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Pinus taeda L. alcanza altas tasas de crecimiento en la regidon del Noreste de Argentina, Sudamérica. Se han
reportado para otras especies, arbdreas en general, compromisos entre su productividad y su resistencia al
déficit hidrico. Estos estarian mediados por diferencias en caracteres anatémicos de la madera que determinan
la eficiencia de conduccion de agua —relacionada con el crecimiento- y la vulnerabilidad a la cavitacién —asociada
a la resistencia al déficit hidrico. El objetivo del trabajo fue analizar las relaciones entre anatomia del lefio,
densidad de madera y su funcionalidad en diferentes progenies de P. taeda con tasas de crecimiento
contrastantes (alto (AC) y bajo (BC)) en condiciones 6ptimas y bajo déficit hidrico. En invernaculo, se aplicaron
dos tratamientos de déficit hidrico (moderado y severo) y un testigo. Se midié el diametro y espesor de pared de
las traqueidas, la proporcién de lefio temprano y tardio, y la densidad de madera. Se realizaron curvas de
vulnerabilidad a la cavitacion del xilema y se estimd la conductividad hidraulica especifica tedrica. Bajo
condiciones hidricas éptimas las progenies difirieron en crecimiento absoluto en altura (BC>AC), sin diferencias
significativas en la morfometria de células individuales del lefio, sin embargo manifestando a nivel de tejido
diferencias en las proporciones de lefio temprano y tardio. Tanto la funcionalidad como la seguridad del sistema
conductivo fueron iguales para todas las progenies. La progenie BC1 presenté mayor resistencia a la cavitacion
(Pso= -2,1 MPa vs. Pso= -1,7 en las restantes, p<0,05). El déficit hidrico no modificé la morfometria celular, sin
embargo, aumentd la proporcion de lefio tardio sin redundar significativamente en la conductividad hidraulica. Se
concluye que a nivel de xilema, la proporcién de tipos de lefio dentro del anillo es la caracteristica mas variable
genotipicamente y mas plastica ante cambios en la disponibilidad hidrica. No se observaron compromisos entre
eficiencia de conduccion y vulnerabilidad a la cavitacion en los genotipos analizados.
Palabras claves: Lefio temprano, lefio tardio, vulnerabilidad a la cavitacion, anillo de crecimiento, densidad de madera

Bulfe, Nardia Maria Lujan; Maria Elena Fernandez (2017) Functional anatomy of juvenile wood of Pinus
taeda L. genotypic variability and anatomical plasticity in response to water deficit. Rev. Fac. Agron. Vol 116
(2): 225-240.

Pinus taeda L. achieves high growth rates in the Northeastern region of Argentina, South-America. However,
according to that reported for other tree species, both gymnosperms and broadleaves, there may be a tradeoff
between productivity and resistance to water deficit, mediated by differences in wood anatomical characteristics
that determine the efficiency of water conduction -driving maximum growth- and xylem vulnerability to cavitation —
associated to resistance to water deficit. The objective of this study was to analyze the relationships between
wood anatomy, wood density and functionality in different genotypes of P. taeda of contrasting growth rate (high
(AC) and low (BC)) under optimal and deficit water conditions. Under greenhouse conditions, two treatments of
water deficit (moderate and severe) and a control were applied. Measurements of lumen diameter and wall
thickness of tracheids, proportion of early and latewood, and wood density were carried out. Curves describing
vulnerability to cavitation and estimation of the theoretical specific hydraulic conductivity (kst) were performed.
Genotypes differed in their growth (AC>BC) under optimal water conditions, presenting no significant differences
in the morphometry of individual cells but differences in the proportion of early and latewood. Genotype BC1 was
the only presenting a lower vulnerability to cavitation (Pso = -2.1 vs. -1.7 Mpa than the other ones, p <0.05). Under
water deficit the cell level variables were unchanged, however latewood proportion did increase with no significant
impact on kst. We concluded that at the xylem level, the proportion of early and latewood within the growth ring is
the most variable trait both genotypic and phenotypically in response to water deficit. No tradeoff between xylem
efficiency and safety was observed in the studied genotypes.
Key words: earlywood, latewood, xylem vulnerability to cavitation, growth ring, wood density
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INTRODUCCION

La madera es un material heterogéneo desde el punto
de vista de sus propiedades anatdmicas, lo cual puede
ser observado a nivel macro y microscopico. Sin
embargo, el lefio de las coniferas se presenta de
manera mas simple comparado al lefio de las
latifoliadas en cuanto a los elementos celulares que lo
constituyen (Hacke et al., 2004). Asi, el 90% del
volumen xilematico de las coniferas esta constituido por
traqueidas (Garcia Esteban et al., 2003). En su seccién
transversal se pueden diferenciar los anillos de
crecimiento, distinguiéndose dentro de los mismos el
lefio de primavera, denominado lefio temprano, y el
lefio de verano o lefio tardio. En lineas generales, las
traqueidas formadas en primavera presentan mayores
diametros de limenes, confiriéndoles una alta eficiencia
en la conducciéon de agua. Por otro lado, el lefio de
verano presenta traqueidas de diametros mas
estrechos con menor capacidad de conduccién de agua
(Sperry & Tyree, 1990; Sperry et al.,, 2006). Esta
caracteristica esta a su vez asociada generalmente a
una mayor resistencia a la cavitacion (Sperry et al.,
2006). Sin embargo, hay especies, como Pseudotsuga
menziesii, en las que el lefio tardio es mas vulnerable a
la cavitacién que el lefio temprano (Domec & Gartner,
2002; Dalla Salda et al., 2014).

Las traqueidas no solamente cumplen la funcién del
transporte de agua en la planta, sino también
constituyen el mecanismo de soporte de ésta (Sperry et
al.,, 2006). Para la funciéon de soporte son de
importancia la longitud, el diametro y el espesor de
pared de las células. Estas caracteristicas influyen
también en el funcionamiento del sistema hidraulico a
través de la evitacion del colapso de las células ante
altas tensiones (Hacke et al., 2001). Por otro lado, las
caracteristicas anatomicas de las traqueidas resultan
en ciertas propiedades fisicas del tejido lefioso, entre
las que se destaca la densidad de la madera. Esta esta
considerada como un importante indicador de la calidad
de la misma para usos solidos y triturados, tanto en
coniferas como en latifoliadas (Zobel & Jett, 1995; y
citas en él).

Para cuantificar la resistencia al flujo de agua en
traqueidas con distintos tamafios de IUmenes
usualmente se realiza una simplificacién asumiendo
que acttan como capilares. De este modo se
desprecian las resistencias a nivel de puntuaciones que
las interconectan, considerando solamente la que
ejerce la propia pared en conductos de mayor o0 menor
didmetro. Aun asi, es muy utilizada para estimar la
conductividad hidraulica especifica tedrica (kst), que por
lo expuesto, sobrestima a la ks real. De acuerdo a la
Ley de Hagen-Poiseuille, el flujo capilar incrementa su
velocidad hacia el centro del mismo, el cual es
proporcional a la cuarta potencia del radio del capilar
(Zimmermann, 1983). Por esta razén, limenes mas
grandes aumentan exponencialmente la capacidad de
transporte de agua, disminuyendo la resistencia al flujo
que se produce bajo tensién. A través de los capilares,
el flujo de agua (Jw) es proporcional al gradiente de
potencial hidrico entre el suelo y las hojas (AW), y a la
conductancia hidraulica de la planta (Zimmermann,
1983). A mayor eficiencia de conduccion (dada por una
mayor conductividad hidraulica del xilema, pero también
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por las relaciones entre cantidad de o6rganos de
provisién de agua y de transpiracion), aumenta la
capacidad de proveer agua a las hojas con un menor
gradiente de potencial hidrico. Asi, se puede mantener
la apertura estomatica, y consecuentemente, la fijacion
de C y crecimiento (Wang et al., 2003; Hajek et al.,
2014) sin alcanzar grandes tensiones en el xilema. Por
otro lado, cuanto mayor es la resistencia hidraulica al
flujo de agua, mayores son las tensiones que se
generan ante déficits hidricos en el suelo y/o la
atmdsfera. Cuando las tensiones del xilema son
suficientemente negativas, ya sea por una alta
demanda atmosférica y/o por una baja disponibilidad de
agua a nivel de las raices, fendmenos que ocurren
durante sequias u olas de calor de distinta magnitud, se
puede romper la continuidad de la columna de agua en
el conducto, produciendo la cavitacion (Tyree, 2003).
En la medida en que las tensiones se hacen mas
negativas, las burbujas de aire pueden propagarse a
través de los poros que interconectan los conductos
lateralmente. El valor umbral de tensién en el xilema al
cual se inicia y la tasa a la cual se magnifica este
fendmeno depende de la anatomia del xilema de la
especie, el genotipo y el o6rgano considerado. En
particular, las puntuaciones son formadas por una
discontinuidad de la pared secundaria de los elementos
conductivos, pudiendo ser simples o areoladas. Estas
ultimas son caracteristicas en el lefio de las
gimnospermas (Garcia Esteban et al., 2003). En su
morfologia simplificada presentan el torus y el margo,
siendo el primero el que sella la puntuacién aislando un
conducto cavitado de otro funcional, conocido como
efecto “valvula”. En este sentido, tanto el diametro del
torus como el de la apertura de la puntuacién son
importantes en la prevencién de la cavitacién en
gimnospermas (Sperry et al., 2006). De acuerdo con
esto, varios autores han encontrado que la resistencia a
la cavitacion esta influenciada por la estructura de las
puntuaciones en distintas especies (Sperry et al., 2006;
Pitterman et al., 2006a; 2006b; Bouche et al., 2014).
Asimismo, no sélo el diametro del torus sino también el
refuerzo de los vasos y traqueidas (relacion entre el
espesor de la pared y el diametro del lumen), necesario
para impedir el colapso de los mismos frente a altas
tensiones, es una caracteristica importante relacionada
con la resistencia a la cavitacion en coniferas y
latifoliadas (Hacke et al., 2001; Sperry et al., 2006;
Bouche et al., 2014). En el mismo sentido, Hacke et al.
(2001) establecieron una relacién entre la densidad de
la madera (dependiente del refuerzo de las paredes) y
la vulnerabilidad a la cavitacion promedio estimada por
el potencial hidrico al cual se pierde un 50% de
conductividad hidraulica (Pso). Es asi que una mayor
densidad esta asociada a valores de Psg mas negativos
(menor vulnerabilidad a la cavitacién), tanto en
angiospermas como en gimnospermas.

Por lo expuesto, la anatomia del lefio determina tanto
la eficiencia de conduccion de agua en especies
lefosas como la vulnerabilidad a la cavitacion,
fenédmeno asociado en general a la resistencia al déficit
hidrico en distintas especies. Se ha descripto que existe
un compromiso entre ambos al realizar estudios
interespecificos (Maherali et al., 2006; Sperry et al.,
2008). Sin embargo, si bien son pocos los estudios que
analizan estos atributos a nivel intra-especifico, se ha
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reportado que pueden existir combinaciones de
atributos a nivel anatdomico, como ser proporciones de
los distintos tipos de lefio y diametros de traqueidas y
de puntuaciones areoladas, que permiten el
mantenimiento de una alta conductividad hidraulica y
una baja vulnerabilidad a la cavitaciéon al mismo tiempo
en especies como Pinus contorta (Wang et al., 2003) y
en Sequoia sempervirens (Burgess et al., 2006). De ser
asi, estas combinaciones podrian resultar en la
posibilidad de seleccionar genotipos con alto
crecimiento y a la vez, alta resistencia al déficit hidrico.
En este contexto, el objetivo del presente trabajo fue
determinar las relaciones existentes entre la anatomia
del lefo, la densidad de la madera y su funcionalidad
en genotipos de Pinus taeda L. cultivados en Argentina
caracterizados por presentar tasas de crecimiento
contrastantes. Esta es una de las principales especies
forestales en este pais, en cuanto a superficie
implantada (MAGyP, 2016). Si bien existen numerosos
antecedentes de su ecofisiologia para los genotipos
que se desarrollan en zonas templado-célidas de los
Estados Unidos (regién de origen de la especie), son
escasos los antecedentes de este tipo para los
materiales seleccionados para su cultivo en areas
subtropicales de Sudamérica, como los evaluados en el
presente estudio. Se planteé como hipétesis que existe
variacion en la vulnerabilidad a la cavitacion entre
genotipos, siendo mas vulnerables aquellos con altas
tasas de crecimiento. Esta mayor vulnerabilidad estaria
asociada a una mayor conductividad hidraulica
especifica medida y estimada a partir del diametro de
las traqueidas (kst). Se esperd asimismo que la
variacion entre genotipos se explique por caracteres
anatémicos y estructurales de la madera, como tamafio
y densidad de puntuaciones, refuerzo de traqueidas y
densidad de la madera. Como segundo objetivo, se
analizo la variacion en los caracteres estructurales de la
madera cuando estos genotipos se encuentran en
situaciones de déficit hidrico, bajo la hipétesis de que
son caracteres plasticos y tienden a aumentar la
resistencia a estrés a medida que se incrementa la
intensidad del déficit hidrico como respuesta de
aclimatacion.

MATERIAL Y METODOS

Material utilizado y disefio del experimento

De entre los materiales disponibles en el Programa de
Mejoramiento Genético (PMG) del Instituto Nacional de
Tecnologia Agropecuaria (INTA) de Argentina, fueron
seleccionados, dentro de los Huertos Semilleros
Clonales (HSC) de polinizacién abierta, dos genotipos
(plantas madres) con altas tasas de crecimiento (AC), y
dos genotipos con bajas tasas de crecimiento (BC), de
los cuales se obtuvieron las semillas para la produccion
de plantas para los ensayos. A su vez, en cada grupo
de tasa de crecimiento, se seleccionaron genotipos con
densidades de madera contrastantes (Tabla 1). Las
tasas de crecimiento fueron evaluadas en el PMG en la
progenie de los genotipos del HSC al quinto afio de
edad, mediante un ranking estableciendo como
parametros el crecimiento en volumen y la rectitud del
fuste, con mayor énfasis en el primero (70%). Ambos
parametros fueron evaluados en los genotipos respecto
al promedio general de la poblacién de mejora. De esta
manera, para este estudio se seleccionaron genotipos
de los puestos 1, 2, 145 y 187 de un total de 224 clones
evaluados en el ranking (Tabla 1).

Para la obtencidon de los plantines se realizé en las
semillas un tratamiento pre-germinativo frio-himedo a
4°C durante 60 dias en el afio 2010. Posteriormente, se
realizé la siembra en agosto del mismo afio en
bandejas de 25 cavidades bajo invernaculo. En enero
de 2011 se realizd el trasplante de 36 plantines
descendientes de cada genotipo a macetas de 20 litros

las cuales fueron ubicadas al azar dentro del
invernaculo. Asi, quedaron conformadas cuatro
progenies o conjuntos de medio-hermanos de

polinizaciéon abierta, producidos a partir de cuatro
genotipos progenitores seleccionados por sus tasas de
crecimiento y densidad de madera contrastantes. En las
macetas se utilizd como sustrato una mezcla de 1/3 de
arena, 1/3 de suelo rojo (Ultisol, suelo en el cual es
normalmente cultivada Ila especie en Misiones,
Argentina) y 1/3 de material organico.

Tabla 1: Caracteristicas de los clones de Pinus taeda L. seleccionados del Huerto Semillero Clonal del Programa de
Mejoramiento Genético del INTA, de los que se cosech6 semillas para producir los plantines (progenies o medio-
hermanos de polinizacién abierta) evaluados en el presente trabajo.

Evaluado en la progenie

Ano de la
Genotipo  Procedencia plantacion Puest Tasa de crecimiento  Densidad de

del HSC elu;snzir?n relativa al promedio madera

9 del ranking (9 cm'3)

AC1 Montecarlo 1995 1 0,134 0,345
AC2 Puerto Iguazu 1993 2 0,111 0,437
BC1 Eldorado 1999 145 -0,017 0,317
BC2 Eldorado 1999 187 -0,028 0,415
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Se distribuyeron 12 plantas por progenie dentro de
cada tratamiento: testigo (T): riego a saturacién, con
2000 cc de agua por planta, con una frecuencia de dos
veces por semana; déficit hidrico moderado (DM):
frecuencia de riego igual al testigo pero con menor
cantidad de agua para cada riego, 500 cc por planta;
déficit hidrico severo (DS): frecuencia de riego menor a
los anteriores, una vez por semana, con igual cantidad
de agua por riego que DM (500 cc por planta). Estos
fueron aplicados durante el periodo comprendido entre
el 12 de Septiembre de 2011 y el 11 de Enero de 2012,
con un periodo de aclimatacioén previa a las condiciones
de invernaculo de aproximadamente 11 meses. Los
tratamientos de riego fueron determinados en base a
ensayos exploratorios previos. La cantidad de agua
aplicada en cada tratamiento fue determinado mediante
el consumo de agua promedio de la especie para
plantas de similar tamafio y progenies, el cual fue
estimado mediante el método por pesadas de las
macetas, mientras que la efectividad del déficit hidrico
fue establecido teniendo en consideracion que las
plantas estuvieran siempre por encima de un valor
umbral de agua en suelo que permite el mantenimiento
del potencial hidrico en pre-alba mayor a -0,5 MPa en el
caso del testigo, y por debajo de este potencial hidrico
en los otros dos tratamientos. Asimismo, se estimé de
manera preliminar que plantas de similar tamafo y
progenies que las medidas en este ensayo transpiran
en promedio 400 cm® de agua por dia. Por lo tanto,
comenzamos el experimento regando en exceso todas
las plantas, y luego aplicamos 2000 cm® cada 3 dias en
las testigo, para reemplazar (o aun exceder) el agua
consumida en el periodo entre riegos (aprox. 1200
cm3), mientras que en los otros tratamientos el agua
adicionada no reemplazaba al agua consumida de
manera de conducir al déficit hidrico moderado y
severo.

Variables anatémicas y densidad de madera

Al final del ensayo (enero de 2012), sobre el tallo, a 10
cm sobre la superficie del suelo de la maceta, se extrajo
un segmento del mismo de tres plantas por progenie y
tratamiento. De cada segmento se obtuvieron cortes
histolégicos para su posterior analisis. Estos cortes
fueron realizados, con un espesor de 40 um, en las
secciones transversal y radial en un micrétomo de
deslizamiento (Leica SM 2400; Alemania), siendo
posteriormente tefiidos en safranina al 5% y montados
en un medio de montaje rapido para microscopia
(Entellan®). Posteriormente fueron fotografiados con
una camara MotiCAM 2000 montada sobre un
microscopio trilocular (Carl Zeiss Modelo Piramide
Axiolab; Alemania) utilizando los objetivos 10X para las
mediciones de los parametros de las traqueidas y de
las puntuaciones areoladas y 4X para la medicion de
proporcion de lefio temprano y tardio. Las imagenes
fueron analizadas con el software Motic Images Plus
2.0 ML (Motic China Group Co., China).

A nivel celular se realizaron mediciones, en los cortes
transversales, de diametro de lumen y espesor de
pared en 30 traqueidas al azar en cada muestra. En los
cortes radiales, se midié el diametro de puntuaciones y
torus, en 30 puntuaciones al azar en cada muestra. Se
estimé el refuerzo de traqueidas como la relacion entre
el espesor de la doble pared de dos traqueidas
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contiguas (e) y el diametro del lumen de la traqueida (d)
segun lo propuesto por Hacke et al. (2001, Ecuaciéon 1),
siendo ésta una variable adimensional.

(i)

A nivel de tejido se realizaron mediciones de proporcion
de lefio temprano y tardio en los cortes transversales
de madera de tres individuos por progenie vy
tratamiento. El pasaje de un tipo de lefio a otro fue
bastante abrupto en las muestras evaluadas, las células
del lefio tardio presentando paredes celulares mas
gruesas en relacion al diametro del lumen que las del
lefio temprano, lo que determiné dos patrones claros de
coloracion en el anillo. Como criterio cuantitativo de
separacion se consideré como células del lefio tardio a
aquellas en las que el doble espesor de pared
representaba 40% o mas del diametro del lumen.

A partir de los diametros de lumenes y grosores de
pared, se estimo la densidad localizada de la madera
(Dz) para cada individuo, siguiendo la metodologia
establecida por Zhu et al. (2008, Ecuacién 2).

Ecuacion (1)

4-E,*-d
a-R-T

oa-R+T
2-E,

D, (g.cmfz’) =

Ecuacion (2)

Donde Er es el espesor tangencial de la pared, Ry T
son el diametro radial y tangencial de la traqueida
(asumidos aqui como iguales), a es la anisotropia del
grosor de la pared en sentido radial y tangencial
(asumidas aqui como células isotrépicas, a= 1)y des la
densidad de la pared de la traqueida (asumida como
1500 Kg m's). Zhu et al. (2008) considera a esta
estimacion como una densidad localizada de la
traqueida en Pseudotsuga menziesii. En este sentido,
se ha determinado la densidad localizada (Dz)
promedio a partir de las dimensiones de diametro de
lumen y espesor de pared de 30 traqueidas medidas en
cada una de las muestras y de las proporciones de lefio
temprano y tardio por genotipo y tratamiento.

Crecimiento y variables hidraulicas

Se registraron la altura total (h; m) con una cinta
métrica y el diametro a la altura del cuello (dac; mm)
con un calibre digital, en todas las plantas del ensayo,
al inicio y al final del mismo.

Se trazaron curvas de vulnerabilidad a la cavitacién en
ramas de 4 individuos por progenie, solamente dentro
del testigo. Los diametros de las ramas muestreadas
estuvieron comprendidos entre 2,4 y 3,9 mm y sus
longitudes entre 7,2 y 14,2 cm. El dia previo a la
medicién, las plantas fueron regadas a saturacion.
Temprano a la mafiana siguiente se realiz6 el corte de
las ramas, previa mediciéon del potencial hidrico foliar
para corroborar la hidratacion de las mismas. Estas
fueron sumergidas en agua y vueltas a cortar,
seleccionando una porcion media por encima de
aproximadamente 10 cm de la base de la rama. El
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método de induccién a la cavitacion utilizado fue el de
inyeccion de aire (e.g. Gyenge & Dalla Salda, 2010)
mediante una camara de presibn o bomba de
Scholander (Bio-Control) de hasta 6 MPa. La
conductividad hidraulica especifica maxima (ksmax) fue
considerada como la primera medicion de ki, con la
rama completamente hidratada, con valores de
potencial hidrico foliar entre -0,1 y -0,3 MPa. Para cada
punto de la curva, la presién fue aplicada por cinco
minutos dentro de la camara de cavitacién, en un rango
de 0,2 a 5 MPa a intervalos de presion de 0,5 MPa
aproximadamente, para luego ser cuidadosamente
liberada para la posterior mediciéon de la conductividad
hidraulica especifica (ks, kg m’' s’ MPa'1). Esta fue
medida a través del método de Sperry et al. (1988),
utilizando una pipeta graduada colocada 1 m por
encima del segmento de la rama, y conectada a la
misma por una manguera transparente. Se estimé el
porcentaje de pérdida de conductividad hidraulica
(PCH) de acuerdo a la ecuacion 3.

(Kppax —5)

max

PCH (%) =100-

max

Ecuacién (3)

El modelo ajustado a los datos de las curvas de pérdida
porcentual de conductividad hidraulica corresponde a
una ecuacion sigmoidea exponencial (Pammenter &
Vander Willligen (1998, Ecuacion 4).

100

PTG —h)

Ecuacion (4)

donde ‘Pcorresponde al potencial hidrico (presién en
la camara), a es la pendiente de la curva y b
corresponde al potencial hidrico al cual se produce el
50% de pérdida de conductividad hidraulica (Pso) en el
xilema de la rama.

A partir de los parametros a y b de las curvas se
estimaron también los parametros P2 y Pss, que
representan el punto de entrada de aire, o el potencial
hidrico a partir del cual la ks decrece rapidamente por
aumento de la cavitacion (P12), y el punto de maxima
cavitacion (Psg), segun las ecuaciones:

ro(2)ve
a

Py (_—2j +b
a

Se estim6 la conductividad hidraulica especifica tedrica
(ksT, Kg m's? MPa'1) segun la ley de Hagen-Poiseuille
(Zimmermann, 1983; Ecuacion 7) en los diferentes
individuos dentro de cada tratamiento.

Ecuacion (5)

Ecuacion (6)
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(r'-m)
87

Ecuacioén (7)

k., (Kgm™.s" .MPa™)=

Donde r es el radio de la traqueida, y n es la viscosidad
del liquido (1,002 x 10° MPa s™). Para el calculo de
esta variable, para cada individuo (3-4 por tratamiento y
progenie), fueron considerados los valores promedios
de 26-30 diametros de lumenes de las traqueidas en
cada tipo de lefio, temprano y tardio, tomando ademas
en consideracion las proporciones de cada uno de ellos
para el calculo de la kst del anillo completo.

Anadlisis estadisticos

Las variables diametro de traqueida, espesor de pared,
diametro de puntuaciones, diametro de torus,
proporciéon de lefio temprano y tardio, densidad de
madera localizada, conductividad hidraulica maxima y
tedrica fueron analizadas mediante analisis de la
varianza, utilizando como factor la progenie con cuatro
niveles (dos de alta y dos de baja tasa de crecimiento)
para evaluar la variacion genotipica de la especie, y
agregando el factor déficit hidrico para evaluar las
respuestas plasticas de los mismos frente al estrés
hidrico. En los casos donde el analisis de la varianza
fue significativo (p< 0,05), la comparacion de medias
fue realizada mediante test de Tukey (a= 0,05). Se
analiz6 asimismo la interaccion entre los factores
progenie y déficit hidrico.

Se utilizd un test F (o= 0,05) para comparar los
modelos completos ajustados a las curvas de
vulnerabilidad a la cavitacion en cada progenie dentro
del control.

A fin de establecer las relaciones entre variables
estructurales y funcionales (i.e. compromisos entre
eficiencia de conduccion y seguridad) se realizé un
analisis de correlacion de Pearson para valores
promedios de cada progenie entre las variables: Pso vs.
diametro de puntuacién y torus; ksmax vs. densidad de
madera y kst; crecimiento relativo vs. ksmax Y Pso, ¥ Pso
VS. Ksmax-

RESULTADOS

Los resultados se presentan en apartados, en una
primera parte se presenta el comportamiento de las
diferentes progenies de Pinus taeda en condiciones
hidricas optimas (variabilidad genética) y en una
segunda parte, se presenta la respuesta de cada
progenie a diferentes intensidades de déficit hidrico
(plasticidad fenotipica). En ambos casos se analizan el
crecimiento y posteriormente variables a nivel celular y
de tejido.

Variacion genotipica en plantines de Pinus taeda
bajo condiciones hidricas 6ptimas

Las progenies de los genotipos seleccionados por sus
altas tasas de crecimiento (AC1 y AC2) presentaron, al
inicio del ensayo, mayores alturas respecto a los
genotipos seleccionados por sus bajas tasas de
crecimiento (BC1 y BC2), siendo en promedio 21,4 +
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9,1 cm mas altas las primeras que las segundas. Hacia
el final del periodo de ensayo, las diferencias en altura y
diametro a la altura del cuello (dac) siguieron siendo
significativas entre las dos progenies AC vs. las dos
progenies BC. Sin embargo, las diferencias de tamafio
entre progenies no fueron tan marcadas como al inicio,
debido a que el incremento de tamafio en el periodo
evaluado fue similar entre progenies (Figura 1). Asi, si
bien las progenies AC1 y AC2 al final del ensayo tenian
un mayor tamafo que las BC1 y BC2, el crecimiento
absoluto en altura total de ambas progenies BC fue
estadisticamente mayor para el periodo analizado, no
asi para el dac (Figura 1). Para un analisis detallado de
los patrones de crecimiento absoluto y relativo de estos
genotipos, ver Bulfe y Fernandez (2016).

Bajo estas condiciones de alta disponibilidad hidrica, no
se observaron diferencias estadisticamente
significativas entre progenies en ninguna de las
caracteristicas anatdmicas de las células individuales
(parte superior de la Tabla 2). Sin embargo, se observo
una tendencia a que ambas progenies BC tuvieran
menor diametro de torus y mayor diametro de
puntuacion que las AC.

A nivel de tejido, la proporcion de los diferentes tipos de
lefio variaron entre las progenies clasificadas como de
alto y bajo crecimiento, presentando ambas progenies
AC mayor proporcién de lefio tardio que las progenies
BC. Los valores promedios fueron 16,4 + 4,6 y 7,7 +2,5
% de lefio tardio para ambas progenies AC y BC,
respectivamente. A su vez, tomando en cuenta las
diferencias a nivel de progenie, AC1 tendié a presentar
mayor proporcion de lefio tardio que AC2, pero se
diferencié estadisticamente sélo de BC1 y BC2 bajo
condiciones hidricas 6ptimas (ver Figura 7, testigo).

En cuanto a la densidad localizada de la madera (D,)
para las plantas bajo condiciones hidricas éptimas, no
presentaron diferencias significativas entre progenies
(Tabla 2). Sin embargo, las progenies AC en conjunto
presentaron una maé/or D, promedio (0,527 g cm’ ) que
las BC (0,447 g cm™). Cabe destacar que las progenies
habian sido selecmonadas por presentar baja y alta
densidad de madera dentro de cada tasa de
crecimiento, por lo que estas densidades no se
corresponden con los valores evaluados en los arboles
madres.

Respecto a la funcionalidad de la madera, los valores
promedios de ks maxima (ksmax) medida y ks tedrica (kst)
no fueron afectados por la progenie bajo condiciones
hidricas optimas (Tabla 3). Sin embargo, se pudo
observar como tendencia que las progenies BC
presentaron una mayor ksmax Y kst respecto a las
progenies AC, cuyos valores promedlos fueron 0,488 +

0,12 y 0,652 + 0,22 kg m' s’ MPa’ para Ia prlmera
variable y de 11,75 + 2,0 y 14,85 + 4,6 kg m’'s" MPa™

para la ultima en las progenies AC y BC,
respectivamente.
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Incremento absoluto en altura total (m)

Incremento absoluto en DAC (mm)
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En cuanto a la seguridad hidraulica, en lineas
generales, las progenies AC mostraron una tendencia a
ser mas vulnerables a la cavitacion (Figura 2, Tabla 4),
mostrando valores de Psp mas cercanos a cero,
respecto a las progenies clasificadas como de bajas
tasas de crecimiento.

Figura 1. Incremento en altura (hy y diametro al cuello
de la raiz (dac) en el periodo de septiembre — enero de
2011 en progenies clasificadas como de alto (AC) y
bajo crecimiento (BC) en el Programa de Mejoramiento
Genético de INTA. Promedios (+ DE). En el panel
superior se indican diferencias significativas entre
progenies con letras distintas mintsculas junto a la
leyenda. No hubo diferencias significativas entre
progenies en el crecimiento en dac. En ambos paneles
se indican las diferencias significativas entre
tratamientos con letras distintas mayusculas sobre las
barras.

0,8
A A b HEE AC1
ab [ AC2
I a [N BC1
06 - a [ BC2
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Tabla 2. Variables anatémicas (promedios + DE) en diferentes progenies de Pinus taeda con altas (AC) y bajas (BC)
tasas de crecimiento de acuerdo a la clasificacion del Programa de Mejoramiento Genético de donde proviene la
semilla. Diametro de traqueida en lefio temprano (DTrem) y tardio (DTra); espesor de pared de traqueidas en lefio
temprano (EPtem) y tardio (EPra); diametro de puntuaciones (Dp); diametro del torus de la puntuacién (Dr); refuerzo
de pared (Rr) y densidad localizada (Dz). Valores de P en negrita indican diferencias significativas (a= 0,05). Factor
P= progenie, con niveles AC1, AC2, BC1 y BC2 y factor DH= déficit hidrico, con niveles Testigo (T), Déficit Moderado
(DM), Déficit Severo (DS). ns= no significativo estadisticamente (a= 0,05). Los niveles de significancia indicados
luego de los datos del tratamiento control corresponden a las comparaciones dentro del mismo, donde el factor
evaluado fue P en un ANOVA de una via. En la parte inferior de la tabla se indican si hubo diferencias significativas

considerando los tres tratamientos de estrés (ANOVA de dos vias), siendo los dos factores evaluados: Py DH.

A A DTTem DTTar EI:,Tem EPTar DP DT DZ(
Tratamiento  Progenie il (uml ump  @m  @m  @m) N om)
ACA 19,8 = 13,0+ 2,1+ 37+ 129+ 587+% 0,079 0,55%
3,0 1,7 0,5 0,4 1,5 0,8 +0,01 0,08
AC2 22,2 + 13,5+ 2,4 + 29+ 13,3 5,86 * 0,039 0,51 %
T 5,0 1,6 0,5 0,6 1,5 0,3 +0,03 0,09
BC1 21,2+ 15,9 + 1,7 + 30+ 138+ 529+ 0,056 0,41%
2,1 1,7 0,3 0,8 0,3 0,2 +0,03 0,05
BC2 219+ 135+ 2,3+ 37+ 132+ 526+ 0,047 0,48+
4.1 3,1 0,5 0,6 1,5 0,4 + 0,01 0,03
P ns ns ns ns ns ns ns ns
ACA 234 + 19,4 2,7+ 47+ 122+ 4,8 + 0,029 0,50+
8,8 79 1,3 1,3 1,5 0,7 +0,03 0,07
AC2 20,0 £ 12,6 = 2,3+ 26+ 113z 4.6 % 0,046 0,54 %
DM 6,7 4.1 1,0 0,8 0,3 0,2 +0,03 0,10
BC1 20,1 £ 135 2,1+ 25+ 136% 54+ 0,036 0,47 %
6,7 4,0 0,8 0,8 2,4 0,2 +0,03 0,08
BC2 17,3 + 14,2 + 2,1+ 32+ 124+ 52+ 0,079 0,66 +
6,6 9,8 0,8 1,6 0,6 0,7 +0,03 0,16
ACA 19,3 + 12,3 + 22+ 29+ 114+ 54+ 0,046 0,70+
5,3 4.4 1,1 1,0 1,0 0,6 +0,02 0,14
AC2 17,8 + 13,0 + 1,9+ 33+ 11,5+ 4,5+ 0,043 0,53+
DS 52 5,1 0,7 1,2 1,2 0,3 +0,03 0,05
BC1 17,6 + 13,2 + 1,7 + 33+ 146+ 6,7 £ 0,071 0,59 +
57 10,3 0,7 1,0 0,8 0,2 +0,03 0,11
BC2 201+ 144+ 2,3+ 42+ 119+ 4,7 0,067 0,60z
7,5 5,2 2.4 2,0 0,9 0,6 + 0,04 0,13
Pp ns ns 0,044 ns 0,005 0,005 ns ns
P pH ns ns ns ns ns 0,019 ns 0,006
P pxpH ns ns ns ns ns <0,001 ns ns

Tabla 3. Conductividad hidraulica especifica en las diferentes progenies de Pinus taeda bajo condiciones hidricas
optimas (Testigo). Conductividad hidraulica especifica maxima medida (ksmax) y tebrica estimada en base a la
distribucion diamétrica de las traqueidas (kst). P= factor Progenie, con niveles AC1, AC2, BC1 y BC2. ns= no

significativo estadisticamente (a= 0,05).

Progenie Ksmax Kst
(Kgm™ s MPa™) (Kgm™ s MPa™)

AC1 0,534 £ 0,12 129+24

AC2 0,442 + 0,11 10,6 £ 1,6

BCA1 0,695 + 0,28 14,3+2,8

BC2 0,610 £ 0,17 154+ 6,5

Pp ns ns
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Pérdida de conductividad hidraulica (PCH, %)

-2
Potencial hidrico (MPa)

Figura 2. Relacién entre el porcentaje de pérdida de conductividad hidraulica y el incremento de la tension en el xilema
en plantines de Pinus taeda L. de cuatro progenies con distinta tasa de crecimiento (AC= alta tasa de crecimiento, BC=
baja tasa de crecimiento). Circulos cerrados: AC1, abiertos: AC2.Triangulos cerrados: BC1, abiertos: BC2.

Tabla 4. Parametros de seguridad hidraulica en plantines de Pinus taeda bajo condiciones hidricas Optimas.
Pendiente de la curva de vulnerabilidad a la cavitacion; potencial hidrico al que se produce un 50% (Psg), 12% (P12) y
88% (Psg) de pérdida de ks; R’ ajustado y resultado del test F (a= 0,05) aplicado para comparar los modelos
completos ajustados a cada progenie, donde letras similares indican que no hay diferencias entre modelos. AC1 y
AC2: progenies seleccionadas por su alta tasa de crecimiento; BC1 y BC2: progenies seleccionadas por su baja tasa

de crecimiento.

Genotipo Pendiente Pso (MPa) Pi2(MPa) Pgs(MPa) R?ajustado TestF
AC1 1,2+0,22 -1,6+0,16 -0,07 -3,3 0,84 ab
AC2 20+045 -151£0,13 -0,50 -2,5 0,83 a
BC1 1,0£0,18 -2,1+0,17 -0,10 -41 0,81

BC2 1,1+0,19 -1,9+0,17 -0,08 -3,7 0,82 bc

De acuerdo con los parametros evaluados en las
curvas de vulnerabilidad a la cavitacion, la progenie
BC1 fue la mas resistente a la cavitacion,
diferenciandose estadisticamente de ambas progenies
AC. Por otro lado, la progenie AC2 se manifesté como
la mas vulnerable a la cavitacion, diferenciandose
estadisticamente de ambas progenies BC (Tabla 4).
Cabe destacar ademas la diferencia estadistica entre
las progenies BC2 y AC2 para el parametro Psp.

Se analizaron las relaciones entre variables medidas,
en condiciones hidricas optimas (testigo), que pudieran
explicar el comportamiento de las diferentes progenies
evaluadas a los fines de determinar compromisos entre
crecimiento y seguridad del sistema hidraulico, asi
como entre anatomia y funcién, de acuerdo a las
hipétesis propuestas.

En cuanto a la relacion entre vulnerabilidad a la
cavitacion (Psp) y los parametros anatémicos
(considerando los promedios de las progenies), se
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encontraron relaciones altamente significativas con las
dimensiones de las puntuaciones. Se observd una
menor vulnerabilidad (Psp mas negativo) a mayores
didmetros de puntuacion y menores diametros de torus
(Fizgura 3). Asimismo, se observé una relacion lineal
(R°= 0,78) entre el Pso y la densidad localizada de
madera, sugiriendo una mayor resistencia a la
cavitacion en el lefio de menor densidad (es decir, en
ambas familias BC). Contrariamente, no se encontr6
relacion significativa entre los parametros de las curvas
de cavitacion y el indice de refuerzo de las traqueidas
(R)-

Por otro lado, se observdé un aparente compromiso
entre la conductividad hidraulica especifica maxima
medida (ksmax) ¥ la densidad de la madera (estimada a
partir de la anatomia) existiendo entre ellas una relacion
lineal negativa (Figura 4A). Por el contrario, como es
esperable, se manifesté una relacion lineal positiva
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entre las conductividades hidraulicas maxima medida y
tedrica estimada a partir de la anatomia (Figura 4B).
Considerando las relaciones entre la tasa de
crecimiento medida en el periodo de estudio y las
variables funcionales del lefio, se observé una relacion
lineal positiva entre el crecimiento de las plantas en
condiciones hidricas 6ptimas (Testigo) y la
conductividad hidraulica especifica maxima (Figura 5A).
Nétese que en el periodo de estudio, las plantas BC
presentaron mayor incremento promedio que las AC,
contrariamente a lo esperado en funcién del tamarfio
inicial de las plantas (que refleja el crecimiento anterior
al inicio del ensayo) y a la clasificacion de las progenies
por el PMG en base a mediciones de campo. Por otro
lado, también se observé una relacion lineal positiva
entre el crecimiento en altura en el periodo de estudio y
la resistencia a la cavitacién (Figura 5B). En este
sentido, las progenies que presentaron mayores
crecimientos, tanto absolutos como relativos, fueron las
de mayores resistencias (menor vulnerabilidad) a la
cavitacion (BC1 y BC2), sugiriendo que no habria un
compromiso entre crecimiento y resistencia al estrés
hidrico en estas progenies.

Por otro lado, se observé una ausencia de compromiso
entre eficiencia (ksmax) ¥ seguridad (Pso) del sistema
conductivo a nivel de promedios de las progenies. En
este sentido, las progenies con mayor Kksmax, resultaron
ser las mas resistentes a la cavitaciéon (Psp mas
negativos, Figura 6).

Efecto del déficit hidrico sobre el crecimiento y la
anatomia de madera de progenies de Pinus taeda
con tasas de crecimiento diferenciales

El déficit hidrico tuvo un efecto significativo sobre el
crecimiento en altura total y dac en los plantines de
Pinus taeda. En ambas variables se observé una
disminucion del crecimiento durante el periodo
evaluado, conforme la intensidad del déficit hidrico
aumenté (Figura 1). Se observaron diferencias
significativas en la altura total entre progenies,
presentando las seleccionadas por sus menores tasas
de crecimiento (BC1 y BC2) mayores crecimientos
absolutos durante el periodo de estudio, aunque
diferenciandose estadisticamente soélo de la progenie
AC1. No se observaron diferencias significativas entre
progenies en el crecimiento en dac. Asimismo, no se
observo interaccion entre los factores analizados déficit
hidrico y progenie, sugiriendo que todas las progenies
sufrieron similar caida relativa en crecimiento.

A nivel celular, los didametros de las traqueidas, el
espesor de pared y el diametro de las puntuaciones,
tanto en lefio temprano como tardio, no se modificaron
cuando las plantas fueron sometidas a déficit hidrico.
Frente a este factor unicamente el diametro del torus
fue modificado (Tabla 2), presentando para el conjunto
de las progenies un menor diametro frente al déficit
hidrico moderado, el que se diferencié del testigo. Los
valores promedios por tratamiento fueron de 5,6 £ 0,51;
50 £ 0,59 y 53 = 0,94 ym para el testigo y los
tratamientos de déficit moderado y severo,
respectivamente. Sin embargo, cabe destacarse que en
esta variable se observd una interaccion significativa
entre tratamiento de estrés y progenie (Tabla 2),
presentando la progenie BC1 un comportamiento
distinto al del resto de las progenies evaluadas. En
ésta, el déficit hidrico resulté en un aumento del tamano
de torus, incrementandose mas a medida que aumenté
la intensidad del estrés.

1,6 4 AC1

-2,2 A

-2,4 T T T

R2= 0,544

AC1 A

BC2
BC1

R?=0,825

11 12 13 14

Diametro de puntuacion ()

5,0 55 6,0 6,5

Diametro de torus (u)

Figura 3. Relaciones entre parametros hidraulicos y anatémicos en las progenies de Pinus taeda clasificadas como
de alta (AC1 y AC2) y baja (BC1 y BC2) tasa de crecimiento en condiciones hidricas éptimas (Testigo). A) Relacién
entre el potencial hidrico al cual se produce un 50% de pérdida de ks (Pso, MPa) y el diametro de la puntuacion
areolada (u). B) Relacion entre el potencial hidrico al cual se produce un 50% de pérdida de ks (Pso, MPa) y el

diametro del torus (u).
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Figura 5. Relaciones entre el crecimiento en altura durante el periodo de ensayo bajo condiciones hidricas dptimas
(Testigo) y parametros hidraulicos en las progenies de Pinus taeda clasificadas como de alta (AC1 y AC2) y baja
(BC1 y BC2) tasa de crecimiento por el PMG. A) Relac:/on entre e/ crecimiento relativo en altura (%) y la
conductividad hidraulica especifica maxima medida (Ksmax, K m' s’ MPa ) B) Relacién entre el crecimiento relativo
en altura (%) y el potencial hidrico al cual se produce un 50% de pérdida de ks (Pso, MPa).

Por otro lado, la variable espesor de pared del lefio
temprano presenté un efecto del factor progenie al
realizar el analisis de dos vias, i.e. considerando tanto
el testigo (donde antes no se habia visto este efecto)
como los tratamientos de déficit hidrico. En este sentido
la progenie AC1 presenté un mayor espesor de pared,
diferenciandose estadisticamente de BC1 (Tabla 2).
Las puntuaciones también fueron afectadas en su
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tamafo por la progenie al considerar este analisis,
siendo los valores promedios de diametro de
puntuacién para el conjunto de tratamientos (T, DM y
DS) de 12,2 + 1,34; 12,0 + 1,34; 14,0 + 1,63 y 12,5
+1,03 um para AC1, AC2, BC1 y BC2, respectivamente.
Asi, considerando los tres tratamientos, la progenie

BC1 se destaco por su mayor diametro de puntuacion y
de torus.



Revista de la Facultad de Agronomia, La Plata (2017) Vol 116 (2): 225-240

1,2
1,4 4
AC2

1,6

-1,8 -

P50 (MPa)

2,0

-2,2 -

2.4 . .

BC2

BC1

R2= 0,963

0,0 0,2 04

T T

0,6 0,8 1,0

Ksmax (Kg m'1 5'1 MPa'1)

Figura 6. Relacién entre el potencial hidrico al cual se produce un 50% de pérdida de ks (Pso, MPa) y la conductividad
hidraulica especifica maxima (Ksmax, Kg m's? MPa'7) en progenies de Pinus taeda clasificadas como de alta (AC1 y
AC2) v baia (BC1 v BC2) tasa de crecimiento. en condiciones hidricas optimas (testiao).

A nivel de tejido, ante la imposicion de déficit hidrico,
las plantas de P. taeda modificaron las proporciones de
los diferentes tipos de lefio, con valores promedios de
la proporcion de lefio tardio para el conjunto de las
progenies de 12,0; 33,4 y 54,5 %, para los tratamientos
testigo, déficit moderado y  déficit severo,
respectivamente, siendo estadisticamente significativas
las diferencias entre los tres tratamientos (p< 0,0001).
Esta variable se vio afectada también por el factor
progenie de manera significativa (p= 0,0065), donde la
progenie AC1 aumentd en mayor proporcion el lefio
tardio conforme aumento la intensidad de déficit hidrico,
diferenciandose significativamente de las progenies
AC2 y BCH1, las cuales modificaron en menor medida la
proporcion de lefio tardio para iguales intensidades de
estrés (Figura 7). A pesar de estas diferencias en la
magnitud relativa de los cambios, no se observaron
interacciones entre los factores DH y P en la proporcion
de lefios (p= 0,3302).

La densidad de la madera (Dz) —estimada a partir de la
anatomia- también fue afectada por el déficit hidrico
(Tabla 2). Las plantas sometidas a déficit hidrico severo
presentaron una densidad localizada de la madera (Dz)
superior, diferencidandose estadisticamente del testigo.
La kst no manifestd efecto significativo del estrés
hidrico. Sin embargo, se observé una tendencia a
disminuir dicha variable en plantas bajo restriccion
hidrica. Los valores promedios por tratamientos fueron
de 13,5 +3,7; 10,9 £ 53y 10,1 + 3,0 Kgm™ s' MPa™
para el testigo, déficit hidrico moderado y severo,
respectivamente.

DISCUSION

Comportamiento de las progenies con respecto a
los arboles productores de semilla
Tanto el tamario inicial como el final de las plantas
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difirieron entre las progenies clasificadas como de alta y
baja tasa de crecimiento (AC y BC), tal como se
esperaba en funcion de la selecciéon genética hecha en
base al crecimiento de las plantas madres y su
progenie evaluada a campo a los 5 afios de edad
(mediciones realizadas en el marco del PMG de INTA,
Argentina). Sin embargo, el incremento en altura de las
plantas durante el periodo de estudio, mostré una
tendencia inversa a la esperada, con mayores
incrementos en plantas de ambas progenies BC que en
las AC. En Bulfe & Fernandez (2016) se discuten las
variables ecofisioldgicas que explican el
comportamiento  diferencial entre progenies, sin
embargo, no es posible determinar con exactitud la
razén por la cual se invierten los patrones de tasa de
crecimiento, de alta a baja y viceversa, en las distintas
progenies, o a partir de qué momento exacto esto
ocurre en la ontogenia de las plantas o cual es el rango
de condiciones ambientales que lo provoca. Al inicio de
este ensayo, las plantas AC tenian mayores tamafios
que las BC, reflejando su mayor tasa de crecimiento
inicial en condiciones de vivero (sin restriccion hidrica
aparente). De la misma manera, a los 5 afios de edad y
bajo condiciones de campo, momento en que fueron
evaluadas en el PMG para su clasificaciéon en el
ranking, también las progenies AC presentaron mayor
tamafno que las BC. Sin embargo, es evidente que en
ventanas temporales menores y ante determinadas
condiciones de crecimiento, como las ocurridas en este
estudio, las tendencias en crecimiento pueden
revertirse, explicadas por comportamientos estomaticos
y capacidades fotosintéticas distintas entre progenies
(Bulfe & Fernandez, 2016) que pueden resultar en
patrones de crecimiento distintos ante determinadas
condiciones.

Por otro lado, tampoco se verificé una correspondencia
entre las densidades de madera de las plantas madres
y las progenies evaluadas en el presente estudio.
Respecto a esta variable es necesario establecer la
importancia de la heredabilidad.
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Figura 7. Composicién del lefio en plantines de Pinus taeda L. a los 18 meses de edad. Proporcién de lefio tardio en las
diferentes progenies (AC1 y AC2: progenies seleccionadas por sus altas tasas de crecimiento, BC1 y BC2: progenies
seleccionadas por sus bajas tasas de crecimiento) dentro de cada tratamiento de déficit hidrico: testigo (T), déficit hidrico
moderado (DM) y severo (DS). Letras diferentes indican diferencias significativas entre progenies.

La densidad de la madera es considerada una
caracteristica  altamente  heredable (con una
heredabilidad individual en sentido estricto de alrededor
de 0,5) y de baja interaccidon con el ambiente tanto en
Eucalyptus grandis (Lopez, 2005) como en Pinus elliottii
var. elliottii (Lopez & Staffieri, 2003), mientras que para
P. taeda la heredabilidad individual en sentido amplio
vario entre 0,36 y 0,7 (Lépez & Genes, 2009).
Conforme a la alta heredabilidad de este caracter, cabe
la posibilidad de que la misma no sea manifestada a
edades tempranas, como las evaluadas en este trabajo.

Anatomia funcional de la madera en progenies con
tasas de crecimiento diferenciales

Los valores medidos en el tejido xilematico en el
presente estudio estan dentro de los rangos de
variacion promedio reportados en la literatura para las
coniferas en general (Garcia Esteban et al., 2003;
Sperry et al.,, 2006; Pittermann et al, 2006b).
Particularmente, para la variable diametro de traqueida
valores similares a los observados han sido reportados
en P. halepensis (Garcia Esteban et al. (2003) y P.
taeda de 2 afios de edad (Faustino et al. 2013). En
cuanto a los valores de espesor de pared, Winck et al.
(2015) han determinado valores promedios de 3,04 y
4,22 ym para lefio temprano y tardio respectivamente,
datos pertenecientes a una plantacion de P. taeda de 9
afios de edad con diferentes intensidades de raleo en la
misma region de estudio que el presente trabajo. Estos
valores son levemente superiores a los medidos en
este estudio, especialmente para el caso de las células
del lefio temprano, pudiendo explicarse las diferencias
por las distintas edades de las plantas. En este sentido,
el mismo estudio de Winck et al. (2015) muestra la
variacion radial en el tronco verificada en el espesor de
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pared, que se incrementa desde la médula hacia la
corteza, es decir, con la edad del individuo. Por otro
lado, los valores promedios de tamafios de
puntuaciones medidos estan dentro de los reportados
por otros autores para coniferas. Asi, Hacke & Jansen
(2009) han reportado valores promedio de 11,6 + 1,0
um para el diametro de las puntuaciones y de 5,7 + 0,6
um para el diametro del torus en tres especies boreales
de la familia Pinaceae (Picea glauca, P. mariana y
Abies balsamea). Pittermann et al. (2006a)
determinaron didametros promedios de puntuaciones
areoladas del lefio entre 8 y 17 ym para un amplio
numero de especies de coniferas, encontrandose al
género Pinus entre valores de 10,5 y 17 ym para esta
variable.

En este trabajo se plante6 como hipdtesis que las
progenies de alta tasa de crecimiento tendrian mayor
eficiencia de conduccidon (mayor ksmax Mmedida o
tedrica), y que esto implicaria un compromiso con la
seguridad del sistema conductivo (i.e. mayor
vulnerabilidad a la cavitacion). Si consideramos las
tasas de crecimiento medidas —y no las esperadas en
funcion de la clasificacion del PMG- fue clara la relacion
positiva entre tasa de crecimiento y ksmax- Asi, las
progenies que mas crecieron durante el ensayo (las
BC) fueron las de mayor ksmax, pudiendo ser explicadas
estas diferencias en eficiencia de conduccion, no por un
distinto tamafio medio de traqueidas dentro de cada
tipo de lefio, sino por una diferente proporcion de lefios
temprano y tardio entre progenies, lo que se reflejd
también en el célculo tedrico de la ks. En este sentido,
Zimmermann (1983) menciona que, segun la ley de
Hagen-Poiseuille, los mayores diametros de las
traqueidas del lefio temprano son los responsables de
los mayores flujos de agua dentro de un anillo de
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crecimiento, coincidiendo con el comportamiento
encontrado en las progenies estudiadas. En este
sentido, las progenies BC1 y BC2 con una tendencia a
mayores ksmax presentaron mayores proporciones de
lefio temprano en el tallo de la planta. Esta menor
proporcion de lefio tardio se reflejé asimismo en una
menor densidad de la madera (estimada). Asi como la
proporcion de lefios resulté ser el pardmetro con mas
variacion entre progenies (AC vs. BC), fue asimismo la
mas plastica frente al déficit hidrico (ver proximo
apartado). Por otro lado, no se verificd la hipotesis de
un compromiso entre eficiencia y seguridad del sistema
conductivo. Por el contrario, las progenies de mayor
ksmax (las BC) fueron las menos vulnerables a la
cavitacion (Figuras 5 y 6). Domec & Gartner (2002) han
encontrado que la vulnerabilidad a la cavitacion no
necesariamente esta ligada a la eficiencia en la
conduccién, dado que para estos autores el lefio
temprano con mayor eficiencia en la conduccion resultd
en una menor vulnerabilidad a la cavitacion a
potenciales hidricos normales en condiciones de campo
para Pseudostuga menziesii, mencionando que no
existe un compromiso entre ambas variables para esa
especie. No se han encontrado antecedentes que
describan la vulnerabilidad diferencial del lefio
temprano y tardio para el caso de P. taeda en
particular, pero a partir de los resultados del presente
estudio se puede postular como hipdtesis que el lefio
temprano también seria mas resistente a la cavitacion
que el tardio en esta especie debido a que las
progenies con mayor proporcion de este lefio, fueron
las menos vulnerables.

Un resultado interesante que hemos encontrado son las
diferencias en el diametro del torus entre las progenies
AC y BC, si bien éstas son contrarias a las indicadas
por la bibliografia que postula que torus de mayor
tamafo se asocian a una mayor seguridad del sistema
conductivo (Domec et al., 2006). En este estudio las
familias mas vulnerables a la cavitacién, es decir las
AC, fueron las que presentaron mayores diametros de
torus. Se requieren estudios complementarios de las
caracteristicas del margo para comprender el rol
funcional que esta estructura anatdmica estaria
teniendo en P. faeda.

Respecto a los valores de Psg para otros géneros de la
familia Pinaceae, éstos variaron entre -3 y -6 MPa
(Hacke & Jansen, 2009). Sin embargo, los valores
reportados para la especie en estudio también fueron
inferiores a -3 MPa, correspondiendo a estudios
realizados en la zona de origen de la especie (Hacke et
al., 2000; Ewers et al., 2000). Hacke et al. (2000)
determinaron valores promedios de vulnerabilidad a la
cavitacion (Pso) de P. taeda entre -3,2 y -3,8 MPa en
funcién del tipo de suelo, coincidiendo con Ewers et al.
(2000) quienes determinaron un valor promedio de Psp
de -3,5 MPa. Hacke et al. (2004) mencionan un valor de
Pso de -3,8 MPa para esta misma especie. Todos estos
trabajos han sido desarrollados en individuos alrededor
de 15 afios de edad. Comparando los valores de
vulnerabilidad a la cavitacion reportados anteriormente
con los determinados para las progenies por nosotros
analizadas, se observa que en general todas ellas son
muy vulnerables a la cavitacién en la region de estudio,
al menos en el estadio de vida analizado (menor de 2
afios de vida). Estos resultados sugieren una gran
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variacion en este caracter entre progenies de P. taeda,
y/o que podria presentar diferentes valores promedios
de vulnerabilidad a la cavitaciéon en relacion a la edad
y/o al ambiente en el cual se encuentre la especie,
resultando ser ésta una variable de alta plasticidad
fenotipica. En términos generales, y considerando las
progenies evaluadas, éstas serian catalogadas como
de vulnerabilidad a la cavitacion moderada a alta.
Estos resultados sugieren que la seleccidon genética
llevada a cabo a lo largo de los afios favoreciendo la
productividad en las condiciones subtropicales de
Sudamérica ha sido en detrimento de la resistencia a la
cavitacion, variable intimamente relacionada con la
resistencia al estrés hidrico en las especies lefosas
(Sperry et al., 2006; Mahelari et al., 2006; Sperry et al.,
2008). Si bien dentro de los rangos acotados de
variacion de las progenies estudiadas se observé la no
existencia de un compromiso entre eficiencia de
conduccién/crecimiento 'y seguridad del sistema
conductivo, sino la tendencia contraria, considerando
mayores rangos de variacion de estas variables a nivel
de especie, este compromiso se torna evidente. Las
condiciones de clima humedo de la regién de estudio y
la plantacion mayoritaria en suelos rojo profundos con
alta capacidad de retencion hidrica (Martiarena et al.,
2014; Von Wallis et al., 2016) han contribuido a que la
resistencia al estrés hidrico no haya sido un caracter de
relevancia en la seleccidon de los genotipos plantados
hasta la actualidad. Sin embargo, las tendencias
previstas en el marco del cambio climatico global, con
mayor recurrencia de periodos de sequia, sumados a la
expansion de las plantaciones a suelos pedregosos con
menor capacidad de retencion de agua (Martiarena et
al., 2014), sugieren que existiria una mala adaptacién
de los actuales genotipos a las nuevas condiciones
ambientales con un mayor riesgo productivo, 0 como
minimo, que las brechas entre productividad potencial y
real aumentarian considerablemente. En este sentido,
la vulnerabilidad a la cavitacion asi como la capacidad
de regulacion estomatica de los potenciales hidricos
minimos (margenes de seguridad hidraulica) deberian
ser tomados en consideracion en los materiales
genéticos existentes en la regidon Mesopotamica
argentina dentro de los programas de mejoramiento
genético, ya que podrian contribuir con informacién
para la adecuada seleccion de sitios de plantacion,
optimizando de esta manera la interaccion entre
productividad y ambiente para la especie.

Efecto del déficit hidrico sobre la anatomia de la
madera de Pinus taeda

Como consecuencia del déficit hidrico se esperaba
observar variacion en caracteres anatomicos de la
madera que tuvieran implicancias en la seguridad del
sistema conductivo, a favor de un aumento potencial en
esta seguridad. En la primera parte de este estudio se
verificO una relacion —a nivel de promedios de
progenies- entre el tamafio de las puntuaciones y del
torus con el Pso, y entre la ks maxima y la densidad de
la madera -—ambas relacionadas con la mayor
proporcion de tipos de lefios- y el Psp. Asi,
puntuaciones mas grandes, torus mas pequefios,
mayor ks maxima, menor densidad de madera y mayor
proporcion de lefio temprano se asociaron con una
mayor resistencia a la cavitacién (Psp mas negativo).
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Todas estas tendencias son contrarias a las esperadas
segun los antecedentes para otras especies, y parte de
estas variables se modificaron en respuesta al estrés,
pero no necesariamente en el sentido que permita
hipotetizar un aumento de la seguridad hidraulica.

A nivel celular se pudo observar que la variable que
mayor plasticidad manifestd fue el diametro del torus.
Asi, en promedio para todas las progenies, se evidencio
que el déficit hidrico moderado produjo una disminucién
en el diametro del torus respecto al testigo, tendencia
que podria significar un aumento en la seguridad
conductiva de acuerdo a las relaciones entre anatomia
y funcién encontradas. Sin embargo, el estrés severo
no tuvo el mismo impacto en el tamafio medio del torus.
Por otro lado, la progenie mas resistente a la cavitacion
ante condiciones control, la BC1, se caracterizdé por
presentar un comportamiento opuesto, es decir,
aumento el diametro del torus a medida que aumento la
intensidad del estrés. Es dificil explicar como un torus
mas pequefio puede contribuir a una mayor seguridad
del sistema conductivo de acuerdo a la teoria actual de
como el torus ocluye la apertura de la puntuacion
durante la aspiracion de la membrana cuando una
traqueida conductiva esta en contacto con una cavitada
(Pittermann et al., 2006a). Esto, sumado a la tendencia
contraria entre progenies o entre intensidades de
sequia encontradas en la plasticidad del tamafo del
torus, sugieren que no seria el tamafo del torus en si el
responsable de la vulnerabilidad diferencial a la
cavitacion entre progenies, y que la relacion observada
en la Figura 3 no estaria reflejando causalidad, sino
mas bien una correlacion derivada de otra variable no
medida en este trabajo.

A nivel de tejido, la variable que fue modificada en
mayor medida en respuesta al déficit hidrico, fue la
composicion de los diferentes tipos de lefio dentro del
anillo de crecimiento. Como consecuencia de ello, se
modificaron también la densidad estimada de la madera
y la ks maxima tedrica y medida. En este estudio, se
observé un marcado aumento en la proporcion de lefio
tardio frente al déficit hidrico, tendencia que ha sido
reportada en la bibliografia aunque no para P. taeda. La
formacion de distintos tipos de lefios dentro del xilema
depende de procesos de division, expansion celular —
que determina el diametro del Ilumen- y de
engrosamiento de la pared celular (e.g. Fritts et al.,
1991; Antonova & Stasova, 1997), procesos que
pueden ser diferencialmente afectados por la intensidad
del déficit hidrico y por el momento de ocurrencia del
mismo. Por ello, es posible encontrar en la literatura
distintos patrones, que van desde el cambio en el
tamafio medio de las células sin cambios en la
proporcion de leiios (ej. Abe & Nakai, 1999), el cambio
en la proporcién de lefios (ej. Rigling et al., 2002) o la
aparicién de falsos anillos o fluctuaciones en la
anatomia y densidad de la madera dentro de una
porcion del xilema (ej. Campelo et al., 2006). Para el
caso particular de P. taeda, se ha reportado que en
arboles jovenes el estrés hidrico en condiciones de
campo, como producto de wuna temporada de
crecimiento cdlida y seca, induce la formacion de lefio
tardio antes en el tiempo, en forma comparada a una
temporada humeda (Cregg et al., 1988). Sin embargo,
la division de células en el periodo seco es menor a las
que se forman en un periodo humedo, resultando en
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una proporcion de lefio tardio menor en el conjunto del
anillo en la temporada seca (Cregg et al., 1988), lo que
contrasta con nuestros resultados para la misma
especie, pero en estadios mas tempranos de su
desarrollo. Por otro lado, comparando las diferentes
progenies analizadas, se ha encontrado una tendencia
a un mayor aumento de esta proporcion de lefio tardio
en la progenie AC1 frente al déficit hidrico. En el otro
extremo se destaca la progenie BC2 con una tendencia
a un menor aumento de esta proporcion de lefio tardio
frente a una situaciéon de deficiencia hidrica, denotando
un grado de plasticidad fenotipica diferencial entre
progenies. De acuerdo a las relaciones observadas
entre anatomia y funcién en el tratamiento control,
dadas por la variacién genética entre progenies, la
mayor proporcion de lefio tardio y densidad de madera
no resultaria necesariamente en una mayor seguridad
del sistema conductivo en las situaciones de mayor
déficit hidrico. Se requieren estudios particulares de
variables funcionales, especialmente la vulnerabilidad a
la cavitacion en funcion del estrés, a fin de determinar
con seguridad el significado funcional y adaptativo de
los cambios plasticos observados en el xilema de P.
taeda.

CONCLUSIONES

En este estudio se trabajoé con progenies clasificadas,
segun el Programa de Mejoramiento Genético que
proveyo los materiales, como de alta (AC) y baja (BC)
tasa de crecimiento, combinando con alta y baja
densidad de madera dentro de cada tasa de
crecimiento. Sin embargo, si bien las plantas AC tenian
un tamafo inicial mas grande que las BC, presentaron
una menor tasa de crecimiento durante el periodo de
estudio. Asimismo, la densidad de madera de las
plantas madres no se reflejé en los valores de las
progenies, que mostraron —como producto de
diferencias entre las proporciones de lefios temprano y
tardio- una menor densidad en ambas progenies BC
que en las AC. El mayor crecimiento de las BC en el
periodo de estudio se relacion6 con una mayor
capacidad de conduccién de agua (ks maxima medida y
tedrica), y contrariamente a lo hipotetizado, con una
menor vulnerabilidad a la cavitacion del xilema. Esta
vulnerabilidad diferencial se relacioné con el tamafio de
las puntuaciones y del torus, aunque con tendencias
opuestas a las reportadas en la literatura.

Considerando la plasticidad de las variables anatomicas
frente al déficit hidrico, el tamafo del torus y la
proporcion de lefios temprano y tardio mostraron ser los
caracteres mas plasticos. Sin embargo, la direccién del
cambio no sugiere un aumento de la seguridad del
sistema conductivo. Se requieren estudios especificos
de parametros funcionales del xilema a fin de confirmar
estas conclusiones.

Finalmente, si bien no se observé un compromiso entre
crecimiento (en el periodo de estudio) y eficiencia de
conduccion (ksmax) con la seguridad del sistema
conductivo (Psp) en las progenies evaluadas, su alta
vulnerabilidad a la cavitaciéon, comparativamente con
antecedentes de la especie en su regién de origen en
Norteamérica, sugieren que los genotipos usados en
areas subtropicales de Sudamérica poseen altas tasas
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de crecimiento (aun los clasificados como de bajo
crecimiento) a expensas de la resistencia al estrés
hidrico. Las implicancias productivas de estos
compromisos funcionales deberian ser estudiadas en
mayor detalle a la luz de los desafios que impone el
cambio climatico.
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