al. 2005). Monclus et al. (2005) encontrd que, entre 29 genotipos evaluados, la mayoria de los
clones productivos mostraban un bajo nivel de resistencia a la sequia (es decir, una gran reduccion
de la biomasa), mientras que los genotipos menos productivos presentaban un gran rango de
resistencia a la sequia.

El cultivo de 4lamos en Mendoza se centra en los clones P. x canadensis 'Conti 12"y
'Guardi'. A través del analisis de las series temporales de incremento en area basal (BAI) y de la
composicion isotopica de carbono y oxigeno de los anillos de crecimiento (capitulo 3), se
demostrd que individuos de Populus en macizos forestales sufrieron periodos de estrés hidrico,

asociados a la reduccion del agua potencialmente disponible para el riego. El intervalo entre riegos

87



Tesis doctoral | Capitulo 4

tradicionalmente utilizado en las plantaciones de alamo de la provincia podrian producir eventos
transitorios de sequia. La severidad de estos eventos, asi como su efecto en el crecimiento de las
plantas puede variar con la época del afio, el material genético utilizado y la edad de los
individuos. Es posible que existan genotipos mas aptos para resistir eventos transitorios de sequia
que los actualmente plantados en la region. Esto podria verse reflejado en el empleo de
mecanismos dinamicos que permitan sobrellevar el periodo de déficit hidrico y restablecer
rapidamente el crecimiento a través del aprovechamiento de los pulsos de agua. Se espera que los
genotipos de climas aridos presenten mayor resistencia y mejor desempefio en condiciones como
las de Mendoza. Por ejemplo, los genotipos de P. deltoides, que generalmente se desarrollan en
climas semiaridos (Rood et al. 2000), se encuentran disponibles comercialmente en el pais y
podrian ser propuestos para su cultivo en la region de Cuyo. Esto es especialmente importante
durante el establecimiento del rodal, ya que las plantas no tienen un sistema radical

completamente desarrollado.

4.2. Objetivos e hipotesis

4.2.1. Objetivos

Evaluar el crecimiento de los clones mas utilizados en la region y de otros clones
comerciales reportados como resistentes a la sequia en la bibliografia (Tabla 4.1) bajo estrés
hidrico de corta duracion, como un monitoreo inicial para determinar qué clones serian los mas
adecuados para la silvicultura bajo un sistema de riego inestable.

Entender algunos de los mecanismos que determinan su rendimiento bajo estrés hidrico a
corto plazo, como su capacidad para sostener el crecimiento del area foliar y para controlar la
transpiracion mediante el cierre estomatico.

Explorar la relacion entre la estabilidad de crecimiento bajo estrés hidrico y los mecanismos

de tolerancia al déficit hidrico de cada clon.
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4.2.2. Hipétesis
El cierre estomatico pronunciado y la capacidad de sostener un area foliar elevada son los

principales factores asociados a una alta tasa de crecimiento bajo estrés hidrico de corta duracion.

4.3. Materiales y métodos

4.3.1. Condiciones de crecimiento y disefio experimental

Se analizaron en forma experimental y comparativa cuatro clones comerciales de Populus
x canadensis (‘Conti 12°, ‘Guardi’, ‘I-214° e ‘145/51’) y cuatro clones de Populus deltoides
(‘Stoneville 67°, ‘Catfish 2°, ‘Dvina’ y ‘Australiano 129/60’; Tabla 4.1). Se incluyé a ‘Conti 12’
y ‘Guardi’ debido a su amplia utilizacion en los macizos forestales de la region. Por otro lado, se
eligieron los clones comercialmente disponibles en Argentina en base a la evidencia bibliografica
que sugiere resistencia al déficit hidrico. Se enraizaron estacas de 0.30 m de longitud en macetas
de 2 1 utilizando un sustrato comercial a base de turba (Dynamix 3, Agriservise; Buenos Aires,
Argentina). Después de la brotacion, las plantas se redujeron a un solo brote y se transfirieron a
macetas de 20 | con una mezcla 3:2 v/v de arena y un sustrato comercial a base de turba (Dynamix
5). Las plantas fueron suplementadas con 2.5 g de Hydrocomplex (12-11-18 NPK vy
micronutrientes; Yara; Buenos Aires, Argentina) por maceta semanalmente. Se las regd con un
sistema de riego por goteo automatizado y se mantuvo la capacidad de campo hasta el inicio del
experimento de restriccion hidrica.

Tabla 4.1. Especie/hibrido, clon, origen de la seleccion y referencias bibliograficas.

Especie/hibrido Clon Origen Referencia

P.x canadensis “Conti 12’ Italia Calderdn (2010)

P.x canadensis  ‘Guardi’ Italia Calderon (2010)

P.x canadensis “1—214’ Italia Giovannelli et. al (2007)
P.x canadensis | ‘145/51° Italia Monclus et. al (2006)

P. deltoides {‘Australiano 129/60° Australia ~ Guarnaschelli et. al (2011)
P. delioides “Stoneviﬂe 67’ E.EU.U. Guarnaschelli et. al (2011)
P. deltoides ‘Catfish 2’ E.EU.U. Marlats et. al (2009)

P. deltoides 4Dvina’ Ttalia Giovannelli et, al (2007)
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Después de que las estacas crecieran durante seis meses, se impusieron tres tratamientos
hidricos diferenciales. Los tratamientos se denominaron: Bien regado (WW, acronimo del inglés
Well-watered), 5 dias de suspension de riego + rehidratacion (-5+RW, acronimo del inglés re-
watered), 9 dias de suspension de riego + rehidratacion (-9+RW, acronimo del inglés re-watered).
En el tratamiento WW, las plantas se regaron hasta la saturacion del sustrato para garantizar que
las macetas se mantuvieran cerca de la capacidad de campo durante todo el periodo experimental.
Los tratamientos -5+RW y -9+RW consistieron en aplicar un estrés hidrico transitorio a través de
la suspension del riego durante 5 y 9 dias, respectivamente. Asi, hasta el dia 5, las plantas en -
5+RW y -9+RW se mantuvieron en condiciones similares de contenido de agua en el suelo (SWC,
acrénimo del inglés Soil water content; Fig. 4.2). Después del dia 5, las macetas del tratamiento
-5+RW fueron regadas para alcanzar un SWC similar al del tratamiento WW; a partir de este
momento, comenzd lo que se denomind el periodo de recuperacion del tratamiento -5+RW (Fig.
4.2). La suspension del riego de las plantas -9+RW se mantuvo hasta el dia 9, cuando estas plantas
alcanzaron los valores minimos de SWC, diferenciandose de los otros dos tratamientos (Fig. 4.2).
Al final del dia 9, se restauro el riego hasta alcanzar valores de SWC similares a los del tratamiento
WW. A partir de este momento, comenzo lo que se denomind el periodo de recuperacion del
tratamiento -9+RW. Durante el periodo de recuperacion, las plantas WW, -5+RW y -9+RW se
mantuvieron en condiciones de alta disponibilidad de agua hasta el final del experimento (Fig.
4.2). Se eligieron estos periodos de retirada de riego para simular situaciones frecuentes de
interrupcion del riego por escorrentia superficial o de espaciamiento de los horarios de riego
(comunicacion personal de los productores forestales locales). El experimento se realizé en un
invernaculo en el predio del CCT CONICET - Mendoza, Argentina (32°53'49" S, 68°52'23" O;
770 m s.n.m.; Fig. 4.1b) durante el verano de 2017. El periodo de retencion del riego mas la
reanudacion del mismo duro un total de 28 dias.

Las unidades experimentales (plantas individuales en una maceta) se dispusieron
sistematicamente en el invernadero de acuerdo con las restricciones impuestas por el sistema de

riego de manera que los tratamientos y las especies se distribuyeron homogéneamente y sin sesgos
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espaciales (Fig. 4.1a). Se utilizaron diez réplicas independientes (n=10) para cada celda del

experimento factorial (clon x tratamiento) con un ntimero total de 240 plantas (N=240).
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Figura 4.1. Disefio experimental. a) Distribucion espacial sistematica de las plantas bajo
tratamientos de restriccion hidrica dentro del invernaculo. b) Vista norte del experimento dentro

del invernaculo.

Se midio el contenido volumétrico de agua del suelo (SWC, % v/v) de todas las macetas
(n=10) con sensores de humedad del suelo (ECH20 10HS; Decagon Devices, Pullman, USA) en
los dias 0, 5, 9, 15 y 28. Para determinar la disponibilidad de agua en el suelo bajo los diferentes
tratamientos, se evalu6 el potencial hidrico de las hojas antes del amanecer (W pra) como medida
indirecta del maximo potencial hidrico del suelo en la maceta (‘\W's) en los dias 5 para las plantas
de los tratamientos WW y -5+RW y 9 para los tratamientos WW y -9+RW. Para ello, se
seleccionaron hojas completamente expandidas de 3 plantas por clon y por tratamiento al final

del periodo de riego diferencial (n =3), se cubrieron con bolsas de nylon para evitar la
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transpiracion de las hojas, el W1 pa fue medido ~2 horas antes del amanecer con una camara de
presion (Modelo 2.5 + 10, Bio-Control, Buenos Aires, Argentina) basada en Scholander (1965).
La densidad de flujo de fotones fotosintéticos (PPFD, 400 - 700 nm) media del mediodia
dentro del invernadero durante el experimento fue = 920 pmol m™ s!. La PPFD se midi6 con un
sensor hemisférico Skye SKP 215 acoplado a un SpectroSense+2 (Skye Instruments Ltd, Powys,
Reino Unido). La temperatura del aire y la humedad relativa (HR) se registraron en el interior del
invernadero cada 30 minutos mediante registradores Hygro Button (iButton DS 1923;
https://www.maximintegrated.com/en.html). Se utilizaron las mediciones de la temperatura del

aire y la HR para calcular el déficit de presion de vapor (DPV, kPa) (Ewers & Oren 2000).

4.3.2. Mediciones morfolégicas y fisiologicas

El crecimiento de las plantas se midi6 registrando la altura (H, mm; n=10) y el 4rea foliar
total por planta (AF; n=10). La altura de las plantas se midié con una cinta métrica. El area foliar
total por planta se calculé sumando las areas individuales de todas las hojas verdes completamente
expandidas. El area foliar individual (AF individual) se estimé utilizando una ecuacidén que
relacionaba el area foliar con el ancho de la hoja. Las ecuaciones exponenciales se ajustaron
linealmente (+°=0.96, p<0.05) utilizando los datos del ancho de hoja y del area foliar individual
(n=100) medidos con un medidor de area portatil LI-3100C (LI-COR Biosciences, Lincoln,
Nebraska, EE.UU.).

Se calculd el crecimiento de H y LA de los distintos genotipos bajo los diferentes
tratamientos de forma relativa. El incremento relativo porcentual en H (AH), y en AF (AAF) se
calcularon como:

[Valor final (dia 28) - Valor inicial (dia 0) / Valor inicial (dia 0)] x 100

Al final del periodo experimental, se evalu6 el nimero total de hojas contando todas las
hojas de cada unidad experimental y el AF individual del tratamiento WW, midiendo el area de
10 hojas totalmente expandidas por unidad experimental (n=10). La sensibilidad a la sequia se
calculd como la diferencia media de AH entre el tratamiento WW y los tratamientos -5+RW y -

9+RW para aquellos clones que disminuyeron significativamente el AH en los tratamientos de
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restriccion de agua. La sensibilidad se considero nula para los clones que no redujeron la AH bajo
los tratamientos -5+RW y -9+RW.

La conductancia estomatica (gs, mmol de vapor de agua m? s') fue medida con un
porometro (SC-1, Decagon Devices, Pullman, WA, USA). Para conseguir un gran nimero de
mediciones en poco tiempo, se midié gs sélo en la superficie abaxial de las hojas completamente
expandidas (que presentaban los valores mas altos de conductancia estomatica) de 4 unidades
experimentales por clon y tratamiento (n=4). Las mediciones se realizaron a media mafana
(~10:30 am) en los dias 0, 5, 9, 15 y 28. Para determinar la respuesta estomatica de las plantas al
déficit hidrico, se calcul6 la reduccion de la g, en los dias de maximo estrés para cada tratamiento.
Sin embargo, como la conductancia estomatica depende del DPV y en este experimento el DPV
en los dias 0 (todas las plantas sin estrés hidrico), 5 y 9 fueron muy diferentes (Fig. 4.2), el calculo
de la reduccion relativa de la gs no se pudo realizar en las mismas unidades experimentales dentro
de cada tratamiento. Por eso, se decidio calcular la diferencia relativa porcentual cierre estomatico
(JAgs|) comparando la reduccion de la gs de las unidades experimentales para los tratamientos -
5+RW y -9+RW con respecto a la g promedio de las plantas control en el dia 5y 9,
respectivamente. El |Ags| fue calculado de la siguiente manera:

|[4gs| = [[gs ri- & ww promedio]/ &s ww promediof > 100

donde |4g;| es la diferencia relativa porcentual cierre estomatico, gs RH es el valor de g
registrado por las plantas de los tratamientos de restriccion hidrico en el dia de maximo estrés
para cada tratamiento (5 y 9) y gs WW promedio es el valor medio de g, registrado en el
tratamiento WW en los dias 5 o 9 respectivamente.

Una vez que los valores de g; de las plantas estresadas alcanzaron los valores de las plantas

del tratamiento WW, se decidio finalizar el experimento (Fig. 4.9).

4.3.3. Analisis estadistico

AH, AAF, |Agi y Wu pa se analizaron ajustando modelos lineales generales (MLG),
considerando los clones (clon) y los tratamientos (trat) como factores fijos, probando también la
significacion de su interaccion. AF individual se analizé ajustando modelos lineales generales
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(MLG), considerando los clones (clon) como factores fijos. Se utilizaron modelos lineales mixtos
(MLM) de medidas repetidas en el tiempo para analizar el SWC y el g; particionado por clon. En
el analisis de g; se consideraron los tratamientos (trat) y los dias (dia) como factores fijos
adicionales de los modelos, probando también la significacion de su interaccion (trat x dia),
mientras que en el analisis de SWC el clon (clon), los tratamientos (trat) y los dias (dia) fueron
tratados como factores fijos adicionales del modelo, probando también la significacion de sus
interacciones (clon X trat, clon x dia, trat x dia y clon X trat x dia). En ambos modelos lineales
mixtos para medidas repetidas en el tiempo se utilizé la unidad experimental como efecto
aleatorio. La homocedasticidad y la normalidad de los residuos del modelo fue evaluada en forma
visual a partir de graficos del tipo Q-Q plot. En aquellos casos donde el supuesto de
homocedasticidad no se cumplio, se model6 la estructura de la varianza (Zuur et al. 2009)
utilizando la funcion varldent. Ademads, se evalud la bondad de ajuste por medio del criterio de
informacion de Akaike y Bayesiano para la eleccion del modelo que mejor se ajustaba a la
variable. Por tltimo, se us6 la prueba DGC como post-test para comparar las medias (Di Rienzo
et al. 2002). En todos estos analisis se utilizo el software Infostat version 2018 (Di Rienzo et al.
2018) y su interfaz con R (R version 3.6.1 software, R Core Team, Vienna, Austria). La
correlacion lineal entre el AF individual y el nimero total de hojas se evaluo6 con el coeficiente
de correlacion de Pearson. Para determinar las variables mas correlacionadas con AH, se realizd
una matriz de correlacion de Pearson para cada tratamiento de restriccion hidrica utilizando los
valores medios de AH, AAF, AF individual, |Ags| de cada de cada tratamiento de restriccion
hidrica, AH bajo el tratamiento WW (AH bajo WW) y la sensibilidad al estrés por sequia. Se
utilizaron los valores medios de cada variable porque se queria evaluar la sensibilidad al estrés
hidrico que se obtuvo a través de la diferencia entre el crecimiento de los clones bajo los
tratamientos de restriccion hidrica con respecto al crecimiento bajo el tratamiento WW, resultando
en un unico valor para cada clon. Asi, debido al bajo tamafio de la muestra (n=8) se considero la

significacion de las correlaciones de Pearson a un p < 0.05 (**) y 0.05 <p < 0.1 (*).
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4.4. Resultados

La evolucion del contenido de agua del suelo (SWC) cambi6 con el tiempo en funcion del
tratamiento (Fig. 4.2). Los efectos del clon y la interaccion entre clon y tratamiento no resultaron
significativos. En el tratamiento WW, el SWC se mantuvo alrededor del 20% durante todo el
periodo experimental. La retirada del riego durante 5 y 9 dias resulto en una disminucion del SWC
a~15% y ~8%, respectivamente (Fig. 4.2). Una vez restaurado el riego, el contenido de agua del
suelo aumentd hasta valores similares a los del tratamiento control (WW) en los dias 9 y 15
respectivamente (Fig.4.2). Considerando el SWC de los dias de maximo estrés para cada
tratamiento (dias 5 y 9), so6lo se detectd un efecto significativo para el tratamiento, no siendo el
SWC diferente entre clones. En linea con los resultados del SWC, el potencial hidrico foliar antes
del amanecer (Wu pa que es un proxy del potencial hidrico del suelo) varid debido a los
tratamientos, pero no entre genotipos: a mayor cantidad de dias de suspension del riego, mayor

fue el estrés hidrico (Fig. 4.3).
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Figura 4.2. Progresion del contenido de agua en el sustrato (SWC) de los diferentes tratamientos
de restriccion hidrica y déficit de presion de vapor diario (DPV) durante el periodo experimental.
Las flechas indican el momento en que se restablecio el riego en los tratamientos -5+RW y -

9+RW. Las plantas bien regadas (WW) se mantuvieron en la capacidad de retencion de agua del
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sustrato (=20%). Los puntos representan la media + SE (n = 10). Los datos se analizaron mediante
un MLM seguido de una prueba posterior de DGC. Los asteriscos indican diferencias

significativas entre las medias de los tratamientos.

a Dia 5 b Dia 9
§ -
~ b
<
A
= -0.6-1
o~
0.8 |Pelon= 03247 i
| Ptrar<0.0001 {P17a<0.0001 T
Pelonxtrat™ 0-9066 :pdonxtrat: 06736 p
'1 .0 T T T T
wWW -5+RW WW 9+RW
Tratamientos

Figura 4.3. Potencial hidrico foliar pre amanecer (Wu pa) de las plantas cultivadas bajo: a)
tratamientos WW y -5+RW en el dia 5. b) tratamientos WW y -9+RW en el dia 9. Las barras
representan la media = SE (n = 3). Los datos se analizaron mediante un MLG seguido de una
prueba posterior DGC. Las letras indican diferencias significativas entre las medias de los

tratamientos.

El AH de los clones fue afectado de forma diferencial por los tratamientos de riego (Fig.
4.4). En el tratamiento WW, los clones se dividieron en tres grupos de AH. ‘Stoneville 67°,
‘Australiano 129/60°, ‘Catfish 2’ y ‘Guardi’ tuvieron el mayor crecimiento en altura, seguidos
por ‘Dvina’ con un crecimiento intermedio en altura, y luego por los clones ‘145/51°, ‘Conti 12’
e ‘1-214°, que fueron los menos productivos bajo el tratamiento WW (Fig. 4.4). Todos los clones
que tuvieron un AH intermedio y bajo con alta disponibilidad de agua (‘Dvina’, ‘145/51°, ‘Conti
12’ ¢ ‘1-214’), no tuvieron su crecimiento en altura reducido por los periodos de restriccion hidrica
de corta duracion (Fig. 4.4). Los clones que fueron sensibles a ambos tratamientos de escasez de

agua tuvieron el mayor crecimiento en altura bajo el tratamiento WW (‘Stoneville 67, ‘Catfish
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2’ y ‘Guardi’; Fig. 4.4). El unico clon con un alto crecimiento en altura bajo el tratamiento WW
que no fue afectado significativamente por los tratamientos restriccion hidrica de corta duracion
en el corriente experimento fue el ‘Australiano 129/60° (Fig.4.4). En consecuencia, bajo los
tratamiento -5+RW y -9+RW los clones se separaron en tres grupos de AH: ‘Australiano 129/60°
con el mayor crecimiento en altura en ambos tratamientos temporales de restriccion hidrica,
seguido de ‘Guardi’, ‘Stoneville 67°, ‘Catfish 2’ y ‘Dvina’ con un crecimiento en altura

intermedio, y por ‘145/51°, ‘I-214’ y ‘Conti 12’ con el menor crecimiento en altura.
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Figura 4.4. Incremento relativo porcentual en altura (AH) al final del periodo experimenta de los
clones Populus cultivados bajo diferentes tratamientos de escasez hidrica (WW: bien regado; -
5+RW: 5 dias de suspension del riego + rehidratacion; -9+RW: 9 dias de suspension del riego +
rehidratacion). Las lineas horizontales corresponden a la media (n = 10) y los puntos representan
los valores de cada unidad experimental. En el eje horizontal, la variacion en la posicion de los
puntos tiene la funcion de evitar superposicion. Los datos se analizaron mediante un MLG seguido
de un post-test DGC. Las letras indican diferencias significativas entre las medias de los grupos

de clones x tratamientos.

El incremento relativo porcentual en area foliar (AAF) de los clones fue afectada de forma
diferencial por los tratamientos de restriccion hidrica (Fig. 4.5). Bajo el tratamiento WW, los
clones se separaron en tres grupos segin su AAF. Los que mas aumentaron su AAF durante el
periodo experimental fueron ‘Australiano 129/60” y ‘Stoneville 67°, seguidos de ‘Conti 12°,

‘Catfish 2’ y ‘Guardi’. Por el contrario, ‘Dvina’, ‘145/51” e ‘I-214’ mostraron el menor AAF en
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condiciones de buena disponibilidad de agua (Fig. 4.5). De la comparacion de la Fig. 4.4 y la Fig.
4.5, se encontré que ‘Conti 12°, a pesar de ser uno de los clones que tuvieron mayor AAF, no
estuvo entre los que presentaron mayor AH. En cuanto a la inversion en area foliar durante el
periodo de restriccion hidrica (-5+RW, -9+RW)), los clones ‘Guardi’, ‘Dvina’, ‘I-214’, e ‘145/51°,
mantuvieron la misma AAF en todos los tratamientos. Por el contrario, ‘Australiano 129/60°,
‘Stoneville 67°, y ‘Catfish 2’ presentaron una disminucion de su AAF bajo ambos tratamientos de
restriccion hidrica, siendo ‘Stoneville 67° el mas sensible en esta variable (Fig. 4.5). ‘Conti 12’
solo present6 una disminucion de su AAF en el tratamiento de restriccion hidrico mas severo.
‘Australiano 129/60° y ‘Guardi’ fueron los clones con mayor AAF en ambos tratamientos de

restriccion hidrica.

125 . Petog <0.0001 P. xcanadensis
. Pt <0.0001 « 'Conti 12
100 ° . . Pclonxtrat =0.0056 'Guardi'
A —tr— : « '[214
754 a ——— . '"45/51"
g B_:.:.'.— b . b o° P. deltoides
= S0db e b T +'Australiano 129/60
g C L P b ":‘:; b ’:; h 'StOIleVllle 67'
259 g T 'Catfish 2’
teee ¢ — E— - "Dvina'
. C (] -
O c . _".° att
. '.-
25 —
wWw -5+RW -9+RW

Figura 4.5. Incremento relativo porcentual en area foliar (AAF) al final del periodo experimental
de clones de Populus cultivados bajo diferentes tratamientos de restriccion hidrica (WW: bien
regado; -5+RW: 5 dias de suspension del riego + rehidratacion; -9+RW: 9 dias de suspension del
riego + rehidratacion). Las lineas horizontales corresponden a la media (n=10) y los puntos a los
valores de cada unidad experimental. En el eje horizontal, la variacion en la posicion de los puntos
tiene la funcion de evitar superposicion. Los datos se analizaron mediante un MLG seguido de un
post-test DGC. Las letras indican diferencias significativas entre las medias de los grupos de

clones X tratamientos.
La variacion del area foliar depende tanto del niimero total de hojas como del tamaio de

las mismas. El area foliar individual (AF individual) varié entre los clones (Fig. 4.6). Bajo
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condiciones de alta disponibilidad de agua, ‘Dvina’, ‘145/51°, ‘Stoneville 67°, ‘Guardi’ y ‘Catfish
2’ tuvieron los mayores tamafios de hoja; seguidos por ‘I-214’°, con un tamafio de hoja intermedio,

mientras que ‘Conti 12’ y ‘Australiano 129/60° tuvieron hojas con la menor AF individual (Fig.

4.6).
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Figura 4.6. Area foliar individual (AF individual) al final del periodo experimental de los clones
de Populus cultivados bajo el tratamiento WW (bien regado); Las lineas horizontales
corresponden a la media (n=10) y los puntos representan los valores de cada unidad experimental.
En el eje horizontal, la variaciéon en la posicion de los puntos tiene la funcion de evitar
superposicion. Los datos se analizaron mediante MLG seguido de una prueba posterior de DGC.

Las letras indican diferencias significativas entre las medias de los grupos de clones x

tratamientos.
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Figura 4.7. Correlacion entre el area foliar individual (AF individual) y el nimero de hojas total.
Los puntos representan los valores de cada unidad experimental. a) WW (n=80); b) -5+RW (n =
80) y ¢) -9+RW (n = 80).
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Los clones tuvieron diferentes respuestas estomaticas a los tratamientos de restriccion
hidrica (Fig. 4.8). Bajo -5+RW, ‘Australiano 129/60° tuvo el mayor cierre estomdtico (|Ags|) en
el dia 5, seguido de ‘Guardi’, ‘I-214°, ‘Stoneville 67°, ‘Catfish 2’ y ‘Dvina’. ‘Conti 12’ ¢ ‘145-51"
tuvieron el menor control estomatico en este tratamiento al tener los valores mas bajos de |Ags|.
Todos los clones en el tratamiento -9+RW tuvieron un fuerte cierre estomatico, excepto ‘Catfish
2’. Tal clon tuvo el menor control estomatico en este tratamiento manteniendo un |Ags| similar al

tratamiento -5+RW (Fig. 4.8).
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Figura 4.8. Diferencia relativa porcentual de la conductancia estomatica (JAgs|) de los clones de
Populus en el momento de maximo estrés hidrico de cada uno de los tratamientos de restriccion
hidrica con respecto al tratamiento bien regado (-5+RW: 5 dias de suspension del riego +
rehidratacion; -9+RW: 9 dias de suspension del riego + rehidratacion). Las barras corresponden
a la media £ SE (n = 4). Los datos se analizaron mediante un MLG seguido de un post-test DGC.
Las letras indican diferencias significativas entre las medias de los grupos de clones x

tratamientos.
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Figura 4.9. Progresion de la conductancia estomatica (gs) de los clones de Populus cultivados bajo diferentes tratamientos de restriccion hidrica (-5+RW: 5 dias
de suspension del riego + rehidratacion; -9+RW: 9 dias de suspension del riego + rehidratacion). a) P. X canadensis ‘Conti 12°. b) P. X canadensis ‘Guardi’. ¢)
P. X canadensis ‘1-214°. d) P. x canadensis ‘145/51°. ) P. deltoides ‘ Australiano 129/60’. ) P. deltoides ‘Stoneville 67. g) P. deltoides ‘Catfish 2’. h) P. deltoides
‘Dvina’. Las flechas indican el momento en que se reanudo el riego en los tratamientos -5+RW y -9+RW. Los puntos representan la media + SE (n=4). Los
datos se analizaron mediante un MLM seguido de un post-test DGC. Las letras indican diferencias significativas entre las medias de los grupos de dia x

tratamiento.
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Para entender el comportamiento estomatico de cada clon, también se analizo el perfil de
gs bajo los tres tratamientos de agua a lo largo del experimento (Fig. 4.9). A través de esta particion
fue posible distinguir cuatro patrones diferentes de respuesta estomatica. Un tipo de control
estomatica fue la mostrado por ‘Conti 12’ e I145/51°, que no cerraron sus estomas bajo una
restriccion hidrica moderada, sino sélo bajo el tratamiento de restriccion hidrica mas intensa (Fig.
4.9a y d). Por otro lado, ‘Guardi’, ‘Stoneville 67’ y ‘Dvina’ cerraron sus estomas gradualmente
en respuesta a ambos tratamientos de restriccion hidrica: el cierre estomatico aumentd segin el
nivel de estrés hidrico (Fig. 4.9b, f y h). Por el contrario, ‘I-214’ y ‘Australiano 129/60’
presentaron el mismo tipo de comportamiento estomatico en el que los valores de gs alcanzados
por cada clon el dia 5 fueron similares a los alcanzados el dia 9 (Fig. 4.9¢ y ). Por ultimo, ‘Catfish
2’ que presentd valores de g similares en el dia 5 y 9, pero no recuperé rapidamente la g, tras un
estrés hidrico moderado, ya que las plantas del tratamiento -5 +RW permanecieron con sus
estomas cerrados en el dia 9 a pesar de que el riego habia sido restaurado en el dia 5 (Fig. 4.9g).

Tabla 4.2. Matriz de correlacion del tratamiento -5+RW (5 dias de suspension del riego +
rehidratacion): incremento relativo porcentual en altura bajo el tratamiento WW (AH bajo WW),
incremento relativo porcentual en altura del tratamiento -5+RW (AH), incremento relativo
porcentual en area foliar (AAF), diferencia relativa porcentual de la conductancia estomatica
(|Ags|), area foliar individual (AF individual) y sensibilidad, evaluada como la diferencia de AH

entre el tratamiento WW y el -5+RW. Los valores corresponden al coeficiente de Pearson (n=8).

Variable AH bajo WW AH AF individual AAF Sensibilidad |Ags|
AH bajo WW 1.00 0.84* 0.04 0.03 0.75*% 0.42
AH 1.00 0.03 0.27 0.32 0.66*
AF individual 1.00 -0.70%* 0.14 -0.41%*
AAF 1.00 -0.24 0.53=%*
Sensibilidad 1.00 0.03
Agy| 1.00

Los valores significativos se presentan en negrita (p <0.05**, 0.05 <p <0.1%)

Para entender como las variables medidas se correlacionaron con el crecimiento de las plantas,
se realizd un analisis de la matriz de correlacion de Pearson para cada tratamiento de restriccion
hidrica, considerando las siguientes variables: AH, AAF, |Ags|, AF individual de los tratamientos
de restriccion hidrica, AH bajo WW y sensibilidad (Tablas 4.2 y 4.3). Bajo el tratamiento -5+RW,

se encontrd una correlacion significativa y positiva entre el crecimiento (AH y AAF) con |Ags|,

102



Tesis doctoral | Capitulo 4

indicando que la capacidad de mantener un alto crecimiento en altura y area foliar esta relacionada
con un mayor control estomatico (Tabla 4.2). Ademés, el AAF también se correlaciond
negativamente con el AF individual, indicando que un alto crecimiento del area foliar bajo estrés
hidrico moderado fue sostenido por hojas mas pequenas (Tabla 4.2). Ademas, las plantas con un
mayor AH bajo WW, mostraron el mayor AH en estrés hidrico moderado a pesar de mostrar la
mayor sensibilidad (Tabla 4.2). En el tratamiento -9+RW, las relaciones entre las variables
medidas cambiaron. En este tratamiento, las plantas mas productivas en WW continuaron siendo
las mas sensibles al estrés hidrico. Sin embargo, las variables de crecimiento (AH y ALA) no se
correlacionaron con el ajuste estomdtico, posiblemente porque en este tratamiento ya no habia un
gradiente de cierre estomatico como en el tratamiento -5+R W, sino que todos los clones mostraron
un cierre maximo similar (Fig. 4.8).

Tabla 4.3. Matriz de correlacion del tratamiento -9+RW (9 dias de suspension del riego +
rehidratacion): incremento relativo porcentual en altura bajo el tratamiento WW (AH bajo WW),
incremento relativo porcentual en altura del tratamiento -9+RW (AH), incremento relativo
porcentual en area foliar (AAF), Diferencia relativa porcentual de la conductancia estomatica
(|Ags|), area foliar individual (AF individual) y sensibilidad, evaluada como la diferencia de AH

entre el tratamiento WW y el -9+RW. Los valores corresponden al coeficiente de Pearson (n=8).

Variable AH bajo WW AH AF individual AAF Sensibilidad |Agy|
AH bajo WW 1.00 0.65 -0.03 0.20 0.78* 0.35
AH 1.00 0.12 0.59* 0.14 0.43

AF individual 1.00 -0.38 0.17 0.26
AAF 1.00 -0.41 0.45
Sensibilidad 1.00 0.04
|Agy| 1.00

Los valores significativos se presentan en negrita (p <0.05**, 0.05 < p <0.1%).

4.5. Discusion

Los clones de P. deltoides y P. x canadensis estudiados aqui tuvieron diferencias en su AH
bajo estrés hidrico de corta duracion (Fig. 4.4). En términos generales, los clones con mayor AH
bajo el tratamiento WW presentaron la mayor sensibilidad a los tratamientos de restriccion
hidrica. La capacidad de mantener el crecimiento en altura y en area foliar bajo el estrés hidrico

de corta duracion se asocid a una rapida reduccion de la conductancia estomatica (en el dia 5).
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Aunque Populus esté entre uno de los géneros forestales de crecimiento rapido méas vulnerables
a la sequia, en este capitulo se encontraron diferencias en el grado de resistencia a la sequia.
‘Australiano 129/60° mostrd ser un clon de crecimiento rapido y resistente a la sequia con el
mayor crecimiento en altura bajo ambos tratamientos de restriccion hidrica. Estas caracteristicas
sefalan a ‘Australiano 129/60° como un genotipo potencialmente adecuado para la produccion
forestal bajo condiciones de riego en ambientes aridos, lo que amerita su seleccion para estudios
de campo.

En condiciones optimas de disponibilidad de agua, los clones tuvieron diferentes AH, el
clon mas productivo (‘Stoneville 67°) tuvo un crecimiento en altura casi un 90% mayor que el
clon menos productivo (‘Conti 12°). En ambos tratamientos de restriccion hidrica, los clones
sensibles (P. X canadensis ‘Guardi’ y los P. deltoides ‘Stoneville 67’ y ‘Catfish 2”) tuvieron
reducciones en el AH de hasta el 16% con respecto al tratamiento WW. Estudios anteriores
mostraron que bajo un ¥ minimo de -0.60 MPa, clones de P. x canadensis redujeron su altura en
un 15% en condiciones de campo (Monclus et al. 2005). Por otra parte, en un experimento en
maceta, las plantas de P. x canadensis cultivadas al 30% de la capacidad de campo redujeron su
altura en un 30% (Guo et al. 2010). Asimismo, clones de P. deltoides de 3 meses de edad
cultivados en macetas mostraron una reduccion de ~ 40% en la altura cuando fueron sometidos a
estrés hidrico con ¥; entre -1.25 y -1.80 MPa (Guarnaschelli et al. 2011). Aunque las reducciones
reportadas en los experimentos en maceta son mayores que las encontradas en el presente
experimento, en esos estudios las plantas fueron sometidas a un estrés hidrico mas intenso y a un
periodo de restriccion hidrica mas largo. Bajo ambos tratamientos ‘Australiano 129/60’ tuvo el
mayor crecimiento en altura, sugiriendo una mayor estabilidad en el crecimiento que podria
justificar la utilizacion de este clon en entornos o periodos desfavorables. Este resultado es
consistente con el estudio de Alvarez et al. (2020), que evalud la estabilidad del rendimiento de
cuatro clones P. deltoides en cinco sitios con distintas condiciones ambientales en el Delta del rio
Parana. En tal estudio, ‘Australiano 129/60° fue clasificado como un clon estable de elevado
rendimiento. Por otro lado, en divergencia con los resultados de este manuscrito, el clon
‘Stoneville 67’ fue clasificado como un clon estable de bajo rendimiento (Alvarez et al. 2020).
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Bajo el tratamiento de estrés hidrico mas severo (9 dias), en el que el ajuste estomatico fue
maximo para la mayoria de los clones, aquellos que tuvieron un mayor crecimiento en altura
fueron los que mantuvieron un alto crecimiento del area foliar. Este resultado apoya la hipotesis
propuesta. Un fuerte cierre estomatico contribuye a mantener un alto potencial hidrico foliar,
manteniendo asi la expansion de la hoja, conservando el agua y evitando la defoliacion (Chen et
al. 1997; Marron et al. 2003). Esto es positivo a corto plazo, siempre que el estrés sea transitorio,
ya que en periodos mas largos el cierre estomatico puede llevar a una reduccion del crecimiento
debido a la falta de carbono (McDowell 2011). En el caso de este estudio, los clones que mas
crecieron bajo estrés hidrico transitorio mostraron estas respuestas.

Los diferentes clones tuvieron tamafios de hoja variables con una correlacion negativa con
el numero total de hojas. La presencia de hojas pequefias, presentes en ‘Australiano 129/60° y
‘Conti 12°, generalmente se asocia con una mayor densidad de venas principales y conductividad
foliar, lo que puede proporcionar mejor irrigacion foliar (McKown et al. 2010; Attia et al. 2015).
Esta caracteristica podria explicar la aptitud de ‘Australiano 129/60° para aumentar aun mas la
superficie foliar total por planta, especialmente bajo estrés hidrico. Ademas, Scoffoni et al. (2011)
sugiere que una mayor densidad de nervaduras y un menor tamafio de hoja estan asociados a la
reduccion de la vulnerabilidad hidraulica de la hoja, resultando en una mayor resistencia a la
sequia de toda la planta. Esto se demostrd con una correlacion positiva entre el tamafio de la hoja
y la vulnerabilidad a la cavitacion del xilema en un estudio con cinco hibridos de Populus
(Schreiber et al. 2016). Ademas, las hojas pequefias minimizan la resistencia de la capa limite,
facilitando la disipacion de energia proporcionando ventajas adicionales para el crecimiento bajo
sequia (Pallardy 2008; Scoffoni et al. 2011). Por lo tanto, una elevada area foliar total formada
por hojas pequeiias podria ser una respuesta adaptativa y de aclimatacion a los ambientes xéricos
(Dunlap et al. 1995; Pearce et al. 2005).

En cuanto a la conductancia estomatica, en el tratamiento -5+RW, |Ags| se correlaciono
positivamente con AH, por lo que resulta coherente con la hipdtesis planteada, ya que las plantas
con un alto crecimiento en altura tendieron a presentar un fuerte control estomatico. Los clones
que tuvieron un fuerte cierre estomatico al inicio del periodo de restriccion hidrica fueron capaces
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de mantener el crecimiento en altura durante todo el experimento. El control estomatico es una
respuesta adaptativa de las plantas expuestas al estrés por sequia que resulta en una reducciéon de
los impactos negativos del déficit hidrico en las plantas a través de la regulacion de la pérdida de
agua a nivel foliar hacia la atmosfera (Franks et al. 2007). La limitacién del suministro de CO,
mediante el cierre estomatico puede dar lugar a un aumento de la eficiencia en el uso del agua de
las plantas, lo que a su vez puede traducirse en un alto potencial de rendimiento y una alta
productividad (Blum 2005). Ademas, |Ags| también se asocié positivamente con el AAF y
negativamente con el AF individual, indicando que posiblemente cuando el agua estuvo limitada,
los clones con una elevada area foliar compuesta por hojas pequefias mostraron un control
estomatico mas estricto para proteger sus tejidos de la deshidratacion, permitiendo que las plantas
eviten otros procesos costosos, como la defoliacion (Chen et al. 1997). Por lo tanto, una vez que
los niveles de g se recuperaron tras el periodo de restriccion hidrica, la fotosintesis no estuvo
limitada por el area fotosintética, dando lugar a una mayor tasa fotosintética y a una mayor
capacidad de crecimiento. Cuando el agua fue limitante, ‘Australiano 129/60° cerr6 rapidamente
sus estomas, probablemente manteniendo la tension del xilema dentro del margen de seguridad
hidraulica. Este comportamiento evita la formaciéon de embolias que conducen a la cavitacion,
preservando de esta forma la integridad de la columna de agua del xilema (Fichot et al. 2010;
Fichot et al. 2015). Por otro lado, ‘Catfish 2’ presentd un nivel de cierre estomatico similar y
moderado para -5+RW y -9+RW en el momento de méximo estrés de cada tratamiento. Sin
embargo, sus estomas no se cerraron totalmente bajo ambos tratamientos de restriccion hidrica,
lo que podria estar asociado con el momento y el patréon de produccion de ABA en respuesta al
inicio de la escasez de agua. Las variaciones en los patrones de produccion de ABA se asociaron
con diferentes respuestas estomaticas inducidas por el estrés hidrico en genotipos de Populus
(Chen et al. 1997). Ademas, ‘Catfish 2’ presentd una lenta recuperacion de g tras el
restablecimiento del riego, quizas debido a la formacion de embolias en su sistema hidraulico en
respuesta al incremento del déficit hidrico.

La alta tasa de crecimiento y el alto rendimiento de biomasa son algunas de las principales
caracteristicas que han hecho del género Populus uno de los mas cultivados en el mundo. En este
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experimento, los clones estudiados tuvieron diferencias en su crecimiento en altura. Los
tratamientos de escasez de agua condujeron a una disminucién diferencial del crecimiento de
algunos clones, indicando diferencias en la resistencia a la sequia. En términos generales, se
encontrd que los clones mas sensibles son aquellos con mayor capacidad de crecimiento en
condiciones optimas de disponibilidad de agua. Estos clones fueron el P. X canadensis ‘Guardi’
y los P. deltoides ‘Stoneville 67’ y ‘Catfish 2°. Por el contrario, los clones con menor capacidad
de crecimiento sin restriccion hidrica fueron los mas resistentes al estrés hidrico. Sin embargo,
‘Australiano 129/60° reunio dos caracteristicas deseables desde el punto de vista productivo, ya
que demostrd ser un clon de rapido crecimiento y resistente a la sequia. Bajo la disminucion del
contenido de agua en el suelo, este clon redujo rapidamente la conductancia estomatica y fue
capaz de mantener el crecimiento de la altura y del area foliar durante todo el periodo
experimental. Estos mecanismos de adaptacion a la sequia y el pequefio tamafio de las hojas de
este clon parecen haber contribuido a superar el evento de escasez hidrica a corto plazo sin afectar
su crecimiento. Ademas, su alta velocidad de crecimiento puede proporcionar una ventaja
competitiva sobre las malezas durante la plantacion y el establecimiento de una plantacion
forestal. Sin embargo, se necesitan mas estudios para determinar si este clon puede ser
recomendado para una plantaciéon comercial en la provincia de Mendoza, ya que aln faltan
estudios relacionados con el manejo silvicola, los riesgos de plagas y la calidad de sus productos
de madera. Estos resultados y la necesidad de contar con material genético resistente a la sequia
para establecer plantaciones mas sostenibles ponen de manifiesto la necesidad de seguir
investigando y considerando clones de alamo alternativos a los actualmente plantados en la

provincia de Mendoza.

4.6. Bibliografia

Alvarez JA, Cortizo SC, Gyenge JE (2020). Yield stability and phenotypic plasticity of Populus
spp. clones growing in environmental gradients: I-yield stability under field
conditions. Forest Ecology and Management, 463, 117995.

Attia Z, Domec JC, Oren R, Way DA, Moshelion M (2015) Growth and physiological responses

107



Tesis doctoral | Capitulo 4

of isohydric and anisohydric poplars to drought. J Exp Bot 66:4373-438]1.
https://doi.org/10.1093/jxb/erv195

Bogeat-Triboulot MB, Brosché M, Renaut J, Jouve L, Le Thiec D, Fayyaz P, Vinocur B, Witters
E, Laukens K, Teichmann T, Altman A, Hausman JF, Polle A, Kangasjérvi J, Dreyer E
(2007) Gradual soil water depletion results in reversible changes of gene expression,
protein profiles, ecophysiology, and growth performance in Populus euphratica, a poplar
growing in arid regions. Plant Physiol 143:876—892.
https://doi.org/10.1104/pp.106.088708

Blum A (2005). Drought resistance, water-use efficiency, and yield potential—are they
compatible, dissonant, or mutually exclusive? Australian Journal of Agricultural
Research, 56(11), 1159-1168.

Braatne JH, Hinckley TM, Stettler RF (1992) Influence of soil water on the physiological and
morphological components of plant water balance in Populus trichocarpa, Populus
deltoides and their F1 hybrids. Tree Physiol 11:325-339.
https://doi.org/10.1093/treephys/11.4.325

Chen S, Wang S, Altman A, Hiittermann A (1997) Genotypic variation in drought tolerance of
poplar in  relation to  abscisic  acid. Tree  Physiol 17:797-803.
https://doi.org/10.1093/treephys/17.12.797

Di Rienzo JA, Casanoves F, Balzarini MG, Gonzalez L, Tablada M, Robledo CW (2018)
Infostat version 2018. Centro de Transferencia InfoStat, FCA, Universidad Nacional de
Cordoba, Argentina.

Di Rienzo JA, Guzman AW, Casanoves F (2002) A multiple-comparisons method based on the
distribution of the root node distance of a binary tree. J Agric Biol Environ Stat 7:129—-142.
https://doi.org/10.1198/10857110260141193

Dunlap JM, Stettler RF, Heilman PE (1995) Genetic variation and productivity of
Populustrichocarpa and its hybrids. VIII. Leaf and crown morphology of native P.
trichocarpa clones from four river valleys in Washington. Can J For Res 25:1710-1724.
https://doi.org/doi:10.1139/x95-185

108



Tesis doctoral | Capitulo 4

Ewers BE & Oren R (2000) Analyses of assumptions and errors in the calculation of stomatal
conductance  from sap flux measurements. Tree Physiol 20:579-5809.
https://doi.org/10.1093/treephys/20.9.579

Fichot R, Barigah TS, Chamaillard S, Le Thiec D, Laurans F, Cochard H, Brignoolas F (2010)
Common trade-offs between xylem resistance to cavitation and other physiological traits
do not hold among unrelated Populus deltoides x Populus nigra hybrids. Plant, Cell
Environ 33:1553-1568. https://doi.org/10.1111/j.1365-3040.2010.02164.x

Fichot R, Brignolas F, Cochard H, Ceulemans R (2015) Vulnerability to drought-induced
cavitation in poplars: Synthesis and future opportunities. Plant, Cell Environ 38:1233—
1251. https://doi.org/10.1111/pce.12491

Franks PJ, Drake PL, Froend RH (2007). Anisohydric but isohydrodynamic: seasonally constant
plant water potential gradient explained by a stomatal control mechanism incorporating
variable plant hydraulic conductance. Plant, Cell & Environment, 30(1), 19-30.

Giovannelli A, Deslauriers A, Fragnelli G, Scaletti L, Castro G, Rossi S, Crivellaro A (2007)
Evaluation of drought response of two poplar clones (Populusx canadensis Monch “1-214”
and P. deltoides Marsh. *Dvina’) through high resolution analysis of stem growth. J Exp
Bot 58:2673-2683. https://doi.org/10.1093/jxb/erm117

Gortari F, Martinez Alonso S, Guiamet JJ, Graciano C (2021). Interaction effects of water
supply and artificial defoliation in autumn on growth, biomass and nutrient accumulation
in Populus deltoides. New Forests, 52(6), 1037-1054

Guarnaschelli B, Garau M, Cortizo S, Alvares J, Lemcoff JH (2011) Respuestas diferenciales a
la sequia en clones de Populus deltoides cultivados en el Delta del Parana. Terc Congr Int
Salicaceas en Argentina 9

Guo XY, Zhang XS and Huang ZY (2010) Drought tolerance in three hybrid poplar clones
submitted to  different  watering regimes. J Plant Ecol  3:79-87.
https://doi.org/10.1093/jpe/rtq007

Luquez VMC, Achinelli FG, Cortizo S (2012). Evaluation of flooding tolerance in cuttings of
Populus clones used for forestation at the Parana River Delta, Argentina. Southern Forests:

109



Tesis doctoral | Capitulo 4

a Journal of Forest Science, 74(1), 61-70. doi:10.2989/20702620.2012.686214

Marlats RM, Senisterra GE, Marquina JL, Ciocchini GR (2009) Populus spp.: Supervivencia y
crecimiento en clones implantados en Buenos Aires, Argentina. Revista de La Facultad de
Ciencias Agrarias 41(1):77-84

Marron N, Dreyer E, Boudouresque E, Delay D, Petit JM, Delmotte FM, Brignolas F (2003)
Impact of successive drought and re-watering cycles on growth and specific leaf area of
two Populus x canadensis (Moench) clones, “Dorskamp” and “Luisa_Avanzo.” Tree
Physiol 23:1225-1235. https://doi.org/10.1093/treephys/23.18.1225

Marron N, Villar M, Dreyer E, Delay D, Boudouresque E, Petit JM, Delmotte FM, Guehl JM,
Brignolas F (2005) Diversity of leaf traits related to productivity in 31 Populus deltoides x
Populus nigra clones. Tree Physiol 25:425-435. https://doi.org/10.1093/treephys/25.4.425

McDowell NG, Pockman WT, Allen CD, Breshears DD, Cobb N, Kolb T, Plaut J, Sperry J,
West A, Williams DG et al. (2008). Mechanisms of plant survival and mortality during
drought: why do some plants survive while others succumb to drought? New Phytologist
178: 719-739

McDowell NG (2011) Mechanisms linking drought, hydraulics, carbon metabolism, and
vegetation mortality. Plant physiology, 155(3), 1051-1059.

McKown AD, Cochard H, Sack L (2010) Decoding leaf hydraulics with a spatially explicit
model: Principles of venation architecture and implications for its evolution. Am Nat
175:447—-460. https://doi.org/10.1086/650721

Monclus R, Dreyer E, Delmotte FM, Villar M, Delay D, Boudouresque R, Petit JM, Marron N,
Bréchet C, Brignolas F (2005) Productivity, leaf traits and carbon isotope discrimination in
29  Populus deltoides x P. nigra clones. New Phytol 167:53-62.
https://doi.org/10.1111/j.1469-8137.2005.01407.x

Monclus R, Dreyer E, Villar M, Delmotte FM, Delay D, Petit JM, Barbaroux C, Le Thiec D,
Brechet C, Brignolas F (2006) Impact of drought on productivity and water use efficiency
in 29 genotypes of Populus deltoides x Populus nigra. New Phytol 169(4):765-777. https://
doi. org/ 10. 1111/j. 1469- 8137.2005. 01630.x

110



Tesis doctoral | Capitulo 4

Pallardy SG (2008) physiology of Woody plants

Pearce DW, Millard S, Bray DF, Rood SB (2005) Stomatal characteristics of riparian poplar
species in a semi-arid environment. Tree Physiol 26:211-218.
https://doi.org/10.1093/treephys/26.2.211

Raven JA (2002) Selection pressures on stomatal evolution. New Phytol. 153, 371.

Roden J, Van Volkenburgh E, Hinckley TM (1990) Cellular basis for limitation of poplar leaf
growth by water deficit. Tree Physiol 6:211-219.
https://doi.org/https://10.1093/treephys/6.2.211

Rood SB, Patifio S, Coombs K, Tyree MT (2000) Branch sacrifice: cavitation-associated
drought adaptation of riparian cottonwoods. Trees 14, 248-257.

Scholander PF, Hammel HT, Bradstreet ED, Hemmingsen EA (1965) Sap pressure in vascular
plants. Science (80- ) 148:339-346. https://doi.org/10.1126/science.148.3668.339

Schreiber SG, Hacke UG, Chamberland S, Lowe CW, Kamelchuk D, Brautigam K, Campbell
MM, ThomasBR (2016) Leaf size serves as a proxy for xylem vulnerability to cavitation
in plantation trees. Plant Cell Environ 39:272-281. https://doi.org/10.1111/pce.12611

Scoffoni C, Rawls M, Mckown A, Cochard H, Sack L (2011) Decline of leaf hydraulic
conductance with dehydration: Relationship to leaf size and venation architecture. Plant
Physiol 156:832—843. https://doi.org/10.1104/pp.111.173856

Silim S, Nash R, Reynard D, White B, Schroeder W (2009) Leaf gas exchange and water
potential responses to drought in nine poplar (Populus spp.) clones with contrasting drought
tolerance. Trees - Struct Funct 23:959-969. https://doi.org/10.1007/s00468-009-0338-8

Sparks JP & Black RA (1999) Regulation of water loss in populations of Populus trichocarpa:
the role of stomatal control in preventing xylem cavitation. Tree physiology, 19(7), 453-
459.

Xu X, Yang FAN, Xiao X et al (2008) Sex-specific responses of Populus cathayana to drought
and elevated temperatures. Plant Cell Environ 31:850-860. https ://doi.org/10.1111/.1365-
3040.2008.01799 x

Zuur AF, Ieno EN, Walker NJ, Saveliev AA, Smith GM (2009). Mixed effects models and

111


https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Lowe%2C+Christopher+W
https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Kamelchuk%2C+David
https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Br%C3%A4utigam%2C+Katharina
https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Campbell%2C+Malcolm+M

Tesis doctoral | Capitulo 4

extensions in ecology with R. Springer, New York

112



Tesis doctoral | Capitulo 5

Capitulo 5

Crecimiento, comportamiento isohidrico-anisohidrico y mecanismos de
resistencia al déficit hidrico de larga duracion en clones de Populus
deltoides y Populus *x canadensis

5.1. Introduccion

El agua suele ser el factor ambiental mas critico que afecta el crecimiento y la supervivencia
de los arboles (Bréda et al. 2006; McDowell et al. 2008). Las plantas pueden mostrar varias
respuestas que actian en el mantenimiento de un status hidrico favorable en condiciones de déficit
hidrico (Levitt 1980; Maseda & Fernandez 2006). Tales respuestas no son mutuamente
excluyentes ya que pueden ocurrir simultdneamente o en diferentes momentos durante una sequia.
En el capitulo 4 de esta tesis doctoral se demostr6 que el cierre estomatico al principio del periodo
de déficit hidrico es un mecanismo eficiente por parte de los clones de Populus para reducir la
transpiracion frente a eventos de sequia transitorios. Adicionalmente, este mecanismo permitio a
los clones mantener el area foliar total y retomar el crecimiento luego de la reanudacion del riego.
Sin embargo, cuando el periodo de restriccion hidrica se extiende, el ajuste de los caracteres
fisioldgicos, anatomicos y morfoldgicos puede tener efectos diversos en los tejidos vegetales
formados durante el evento de sequia.

Las plantas pueden regular la apertura estomatica de modo a controlar la pérdida de agua
por transpiracion y reducir las fluctuaciones en el estado hidrico de los tejidos vegetales en
respuesta a los constantes cambios en la demanda evaporativa y de disponibilidad de agua en el
suelo. La forma en que las plantas regulan el potencial hidrico foliar (Wu) a través del control
estomatico puede clasificarse en el continuum entre los comportamientos “Isohidrismo” y
“Anisohidrismo” (Tardieu & Simonneau 1998; Martinez-Vilalta & Garcia-Forner 2017). A través
de la relacion entre el potencial hidrico foliar al mediodia (Wi wmp) y el pre amanecer (Wi pa) es
posible definir el grado de Iso/anisohidrismo de las plantas. En ese sentido, relaciones entre Wu
mp Y W ra con pendientes mas planas definen comportamientos mas isohidricos (Martinez-Vilalta

& Garcia-Forner 2017). Adicionalmente, los comportamientos hidricos y estomaticos también
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pueden verse reflejados en la eficiencia intrinseca en el uso del agua (iWUE). Dado que, la iWUE
es la relacion entre la ganancia de carbono en la fotosintesis (4) y la conductancia foliar para el
vapor de agua (g;), A/gs (Farquhar & Richards 1984; Bacon 2009), la reduccion de la apertura
estomatica conlleva a una maximizacion de la iWUE. Por lo que se espera una elevada iWUE
asociada al comportamiento mas cercano al isohidrico. Como se ha descripto en la seccion 1.3.3
del Capitulo 1 de esta tesis, la eficiencia en el uso del agua tiene una estrecha relacion con la
composicion isotopica de carbono en los tejidos foliares (8!°C), lo que posibilita la utilizacion del
8"3C para inferir la iWUE durante o el crecimiento. El género Populus presenta una amplia
variabilidad en la WUE, ademas no existe una asociacion clara entre la WUE y la productividad
en distintos clones de alamos (Zhang et al. 2004; Marron et al. 2005; Monclus et al. 2005, 2006).
Esto sugiere la posibilidad de combinacién entre alta productividad y alta eficiencia en el uso del
agua, lo que supondria una ventaja considerable para el cultivo del 4dlamo en zonas propensas a la
sequia.

Durante periodos de alta demanda evaporativa y/o reduccion en la disponibilidad de agua,
el control estomatico puede no ser suficiente para evitar las fluctuaciones en el potencial hidrico
de las plantas. Esto puede resultar en un aumento de la tension a la cual el agua se encuentra en
el xilema y, eventualmente, en la formacion de burbujas de aire en el xilema, proceso conocido
como cavitacion (Tyree & Sperry 1989). A su vez, la cavitacion puede resultar en la reduccion de
la conductividad hidraulica por embolismo que tiene como efecto la caida del potencial hidrico
de la hoja, pérdida de turgencia y cierre estomatico, con el consiguiente deterioro de la fotosintesis
y la productividad (Nardini et al. 2011). A través de las “curvas de vulnerabilidad” (CV) se puede
conocer el porcentaje de pérdida de conductividad hidraulica en funcion de la tension del xilema.
Uno de los parametros mas importantes obtenidos a través de las CV es el potencial agua que
produce 50% de pérdida en la conductividad hidraulica del tallo (Pso). Plantas con mayor
vulnerabilidad a la cavitacion presentan el 50% de pérdida en la conductividad hidraulica a
potenciales hidricos menos negativos que aquellas que con una mayor resistencia a la cavitacion.
El proceso de reparacion de la cavitacion ha sido ampliamente discutido en la comunidad
cientifica. Diversos estudios sugieren que la formacion de una presion radical positiva generada
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durante la noche o bajo condiciones de buena disponibilidad de agua puede actuar en la reparacion
de la cavitacion del xilema de algunas especies (Vogt 2001; Hao et al., 2013). Adicionalmente,
también ha sido reportada la reparacion de la cavitacion del xilema bajo tension. En tal caso, el
proceso estaria modulado por un gradiente de agua, azucares e iones creado entre las células del
xilema y del floema (Nardini et al. 2011; Konrade et al. 2019). En alamos se ha sugerido que la
reparacion de la cavitacion ocurre mediante el reabastecimiento de los vasos con el agua
proveniente de las células del parénquima circundante (Secchi & Zwieniecki 2010; Secchi et al.
2011). A pesar de que las especies de Populus estén entre los arboles de crecimiento rapido mas
vulnerables a la cavitacion inducida por el estrés hidrico, existen reportes que indican una amplia
variabilidad inter e intraespecifica para la resistencia a la cavitacion (Cochard et al. 2007; Fichot
et al. 2010; 2015). En distintos genotipos de Populus, el xilema con menor vulnerabilidad a la
cavitacion se asocidé a un comportamiento mas cercano al anisohidrico, posiblemente estas
caracteristicas permitieron a las plantas mantener la integridad de la columna de agua en el xilema
en respuesta las fluctuaciones del Wy en condiciones de déficit hidrico (Attia et al. 2015; Zhang
et al. 2020).

El ajuste osmético y la modificacion de la elasticidad de la pared celular son otras formas
en que las especies vegetales pueden responder a la sequia y evitar potenciales hidricos
criticamente bajos. El ajuste osmotico, en particular, se refiere a la acumulacion de compuestos
osmoticamente activos que reducen el potencial osmotico celular, y, en consecuencia, el potencial
hidrico. El ajuste osmotico conlleva una mayor turgencia cuando las células estan totalmente
hidratadas y la perdida de turgencia a un potencial hidrico mas negativo. Como resultado, ocurre
un aumento del margen de Wx en el cual las hojas mantienen la turgencia, lo que permite la
continuada captacion de agua por la planta aun con la reduccion del potencial hidrico del suelo
(Bartlett et al. 2012; Vilagrosa et al. 2012; Basu et al. 2016). La elasticidad de la pared celular, a
su vez, define la medida en que las células pueden disminuir su potencial hidrico hasta alcanzar
el punto de pérdida de turgencia. Una mayor elasticidad de la pared le confiere a la célula la
capacidad de almacenar mas agua cuando se encuentra en estado de plena turgencia, por lo que
su volumen puede disminuir mas antes de alcanzar el punto de pérdida de turgencia (Bartlett et
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al. 2012). Tanto el ajuste osmotico como los cambios en la elasticidad de la pared celular son
reconocidos como moduladores del potencial agua en el punto de pérdida de turgencia (Wrrp).
Usualmente, se utiliza el Wrrp para evaluar la tolerancia a la sequia de las plantas, ya que porque
una WrLp mas negativa amplia el rango de Wy en el que la hoja permanece turgente y mantiene su
funcion (Lenz et al. 2006). Debido a la correlacion entre Wrip y Wu pa, s€ propone que la
plasticidad en las respuestas estomaticas a la Wu es mas probable que ocurra en especies
anisohidricas, ya que muestran mayores variaciones estacionales en las relaciones hidricas
foliares que las especies isohidricas (Nolan et al. 2017).

La actividad forestal en la provincia de Mendoza es altamente dependiente del riego, como
se detallo en los capitulos anteriores. Asimismo, el agua potencialmente disponible para el riego
(evaluado a través del caudal de los principales rios de Mendoza) de los ultimos 12 afios fue menor
que la media historica lo que condujo a la declaracion de emergencia hidrica a nivel provincial,
fenomeno ya descripto previamente. Esto pone en riesgo la actividad forestal de Mendoza y
resalta la importancia en la busqueda de genotipos mas resistentes a la sequia. En general, los
mecanismos de resistencia a la sequia pueden conllevar a una reduccion en la productividad. Por
ejemplo, la limitacion de la pérdida de agua por el cierre estomatico disminuye la asimilacion de
CO,. También, la mayor asignacion de carbono para la formacion de un xilema mas resistente a
la cavitacion podria resultar en un menor crecimiento. Sin embargo, algunos mecanismos
asociados a la resistencia a la sequia pueden no afectar la productividad, por ejemplo, la WUE y
osmorregulacion (Zhang et al. 2004; Blum 2005; Marron et al. 2005; Monclus et al. 2005, 2006).
Aun asi, la variabilidad en respuestas adaptativas presentes en Populus pone en evidencia la
posibilidad de seleccion de genotipos con mayor resistencia a la sequia que los clones actualmente

utilizados en la provincia.
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5.2. Objetivos e hipotesis

5.2.1. Objetivos

Evaluar el efecto de la restriccion hidrica de larga duracion en condiciones experimentales
semi-controladas (inverndculo) sobre clones de Populus deltoides y Populus % canadensis
cultivados y otros comercialmente disponibles.

Clasificar los distintos clones de Populus en el continuum entre los comportamientos
isohidrico y anisohidrico.

Definir la resistencia a la cavitacion de los distintos clones de Populus analizados.

Evaluar la capacidad de ajuste en las relaciones hidricas foliares y en la eficiencia en el uso
de agua de los distintos clones de Populus evaluados bajo condiciones de restriccion hidrica de

larga duracion.

5.2.2. Hipotesis

Los clones de Populus comercialmente disponibles que producen mayor biomasa de fuste
con menor disponibilidad de agua durante su crecimiento presentan comportamiento mas cercano
al anisohidrico asociado a una baja vulnerabilidad a la cavitacidon, capacidad de regulacion
osmotica y de modificacion del modulo de elasticidad de la pared celular. Por otro lado, bajo una
disponibilidad de agua limitada los clones con comportamiento mas isohidrico presentan menor

crecimiento, a la vez que muestran una mayor eficiencia intrinseca en el uso del agua.

5.3. Materiales y métodos

5.3.1. Material vegetal

Se estudio6 el efecto del estrés cronico en el crecimiento de los mismos clones evaluados en
el capitulo 4: Populus % canadensis ('Conti 12', 'Guardi', '1-214' ¢ '145/51") y Populus deltoides
('Stoneville 67', 'Catfish 2', 'Dvina' y 'Australiano 129/60). La propagacion de los clones fue
realizada de la misma manera que en el experimento descripto en el Capitulo 4 de esta tesis (ver
la seccion 4.3 para mas detalles). Después de la brotacion, las plantas se redujeron a un solo brote

y se transfirieron a macetas de 20 1 con una mezcla 2:1 v/v de sustrato comercial a base de turba
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(KEKKILA professional, https://www.kekkilaprofessional.com/) y de arena. Las plantas fueron
suplementadas con 2.5 g de Hydrocomplex (12-11-18 NPK y micronutrientes; Yara; Buenos
Aires, Argentina) en forma individual semanalmente. Cada individuo fue regado a través un
sistema de riego por goteo automatizado y se mantuvieron a capacidad de campo hasta el

comienzo de este experimento de déficit hidrico.

5.3.2. Tratamientos

En noviembre de 2017, en la temporada de crecimiento siguiente en la cual se realizo el
experimento descripto en el capitulo 4, se aplicaron 3 tratamientos hidricos durante 5 meses: i)
Bien regado (WW, acronimo del inglés Well-watered), en el cual las plantas fueron regadas
frecuentemente de manera de mantener el contenido volumétrico de agua del sustrato (SWC,
acronimo del inglés Soil water content) proximo a la capacidad de campo (=30% v/v); ii)
restriccion hidrica moderada (RM), en el cual se mantuvo el SWC cercano a 18% v/v; iii)
restriccion hidrica severa RS, manteniendo el SWC cercano a 10% v/v. Se eligieron estos
tratamientos de riego para simular la actual reduccién en el agua disponible para el riego de las
plantaciones de 4lamo (evaluada en el Capitulo 2 y 3 a través del caudal del rio Tunuyan). Se
controld el contenido volumétrico de agua del sustrato con sensores de humedad de suelo ECH,O
10HS (Decagon Devices, Pullman, USA) conectados a un “data logger” EmS50 (Decagon

Devices).

Figura 5.1. a) Vista norte del experimento en el interior del invernaculo. b) Crecimiento de los

clones bajo los tres tratamientos hidricos.
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Las condiciones ambientales dentro del invernaculo durante el periodo experimental
fueron: temperatura media cercana a los 27.4 °C, (méxima: 55.5 °C y minima: 4.6 °C); humedad
relativa media de 39.9 % (maxima: 99.8 % y minima: 4.9 %), medidas a cada 30 minutos con
sensores Hygro Button (iButton DS 1923; https://www.maximintegrated.com/en.html) ubicado
en el centro del invernaculo a 2.0 m del piso. Ademas, la intensidad de la radiacion solar (densidad
del flujo de fotones fotosintéticamente activos, 400 - 700 nm) al mediodia solar dentro del
invernaculo fue de 920 pmol m™ s'medida con un sensor hemisférico Skye SKP 215 conectado

un SpectroSense+2 (Skye Instruments Ltd, Powys, UK).

5.3.3. Disefio experimental

Se empled un diseno experimental factorial con dos factores (clon y restriccion hidrica)
con ocho y tres niveles, respectivamente. Las plantas (unidad experimental) se dispusieron en
forma sistematica dentro del invernaculo de la misma manera que en el experimento descripto en
el Capitulo 4 de esta tesis (ver la seccion 4.3.1. “Condiciones de crecimiento y disefio

experimental” y Fig. 4.1 para mas detalles).

5.3.4. Determinaciones morfolégicas y fisiologicas

Se mididé el potencial hidrico de las hojas antes del amanecer (Wu pa) de todos los
tratamientos en el dia 30, como una medida indirecta del maximo potencial hidrico del suelo en
la maceta (Ws). También se midi6 el Wrpa y el potencial hidrico de las hojas al mediodia (‘Wu mp)
en el dia 120 para evaluar la habilidad de regulacion del potencial hidrico foliar de los diferentes
clones (clasificacion iso/anisohidrica). Para ello, se seleccion6 una hoja completamente
expandida por clon para cada tratamiento (n = 5). Las hojas fueron cubiertas con bolsas de nylon
para evitar la transpiracion de las mismas. Medimos el Wh pa ~2 horas antes del amanecer y Wu
mp en el mediodia solar (momento en que el sol alcanza su maxima altura en el cielo) con una
camara de presion (Modelo 2.5 + 10, Bio-Control, Buenos Aires, Argentina) basada en

Scholander et al. (1965).
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La respuesta elastica de la hoja y la osmorregulacion fueron evaluadas a partir de la
construccion de curvas de presion-volumen (P-V) por el método de transpiracion libre (Tyree &
Hammel 1972) entre los meses de febrero y marzo de 2018 (dias 100 hasta 130). Para ello, se
utiliz6 una hoja completamente expandida por clon para cada tratamiento (n = 5). Las hojas fueron
colocadas en agua destilada y se las dejo hidratar en oscuridad (cubiertas por bolsas negras) por
~2 horas, con el fin de alcanzar la turgencia completa. Las mediciones del contenido relativo de
agua (CRA) fueron realizadas a diferentes valores de Wy (Tyree & Richter 1982) a medida que
cada hoja se deshidrataba libremente en el laboratorio. Después de las mediciones, las hojas se
secaron en estufa a 65°C durante 48 horas para calcular el CRA. Se ajustaron curvas de Wy vs.
CRA y se calculo el potencial osmético a plena turgencia (7, sat), €l potencial agua en el punto
de pérdida de turgencia (Wyp), el contenido relativo de agua en el punto de pérdida de turgencia
(CRAp), la fraccion simplastica (Vs), y el mddulo de elasticidad (€max)-

El crecimiento de todas las plantas (n=10) fue registrado a través de la medicion del
diametro de la base del brote en la inserciéon con la estaca (DAB) y de la altura (H) al final del
ensayo. Se midio6 el area foliar total (AF) y se coseché la biomasa de hojas y de tallo (considerando
el tallo principal y todas las ramas laterales) de 5 plantas por clon por cada tratamiento al final del
ensayo (dia 150). Esta biomasa fue secada en estufa a 65°C para la obtencion del peso seco. A
través del area foliar total y la biomasa de hojas se determind el area foliar especifica (SLA, del
acronimo en inglés Specific Leaf Area). La composicion isotopica del carbono (8"°C) en las hojas
fue considerada como una medida indirecta de la eficiencia intrinseca en el uso del agua (iIWUE)
de los distintos clones (Farquhar et al. 1989). Para ello, se molieron las hojas con un molinillo
IKA All basic (IKA-Werke GmbH & Co. KG, Staufen, Alemania) y se determinaron las
relaciones '*C/'2C en el laboratorio del Instituto de Isétopos Estables en Ciencias Ambientales
(LIECA) a través de un espectrometro Thermo Scientific DELTA V Advantage acoplado a través
de la interfase ConFlo IV a un Analizador Elemental Flash 2000. Luego, se calcul6 el §'*C tal
como fue descripto en la seccion de “Materiales y Métodos — Extraccion de a-celulosa” del

Capitulo 3 de la presente tesis.
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Los tallos de plantas WW (n= 4) fueron cosechados y luego acondicionados en agua
destilada con hipoclorito de sodio en la heladera. Se eliminaron los brotes laterales y las
superficies expuestas fueron selladas con pegamento instantaneo (La gotita; Alkapol S.A., Buenos
Aires, Argentina). El largo de los segmentos de tallo fue determinado a través de la medicion
previa del largo maximo de vaso de cada clon siguiendo los procedimientos de Brodribb & Feild
(2000). Los tallos fueron cortados bajo agua para evitar la introduccion de émbolos adicionales y
luego fueron conectados a una fuente de agua presurizada (perfusionador de alta presion;
Fernandez & Gyenge 2010) con agua destilada (Fig. 5.2a y b). Se gener6 una presion de 0.01
MPa durante 10 minutos para establecer el flujo de agua por el tallo. Para asegurar que el material
estaba libre de cualquier embolismo, se aplicé una presion de 0.1 MPa por 1 minuto seguido de 5
minutos a una presion de 0.01MPa, repitiendo esta operacion tres veces. Luego, se generaron
"curvas de vulnerabilidad a la cavitacion” (CV) a través de los procedimientos descritos por Salleo
et al. (1992) y Sperry & Saliendra (1994). Para ello, se realizaron pequefios cortes en la corteza
para aumentar el ingreso de aire al sistema vascular (Sperry & Saliendra 1994). Se introdujeron
los segmentos de tallo en una camara de doble entrada (Sperry & Saliendra 1994) y se conectaron
sus extremos basales al perfusionador de alta presion (Fig. 5.2c y d). Se generd una presion de
0.05 MPa en la camara para evitar la pérdida de agua del xilema por los cortes de la corteza,
dejando que el caudal se equilibrara durante 10 minutos. Se determiné la conductividad inicial,
para ello se aument6 el flujo de agua a 0.01 MPa y, se colectd el agua que fluyd a través del
segmento de madera en tubos con papel absorbente previamente pesados. Después de la medicion
inicial, se redujo el flujo de agua y se aument6 la presion del aire de la camara en incrementos
preestablecidos (aproximadamente 0.25 MPa), dejando que se equilibrara durante 10 minutos.
Luego, se redujo la presion de la camara a 0.05 MPa, se aument6 el flujo de agua, y se volvid a
medir la conductancia. Este proceso fue repetido hasta que la conductancia del segmento resultd

insignificante.
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Figura 5.2. a y b). Segmentos de tallo conectados al perfusionador de alta presion. ¢ y d).

Segmentos de tallo conectados al perfusionador e introducidos a la cimara de doble entrada para

la realizacion de la curva de presion volumen.

5.3.5. Analisis estadisticos

El ajuste de las curvas de vulnerabilidad se realizo en R (R Development Core Team, 2014)
utilizando el paquete fitplc (Duursma & Choat 2017) a través de la funcion de Weibull re-
parametrizada por Ogle et al. (2009), a partir de la cual se calcularon los valores de 12%, 50% y
80% de la pérdida de conductividad (P2, Psoy Pss, respectivamente) para cada la curva de cada
uno de los segmentos de tallos. Luego, las variables P12, Psoy Pss se ajustaron utilizando modelos
lineales generales considerando clon (clon), potencial del xilema provocando la pérdida de
conductividad hidraulica (pot) y la interaccion (clon x pot) como efectos fijos del modelo. La
misma variable también se ajustd considerando especie/hibrido (n=16) como efecto fijo del
modelo. Las variables altura (H), diametro de la base (DAB), SWC, Wu ra, biomasa de tallo, area
foliar total, SLA y los parametros de las curvas de presion- volumen (7, sat, Pre, CRATLP, Vsy
€max) S€ ajustaron utilizando modelos lineales generales considerando clon (clon), tratamiento
(trat) y la interaccion (clon x trat) como efectos fijos adicionales del modelo. Se utilizo el software

Infostat version 2018 (Di Rienzo et al. 2018) y su interfaz con R (R version 3.6.1 software, R
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Core Team, Vienna, Austria). Todas las pruebas estadisticas se consideraron significativas a un
nivel de p < 0.05. La homocedasticidad y la normalidad de los residuos en los modelos
seleccionados fueron testeadas a través del analisis visual de los graficos. En aquellos casos donde
el supuesto de homocedasticidad no se cumplid, se model6 la estructura de la varianza (Zuur et
al. 2009) utilizando la funcion varldent. Se evalu6 la bondad de ajuste por medio del criterio de
informacion de Akaike y Bayesiano para la eleccion del modelo que mejor se ajustaba para cada
una de las variables. Se us6 la prueba DGC como post test para comparar las medias (Di Rienzo
et al. 2002).

La capacidad de regular el potencial hidrico de la hoja y, por tanto, los diferentes grados de
isohidrismo entre los clones de Populus, se evaluaron mediante regresiones lineales entre el Wy
ra ¥ W1 mp de cada clon bajo los tres tratamientos hidricos. Vale recordar que pendientes planas
indican comportamientos isohidricos (Martinez-Vilalta & Garcia-Forner 2017). También se
evalud las correlaciones entre de la biomasa del tallo y el area foliar total, Wrrp y 7, saT, y entre
el Wrir y €max. Las correlaciones lineales se evaluaron con el coeficiente de correlacion de Pearson

(p < 0.05).

5.4. Resultados

El contenido volumétrico de agua del sustrato (SWC) fue diferente entre los tratamientos
(Fig. 5.3a). El tratamiento bien regado (WW) present6 valores de SWC de ~30%, mientras que
en restriccion hidrica moderada (RM) el SWC fue de ~20% y en restriccion hidrica severa (RS)
de ~10%. Los valores de SWC resultaron en valores de Wn pa diferentes para los distintos
tratamientos (Fig. 5.3b). Las plantas del tratamiento WW estuvieron sometidas a Wi pa de -0.22
+ 0.01 MPa, mientras que bajo los tratamientos RM y RS el Wy pa presentado por las plantas fue

de —0.43 £0.02 MPa y -0.88 + 0.04 MPa, respectivamente.
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Figura 5.3. a) Contenido volumétrico de agua del sustrato (SWC) de plantas bajo los tratamientos
Bien regado (WW), Restriccion hidrica moderada (RM) y Restriccion hidrica severa (RS). B)
Potencial hidrico foliar pre amanecer de plantas bajo los tratamientos WW, RM y RS. Las barras
representan media £ SE (n=5). Los datos fueron analizados usando los MLG y DGC como post-

test. Letras diferentes indican diferencias significativas entre las medias.

La produccion de biomasa de tallo de los distintos clones fue afectada diferencialmente por
los tratamientos de restriccion hidrica (Fig. 5.4a). Se considerd a la biomasa de tallo como la
variable que representa el crecimiento acumulado efectivo del tallo, ya que refleja tanto el
incremento en altura como en DAB. Bajo el tratamiento WW los clones se dividieron en tres
grupos de crecimiento (Fig. 5.4a). P. x canadensis ‘Guardi y P. deltoides ‘Stoneville 67’ y
‘Australiano 129/60° presentaron el mayor crecimiento (Fig. 5.4a). Estos clones fueron seguidos
por P. x canadensis ‘145/51°, ‘1-214’ y P. deltoides ‘Dvina’ en el segundo grupo de crecimiento
intermedio, y luego por P. X canadensis ‘Conti 12’ y P. deltoides ‘Catfish 2’ en el grupo de menor
crecimiento. Los clones de mayor crecimiento (‘Guardi, ‘Stoneville 67’ y ‘Australiano 129/60°)
superaron por el doble a los mas lentos (‘Conti 12’ y ‘Catfish 2°). Como se esperaba, bajo los
tratamientos de restriccion hidrica todos los clones redujeron la acumulacion de biomasa (Fig.
5.4a). Los clones P. x canadensis ‘145/51° e ‘1-214’ presentaron el mayor crecimiento bajo RM.
Estos clones fueron seguidos por P. x canadensis ‘Guardi y P. deltoides ‘ Australiano 129/60°, y
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luego por ‘Conti 12°, ‘Stoneville 67 y ‘Dvina’. ‘Catfish2’ present6 el menor valor de biomasa de
tallo bajo el tratamiento RM. En el tratamiento RM con respecto al tratamiento WW, los clones
presentaron reducciones de biomasa de tallo entre 74% y 90% presentando la siguiente
clasificaciéon de menor a mayor sensibilidad al estrés hidrico: ‘145/51°, ‘1-214°, ‘Australiano
129/60°, “‘Guardi’, ‘Stoneville 67°, ‘Dvina’, ‘Conti 12’ y ‘Catfish 2’. Bajo el tratamiento RS todos
los clones presentaron un crecimiento similar, con reducciones que variaron de 87% a 97%
respecto las plantas WW (Fig. 5.4a). El crecimiento en altura (H) y en didmetro (DAB) de los
distintos clones fueron afectados diferencialmente por los tratamientos de restriccion hidrica (Fig.
5.4b y c). Bajo los tratamientos de restriccion hidrica todos los clones redujeron H y DAB. El
efecto de los tratamientos hidricos en el crecimiento en H y DAB de los distintos clones fue
similar al efecto observado en la acumulacién de biomasa de tallo. Sin embargo, la magnitud de
reduccion de biomasa bajo los tratamientos RM y RS con respecto al tratamiento WW fue mayor

en esta variable que en las variables H y DAB.

125



Tesis doctoral | Capitulo 5

a
1207 P x canadensis
| Peim <0.0001 Bl Conti 12’
] Prar <0.0001 Guardi
100-: a a Pclonstrat <0.0001 E q ;]4’
H [ “145/51°
% SO_: b i b P deltoides
2 o b B Australiano 129/60°
7" y Il Stoneville 67’
: - .
E i1 B ‘Dvina’
b% " [ ‘Catfish 2’
205 d Tratamientos
| MRIET . A
0 : ﬂrﬂ : m—
b RS
2001
Pclon <0.0001
Pirat <0.0001
Pclonxtrat <0.0001
150 . a a
-I— b
) b
=
£ 100 b Jf b
us ¢ c . %
d d ¢ ;
d dd d
504
O- ' ' I ' ' ! T T T
C
B Pclon <0.0001
Preat <0.0001
Pelonxtrat <0.0001
201 :
b
—_ h Cc .
g 15{d - ¢
£
€
2 e e ¢ &
10 f
a ¢ ; L f
5- H H
O T L

Tratamientos

Figura 5.4. Crecimiento acumulado de los diferentes parametros analizados en los distintos
clones bajo los tratamientos Bien regado (WW), Restriccion hidrica moderada (RM) y Restriccion
hidrica severa (RS): a) Biomasa de tallo. B) Altura final (H). ¢) Diametro a la altura de la base
(DAB). Las barras representan media = SE (H y DAB n=10; Biomasa de tallo n=5). Los datos
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fueron analizados usando los MLG y DGC como post-test. Letras diferentes indican diferencias

significativas entre las medias.

El area foliar total de los distintos clones fue afectada diferencialmente por los tratamientos
de restriccion hidrica (Fig. 5.5a). Bajo el tratamiento WW, los clones se dividieron en tres grupos
de area foliar total. ‘Guardi’ y ‘Australiano 129/60’ presentaron los mayores valores, seguidos de
‘Conti 12°, ‘I-214” y “Stoneville 67’ en el grupo intermedio, ¢ ‘145/51°, ‘Dvina’ y ‘Catfish 2’ en
el grupo con los menores valores. Bajo el tratamiento RM, los clones se separaron en dos grupos:
‘Australiano 129/60°, ‘Conti 12°, ‘I-214’ y ‘Stoneville 67° presentaron los mayores valores de
area foliar, mientras que ‘Catfish2’, ‘Guardi’, ‘145/51” y ‘Dvina’ mostraron los minimos. Bajo el
tratamiento RS, todos los clones presentaron areas foliares similares. La biomasa de tallo se
correlaciond positivamente con el area foliar total desarrollada por los individuos (r =0.7, p
<0.05). El area foliar especifica (SLA) de los distintos clones resultd afectada diferencialmente
por los tratamientos de restriccion hidrica (Fig. 5.5b). Bajo el tratamiento WW, los clones se
dividieron en dos grupos de SLA: ‘Conti 12°, ‘[-214°, ‘Australiano 129/60°, ‘Stoneville 67’ y
‘Dvina’ presentaron los mayores SLA mientras que ‘Guardi’, ‘145/51 y ‘Catfish 2’ presentaron
los menores valores. Los tratamientos de restriccion hidrica afectaron al SLA de los P. x
canadensis ‘Guardi’ e ‘145/51°, y de los P. deltoides ‘Australiano 129/60°, ‘Stoneville 67’ y
‘Dvina’ en relacion con el tratamiento WW. Los P. X canadensis aumentaron el SLA, mientras
que los P. Deltoides la redujeron. ‘Guardi’ aumentd el SLA bajo el tratamiento RS, mientras que
‘145/51° lo aumentd bajo RM y RS. ‘Australiano 129/60° increment6 el SLA bajo los dos
tratamientos de restriccion hidrica, mientras que ‘Stoneville 67’ y ‘Dvina’ lo hicieron bajo el

tratamiento RS (Fig. 5.5).
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Figura 5.5. Crecimiento de hojas de los distintos clones bajo los tratamientos Bien regado (WW),
Restriccion hidrica moderada (RM) y Restriccion hidrica severa (RS). A) Area foliar total. b)
Area foliar especifica (SLA). Barras representan media + SE (n=5). Los datos fueron analizados
usando los MLG y DGC como post-test. Letras diferentes indican diferencias significativas entre

las medias.

El 8"°C de hojas fue diferente entre los tratamientos y entre los clones (Tabla 5.1). El
aumento de los valores de 8'°C (valores menos negativos) indico un enriquecimiento en *C en
los tejidos vegetales y un aumento de la eficiencia intrinseca en el uso del agua (iWUE). Entre
los clones, €l 8'3C oscil6 entre -31.03 £ 0.3 y -29.33 + 0.3. El P. x canadensis ‘Conti 12’ presentd
los menores valores de 8'°C, demostrando ser el clon con menor iWUE entre los clones
estudiados. En el segundo grupo, se agruparon P. x canadensis ‘1214’ y P. deltoides ‘Catfish 2°,
que fueron seguidos por ‘Dvina’, ‘Stoneville 67°, ‘Guardi’, ‘145/51” y ‘Australiano 129/60’. El
estrés hidrico generd un enriquecimiento en el contenido del isotopo pesado en las hojas,
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indicando que las plantas cerraron los estomas. Para entender como los clones se clasifican segiin
la iWUE bajo las distintas disponibilidades de agua particionamos los valores de 8'3C por
tratamiento (Fig. 5.6). En los 3 tratamientos el "°C vario entre los clones. Bajo el tratamiento
WW, el §°C indica la iWUE inherente de cada clon, asi el orden de clasificacion de menor a
mayor eficiencia en el uso de agua inherente de los clones fue ‘Conti 12°, ‘Catfish 2°, ‘1214°,
‘Dvina’, ‘Australiano 129/60° ‘145/51°, ‘Stoneville 67° y ‘Guardi’ (Fig. 5.6a). Con el incremento
del estrés hidrico el orden de clasificacion de los clones segun el 8'3C vari6 (Fig. 5.6b y ¢). Bajo
el tratamiento RM, ‘Dvina’ y ‘Australiano 129/60° pasaron a clasificarse entre los clones con
mayor eficiencia en el uso de agua. Por otro lado, ‘Stoneville 67’ estuvo entres los clones con
menor iWUE (Fig. 5.6b). Bajo el tratamiento RS, ‘ Australiano 129/60°, ‘145/51” y ‘Dvina’ fueron
los clones que presentaron los menores valores de 8'°C (Fig. 5.6¢). En todos los tratamientos

‘Conti 12’y ‘I-214’ fueron los clones con mayor valor de 3'*C.
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Tabla 5.1. Composicion isotopica de carbono (8'°C) en hojas en funcion del clon y el tratamiento
y su interaccion. Los valores indican las medias + SE (n=5). Los datos fueron analizados usando
los MLG y DGC como post-test. Letras diferentes indican diferencias significativas entre los

clones y entre los tratamientos.

5 1’C
Clon » Tratamiento DPelonxtrat= 0.3174
4 Conti 12° WW 3112 = 047
RM  -29.74 + 047
RS  -2923 =+ 061
‘Guardi’ WW 2886 =+ 0.47
RM  -27.70 + 0.53
RS  -2643 = 0.61
b1y WW  -30.14 £ 047
RM  -29.12 + 0.47
RS  -28.73 = 0.61
‘145/51° WW 2922 = 047
RM  -27.46 = 047
RS  -26.28 =+ 0.53
4 ‘Australiano 29/60° WW  -29.88 = 047
RM  -29.96 = 0.47
RS  -25.86 + 0.47
# ‘Stoneville 67 WW  -28.90 + 0.47
RM  -26.70 + 0.75
RS  -28.46 = 0.47
‘Catfish 2’ WW 3032 £ 047
RM  -29.19 + 0.47
RS  -26.70 = 0.61
4 ‘Dvina’ WW -29.92 + 047
RM  -27.94 + 047
RS -26.40 + 0.53
Clon Pelon <0.0001
& Contil2 -30.03 + 030 a
‘Guardi’ 2766 £ 031
& 12 2933 £ 030 b
‘145/51° 2765 + 028 ¢
&  ‘Australiano 129/60’ -27.57 + 027 ¢
&  Stoneville 67° -28.02 + 033
‘Catfish 2 -28.71 + 030 b
4  ‘Dvina’ -28.09 £+ 028 ¢
Tratamiento Ptrat < 0.0001
. ww -29.80 + 0.17 a
B RM -2831 £ 0.17 b
RS -27.04 + 021 ¢
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Figura 5.6. Composicion isotopica de carbono (8 '*C) en hojas de los clones en funcion del
tratamiento: a) Bien regado (WW), b) Restriccidon hidrica moderada (RM) y ¢) Restriccion hidrica
severa (RS). Las barras indican las medias + SE (n=5). Los datos fueron analizados ajustando

MLG y DGC como post-test. Letras diferentes indican diferencias significativas entre los clones.
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Tabla 5.2. Parametros estimados a partir de las curvas de PV: potencial agua en el punto de
pérdida de turgencia (Wrrp, acronimo del inglés Turgor Loss Poinf), potencial osmético a
saturacion (7, sat), modulo de elasticidad de la pared celular a plena turgencia (&max), contenido
relativo de agua en el punto de pérdida de turgencia (CRATLp) y volumen de agua simpléstica (V)
en funcion de clon, tratamiento y su interaccion. Los valores indican las medias + SE (n=5). Los
datos fueron analizados tras el ajuste de MLG y DGC como post-test. Letras diferentes indican

diferencias significativas.

Ve (MPa) o saT (MPa) Emax (MPa) CRA 1rp Vs
Clon x Tratamiento Dot =002 Poionxeam=003  Poom-iwar=0.02 P clonx gt =0.009 P clonira = 1S
“ContilZ’ WW  -141+ 006 a -1.16+ 0.08 a 1296+ 139 a 093+ 001 a 0.35+ 0.05
RM -146+ 006 a -1.19+ 0.1 a 1385+ 139 a 092+ 001 a 043+ 0.05
RS -1.34+ 0.06 a -1.06= 0.1 a 1345+ 139 a 093+ 001 a 029+ 0.05
‘Guardi’ WW  -141+ 011 a -1.19+ 0.08 a 1822+ 139 a 094+ 001 a 031+ 0.05
RM -164+ 011 a 136+ 0.1 a 112 = L55b 09 = 001 a 036+ 0.06
RS 159+ 011 a .13 £ 01 a 1166+ 139 b 092+ 001 a 035+ 005
“1-2]4’ WW  -134+ 01 a -1.13+ 0.08 a 1687+ 139 a 093+ 001 a 035+ 0.05
RM -156+ 009 a 115+ 01 a 983 = 139 b 089+ 001 a 041+ 0.05
RS 164+ 009 a 2123+ 011 a 101 = 139 b 089+ 001 a 036+ 0.05
‘145/51° WW  -1.52+ 012 a -131+ 0.08 a 1376+ 139 a 091+ 001 a 041+ 005
RM -15 £ 012 a 2123+ 01 a 1425+ 139 a 093+ 002 a 037+ 0.05
RS -1.57+ 012 a 116 011 a 1441+ 139 a 092+ 001 a 031+ 0.06
@‘Australiano 29/60° WW  -159+ 0.16 a 136t 008 a 1458+ 139 a 092+ 001 a 041+ 0.05
RM -21 + 016 b .18 £ 011 b 1488+ 139 a 089+ 001 a 047+ 0.05
RS 21 £ 016 b -1.71+ 0.1 b 1574+ 139 a 092+ 00l a 044+ 0.06
& Stoneville 67° WW  -141+ 0.14 a -1.22+ 008 a 146 * 155 a 093+ 001 a 038+ 0.05
RM -1.43+ 0.14 a -1.19+ 0.1 a 1084+ 139 b 089+ 001 a 037+ 0.06
RS 208+ 016 b -151+ 0.1 b 935 £ 155 b 085+ 001 b 048+ 0.07
‘Catfish 2° WW  -1.66+ 008 a 2124+ 0.08 a 1391+ 139 a 09 + 002 a 044+ 0.05
RM -206+ 008 b 162+ 011 b 1453+ 139 a 088+ 001 a 053+ 005
RS -1.99+ 008 b 167 0.1 b 1307+ 139 a 084+ 001 b 065+ 0.06
A ‘Dvina’ WW  -136=+ 009 a -1.16+ 008 a 1374+ 139 a 092+ 001 a 041+ 0.05
RM -1.78+ 008 b -126+ 01 a 976 = 139 b 086+ 002 b 05 + 0.05
RS -1.77+ 0.09 b -1.14= 0.11 a 1097+ 155 b 085+ 001 b 042+ 0.06
Clon D con < 0.0001 P elon < 0.0001 P clon = 0.03 P clon < 0.0001 P con = 0.0003
& Conti 12’ -14 = 004 a -1.14+ 005 a 1342+ 08 a 092+ 00l a 036+003 b
‘Guardi’ 155+ 006 b -128+ 005 a 1369+ 083 a 092+ 001 a 034+003 b
‘1214 151+ 005 b -1.17+ 006 a 1227+ 08 b 09 + 00l a 038+003 b
‘145/51° 153+ 007 b -123+ 006 a 1414 £ 08 a 092+ 00l a 036003 b
@ ‘Australiano 129/60° -193 £ 0.09 ¢ -1.62+ 006 b 1507 £+ 08 a 091 00l a 044003 b
‘ ‘Stoneville 67’ 164+ 009 b -131+ 005 a 1159 +08 b 089+ 00l a 041+£003 b
‘Catlish 2’ .19 + 005 ¢ -1.51+ 006 b 1384 + 08 a 088+ 001 b 054+003 a
& ‘Dvina’ -164+ 005 b -1.19+ 006 a 1149+ 083 b 083+ 001 b 044+003 b
Tratamiento Pt < 0.0001 P i = 0.006 P it = 0.0006 P wa < 0.0001 P trat = DS
Hww -146+ 0,04 a -122+ 003 a 1483+ 050 a 092+ 00042 038+ 0.02
rRM -169+ 004 b -135+ 004 b 1239+ 050 b 089+ 0.005b 041+ 0.02
RS -1.76+ 0,04 b 135+ 004 b 1234+ 051 b 089+ 0.006b 043+ 0.02

Los clones modificaron los parametros estimados a partir de las curvas de PV (Wrrp, 7o saT,
€max Y CRATLP) diferencialmente por los tratamientos de restriccion hidrica (Tabla 5.2). Los P.
deltoides ‘Australiano 129/60°, ‘Catfish 2’ y ‘Dvina’ ajustaron sus valores de YWrrp bajo los
tratamientos RM y RS presentando valores mas negativos cuando la disponibilidad de agua fue

limitada. El P. deltoides ‘Stoneville 67° también ajustod el Wrrp, aunque, solo bajo el tratamiento
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RS. Los P. deltoides ‘ Australiano 129/60°, ‘Catfish 2’ y ‘Stoneville 67’ redujeron el Wrrp a través
de lareduccion del m, sat. Mientras que Dvina’ lo hizo a través de la reduccion de emax, que resultd
en una mayor elasticidad en la pared celular. Ademas de ‘Dvina’, el P. deltoides, ‘Stoneville 67°
y los P. X canadensis ‘Guardi’ y ‘1214’ también ajustaron el modulo de elasticidad bajo los
tratamientos RM y RS, aunque la reduccion de emax no resultd en cambios en el Wrip de estos
clones. P. deltoides ‘Dvina’ redujo el CRATLp bajo los tratamientos RM y RS, mientras que
‘Catfish 2’ y ‘Stoneville 67’ lo redujeron bajo el tratamiento RS. El V; fue diferente entre los
clones (Tabla 5.2). El P. deltoides ‘Catfish 2’ presentd los valores mas altos de V. A pesar de que
la interaccion de clon y tratamiento no fue significativa, este clon presentd una tendencia de
aumento en V; con el incremento del estrés hidrico, indicando que las plantas perdieron agua
apoplastica en favor del agua simplastica. Comparando emax y 7o sat, €sta segunda variable mostrd
ser un predictor de mayor poder explicativo del Wrip (Fig. 5.7). Para todos los tratamientos la
reduccion del w, sat resultd en una disminucion en el Wrrp (Fig. 5.7b). emaxy Wrip nO presentaron

una correlacion significativa en ninguno de los tratamientos (Fig. 5.7b).

O;p<0.05 17 =ns
= 1o = 0.8 1
53 -lfrWW:()g o on ]
% 1'RM N ]
A :rRS:O-.9 ]
EE -21 5 ]
3):a 1b
25 20 -15 -10 -05 00 O 5 10 15 20 25 30

Ty sat (MPa) € max (MPa)

Figura 5.7. Correlacion entre parametros estimados a partir de las curvas de PV: a) potencial
agua en el punto de pérdida de turgencia (Wrip) y potencial osmético a saturacion (7, sat), ¥ b)
potencial agua en el punto de pérdida de turgencia (Wrrp) y mddulo de elasticidad de la pared

celular a plena turgencia (emax). Los puntos representan las unidades experimentales (n = 120).
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Figura 5.8. Variacion en la resistencia a la cavitacion (evaluado a través del P12, Psoy Pss de tallo)
de clones de Populus % canadensis y Populus deltoides bajo el tratamiento WW. Las barras
indican las medias = SE (n=4). Los datos fueron ajustados mediante MLG y DGC como post-test.

Letras diferentes indican diferencias significativas entre los clones.

La resistencia a la cavitacion fue evaluada a través del potencial agua del xilema que
produce 50% de pérdida en la conductividad hidraulica del tallo (Pso). El Pso fue diferente entre
los clones (Fig. 5.8). Los clones se dividieron en tres grupos de resistencia a la cavitacion. Los P.
x canadensis ‘1214’ e ‘145/51° presentaron los mayores valores de Pso (-Mpa), formando el grupo
con mayor resistencia a la cavitacion. Estos clones fueron seguidos por los P. x canadensis ‘Conti
12°, ‘Guardi’ y el P. deltoides ‘ Australiano 129/60’ en el grupo intermedio de resistencia y luego
por los P. deltoides ‘Stoneville 67°, ‘Dvina’ y ‘Catfish 2’ como los clones mas susceptibles a la
cavitacion del sistema hidraulico. Es importante notar, que los clones P. deltoides presentaron los
menores valores de Pso excepto por ‘Australiano 129/60° que presento valores similares a los P.
x canadensis. El Psy fue diferente entre los P. X canadensis y P. deltoides (Fig. 5.9). Los P. x
canadensis presentaron mayor resistencia a la cavitacion (Pso= 1.88, -MPa) que P. deltoides (Pso
= 1.32, -MPa; Fig. 5.9a y b). Como complemento, se estimd el umbral de tension del xilema
correspondiente al inicio de la cavitacion (Pi2) y tension del xilema que induce el fallo hidraulico
total puede estimarse de forma similar en el otro extremo de la CV y corresponde numéricamente
a la tension del xilema que provoca el 88% de pérdida de conductividad (Psg). Los clones

presentaron valores similares de Pi», mientras que el Pgs fue variable para los clones de P.
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deltoides y P. % canadensis. Los P. x canadensis (‘Conti 12°, ‘Guardi’, ‘[-214" e ‘145/517)
presentaron los valores mas altos de Psgs, seguidos por ‘Australiano 129/60 y ‘Dvina presentaron

los valores intermedios, mientras que ‘Catfihs2’ y ‘Stoneville 67’ presentaron los menores valores

de Pss.
2 5 a |:|P » . 8 b r R . . F R
.51 > x canadensis — B P c o
P 0'0021 @ P deltoides S . ’/4/ : N .
2.0 1= /\; o //I
= b S_/Di ' | ‘51”'
& 1.5 — I\C 'nl/{ v
E = OR= S A et Al
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Figura 5.9. a) Variacion en la resistencia a la cavitacion (evaluado a través del Pso de tallo) de P.
x canadensis (‘Conti 12°, ‘Guardi’, ‘1-214> e °145/51°) y P. deltoides (‘Stoneville 67’,
‘Australiano 129/60°, ‘Catfish 2’ y ‘Dvina) del tratamiento WW. Las barras indican las medias +
SE (n=16). Los datos fueron analizados usando los MLG y DGC como post-test. Letras diferentes
indican diferencias significativas entre las especies; b) Curvas de vulnerabilidad a la cavitacion
del xilema (pérdida porcentual de conductancia hidraulica — PCH (%) - versus la tension del
xilema; -MPa) de P. x canadensis (‘Conti 12°, ‘Guardi’, ‘I-214° e ‘145/51°) y P. deltoides
(‘Stoneville 67°, ‘Australiano 129/60°, ‘Catfish 2’ y ‘Dvina) ajustada por la funcion de Weibull

re-parametrizada (n= 16).

La disminucion del Wy pa resulté en una disminucion del W mp para todos los clones (Fig.
5.10), excepto para el P. deltoides ‘Catfish 2°, cuya regresion del Wu pa versus Wi mp no fue
significativa de modo que no se pudo asignar una clasificacion en el continuum de
comportamientos iso /anisohidrico para ese clon (Fig. 5.10a). La relacion entre Wy pay Wi mp entre
los distintos clones presentd distintas pendientes. En el continuo de distintos grados de
comportamientos entre el iso y el anisohidrismo el orden de los clones fue: ‘Dvina’, ‘Stoneville
67’, ‘Conti 127, ‘145/51° ‘1214” ‘Australiano 129/60° y ‘Guardi’. Es importante sefialar que los
clones mas isohidricos (‘Dvina', 'Stoneville 67') fueron también los que presentaron menor
resistencia a la cavitacion (Fig. 5.8 y Fig. 5.10a, b y ¢). Por otro lado, los clones mas anisohidricos
("Australiano 129/60' y 'Guardi') mostraron una alta acumulacion de biomasa bajo el tratamiento

WW y una moderada resistencia a la cavitacion (Fig. 5.4a, Fig. 5.8 y Fig. 5.10fy g).
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Figura 5.10. Relacion entre la potencia hidrica antes del amanecer (Wrra) y al mediodia (Wx mp) de clones de Populus bajo los tratamientos hidricos. a) P.

deltoides ‘Catfish 2’; b) P. deltoides ‘Dvina’; ¢) P. deltoides ‘Stoneville 67°; d) P. x canadensis ‘Conti 12’; ¢) P. x canadensis ‘145/51°; f) P. x canadensis

‘1214’; g) P. deltoides ‘ Australiano 129/60’; h) P. x canadensis ‘Guardi’. Los puntos representas las unidades experimentales (n = 15).
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5.5. Discusion

Los clones comerciales de P. x canadensis y P. deltoides presentaron continuum de
comportamientos hidricos y distintos mecanismos de resistencia al déficit hidrico. Los clones de
comportamiento mds cercano al anisohidrismo (‘I-214°, ‘145/51°, ‘Guardi’ y ‘Australiano
129/60’) presentaron mayor resistencia a la cavitacion y mayor acumulacion de biomasa bajo
condiciones de déficit hidrico prolongado, lo cual coincide con la hipotesis planteada que se puso
a prueba con este experimento. La capacidad de ajuste de las relaciones hidricas celulares
(regulacion osmotica y del modulo de elasticidad la pared celular) ¢ iWUE no estuvieron
asociadas a la tasa de crecimiento bajo condiciones de baja disponibilidad de agua o con el
comportamiento hidrico de los clones. ‘Australiano 129/60’ present6 un comportamiento cercano
al anisohidrico asociado a una moderada resistencia a la cavitacion y una alta tasa de crecimiento
bajo condiciones Optimas de disponibilidad de agua. Ademads, bajo condiciones de restriccion
hidrica este clon present6é una moderada tasa de crecimiento asociada a la capacidad de ajuste
osmotico y de la iWUE. Estas caracteristicas destacan al ‘Australiano 129/60’ como una opcién
mas adecuada para la actividad forestal bajo riego en zonas aridas y semi-aridas.

Los tratamientos hidricos alcanzaron valores de Wy pa y SWC similares a los observados
en el experimento descripto en el Capitulo 4 (Fig. 5.3 y Fig. 4.3). No obstante, los dos
experimentos fueron variables en su duracion. Por esto, el efecto de la restriccion hidrica en el
crecimiento de los clones de Populus fue mayor en las plantas evaluadas en el experimento
descripto en el presente capitulo ya que estuvieron expuestas a un periodo mas extenso de
restriccion hidrica. Bajo el tratamiento WW los clones presentaron crecimiento (biomasa de tallo)
variable que estuvo positivamente asociado al area foliar total, tal como se ha reportado en otros
estudios (Larson & Isebrands 1972; Isebrands & Nelson 1982; Pellis et al. 2004; Rae et al. 2004;
Marron et al. 2007). Bajo el tratamiento RM el crecimiento de los clones fue afectado
diferencialmente. Sin embargo, bajo el tratamiento de RS todos los clones presentaron una severa
reduccion en el crecimiento acumulado. Esto reafirma la alta sensibilidad a la sequia relatada para
las especies del género Populus (Hacke & Sauter 1996; Chen et al. 1997; Brignolas et al. 2000;

Rood et al. 2000). Ademas, los tratamientos de restriccion hidrica afectaron mas a la acumulacion
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de biomasa de tallo que el H y DAB. Esta diferencia posiblemente se debe a que se considero6 la
biomasa total de tallo, incluyéndose las ramas laterales producidas durante la estacion de
crecimiento. Este hecho podria estar indicando una reduccién en la produccion de ramas o mismo
la pérdida de las ramas producidas, un proceso que se denomina “sacrificio de ramas” (Rood et
al. 2000). Tal proceso promueve la reduccion de la demanda de transpiracion y permite que los
brotes restantes mantengan un balance hidrico favorable. Segin los autores, la muerte de ramas
es resultado de una alta vulnerabilidad a la cavitacion y pueden proporcionar a las plantas una
estrategia para hacer frente al estrés por sequia, siendo considerado como una forma mas extrema
de evitar el estrés que la abscision de las hojas.

El SLA suele ser usado para inferir las caracteristicas foliares, como la densidad y espesor
de las hojas, en respuesta a las condiciones ambientales. En este experimento, los clones
presentaron distintos comportamientos en relacion al SLA en respuesta a los tratamientos
hidricos, lo que sugiere que la plasticidad en el espesor de las hojas en respuesta a la disponibilidad
de agua es dependiente del genotipo tal como fuera demostrado por Monclus et al. (2005). La
reduccion del SLA evidenciada por ‘Australiano 129/60°, ‘Stoneville 67’ y ‘Dvina’ sugiere una
disminucion relativa de la superficie foliar, y una consecuente reduccion de la pérdida de agua
hacia la atmésfera. Adicionalmente la reduccion de la superficie foliar resulta en la reduccion de
la capa limite que, durante periodos de restriccion hidrica, permite a las plantas desprenderse del
calor mediante el fenémeno conocido como pérdida de calor sensible (reduccion de la temperatura
de la superficie foliar debido a la circulacion del aire alrededor de la hoja) (Yates et al. 2010;
Scoffoni et al. 2011). Por otro lado, el aumento del SLA bajo tratamientos de restriccion hidrica
como fue demostrado por los clones ‘Guardi’ e ‘145/51°, ha sido reportado para clones P. x
canadensis (Marron et al. 2002) y P. deltoides (Gortari et al. 2021). Este comportamiento podria
sugerir la removilizacion de los compuestos de las hojas maduras durante la sequia.

En este experimento, los P. X canadensis presentaron mayor resistencia a la cavitacion que
los P. deltoides con diferencias de Pso que alcanzaron los 0.56 MPa (Fig. 5.9). Los valores de Pso
encontrados para los clones estan en el rango de valores previamente reportados para alamo y
confirman la alta vulnerabilidad del género a la cavitacion inducida por la sequia (Lo Gullo &
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Salleo 1992; Hacke & Sauter 1996; Cochard et al. 2007; Fichot et al. 2010, 2015; Guet et al.
2015). Aun asi, se encontraron diferencias significativas entre los clones intra-especie/hibrido
(Fig. 5.8). Por ejemplo, entre los P. deltoides, ‘Australiano 129/60° fue el clon con mayor
resistencia a la cavitacion. Mientras que entre los P. X canadensis, ‘1-214’ presentd6 mayor
resistencia a la cavitacion que los clones ‘Conti 12°, ‘Guardi’ e ‘145/51°. Estos resultados indican
la existencia de cierto grado de variacion genética en la plasticidad fenotipica intra-
especie/hibrido, en concordancia con estudios previos (Cochard et al. 2007; Fichot et al. 2010;
Schreiber et al. 2011). La alta vulnerabilidad a la cavitacion presentada por P. deltoides ‘Catfish
2’ apoya la hipotesis planteada en el Capitulo 4 de que la lenta recuperacion de gs presentadas por
este clontras la aplicacion de los tratamientos de restriccion hidrica y el restablecimiento del riego
(Fig. 4.8 y 4.9¢g) podria estar asociada a la formacion de embolias en su sistema hidraulico en
respuesta al incremento del déficit hidrico. Adicionalmente, aunque el P, de los diferentes clones
resultaron similares, el Pgs fue mayor para los P. X canadensis, intermedio para los P. deltoides
‘Australiano 129/60° y ‘Dvina’, y menor para ‘Stoneville 67’ y ‘Catfish 2’ indicando que los
clones operan a distintas margenes de seguridad. Cabe resaltar que la variacion en la resistencia
a la cavitacion se tradujo en diferentes crecimientos. Por ejemplo, bajo WW, los clones con mayor
resistencia a la cavitacion presentaron moderado crecimiento. Por otro lado, entre los clones de
moderada resistencia a la cavitacion, el P. deltoides ‘Australiano 129/60° y el P. x canadensis
‘Guardi’ presentaron alto crecimiento, mientras que ‘Conti 12’ estuvo entre los clones con menor
crecimiento acumulado. Bajo RM, la resistencia a la cavitacion y el crecimiento parecieron estar
aun mas fuertemente asociados, ya que P. X canadensis, ‘1-214° e ‘145/51°, ambos clones de
mayor resistencia a la cavitacién presentaron la mayor tasa de crecimiento. Asimismo, el P.
deltoides ‘Australiano 129/60’ y el P. x canadensis ‘Guardi’ estuvieron en el segundo grupo de
resistencia a la cavitacion y de tasa de crecimiento. Este resultado es opuesto a la suposicion de
que una mayor resistencia a la cavitacion resulta en menores rendimientos de biomasa debido a
la mayor asignacion de carbono para la formacion de madera mas densa (Hacke et al. 2001). En

concordancia con estudios previos, los resultados hallados en este capitulo sugieren que la
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relacion entre la resistencia a la cavitacion y el crecimiento no es clara (Cochard et al. 2007;
Schreiber et al. 2011; Fichot et al. 2010, 2015; Guet et al. 2015).

Las plantas pueden diferir sustancialmente en respecto al potencial agua en respuesta a la
reduccion de la disponibilidad de agua en el ambiente. En este experimento los distintos clones
presentaron un continuum de comportamientos hidricos que permitié comparar los distintos
grados de iso/anisohidrismo presentados por los clones analizadas, mas que clasificar estas
plantas entre dos comportamientos hidricos extremos y opuestos. Los clones mas isohidricos
presentaron una baja resistencia a la cavitacion inducida por el déficit hidrico, y las menores tasas
de crecimiento bajo restriccion hidrica moderada (‘Stoneville 67’ y ‘Dvina’; Fig. 5.3a, 5.7 y 5.9).
Para estos clones, la capacidad para mantener un equilibrio hidrico favorable evit6 la reduccion
del Wy debajo de los limites de seguridad del xilema. Por un lado, este comportamiento puede ser
considerado como una ventaja en ambientes en que la disponibilidad de agua sufre grandes
fluctuaciones ya que las plantas evitan la disfuncion de su sistema hidraulico. Sin embargo, el
mantenimiento del Wu generalmente se alcanza a través del control estomatico de modo que se
reduce la capacidad de fijar carbono y de mantener el crecimiento. En situaciones en que el déficit
hidrico perdura en el tiempo, el comportamiento isohidrico puede conllevar a la muerte de la
planta por inanicion (McDowell et al. 2008; McDowell 2011). Por otro lado, los clones mas
anisohidricos (‘Guardi’ y ‘Australiano 129/60) presentaron una moderada resistencia a la
cavitacion y tasa de crecimiento bajo RM. Al alcanzar un Wu mas bajo, estos clones mantuvieron
la fuerza motriz del flujo de agua hacia las hojas (Sade & Moshelion 2014). Ese comportamiento
permite el mantenimiento de la fotosintesis, pero expone el sistema hidraulico a potenciales mas
negativos. De esta manera, una mayor resistencia a la cavitacion o una alta capacidad de
recuperacion de los embolismos, a través de la restauracion de la columna de agua en el xilema,
resultan necesarias para la supervivencia de las plantas en periodos de baja disponibilidad de agua
en el suelo.

La eficiencia intrinseca en el uso de agua (iWUE) es un rasgo dinamico que refleja
principalmente la economia del intercambio de gases de las hojas dentro de los limites
funcionales. Los valores de 8'*C presentados por los clones en este estudio son similares a los
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reportados previamente para el género Populus (Zhang et al. 2004; Cao et al. 2011). P. x
canadensis ‘Conti 12 presento el valor mas negativo de 8'°C, indicando ser el clon con menor
iWUE. Este resultado es consistente con con el comportamiento estomatico demostrado en el
Capitulo 4. En tal experimento, ‘Conti 12’ presentd un reducido cierre estomatico ante
condiciones de Wi pa de ~ 0.4 MPa (tratamiento -5+RW; Fig. 4.8 y 4.9a.). El hecho de que ‘Conti
12° mantenga sus estomas abiertos por mas tiempo durante el déficit hidrico conlleva a una alta
discriminacion de la Rubisco contra el *C, resultando en valores mas negativos del 8'3C en los
tejidos vegetales y una menor iWUE. Aun asi, los tratamientos de restriccion hidrica generaron
un enriquecimiento de *C (8"°C menos negativo) en las hojas (Tabla 5.1), indicando un aumento
en la iWUE. Los clones de P. x canadensis y P. deltoides presentaron una iWUE variable, con
diversa capacidad para modificarla bajo los tratamientos de restriccion hidrica, en consonancia
con estudios previos (Marron et al. 2005; Monclus et al. 2005, 2006). La iWUE no estuvo
asociada al continuum de comportamientos entre el isohidrismo y anisohidrismo. El
desacoplamiento de la iWUE y el comportamiento hidrico de los clones puede ser resultado de la
variacion en la capacidad fotosintéticas entre los diferentes clones, dado que iWUE refleja tanto
variaciones en 4 como en g;. Ademads, para algunos genotipos la iWUE estuvo asociada a la tasa
de crecimiento. Por ejemplo, bajo WW, ‘Australiano 129/60’ y ‘Guardi’ presentaron alta tasa de
crecimiento y alta iWUE, indicando un potencial en la seleccion de clones de dlamo con una
mayor iWUE sin que esto resulte en la reduccion en la productividad. Por otro lado, ‘Conti 12” y
‘Catfish 2’ presentaron el comportamiento opuesto en relacion al crecimiento y iWUE. Aun asi,
bajo RM ‘I45/51°, ‘Guardi’ y ‘Australiano 129/60° de alta y moderada tasa de crecimiento,
respectivamente, presentaron alta iWUE.

En el presente estudio, algunos clones presentaron ajuste osmético, otros presentaron ajuste
en el modulo de la elasticidad de la pared celular, mientras que algunos no fueron capaces de
modificar las relaciones hidricas celulares en respuesta a los tratamientos. El ajuste del Wrrp en
respuesta a los tratamientos se vio Unicamente en clones de P. delfoides (‘Australiano 129/60°,
‘Stoneville 67°, ‘Catfish 2’ y ‘Dvina’). Los clones P. deltoides, con excepcion del clon
‘Australiano 129/60°, presentaron un comportamiento mas cercano al isohidrismo. Dado que se
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postuld que el ajuste osmotico se asociaria al comportamiento mas cercano al anisohidrismo, los
resultados contrastan parcialmente con la hipotesis propuesta en este capitulo. Por otro lado, los
resultados sugieren una mayor capacidad de ajuste osmotico en genotipos provenientes de biomas
secos, ya que los clones P. deltoides suelen desarrollarse en ambientes semi aridas (Rood et al.
2000). Tal resultado, concuerda con el estudio de Bartlett et al. 2014, en el cual se sugiere una
correlacion entre la plasticidad en Wrrp y la disponibilidad de agua en el suelo, observandose un
mayor rango estacional en Wrrp en especies de biomas secos en comparaciéon con biomas
htmedos. La reduccion del Wrip amplia el rango de Wy en el que la hoja permanece turgente y
mantiene su funcién, ayudando el mantenimiento del crecimiento y supervivencia en ambientes
propensos a la reduccion del potencial hidrico del suelo (Lenz et al. 2006). Adicionalmente, todos
los clones que presentaron una reduccion en el 7, sat pudieron modificar el Wrip, resultando en
una mayor turgencia de las células cuando se encuentran completamente hidratadas y un potencial
hidrico al cual las células pierden turgencia es mas negativo (Bartllet 2012). A su vez, ‘Dvina’ fue
el unico clon que pudo modificar el Wrip a través de la reduccion de emax, €l aumento de la
elasticidad de la pared celular permite a la célula mantener la presion de turgencia y seguir
creciendo, a pesar de la reduccion del volumen por la pérdida de agua (Tabla 5.2). La capacidad
de ajuste osmotico y del modulo de elasticidad de la pared celular dentro del género Populus ha
sido reportada para clones de P. trichocarpa % P. deltoides, P. deltoides x P. nigra, P. trichocarpa
y P. deltoides (Tschaplinski et al. 1994; Gebre et al. 1998; Guarnaschelli et al. 2011; Zhang et al.
2012). No obstante, en este estudio, el analisis de correlacion comparativo entre €max y o saT €ON
Yrip demostrd que la segunda variable fue el predictor més fuertemente asociado al Wrrp (Fig.
5.7). Estos resultados coinciden con los reportes sobre el ajuste en las relaciones hidricas celulares
bajo distintas disponibilidades hidricas (Bartlett et al. 2012; Lenz et al. 2006). Ademas de los
cambios en el Wrrp, o saT ¥ €max, también se encontraron modificaciones en el CRATp. Los P.
deltoides ‘Dvina’, ‘Catfish 2’ y ‘Stoneville 67’ redujeron el contenido relativo de agua en el punto
de pérdida de turgencia. La asociacion de un menor valor de CRALp con 7, sat mas negativo y/o
un menor €max, indican que las células pueden perder mayor contenido de agua antes de que el
punto de pérdida de turgencia sea alcanzado (Lenz et. al 2006). En relacion al Vs, ‘Catfish 2’
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presentd el mayor valor para ese parametro. Asimismo, ese clon mostré una tendencia en
aumentar Vs con el incremento de la restriccion hidrica. Este comportamiento podria estar
indicando un retraso el punto de pérdida de turgencia hasta que se alcancen potenciales hidricos
mas negativos. Resultados similares han sido encontrados en estudios previos sobre las relaciones
hidricas de las células de vegetaciones bajo distintas disponibilidades hidricas y para el cultivo de
olivo bajo restriccion hidrica (Dichio et al. 2003; Lenz et al. 2006).

A modo de sintesis, los clones P. x canadensis presentaron mayor resistencia a la cavitacion
y mayor grado de anisohidrismo. Por otra parte, los clones de P. deltoides fueron capaces de
modificar las relaciones hidricas celulares (regulacion osmotica y del modulo de elasticidad la
pared celular) en respuesta a la restriccion hidrica. En relacion a la WUE, se observo una amplia
variabilidad intra-especie/hibrido. Esta variable parece estar no asociada a la tasa de crecimiento
de los clones, emergiendo como un importante componente del rendimiento bajo estrés y de la
resistencia a la sequia. El P. delfoides ‘Australiano 129/60° demostré un comportamiento mas
anisohidrico asociado a una moderada resistencia a la cavitacion, juntamente con capacidad de
ajuste osmotico y de una alta WUE. Los resultados encontrados resaltan la adaptabilidad de este

clon para el cultivo bajo riego en ambientes aridos y semi aridos.
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Capitulo 6

Discusion general

En esta tesis se pudo demostrar el efecto del déficit hidrico en el crecimiento de los dlamos
en condiciones reales a escala de rodal y en situacion experimental en macetas, en condiciones
semi-controladas en invernaculo. A partir de la caracterizacidén de la situacion actual de las
plantaciones de alamo en el valle de Uco, se pudo identificar una anticipacion del maximo en el
incremento en area basal y una heterogeneidad estructural intra macizo con un gradiente de
crecimiento asociado a la distancia de los individuos con la linea de distribucion del riego
(Capitulo 2). La reconstruccion de las series temporales de crecimiento y de la composicion
isotopica en los anillos de crecimiento permitié demostrar que la reduccion en el crecimiento y la
heterogeneidad estructural de los individuos de Populus x canadensis 'Guardi' de un macizo
forestal estuvo asociado al déficit hidrico experimentado a partir del afio 2009 (Capitulo 3).
Adicionalmente, los experimentos en condiciones semi-controladas indicaron la variabilidad en
los mecanismos de resistencia a la sequia utilizados por los clones comerciales de Populus %
canadensis y Populus deltoides. Bajo un estrés hidrico de corta duracion, el mantenimiento del
crecimiento se dio en aquellos clones que presentaron una reduccion de la conductancia
estomatica al principio del periodo de restriccion hidrica (Capitulo 4). Bajo un estrés hidrico a
largo plazo, se encontr6 que los clones de mayor crecimiento presentaron un comportamiento mas

cercano al anisohidrico asociado a un xilema mas resistente a la cavitacion (Capitulo 5).

6.1. Contrastacion de hipotesis

A través de la hipotesis del capitulo 2 se planted que “debido a la alta susceptibilidad al
estrés hidrico y a la situacion de emergencia hidrica que ha estado afectando a la provincia de
Mendoza durante los ultimos afios, las plantaciones de dlamo presentan una reduccion de su
crecimiento y de su rendimiento al momento de la corta”. Las plantaciones de dlamo del Valle de

Uco, presentaron una reduccion del crecimiento de los arboles que culminé en la anticipacion del
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maximo en el incremento en area basal (BAI). A partir del afio 2009, se pudo observar una merma
en el crecimiento de los individuos de los sitios CUE10, CUE19 y STD, que coincide con la
reduccion del caudal del rio Tunuyan (el cual puede considerarse como un indicador del agua
potencialmente disponible para el riego). Adicionalmente, las plantaciones presentaron
heterogeneidad estructural intra macizo con un gradiente de crecimiento radial asociado a la linea
principal de distribucion de riego. Estos resultados indican que la disponibilidad de agua habria
sido el factor limitante para el desarrollo de los macizos evaluados en el capitulo 2. En
consecuencia, se concluye que las evidencias encontradas apoyan esta hipotesis.

La hipotesis del capitulo 3 postuld que “el incremento radial y el contenido isotdpico de
los anillos de crecimiento de arboles en un macizo forestal presentan variabilidad debido a la
heterogénea disponibilidad de agua para el riego a lo largo del ciclo productivo (variacion
temporal) y a su distribucion en relacion a la distancia al punto de ingreso del agua de riego
(variacion espacial)”. En los afios marcados por la reduccion del caudal del rio Tunuyan, los
anillos de crecimiento registraron un aumento en el 8"C y una reduccién del AC.
Adicionalmente, se encontrd una asociacion negativa entre el BAI y el §'3C, indicando un
aumento en la iWUE. Por otra parte, la asociacion significativamente positiva entre §'*0 y 8"*C
evidencid que el principal impulsor del aumento de la iWUE fue el cierre estomatico,
demostrando que los individuos transitaron periodos de estrés hidrico. Por otra parte, la
heterogeneidad en los patrones espaciales de BAI, 8"*Ccor, A*C, iWUE y 8'%0 intra-macizo hacen
suponer una distribucion irregular del riego. Ademas, a través de la evolucion temporal de los
patrones espaciales de los indicadores de estrés hidrico se pudo demostrar el incremento del estrés
hidrico a lo largo de los afios. En los primeros afios de la plantacion, tanto BAI, 83 Ceor, AC,
iWUE como 8'%0 presentaron patrones homogéneos en sus valores dentro del macizo. Con el
inicio del periodo de emergencia hidrica (afios 2009 y 2010), se encontr6 heterogeneidad en los
valores de estas variables intra macizo. Los gradientes observados en estas variables
(generalmente de decrecimiento en el crecimiento o de aumento en el estrés hidrico en el sentido
suroeste a noreste) se podrian explicar por la ubicacion del punto de ingreso de agua en el vértice
suroeste del macizo. Con el incremento del estrés hidrico se alcanzé la completa afectacion del

153



Tesis doctoral | Capitulo 6

area de la plantacion, de modo que BAIL 8"*Ceor, A*C, iWUE y 830 volvieron a presentar valores
homogéneos, pero con valores opuestos a la situacidn inicial. Estos resultados apoyan la hipdtesis
propuesta en el capitulo 3.

La hipdtesis del capitulo 4 se postuld que “el cierre estomatico pronunciado y la capacidad
de sostener un area foliar elevada son los principales factores asociados a una alta capacidad de
crecimiento bajo déficit hidrico”. En este experimento de simulacion de estrés hidrico de corta
duracion se observé que los clones que presentaron un cierre estomatico al principio del periodo
de escasez hidrica evitaron de la deshidratacion de sus tejidos y mantuvieron el crecimiento en
altura y en 4rea foliar durante el periodo analizado. A través de la reduccion de la pérdida de agua
hacia la atmosfera por el control estomatico, las plantas pudieron evitar otros procesos costosos
como la defoliaciéon que afecta el crecimiento de toda la planta y la reduccion del area
fotosintética. Por lo tanto, los resultados apoyan a esta hipotesis.

Por ultimo, a través de la hipotesis del capitulo 5, se postuld que “los clones de Populus
comercialmente disponibles que producen mayor biomasa de fuste con menor disponibilidad de
agua durante su crecimiento presentan comportamiento mas cercano al anisohidrico asociado a
una baja vulnerabilidad a la cavitacion, capacidad de regulacion osmética y de modificacion del
modulo de elasticidad de la pared celular. Bajo una disponibilidad de agua limitada los clones con
comportamiento mas isohidrico presentan menor crecimiento, a la vez que muestran una mayor
eficiencia en el uso del agua”. En este experimento de simulacion de estrés hidrico de larga
duracién se encontré que los clones de comportamiento mas cercano al anisohidrismo (‘1-214°,
‘145/51°, ‘Guardi’ y ‘Australiano 129/60”) presentaron mayor resistencia a la cavitacion y mayor
acumulacion de biomasa bajo condiciones de déficit hidrico, lo cual coincide con lo propuesto en
la hipotesis. Los clones ‘[-214°, ‘145/51° y “‘Guardi’ modificaron el modulo de elasticidad de la
pared celular, mientras que el ‘Australiano 129/60° present6 capacidad de regulacion osmotica
bajo los tratamientos de restriccion hidrica. Por otro lado, ‘145/51° no presentd ajuste en las
relaciones hidricas celulares en respuesta a la restriccion hidrica. Los clones mas isohidricos
(‘Dvina’, ‘Stoneville 67’ y ‘Conti 12°) presentaron menor crecimiento bajo una disponibilidad de
agua limitada. Sin embargo, la iWUE no present6 una asociacion clara con el comportamiento
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hidrico o con el crecimiento. Por lo tanto, se concluye que los resultados apoyan parcialmente la

hipotesis.

6.2. Integracion de resultados

En la Fig. 6.1 se presenta un modelo esquematico del enfoque analizado en esta tesis
doctoral. Tal como se explicé en los capitulos anteriores, los clones actualmente utilizados en las
plantaciones de la provincia (P. % canadensis ‘Conti 12’ y ‘Guardi’) mostraron sensibilidad al
estrés hidrico en condiciones reales de macizos forestales. La reduccion en la disponibilidad de
agua conllevd a una reduccion en el crecimiento radial de los arboles durante los tltimos afios.
Asimismo, la limitacion del agua disponible para el riego agravo el efecto de la distribucion
irregular de agua intra macizo, que mostrd ser el factor responsable de la heterogeneidad
estructural en las plantaciones de alamos en la provincia de Mendoza (Capitulos 2 y 3). El
adelantamiento del maximo en el incremento en area basal (BAI) encontrado en algunos de los
sitios de estudio de este manuscrito genera interrogantes sobre la factibilidad del manejo de las
plantaciones de alamo en zonas aridas con un sistema de riego inestable como el tradicional por
surcos. A pesar de ello, cabe destacar la importancia de los macizos de dlamos en la provincia de
Mendoza ya sea tanto para la produccion de productos forestales asociados mayormente a la
cajoneria de frutas y triturado para tableros como para la utilizacion de ciertas areas de los oasis
productivos consideradas impropias para el desarrollo de otros cultivos agricolas. En ese sentido,
la produccion de alamos emerge como una actividad secundaria y alternativa que promueve un
mejor aprovechamiento del terreno agricola y que genera ingresos adicionales a los productores.

A través de los experimentos de estrés hidrico a corto y largo plazo en condiciones semi-
controladas se encontraron clones con una alta tasa de crecimiento asociada a una mayor
resistencia a la sequia que los clones actualmente utilizados en la provincia. P. deltoides
‘Australiano 129/60° present6 un fuerte control estomatico al principio del periodo de escasez
hidrico de corto plazo. A través de este comportamiento, este clon evito la defoliacion y fue capaz
de mantener el crecimiento luego de que el riego fuera reanudado. Aun asi, ‘Australiano 129/60’
presentd capacidad de ajuste osmotico, comportamiento mas cercano al anisohidrico asociado a
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un xilema mas resistente a la cavitacion que otros clones de P. deltoides. Este clon también
present6 capacidad para modificar la WUE bajo los tratamientos de restriccion hidrica sin una
clara asociacion con el crecimiento. Esto podria indicar una gran aptitud para su cultivo bajo
condiciones de baja disponibilidad de agua.

Los mecanismos de resistencia a la sequia presentados por ‘Australiano 129/60° podrian
mitigar el efecto de la reduccion de la disponibilidad de agua y de la distribucién irregular del
riego en el desarrollo de las plantaciones forestales. La reduccion de la pérdida de agua hacia la
atmosfera a través del cierre estomatico le permitiria sobrellevar el periodo entre los riegos sin el
empleo de otros mecanismos costosos como la defoliacion. El mantenimiento del area foliar y, en
consecuencia, del area fotosintética le permitiria a este clon aprovechar los pulsos de agua de
riego para la acumulacion de biomasa. Asimismo, el efecto del agravamiento del estrés hidrico
en severidad o en duracién, podria ser suavizado por la capacidad de ajuste osmoético. Esto
permitiria el mantenimiento de la captacion de agua a potenciales hidricos del suelo mas bajos y
el mantenimiento de la integridad de la columna de agua en el xilema debido a su menor

vulnerabilidad a la cavitacion.
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Figura 6.1. Modelo esquematico del efecto del déficit hidrico en el crecimiento de individuos de
Populus en condiciones reales de rodal y en condiciones semi-controladas. Las flechas
anaranjadas representan variables analizadas en esta tesis. Las flechas azules reflejan las variables
que deberian ser analizadas en el futuro. Las elipses representan los resultados encontrados en los

ensayos de campo e invernaculo.
En ambos experimentos de déficit hidrico bajo condiciones semi controladas (invernaculo),
el clon P. deltoides ‘ Australiano 129/60’ present6 una variedad de mecanismos de resistencia a

la sequia que lo ayudaron a sobrellevar las condiciones de restriccion hidrica, variables en
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duracién y en severidad, establecidas en los experimentos reportados en esta tesis doctoral. Estas
respuestas podrian brindar a este clon un mejor desempefio en los macizos forestales bajo riego
en zonas aridas y semi-aridas que los clones actualmente utilizados en la provincia de Mendoza.
No obstante, los resultados obtenidos bajo invernaculo deben tratarse con precaucion ya que los
clones pueden presentar comportamientos distintos en condiciones reales de campo, como
reportado para ‘Australiano 129/60° y ‘Stoneville 67° bajo tratamientos de inundaciéon en
experimentos en invernaculo y campo (Cortizo et al. 2009; Luquez et al. 2012). Por eso, ensayos
en condiciones de campo, asi como la evaluacion de otras variables resultan fundamentales para
definir si este clon es el indicado para el cultivo en macizos forestales de Populus en la provincia

de Mendoza.

6.3. Interrogantes pendientes: investigaciones futuras

En funcién de los resultados hallados en esta tesis surgen interrogantes sobre el cultivo de
alamos en zonas aridas y semi-aridas y que puedan resultar en nuevas bases para el desarrollo de
una actividad forestal sustentable en la provincia y en futuras lineas de investigacion.

Los genotipos actualmente utilizados en la regién muestran sensibilidad al estrés hidrico lo
que ha conllevado a una reduccion en el crecimiento y una heterogeneidad estructural en los
macizos cerca de la edad del turno tedrico de corte. Entre los genotipos de P. X canadensis y P.
deltoides estudiados en condiciones experimentales, se encontraron otros clones que, a través de
una variedad de mecanismos de resistencia a la sequia, mostraron ser mejores opciones (como
por ej. ‘Australiano 129/60’) para su cultivo con baja e irregular disponibilidad de agua en
comparacion con los actualmente elegidos para las plantaciones forestales de la provincia. Futuras
investigaciones deberian analizar si el comportamiento de estos clones en condiciones de campo
en Mendoza es similar a los resultados encontrados en forma experimental en esta tesis. Para
definir si estos genotipos pueden efectivamente ser recomendados para su cultivo comercial en la
provincia, se deberian evaluar sus repuestas ecofisioldgicas a lo largo del ciclo de una plantacion
forestal. Resulta de vital importancia analizar el crecimiento durante los primeros dos afios de la
implantacion del macizo ya que esta etapa resulta critica para la supervivencia de las plantas.
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Ademas, se deberia evaluar el rendimiento al turno de corta de estas plantaciones, el cual deberia
definirse en base a un tamafio deseado por la industria forestal o por edad en la que se maximiza
el incremento medio en volumen. Cabe resaltar que en los experimentos en invernaculo se
evaluaron las respuestas de los distintos genotipos de P.x canadensis y P. deltoides Ginicamente
frente a condiciones de diferentes disponibilidades de agua. Resta ain la evaluacion de la
interaccion de la disponibilidad de agua con otros factores como, por ejemplo, la deficiencia
nutricional, presencia patdgenos y contingencias climaticas simuladas, como el granizo, el cual
tiene una gran incidencia en la region y es conocido por su impacto en la disminucion del
rendimiento en cultivos agricolas. Tales evaluaciones deberian realizarse tanto en invernaculo
como en condiciones de cultivo a campo. En este ultimo, caso también deberian evaluarse otros
factores de la producciéon como, por ejemplo, la densidad, marco de plantacion, tratamientos
intermedios (podas, raleos).

Por otro lado, debido al efecto de la distancia del surco derivador de riego con el
crecimiento de los arboles, la implementacion de un manejo policlonal podria ser una buena
opcion para aprovechar con mayor eficiencia los recursos, aumentar la complejidad del sistema
debido al incremento de la variabilidad genética del macizo y posiblemente aumentar el
rendimiento (Bonnin et al. 2020). Para eso, seria recomendable evaluar la estabilidad productiva
de los distintos clones y la ubicacién de los clones en relacion a la posicion del surco de riego en
condiciones reales de campo. Por ejemplo, clones con un mayor potencial de crecimiento y menor
estabilidad podrian ser ubicados cerca del surco, mientras que clones con una mayor estabilidad
podrian ser ubicados a mayores distancias del surco.

En Mendoza, las plantaciones de dlamo son mayormente irrigadas a través de una red de
surcos. Ese sistema se encuentra entre los mas utilizados para el cultivo de alamo en zonas aridas
alrededor del mundo y consiste en la utilizacion de una gran cantidad de agua y una baja
frecuencia de riego (Xi et al. 2021). Adicionalmente, en las plantaciones de alamos evaluadas en
este trabajo, se encontr6 heterogeneidad estructural espacial que seria resultado de una
distribucion despareja del agua de riego dentro de los macizos. En ese sentido, la utilizacion de
un sistema de riego mas eficiente, como el de goteo, podria garantizar la distribucion homogénea
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del agua a todos los individuos en el macizo. Aun asi, el empleo de sistemas mas eficientes puede
resultar en la reduccidn de la cantidad de agua utilizada para atender la demanda del cultivo. Esto
ultimo es especialmente importante en el contexto actual del cambio climatico ya que, segln el
IPCC, la tendencia actual de reduccion precipitacion en forma de nieve en la region continuard
en los proximos afios (IPCC 2019). La cantidad de agua disponible estara cada vez mas limitada
y su uso eficiente serd cada vez mas importante para el mantenimiento de la actividad agricola en
este tipo de zonas aridas. Sin embargo, es importante tener presente que este tipo de sistema de
riego tiene un elevado valor de instalacion y mantenimiento. Cabria, por lo tanto, realizar estudios
que evalten la viabilidad econdomica de su utilizacion en las plantaciones forestales de alamo, asi
como la respuesta de los distintos clones creciendo en macizos con distintos sistemas de riego,
variables en cantidad de agua aplicada y frecuencia de riego.

A pesar de la amplia utilizacion del 3'°C y del §'*0 para la reconstruccion de la variabilidad
climatica en distintas especies, estos indicadores isotopicos todavia no han sido ampliamente
empleados en el género Populus (Giovannelli et al. 2007; Arend & Fromm 2007). Si bien, trabajos
previos que analizaron 8"°C en los anillos de crecimiento han mostrado una asociacion
significativa entre este indice isotopico con la disponibilidad de agua, en el caso del 8'*0, la
asociacion entre medida de esta proporcion de isotopos estables de oxigeno con variables
hidrocliméticas o con el 8'*C no ha sido homogénea (Leffler & Evans 1999; Leffler & Evans
2001; Chamaillard et al. 2011; Cocozza et al. 2011; Singer et al. 2012; Meyer et al. 2018;
Friedman et al. 2019). Los resultados encontrados en esta tesis muestran una significativa
asociacion del 80 con la disponibilidad de agua y la composicion isotdpica de carbono en los
anillos de crecimiento para el P. X canadensis ‘Guardi’. Sin embargo, el género Populus presenta
una amplia la variabilidad en las respuestas frente al déficit hidrico, como reportados en la
literatura (Tschaplinski et al. 1994; Marron et al. 2005; Monclus et al. 2005, 2006; Monclus et al.
2009) y obtenidos en este trabajo, que pueden resultar en diferencias en las relaciones isotopicas
de la madera intra e interespecificas. De este modo, resulta imperioso extender el estudio de la
composicion isotopica a otros clones de Populus para mejorar el entendimiento del
fraccionamiento isotopico en sus tejidos y su asociacion con variaciones hidrometereoldgicas.
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