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RESUMEN

“COMPROMISOS EN LA ASIGNACION DE RECURSOS, PERENNIDAD Y
ESTABILIDAD DEL RENDIMIENTO, DURANTE EL PROCESO DE
DOMESTICACION DE HIERBAS XEROFITICAS.

Los cultivos perennes, en vez de los anuales, han sido propuestos como una nueva
forma de agricultura sustentable, en particular en ambientes con limitaciones severas al
crecimiento debido a la escasez de recursos. Como la mayoria de los cultivos no se han
seleccionados para ambientes con estrés existe una necesidad de incorporar nuevas especies
al conjunto de posibilidades. La correcta eleccion de criterios para determinar las especies
apropiadas y el proceso de domesticacion depende del desarrollo de un marco teérico de las
estrategias de crecimiento, de sus mecanismos y de como éstos se modifican con la
disponibilidad de recursos. En esta tesis se compararon las estrategias de crecimiento y la
generacion del rendimiento utilizando un modelo de cuatro especies congéneres anuales
(Physaria gracilis y P. angustifolia) y perennes (P. pinetorum y L. mendocina), en
experimentos de campo con tres factores: ciclo de vida, historia previa y relacion
fuente/destino actual. Las estrategias de adquisicion y particion dependieron de la
disponibilidad de asimilados y de la especie aunque no del ciclo de vida. Las especies anuales
se ubicaron en un extremo adquisitivo del gradiente de asignacion y en el otro extremo se
ubico la perenne P. mendocina con un crecimiento estable. P. pinetorum, la otra especie
perenne, priorizé destinos en una forma similar a las especies anuales. Esta respuesta
diferente de las dos especies perennes se confirmo en un experimento plurianual en el que se
varié la relacién fuente-destino en plantas con diferente historia previa. P. mendocina
prioriz6 funciones de perpetuacion (6rganos de almacenamiento y reservas), mientras que en
P. pinetorum el crecimiento actual y el rendimiento tuvieron prioridad por sobre funciones
ligadas a la supervivencia y reproduccion futura. Se concluyo que la estrategia adquisitiva de
P. pinetorum genera una mayor sensibilidad a la disponibilidad de recursos. Physaria
mendocina, de crecimiento moderado y una produccion de semilla propia de una estrategia
conservativa, seria el ideotipo mas adecuado para sistemas productivos con baja
disponibilidad de recursos.

Algunos de los criterios evaluados podrian usarse como adicionales al rendimiento
en la seleccion en cultivos perennes. En particular, se propone al umbral de reservas que
asegure la longevidad de la planta y algunos caracteres estructurales que muestran
aproximaciones tempranas de procesos complejos de tolerancia, estabilidad y perennidad.

Palabras clave (excluidas del titulo): nuevos cultivos, zonas aridas, ciclo de vida, estrategia
de crecimiento, longevidad, hidratos de carbono.



ABSTRACT

"TRADE-OFFS BETWEEN ALLOCATION OF RESOURCES, PERENNITY AND
YIELD STABILITY, DURING THE PROCESS OF DOMESTICATION OF
XEROPHYTIC HERBS.

Perennial crops have been proposed as an option for a sustainable production in low
resource environments, such as arid lands. The understanding of the traits that are keys for
growth strategies in perennials and their plasticity with resource variability is critical for the
development of a framework to guide domestication: the election of promising species and
the definition of new eco-physiological criteria for perennial improvement. | compared the
plasticity of growth strategies and seed yield determination in an experimental system of four
co-generic annual (Physaria gracilis and P. angustifolia) and perennial species (P.
pinetorum and P. mendocina). | carried out fields experiments with three factors: species
(life-cycle), previous plant C allocation (high and low C storage during the first year of
growth) and current source-sink ratio (high and low availability of current photo-assimilates).
Acquisition and allocation depended on availability of current photo-assimilates and species,
but not of life-cycle.

Annuals species were located in the more acquisitive and plastic end of the spectrum
of C allocation, while that in the conservative and more stable extreme was located the
perennial specie P. mendocina. The other perennial, P. pinetorum, had a hierarchy C
allocation under different conditions of previous- and current- photo-assimilates availability
similar to annuals.

These differences between both perennial species were also supported in a multi-year
experiment. In this experiment | assess the effect of previous C storage on the plasticity in C
allocation during the second year of growth of plants with different treatments of source —
sink ratio. Physaria mendocina allocated the C primarily to perpetuation functions (i.e.
storage and storage organs), while P. pinetorum allocated it to growth and yield. I conclude
that the acquisitive strategy of P. pinetorum make it more sensitive to resource availability.
The slow growth and lower yield of Physaria mendocina were related to higher stability and
turn this species as an option more suitable for low resources environments. | propose some
of traits evaluated in this work as potential criteria of selection to improve yield while
maintaining perennity. Specifically, a threshold of C stored at the end of each growth cycle
that ensure plant longevity, and some structural traits that allow to predict early signals to
complex process of stress tolerance, and yield stability.

Keywords (excluding title): new crops, arid regions, life cycle, growth strategy, longevity,
carbohydrates.



CAPITULO I. INTRODUCCION GENERAL
1.1 Introduccion

La agricultura actualmente utiliza una parte sustancial de los recursos naturales de la
tierra. Los sistemas de produccion de cultivos, pasturas y ganado de pastoreo ocupan el 38%
de la superficie total del planeta (Wood et al. 2000). El agua utilizada para riego en estos
sistemas de produccion representa el 80% de toda el agua dulce que se consume (Rosegrant
et al. 2002). El nitrégeno, otro recurso esencial para la agricultura, es aplicado como
fertilizante a los sistemas agricolas y comprende mas del 50% de carga de N2 reactivo
atribuible a las actividades humanas (Smil 1999). La necesidad de tierras para la produccion
agricola en el afio 1995 se estim6 en 1.657 millones de hectareas (Mha) con una proyeccion
de aumento de la demanda de la tierra cultivable de 2.436 Mha para el afio 2025 (Cassman
et al. 2003).

Esta superficie incluye tierra ain no cultivada debido a restricciones que generan
mayores costos de produccidén o menores rendimientos. Entre los ambientes con restricciones
severas, las zonas aridas y semiaridas ocupan casi dos quintos de la superficie total de los
continentes y son el soporte donde se desarrolla la vida de mas de mil millones de personas
(Reynolds 2001). En estos ambientes, los cambios demogréaficos, tecnologicos y
socioecondmicos han conducido a una presion excesiva sobre los recursos naturales que ha
originado una intensa degradacion del suelo, la cubierta vegetal y los procesos ecologicos,
biogeograficos e hidroldgicos. Resultado de estos procesos es la pérdida de la productividad
biologica y economica englobada bajo el nombre genérico de desertificacion (Puigdefabregas
1995, Reynolds 2001). Esta degradacion es uno de los principales problemas ecoldgicos a
nivel mundial, ya que se estima que afecta al 65-70% del total de zonas aridas y semiaridas
(Reynolds et al. 2000).

En ambientes como la Patagonia extra-andina, con precipitaciones por debajo de los
200 mm, con vientos fuertes que causan altas tasas de evaporacion, baja temperatura media
anual y temperaturas extremas durante el invierno, se generan severas restricciones para el
crecimiento de las plantas en una estacion de crecimiento muy corta. En las zonas aridas del
planeta, la desertificacion aparece como el principal problema ecoldgico y productivo (del
Valle et al. 1998) siendo una de las principales causas de la degradacion de estos ecosistemas
fragiles, el impacto negativo de las actividades agricolas y ganaderas (sobrepastoreo,
extraccion de lefia, monocultivo anual bajo riego, etc.). En la Patagonia en particular, este
deterioro ecoldgico asociado al inadecuado uso de la tierra sumado a las severas restricciones
ambientales, resulta en escasas opciones productivas sustentables que complementen la
produccién ovina (Ravetta y Soriano 1998). Por ello, el desarrollo de nuevos cultivos deberia
responder a criterios agro-ecolégicos que contemplen las limitaciones ambientales que
presenta la region. Una alternativa es el desarrollo de cultivos industriales a partir de la flora
local (McLaughlin 1985; Ravetta y Soriano 1998).

En este sentido, los cultivos perennes han sido propuestos como una elegante solucion
a numerosos problemas para hacer frente a la agricultura moderna. Nuevos granos con nuevas
historias de vida (perennes o anuales de invierno) podrian tener particularmente un alto
impacto potencial, dado la gran huella econdmica y ambiental de los cultivos de cereales
actuales y el potencial para remediar problemas ambientales en la agricultura con cultivos
perennes (Brummer et al. 2011, Cox et al. 2006, Cox et al. 2010; Glover et al. 2010). Los
granos perennes ayudarian a incrementar la calidad del agua, reducir la erosién del suelo,
incrementar el carbono del suelo y mejorar el habitat para la vida silvestre (Cox et al. 2006).



Sin embargo, muy pocas especies de grano han sido recientemente domesticadas
(Meyer et al. 2012). Este hecho es debido, en parte, a las diferencias encontradas en las
estrategias de asignacion de recursos dentro de anuales y perennes, las cuales podrian resultar
en respuestas diferenciales frente a fluctuaciones en la disponibilidad de recursos. Es decir,
los caracteres asociados con la anualidad que capacitan para una rapida adquisicién de
carbono y mayor tasa de fotosintesis (como mayor indice de area foliar y mas N2 foliar)
apoyan, por un lado, una estrategia que resulta en mayor crecimiento en condiciones
ambientales no limitantes (estrategia adquisitiva, Roumet et al. 2005). Pero, como
contrapartida, determinan una menor tolerancia a la baja disponibilidad de recursos (mayor
plasticidad, Roumet et al. 2005, Chapin et al. 1993).

Por su parte, los caracteres asociados con el ciclo perenne, como una mayor
longevidad de los tejidos y mayor nivel de defensas (mayor inversion a raiz y reservas, hojas
con menor area foliar y capacidad fotosintética; Chapin 1980, Chapin et al. 1993, Wyka
2000), estarian asociados con una estrategia conservativa en el uso de los recursos, con una
mayor tolerancia a la sequia y un menor crecimiento potencial (menor plasticidad, Roumet
et al. 2005).

Un componente central de la teoria de la evolucion en la evaluacion del fitness de las
plantas perennes son las compensaciones entre los rasgos de la historia de vida (crecimiento,
supervivencia y reproduccion; Roff y Fairbairn 2007). Las compensaciones hacen referencia
a las relaciones funcionales entre los rasgos de la historia vida, las cuales dependen de la
disponibilidad de recursos, estas correlaciones fenotipicas pueden ser negativas (indicando
compromiso) en algunos ambientes y no significativas o aun positivas (ausencia de
compromiso) en otros (Stearns 1989). Para considerar la factibilidad de los granos perennes
parece razonable considerar un rango potencial de compromisos. Incluso los defensores de
los cultivos de granos perennes han establecido que no se puede esperar altos rendimientos
comparables a los granos anuales debido a las compensaciones entre la semilla y atributos de
perpetuacion (Wagoner y Schaeffer 1990).

Por otro lado, otros autores han sugerido que el compromiso solamente es necesario
en el primer afio, porque en afios posteriores los recursos invertidos en la perennidad pueden
ser usados para el crecimiento (Cox et al. 2002). Sin embargo, aqui se presenta otro
cuestionamiento a la viabilidad de la domesticacion de los granos perennes ya que las plantas
perennes seleccionadas para producir la mayor cantidad de semillas deberan sacrificar
necesariamente sus probabilidades de longevidad (Denison 2012). Esto es debido a que la
produccién de semillas de las accesiones mejoradas suele aumentar solo durante el primer
afio y luego disminuye notablemente en afios subsiguientes, es decir, se reduce la longevidad
del cultivo (tendencia a la “anualizacién”, Piper 1992).

Sin embargo, la longevidad podria estar asociada con una mayor adquisicién. Por lo
tanto, una planta que viva un periodo mas largo puede asignar menos de su total de recursos
para la reproduccién en forma de porcentaje, mientras que su cantidad absoluta puede
aumentar. En la agricultura, un mayor indice de cosecha (unidades de grano por unidades de
biomasa aérea) ha sido un camino importante para el rendimiento. Pero el rendimiento es el
objetivo principal, no el indice de cosecha. Una pequefia cantidad de indice de cosecha podria
ser sacrificada si la productividad total del sistema fuera incrementada (Dehaan y Van Tassel
2014). También otros autores han propuesto que el crecimiento compensatorio en plantas
perennes estaria manejado por los productos de la fotosintesis actual y no siempre implicaria
el uso de las reservas almacenadas (Richards y Caldwell 1985). Asi, puede ser posible
duplicar la produccién de semillas sin dejar de tener una planta perenne longeva ya que el



compromiso puede ser con otros potenciales destinos o no siempre ha sido encontrado (Obeso
2002).

Los mayores esfuerzos en el desarrollo de versiones perennes de cultivos ya
establecidos se han hecho en cereales (por ejemplo, centeno, maiz, arroz y sorgo) y
particularmente en mejoramiento de trigo perenne que es una opcion en regiones agricolas
de secano (Wagoner 1990, Glover et al. 2010). Para el trigo, la domesticacién vy
comercializacion del cultivo perenne ha sido dificil, pero, por ejemplo, su hibridacién con
versiones perennes de otros cereales ha proporcionado material genético Util para la
tolerancia a enfermedades, resistencia al frio, madurez temprana y tolerancia a la sequia en
el trigo anual (Friebe et al. 1996).

La domesticacién de plantas silvestres implica un proceso complejo que incluye
varias etapas. EI modelo de domesticacion al que se adhiere en esta tesis consta de tres etapas,
la primera de ellas evalla las especies candidatos considerando un numero de rasgos (valor
del producto, potencial de rendimiento, facilidad de cosecha, bajos requerimientos de agua,
provision servicios ecositémicos, etc.) que deben caracterizarse en poblaciones naturales y
en parcelas introductorias y asi determinar la factibilidad del esfuerzo de domesticacion y los
objetivos. En la segunda etapa se evalUan las estrategias en la adquisicion y asignacion de
recursos de las plantas silvestres puestas en cultivo. Por ultimo, en la tercera etapa se procede
a generar un ideotipo de planta y cultivo y al mejoramiento para optimizar los rasgos
seleccionados despues de la domesticacion inicial (transformando plantas silvestres en
cultivos utiles, Dehann et al. 2016).

Algunos de los rasgos sugeridos que pueden ser usados para evaluar especies para su
domesticacién como un cultivo de grano serian: que sea facilmente cosechable, que posea un
grano similar al de los cultivos actuales, que posea un producto de alto valor agregado, que
el recurso genético se encuentre disponible, que sea de facil adaptabilidad, que tenga bajos
requerimiento de input, que su cultivo lleve a un aumento de los servicios ecosistémicos y
que tenga un bajo potencial para convertirse en invasiva o contaminar el patrimonio genético
de las especies nativas. No se espera que las especies candidatas tengan todos estos rasgos,
lo importante es considerar cada punto para ser explorado a fondo y balanceado en contra de
otros para determinar la factibilidad y el esfuerzo del set de objetivos antes de iniciar el
programa de domesticacion (Dehann et al. 2016).

También se ha avanzado en la domesticacion de oleaginosas perennes con idea de
combinar el rendimiento de una especie anual con la longevidad de su silvestre perenne
(Hulke et al. 2008, Kantar et al. 2014). La seleccidn recurrente para aumentar la produccion
de semillas ha tenido éxito en dos especies perennes silvestres relacionadas con el girasol,
Helianthus maximiliani y Silphium integrifolium. Cada especie silvestre tiene un conjunto
diferente de caracteristicas que limitan su utilidad como un cultivo de grano y cada una tiene
Unicas adaptaciones mas alla del habito perenne que podrian aumentar su valor o acelerar su
domesticacién. Por ejemplo, S. integrifolium tiene raices profundas y es relativamente poco
afectada por la sequia a corto plazo, mientras que H. pauciflorus es propagada facilmente por
reproduccion asexual haciendo cultivares clonales factibles (Van Tassel et al. 2014).

En ambientes semiaridos, el comportamiento conservativo de las especies nativas en
el uso de los recursos durante el crecimiento vegetativo es a menudo beneficioso. El
crecimiento lento y por lo tanto el uso del agua también lento permiten conservar agua en el
subsuelo para utilizarla posteriormente durante los periodos criticos de floracién y
fructificacion, y asi se logra una distribucion estacional més productiva del uso del agua



(Harrison et al. 2011). En estos ambientes la habilidad de los cultivos para sobrevivir a
severas condiciones de déficit hidrico, como también la habilidad para usar mas
eficientemente un suministro de agua limitado, involucra un conjunto de rasgos fisiolégicos,
morfoldgicos y bioquimicos que influencian ambos componentes (Passioura 2012).

En este sentido Reynolds y Tuberosa (2008) y Richards et al. (2010) han discutido un
amplio rango de rasgos para el mejoramiento del rendimiento en ambientes con deficiencia
hidrica. Entre los méas estudiados se encuentran: arquitectura foliar, vigor de las raices,
eficiencia en el uso del agua, almacenamiento y remobilizacion de carbohidratos,
mantenimiento del &rea foliar verde (stay green, Jordan et al. 2012, Lopes y Reynolds 2012),
crecimiento vigoroso de la plantula (Watt et al. 2005) y raices profundas (Henry et al. 2011).
Por su parte McLaughlin (1985), teniendo en cuenta las limitaciones estructurales y también
considerando las economicas, definid una serie de criterios necesarios para evaluar a las
especies consideradas promisorias zonas aridas: 1) que posean bajos requerimientos de agua,
2) que tengan tolerancia a las condiciones ambientales extremas de esas zonas, 3) que
produzcan algun compuesto no “commodity” y de alto valor y 4) que no puedan ser
cultivados en zonas con mayor disponibilidad hidrica. Ravettay Soriano (1998), propusieron,
ademas, un quinto criterio: la produccion (indice de cosecha) del compuesto motivo de
cultivo debe ser promovido por las condiciones ambientales (estrés hidrico, temperaturas
extremas, etc.) ya que son esas mismas condiciones las que limitan la produccion de biomasa,
el otro componente determinante del rendimiento.

Dentro de este contexto, aparecen las especies del género Physaria (syn Lesquerella,
Brassicaceae). El género comprende unas 100 especies, y son principalmente plantas
herbaceas con diferente ciclo de vida: anual, bienal o perenne (Rollins y Shaw 1973). Estas
especies son originarias de zonas aridas y semiaridas de America y debido a la acumulacion
de aceite en la semilla son consideradas como cultivos potenciales (Kleiman 1990). Estos
acidos grasos hidroxilados pueden ser usados por la industria para la fabricacion de resinas,
ceras, nylons, plasticos, inhibidores de la corrosidn, cosméticos y grasas lubricantes (Roethili
et al. 1991, Dierig et al. 1993).

En Argentina el estudio para la domesticacion de Physaria comenzo a fines de los
afios 90 (Ploschuk et al. 2001, Ploschuk et al. 2003, Windauer et al. 2004, 2005). Del conjunto
de alrededor de 100 especies descritas en este género han sido elegidas por su potencial
agrondmico y su tolerancia a la sequia para la introduccion en programas de domesticacion
y seleccidn para zonas aridas (Dierig et al. 1993, Ploschuk et al. 2003, 2005, Windauer et al.
2004, Gonzalez-Paleo y Ravetta 2011 a y b, Masnatta y Ravetta 2011): Physaria fendleri, P.
gracilis, P. angustifolia (anuales), P. mendocina y P. pinetorum (perennes). En mi tesis se
trabajo, salvo P. flenderi, con las cuatro especies restantes con diferente ciclo de crecimiento
(anuales y perennes), las cuales se encuentran actualmente en las primeras etapas de la
domesticacién representadas por las etapas | y Il anteriormente descriptas.

Todas las semillas de Physaria que han sido analizadas contienen acidos grasos del
grupo hidroxi (HFAs). Estos HFAs son similares a aquellos encontrados en el aceite de castor
(Ricinus communis L.), que contiene acido ricinoleico (C18: 1-OH). Las especies de Physaria
producen acido lesquerdlico como el principal acido graso de su semilla (C20-OH). Estos
acidos grasos sirven como materia prima en la produccion de una variedad de productos
como grasas, fluidos hidraulicos, aceites para motor (Roetheli et al. 1991, Dierig et al. 2004).
Productos de cuidado personal y farmacéuticos también contienen HFAs (Dierig et al. 2006).

Los esfuerzos dentro del género para producir un nuevo cultivo de aceite de semilla
para zonas aridas en Estados Unidos se hicieron en torno a Physaria fendleri, una hierba



anual cuyas semillas contienen entre 53 y 60% de &cido lesquerdlico con un contenido de
aceite que puede variar del 20 al 28% y posee un potencial de rendimiento de 2500—-3000
kg/ha (Dierig et al. 2011). Sin embargo, esta especie requiere mas de 700 mm de irrigacion
para obtener estos rendimientos (Hunsaker et al. 1998) los cuales son comparables a los
requerimientos del trigo de invierno (Thompson et al. 1989).

El contenido de aceite en las cuatro especies de Physaria reportadas en esta tesis
difiere: Physaria angustifolia (anual) tiene el mas bajo contenido de las cuatro especies con
un 20% y su co-genérica P. gracilis posee un 29 %. Las perennes P. mendocina y P.
pinetorum tienen 27 % y 24%, respectivamente. Sin embargo, estos valores superan a los
encontrados en P. flendleri en parcelas de cultivo experimental en Arizona, el cual fue de
alrededor del 20% (Salywon et al. 2004).

Para las especies de Physaria Gonzalez-Paleo y Ravetta (2011) realizaron
experimentos con dos anuales P. angustifolia, P. gracilis y dos perennes P. mendocina y P.
pinetorum. Estos autores evaluaron caracteres asociados al crecimiento y la asignacion de
recursos: el aérea foliar especifica (SLA cm?g™?), el indice de area foliar (LAR cm?g?), la
tasa de asimilacion (A pmoles CO2 m?s?), la asignacion a semilla (IC%), la proporcion de
hidratos de carbono (TNC %) y el contenido de hidratos de carbono (TNC g) de reservas
almacenado en raices. Una de las principales conclusiones de estos experimentos fue que los
atributos estructurales y funcionales elegidos como determinantes del crecimiento e
involucrados en caracterizar las estrategias de asignacion de carbono variaron en relacion a
la especie (especie-especifico) y no fueron estrictamente dependientes del ciclo de vida. Asi
Gonzélez-Paleo y Ravetta (2011) definieron, un gradiente en las estrategias de asignacion en
el cual las estrategias asociadas a la anualidad y a la perennidad representan extremos.

Estas diferencias en el patron de asignacion de especies de igual ciclo de vida, revelan
que los patrones de asignacion comparativos de anuales y perennes no pueden ser resumidos
en respuestas universales (sensu Hautekeete et al. 2001). Este resultado apoya la hipotesis
propuesta por DeHaan et al. (2005) de que el compromiso entre rendimiento y perennidad no
es fijo, e indica que este grupo de especies de Physaria, de distinto habito de vida, constituye
un sistema de utilidad para estudios comparativos del costo que representan las distintas
estrategias de reproduccion (semélpara versus iterOpara) sobre la asignacion a funciones
relacionadas con la supervivencia.

Asociado al compromiso diferencial entre rendimiento y estabilidad de anuales y
perennes (Tollenaar y Lee 2002, Sinebo 2005, Blum 2005), autores como Bell et al. (2008)
exponen que, si bien las especies anuales tendrian un rendimiento mayor en relacion a las
perennes, este seria mas inestable ante condiciones de baja disponibilidad de agua en relacion
al esperado para especies perennes (Figura 1.1 A). En este sentido, resultados preliminares
con Physaria aportan evidencia de la estabilidad de la produccion de biomasa y del
rendimiento asociada al ciclo de vida en ambientes con baja disponibilidad de recursos
(Figura 1.1 B, Gonzéalez-Paleo 2005).
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Figura 1.1: A) Diferencias esperadas en el rendimiento entre especies de distinto ciclo de vida
(anuales y perennes) en condiciones de alta disponibilidad de recursos y la estabilidad de este atributo
ante condiciones de baja disponibilidad de recursos. Se espera que las especies perennes posean un
menor rendimiento, pero una mayor estabilidad. B) Evidencia preliminar de la estabilidad del
rendimiento para las especies de Physaria creciendo en un jardin introductorio en condiciones de baja
disponibilidad de recursos (Gaiman-Chubut, Argentina; frecuencia de riego de 20 dias durante la
etapa reproductiva. Gonzélez-Paleo 2005).

Los agro-ecosistemas del futuro seran ecosistemas con estrés propio o inducido por
el uso humano sin descanso. Asi, el aumento de los rendimientos dependerd del
mantenimiento de una brecha entre los rendimientos explotables y el uso de préacticas de
gestion tendientes a mantener la calidad del suelo y reducir los efectos negativos de los
cultivos en la calidad del medio ambiente (Cassam 2003). De acuerdo con lo propuesto por
McLaughlin (1985), en ambientes de bajos recursos seria necesario no solo seleccionar por
rendimiento sino también incluir criterios secundarios, conformados por atributos
determinantes de la estabilidad y la tolerancia a las condiciones ambientales extremas. Estos
atributos determinantes de la estabilidad del rendimiento y la tolerancia estan presentes como
parte de estrategias conservativas, por lo cual es esperable que estén presentes con mayor
frecuencia en especies perennes que en anuales (Chapin 1980, Chapin et al. 1993, Wyka
2000).

Dentro de los caracteres que modulan la expresion de la perennidad estan aquellos
que resultan en la asignacion de carbono a dérganos reproductivos en detrimento de los
organos vegetativos (Horvitz y Schemske 1988, Reekie y Bazzaz 1992). El balance de
carbono es el resultado de interacciones fuente-destino, las cuales son moderadas por un
namero de factores que incluyen: capacidad buffer de los 6rganos de almacenamiento,
capacidad de los destinos y control hormonal o nutricional (Wardlaw 1990). Por esta razdn,
el entendimiento de las respuestas del rendimiento ha avanzado en base a la comprensién de
las alteraciones en la disponibilidad de asimilados durante las diferentes etapas fenoldgicas.
Esto ha provisto una evidencia clara de que los cultivos experimentan alternativamente
periodos en los que el rendimiento esta principalmente limitado por la magnitud de la fuente,
la capacidad de los destinos o co-limitado por ambos (Borras et al. 2002).



La magnitud de la movilizacion de hidratos de carbono de reserva durante el llenado
de grano y la contribucion de estos al rendimiento depende de como las diferentes especies
son afectadas por la relacion fuente-destino, la cual a su vez esté fuertemente influenciada
por las condiciones del ambiente (Sadras et al. 1993). Asi, estas asociaciones involucradas
en la variacion de fotoasimilados no son estaticas y pueden cambiar a lo largo del periodo de
desarrollo del cultivo (Cércova et al. 2004).

En particular, en especies perennes, los hidratos de carbono de reserva tienen funciones
adicionales, como las de amortiguar las demandas fisiologicas, de crecimiento y respiratorias,
que no se encuentren sincronizadas con el periodo en el cual ocurre la fotosintesis actual. Por
ejemplo, una disminucidén en la capacidad de acumular hidratos de carbono puede
comprometer no s6lo la supervivencia (Lubbers y Lechowics 1989), sino también el
crecimiento y la reproduccion futura y la capacidad de perpetuacion (Wyka 2000). Los
hidratos de carbono de reserva también representan una fuente de carbono que es utilizada
para la construccion de hojas y raices al comienzo de la nueva estacion de crecimiento
(Chapin et al. 1990, Gaucher et al. 2005). La necesidad de reconstruir 6rganos de la planta
puede surgir después de un periodo de inactividad programada (estacion de dormicién en
especies perennes) y también despues de un dafio fisico (especies perennes y anuales). Es por
ello que el almacenamiento para las especies anuales es también adaptativo cuando la
asignacion a reproduccion esta en peligro (depredacion de semilla; Chiarello y Roughgarden
1984).

En una estrategia de vida plurianual, la relacién de compromiso entre la reproduccion
y la asignacion de recursos a raices y 6rganos de perpetuacion genera preguntas acerca de la
posibilidad de seleccionar especies perennes con una produccion comparable a la de un
cultivo anual, manteniendo los beneficios de la estructura y funcién de un ciclo vida perenne
(Vico et al. 2016). No obstante, es importante tener en cuenta a la hora de evaluar perennes
para su domesticacion, que estas especies no son igualmente tolerantes a la sequia, a la
competencia con las malezas o al secuestro de carbono (Van Tassel et al. 2014).

En este contexto, el entendimiento de las diferencias entre especies anuales y
perennes en la regulacion de las reservas carbonadas y su efecto en la productividad (de
biomasa y semillas) y su estabilidad ante condiciones cambiantes de recursos es
indispensable para comprender las distintas estrategias de crecimiento. El objetivo general
de esta tesis es avanzar en el entendimiento de 1) la regulacion de las reservas carbonadas en
especies herbaceas anuales y perennes y su influencia sobre la acumulacion de biomasa y la
produccién de semilla; 2) la caracterizacion de las diferencias en atributos morfo-fisiolégicos
asociadas a las estrategias de vida de especies herbaceas de zonas aridas con diferente ciclo
de vida, principalmente aquellos determinantes del proceso de generacién de biomasa y la
tolerancia a la baja disponibilidad de recursos; 3) la identificacién del rol de la historia previa
de los hidratos de carbono en especies herbaceas perennes sobre la longevidad. La
compresion de estos mecanismos permitira establecer ideotipos y estrategias de cultivo
especificas para sistemas productivos de bajos recursos.

Dentro de este marco teorico se plantean los siguientes objetivos especificos:

1-Evaluar como la disponibilidad de fotoasimilados controla las estrategias de
adquisicion y particion de carbono en especies anuales y perennes de Physaria.

2-En las especies perennes, determinar la influencia de la historia previa de
acumulacion de hidratos de carbono sobre cambios en la estrategia de adquisicion y particion
de carbono, y su asociacién con la supervivencia y estabilidad del rendimiento.



En torno a estos objetivos las hipdtesis y predicciones que se pusieron a prueba fueron
las siguientes

CAPITULO Il y CAPITULO I11.

Hipotesis 1: La disponibilidad de fotoasimilados determina diferencias dependientes
del ciclo de vida, en las estrategias de adquisicidn y particion de carbono.

Asociado a esta hipotesis se predice que:

Predicciéon 1.1: Las especies anuales modificaran su estrategia dependiendo de la
disponibilidad de fotoasimilados. Asi, con alta disponibilidad tendran una estrategia
adquisitiva: gran asignacion a estructuras de crecimiento y reproduccion, alto indice de area
foliar y éarea foliar especifica. EI cambio en estos atributos se traducira en un incremento de
biomasa total, la tasa de crecimiento relativa (RGR) y en la asignacién a reproduccion
(esfuerzo reproductivo, ER). Por el contrario, con baja disponibilidad de fotoasimilados
presentaran una estrategia mas conservativa: con baja asignacion a biomasa total, baja tasa
de crecimiento relativa (RGR) y menor indice de area foliar, lo cual se traducird en una
disminucion en la asignacion a reproduccion (ER).

Prediccion 1.2: Las especies perennes, aun con diferencias en la disponibilidad de
asimilados (sombreado o eliminacién de estructuras reproductivas), mantendran una
estrategia conservativa en el uso de los recursos: una baja asignacion a semillas, a expensas
de una asignacion proporcional preferencial a raiz, biomasa vegetativa e hidratos de carbono
de reserva. ElI comportamiento de los atributos estructurales y funcionales resultara en una
produccién de biomasa y asignacion a reproduccion (ER) estable a lo largo de un gradiente
en la disponibilidad de carbono.

Prediccion 1.3: Las diferencias en el patron de asignacion de especies anuales y
perennes determinaran en las perennes una mayor estabilidad del rendimiento ante cambios
en la disponibilidad de asimilados (relacién fuente-destino), en relacion a sus co-genéricas
anuales.

Prediccion 1.4: Debido a que el peso de la semilla es el componente del rendimiento
méas homeostatico (Harper 1967), la variacion del rendimiento debido a modificaciones en la
relacion fuente-destino, estara determinado por cambios en el nimero frutos por planta y el
namero de semillas por fruto.

Prediccion 1.5: En las especies anuales la alta disponibilidad de fotoasimilados
determinara una mayor asignacion a rendimiento, como consecuencia de una mayor duracion
de la etapa reproductiva y una mayor produccion de frutos. Por el contrario, en las especies
perennes la duracién de la etapa reproductiva no se vera modificada y como consecuencia el
rendimiento y sus componentes se mantendran estables.

CAPITULO IV
Hipotesis 2: En las especies perennes la historia previa de acumulacion de hidratos de
carbono de reservas determina diferencias en las estrategias de adquisicion y particion de
carbono actual y estas diferencias estan asociadas al grado de perennidad.

Asociado a esta hipotesis se predice que:



Prediccién 2.1:

A)-Los individuos de especies perennes con gran acumulacién de hidratos de carbono
de reserva en el primer ciclo de cultivo responderan a una baja disponibilidad de foto-
asimilados durante el segundo ciclo de cultivo y priorizaran la asignacién a almacenamiento
y a estructuras de perpetuacion como consecuencia de una menor asignacion a caracteres
productivos (biomasa, rendimiento e indice de cosecha).

B)-Los individuos de especies perennes con gran acumulacion de hidratos de carbono
de reserva en el primer ciclo de cultivo responderdn a una mayor disponibilidad de foto-
asimilados durante su segundo ciclo y priorizaran la asignacion a crecimiento y a semilla
sobre el almacenamiento.

Prediccién 2.2: Los individuos de especies perennes con una baja acumulacion de
hidratos de carbono de reserva durante el primer ciclo de crecimiento priorizaran la
asignacion de recursos a almacenamiento y a 6rganos de perpetuacion a expensas de la
asignacion a semillas. Esta respuesta serd mas fuerte que los cambios producidos por
diferencias en la disponibilidad actual de foto-asimilados.

ORGANIZACION DE LA TESIS

En el capitulo 2 de esta tesis se evaluaron, en especies anuales y perennes de Physaria,
las estrategias de asignacion de carbono frente a variaciones en la disponibilidad de
asimilados. Esto se realizo por analisis de la tasa de crecimiento relativa (RGR) y los atributos
morfo-fisiologicos asociados al crecimiento (LAR, LMR, SLA, TNC, ER) (Hipotesis 1,
Predicciones 1.1 y 1.2). En el capitulo 3, se presentan las respuestas del rendimiento y sus
componentes a la relacion fuente-destino. Aqui se evalud el rendimiento como gramos de
semillas por planta y sus componentes, nimero de frutos por planta, nimero de semillas por
fruto y peso de la semilla (Hipotésis 1, Prediccion 1.3, 1.4 y 1.5). En el capitulo 4 se
determino la influencia de la historia previa de acumulacion de hidratos de carbono de reserva
en la respuesta de las especies perennes a la manipulacion fuente-destino. Se evalué en este
capitulo el rendimiento (gramos de semilla) y los caracteres que lo definen como la biomasa
total y el IC (%) y los caracteres asociados a la perennidad como biomasa de raiz y el
porcentaje y contenido de hidratos de carbono no estructurales (Hipotesis 2, Predicciones 2.1
y 2.2). La metodologia general de las mediciones es descrita en la seccion materiales y
métodos de este capitulo introductorio. El disefio experimental utilizado para poner a prueba
las hipotesis se presenta en cada capitulo con sus detalles especificos.
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1.2 Materiales y Métodos

Para poner a prueba las hipotesis y sus predicciones asociadas se realizaron dos
experimentos plurianuales en condiciones de campo en el Valle inferior del Rio Chubut,
ambos con disefios completamente aleatorizados. En los experimentos se utilizaron cuatro
especies del género Physaria a las que se les aplicaron tratamientos de corte de botones
florales y sombreado en distintos momentos del ciclo de vida, con el objetivo de variar la
disponibilidad de fotoasimilados y los destinos de estos recursos.

Se ha elegido a Physaria como sistema de estudio pues, ademas de ser especies con
potencial para su domesticacion y cultivo, se cuenta con suficiente informacion experimental
previa sobre las diferencias en el ciclo de vida, la longevidad y algunos de los caracteres
estructurales y funcionales asociados a tales diferencias (Dierig et al. 1993, Ploschuk et al.
2003, 2005, Windauer et al. 2004, Gonzélez-Paleo y Ravetta 2011 a y b, Masnatta y Ravetta
2011). Ademas, el sistema permite hacer inferencias sobre el desarrollo de nuevos cultivos
para zonas aridas y proveer sustento a la incipiente teoria que sustenta el desarrollo de
cultivos perennes, pero dentro del marco concreto de la domesticacion de Physaria.

1.2.1 Material vegetal

Los miembros del género Physaria (Brassicaceae) pueden ser reconocidos por su
agrupamiento basal de hojas grisaceas, tallos elongados con flores amarillas y frutos ovalados
0 redondos denominados siliculas (Marriott 1992). Tienen habito de crecimiento
indeterminado, vale decir, el crecimiento vegetativo continta durante la fase reproductiva.

Se utilizaron cuatro especies que difieren en el ciclo de vida (Rollins y Shaw 1973) y
en el area de origen (Cuadro 1.1). Dos de las especies son anuales: P. angustifolia (Nutt.)
Wats. y P. gracilis (Hook.) Wats., y dos perennes: P. pinetorum (Wooton y Standley) y P.
mendocina (Phil.) Kurtz.

Para las especies perennes descriptas en el Cuadro 1.1, estudios comparando atributos
asociados al crecimiento y la longevidad (Gonzalez- Paleo y Ravetta 2011 a y b, Masnatta y
Ravetta 2011) encontraron que P. mendocina puede alcanzar un namero de ciclos de vida
mayor que el de su co-genérica P. pinetorum. Tambiéen evidencia reciente (Gonzalez-Paleo
y Ravetta 2015) establecié que algunos caracteres asociados al crecimiento de P. pinetorum,
son mas cercanos a lo esperable para una especie anual que para una perenne. Estas
diferencias son las que determinan a P. mendocina como largamente perenne en relacion a
su co-genérica P. pientorum.

Cuadro 1.1: Area de coleccion de las poblaciones naturales de las cuales se recolectaron las semillas
(por lo menos de 10 poblaciones silvestres por especie) de las cuatro especies de Physaria.

Especie Origeny sitio de coleccion Ciclo de vida

P. gracilis Oklahoma y Texas, USA Anual

P. angustifolia Oklahoma y Texas, USA Anual

P. pinetorum Arizona, USA Perenne

P. mendocina La Pampa, Argentina Largamente perenne

Los ambientes de origen de las cuatro especies de Physaria evaluadas son similares
entre si y al sitio de estudio (Gaiman, Argentina) en cuanto a que presentan un clima de tipo
mediterraneo, es decir, con una estacion invernal fria y con heladas, y veranos calurosos y
secos, con marcados déficit hidricos (Cuadro 1.2).
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Cuadro 1.2: Variables climaticas de los lugares de origen de las especies de Physaria evaluadas en
este trabajo (P. gracilis y P. angustifolia de Oklahoma y Texas, P. pinetorum de Arizona, P.
mendocina de La Pampa) y del ambiente objetivo o sitio de estudio (Gaiman). Fuente: The Weather
Channel. http.weather.com/climate

Oklahoma Texas Arizona La Pampa Chubut
(Boise City) (Amarillo)  (Tucson)  (Lihue-Calel)  (Gaiman)
Precipitacion (mm) 470 501 303 400 182
Temperatura max 22 21 29 25 25
mensual promedio (°C)
Temperatura min.
mensual promedio (°C) 4 ! 15 ! .
Temperatura min.
absoluta (°C) 12 - -7 8 12
Periodo con heladas 3 3 5 4 6
(meses)

1.2.2. Descripcion del sitio de estudio

El sitio experimental esta localizado en Gaiman Chubut (43°17S°65°18W"), en el
Valle Inferior del Rio Chubut (VIRCh), dentro del ecotono Monte-Patagonia. Conforme a
los registros meteoroldgicos que realizd la Estacion Agro-meteoroldgica del Instituto
Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA) estacion Trelew, por el periodo de treinta afios
(1971-2000), el tipo climatico es templado-frio-ventoso con wuna radiacion
fotosintéticamente activa incidente de 1898,8 umoles m? s?. Este es un ambiente de tipo
Mediterraneo, pero con posibilidad riego desde primavera temprana hasta principios de
otofio.

Las precipitaciones ocurren predominantemente durante el invierno y la humedad del
suelo declina rapidamente durante la primavera y el verano. Las plantas generalmente tienen
una adecuada humedad del suelo para el crecimiento durante el periodo vegetativo, pero se
torna deficitario desde la floraciébn hasta la madurez (Richards 1991). Las escasas
precipitaciones distribuidas a lo largo del afio poseen un promedio de 181,9 mm. La
temperatura minima absoluta es de —12, 0° C mientras que la maxima absoluta supera los 38,
0° C. La presencia de heladas cubre 169 dias como promedio y es una condicidén de suma
importancia para la produccion del valle.

El balance hidrico resulta negativo practicamente durante todo el afio, pero
principalmente desde fines de primavera hasta fines de verano. Este periodo coincide con las
altas temperaturas y con una mayor demanda atmosférica. De esta manera, la posibilidad de
realizar cultivos en el VIRCh esta dada por el riego, el cual tiene una etapa que se extiende
desde septiembre a fines de abril.

Durante los afios de experimento, las temperaturas fueron ligeramente inferiores al
promedio historico (Cuadro 1.3). Respecto a las precipitaciones, si bien son inferiores al
promedio histdrico, este hecho es poco relevante para las plantas de las parcelas debido a que
estas fueron irrigadas y no dependieron de la cantidad de precipitacién caida en los afios de
experimento. Asi, para homogenizar la disponibilidad de agua se suministro riego a cada
parcela con una frecuencia de 20 dias. Con cada riego humedeci6é una capa de 20 cm de
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profundidad, lo cual fue tomado como riego a saturacion. Se siguié semanalmente la
variacion en el contendido de agua en el suelo mediante bloques de resistencia eléctrica
ubicados a 0,20 m de profundidad.

Cuadro 1.3: Datos meteoroldgicos para los dos afios de experimento y el promedio histérico para el
Valle Inferior del Rio Chubut-Argentina. Fuente: INTA-EEA Chubut.

https://inta.gob.ar/paginas/agrometeorologia-chubut

2008/2009 2009/2010 Promedio Historico

T° media minima anual (°C) 4,95 4,65 6,01
T° media anual (°C) 12,2 11,8 13,37
T° media maxima anual (°C) 20,05 19,55 20,96
Precipitacion anual (mm) 108,5 99,35 181,9

1.2.3. Descripcion de las especies y ciclo de cultivo

Para la produccion de las especies promisorias en Patagonia, todavia no se ha
desarrollado la tecnologia de siembra directa y el establecimiento del cultivo se realiza por
medio del trasplante manual de plantines. La siembra se realiza en el mes de febrero, dado
que la temperatura Optima para la germinacion es de 20°C. Las semillas germinan
aproximadamente una semana después y las plantulas permanecen en el invernaculo hasta
el momento de su trasplante a campo. La fecha recomendada para el trasplante en el VIRCh
es a principios del mes de abril. Luego del trasplante, las plantulas permanecen en estado
vegetativo (roseta) durante todo el invierno mostrando un crecimiento lento debido a las bajas
temperaturas. La etapa reproductiva comienza con la aparicion de las yemas florales y la
elongacion del escapo floral a principios de primavera. Durante la etapa reproductiva el
crecimiento es mas rapido y se acumula la mayor proporcion de la biomasa. El inicio de la
floracion ocurre en octubre y se extiende hasta finales del verano, dependiendo de la especie
(Figura 1.2).
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Figura 1.2: Ciclo de cultivo de las especies de Physaria en el Valle Inferior del rio Chubut.

1.2.4. Descripcion general de los experimentos y los tratamientos aplicados.

Para poner a prueba las hipotesis planteadas se generaron dos experimentos de campo.
Por un lado, el experimento 1 el cual se realiz6 durante el periodo 2008-2009 y se repitié en
el periodo 2009-2010. Este experimento incluyo a las 4 especies del género Physaria (syn
Lesquerella, Brasicaceae): dos de ciclo anual: P. angustifolia y P. gracilis y dos perennes: P.
pinetorum y P. mendocina. Las cuatro especies de Physaria fueron sometidas a cuatro niveles
de variacion fuente-destino. Y por otro, el experimento 2 que incluyé solo a las especies
perennes P. mendocina y P. pinetorum, y se ejecut6 durante el periodo 2008-2010. Para estas
especies perennes se establecieron 3 pre-tratamientos de variacion fuente-destino durante el
primer ciclo de cultivo (2008-2009), para luego durante el segundo ciclo (2009-2010)
someterlas a los cuatro tratamientos de las plantas del experimento 1. Los detalles de los
disefios experimentales de ambos experimentos se muestran en cada uno de los capitulos de
este manuscrito.
Tratamientos

Los tratamientos de relacion fuente-destino, fueron generados por: sombreado,
durante las etapas de a) pre y b) post-antesis, ¢) remocion de botones florales y d) control,
plantas sin ningdn tratamiento. Estos tratamientos tuvieron como objetivo disponer de grupos
de plantas con diferente disponibilidad de fotoasimilados.
Sombreado

El sombreado se realizé utilizando redes de media sombra con una malla que
intercepta el 65% de la radiacion solar incidente y fue aplicado en dos periodos: pre-antesis
(inicio del crecimiento post-invernal, estadio de roseta, hasta el momento de floracion) y
post-antesis (desde floracion plena hasta madurez fisiologica).
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Remocion de botones florales

Se generaron dos niveles de disponibilidad de botones florales siguiendo una
metodologia usada en estudios anteriores (Horvitz y Schemske 1988, McLaughlin 2003,
Sandvik 2001): (1) para cada planta se removieron, diariamente durante el estadio fenolégico
de boton floral, la mitad de los botones florales de cada uno de los tallos floriferos y (2)
plantas intactas, sin remocion de estructuras reproductivas. El tratamiento de remocion fue
iniciado cuando el 50% de las plantas de la parcela alcanzaron el estado fenoldgico de boton
floral.

1.2.5. Mediciones
A)-Experimento 1
Disponibilidad de foto-asimilados

El suministro de fotoasimilados fue cuantificado midiendo la tasa de asimilacion de
CO; (umoles m? s) por unidad de area foliar, el area foliar de la planta y el contenido de
carbohidratos de reserva por planta. Asi, la tasa de asimilacion de CO, (umoles m? s?) fue
medida en una hoja completamente expandida y sin signos de deterioro, en 18 plantas por
especie para cada tratamiento de disponibilidad de irradiancia (100 % y 65% de la
disponibilidad de PPFD).

Las mediciones se realizaron entre las 12:00 y 14:00 hs, en los estados fenoldgicos
de elongacion-floracion (pre-antesis, 14 de septiembre-4 de octubre de 2012) y floracion-
fructificacion (post-antesis 12 de octubre-22 de noviembre), utilizando un analizador de
gases infrarrojo portatil ADC-LCA-4 (Hoddesdon, England).

Fenologia

Se siguio la dinamica del desarrollo con mediciones semanales del nimero de plantas
que alcanzaron los diferentes estadios fenologicos. Se utilizo la escala desarrollada por
Windauer et al. (2004): aparicion del boton floral, floracion, fructificacion y madurez
fisiologica. A partir de estos datos se calculd la duracién del ciclo de crecimiento (dias hasta
la fructificacion plena) y la fecha de floracion. Por otra parte, cada una de las cosechas
detalladas posteriormente se realizé cuando el 50% de las plantas de un tratamiento
alcanzaron cada estado fenoldgico.

Supervivencia

Se determind la supervivencia luego del invierno, como la relacion entre el nimero
de individuos vivos y el nimero de individuos iniciales (10 plantas/parcela, 12 parcelas por
especie para un total de 120 plantas).

Patrones de particion y atributos morfolégicos

Se cosecharon dos plantas por cada repeticién para un total de 10 plantas por
tratamiento en los siguientes estadios fendlogicos: 1) aparicion del botdn floral, 2) floracion
Plena, 3) fructificacion, 4) madurez y 5) estado de roseta post-fructificacion, este Gltimo
estadio solo para las especies perennes (Figura 1.3)
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Figura 1.3: Esquema de las cosechas del primer afio de crecimiento para las cuatro especies de
Physaria: trasplante; cosechas en botén floral (BF), floracion plena (FP); fructificacion (F), madurez
fisioldgica (M) y estado de roseta post-fructificacion (R), este Gltimo solo para las especies perennes.

Especies anuales y perennes del primer ciclo de

crecimiento.
Afio1 Aho2
p boli Otofio Verano
. angustiolia -
= - *2Fe T3 SR I W S
P. gracilis -
Otofio Verano Otofio
P. mendocina X 5 \
P. pineforum - :
10 plantas 2 plantas 2 plantas 2 plantas 2 plantas 2 plantas

En cada una de las cosechas la biomasa de las plantas se dividio entre rganos: raices,
tallos, hojas, frutos y semillas. Se determiné el &rea foliar total por planta utilizando
UTHSCSA Image Tool for Windows, version 2.02. Después de escanear las hojas, fueron
secadas a 70°C durante 48 h y pesadas. Se estimd la proporcion de la biomasa total destinada
a cada 6rgano: hojas (LMR leaf mass ratio o relacion de area foliar, g hoja x g biomasa total
1), raices (RMR root mass ratio o relacion de biomasa de raiz, g de raiz x g de biomasa total”
1, tallos (SMR stem mass ratio o relacion de g de tallo x g de biomasa total™).

Los datos de base fueron utilizados para calcular el area foliar especifica (SLA,
specific leaf area, relacion entre el area foliar y la biomasa foliar) y la relacion de area foliar
(LAR, leaf area ratio, relacion entre el area foliar y la biomasa total).

Para cada una de las cosechas especificadas arriba se determino el rendimiento como
gramos de semilla por planta (g de semilla x planta™) y el esfuerzo reproductivo (ER, relacion
de g biomasa reproductiva x g de biomasa total™), como los gramos de biomasa asignada a
estructuras reproductivas (tallos reproductivos, semillas y siliculas) en funcion de los gramos
de biomasa total (biomasa aérea y radical; Reekie y Bazzaz 1987).

Tambien se evaluaron los hidratos de carbono de reserva no estructurales (TNC, del
inglés total non-estrucutral carbohydrates), almacenados en raices en cada una de las
cosechas especificadas arriba. Los TNC son los hidratos de carbono que no estan implicados
en la formacidn de estructura y constituyen los elementos de reserva (azucares, almidon y
algunos glucésidos). Se determino la concentracion (TNC %), vy el contendido (TNC g) de
hidratos de carbono no estructurales. Para evaluar la concentracion (TNC %) se tomo la
biomasa de raiz (250 mg) de cada planta y se le agreg6 70 ml de 10% (v/v) de acido
clorhidrico a 100°C por 1 hora. Con este método el almidén es hidrolizado a glucosa e
incorporado a unidades de monosacaridos presentes en la muestra. La glucosa en el extracto
hidrolizado puede ser determinada colorimétricamente usando reactivos antrona, de acuerdo
al método de Yemm y Willis (1954). El contenido total de carbohirdatos no estructurales fue
calculado como la concentracién de TNC en raices (TNC %) x la biomada de raiz (Kobe et
al. 2010).

Se calculd la tasa de crecimiento relativa (RGR del inglés relative growth rate) y la
tasa de asimilacion neta (NAR del inglés net assimilation rate) para cada especie de acuerdo
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a Hunt et al. (2002) y Hoffmann y Poorter (2002; Ec. 1 y 2), para los distintos periodos
evaluados: periodo I-desde roseta a boton floral; periodo I1- desde botdn floral a floracion; y
periodo I11- desde floracion a fructificacion. La RGRuetal Se calculd con la biomasa estimada
en dos fechas de muestreo para el periodo desde roseta hasta fructificacion plena, para evitar
el efecto de la senescencia foliar durante la madurez fisiologica.

RGR (mg g* diat)= (InB2 — InB1)/(t2 — t1) (1)

NAR (mg g? dia™)= ((B2-B1)*(InLA2-INLAL))/(t2-t1)*(LA2-LAL)) 2

Donde 2 y 1 se refieren a dos cosechas consecutivas, B es la biomasa total, LA es el area
foliar total por planta y t es el tiempo.

B)-Experimento 2

En este experimento se realizaron 4 cosechas de 5 plantas por tratamiento (1 planta
de cada sub-sub parcela, para cada tratamiento y especie, de 5 parcelas principales o
repeticiones) en cada estado fenoldgico. Al finalizar el primer afio de cultivo se caracterizd
el contenido y porcentaje de hidratos de carbono no estructurales (TNCg, TNC%) y la
biomasa total acumulada. De esta forma se cuantifico el efecto de los pre-tratamientos y se
logro llegar al segundo afio del experimento con tres grupos de plantas, que difirieron en su
biomasa y en sus hidratos de carbono no estructurales (TNC). En el segundo afio del
experimento se realizaron las cosechas detalladas en la Figura 1.4.

Especies perennes de 2do ciclo de crecimiento

ARO 1 ANO2 ANO 3
P. mendocina Otofio Verano Otofio Otofio
X5 D
, E> repeticiones - - m 1 FP | F | " - ->-
P. pinetorum - M o)
10 plantas 2 plantas 2 plantas 2 plantas 2 plantas 2 plantas 2 plantas

Figura 1.4: Esquema de cosechas para plantas de segundo ciclo de crecimiento para las especies
perennes de Physaria: Madurez (M) Boton floral (BF); Floracién plena (FP); Fructificacion (F);
Madurez (M) y Estado de roseta (R).

Las mediciones para el segundo afio y el analisis del patrén de particion de biomasa
como la determinacion del porcentaje y el contenido de las reservas carbonadas TNC fueron
realizadas de acuerdo a lo descripto en el experimento 1.
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CAPITULO Il: CAMBIOS EN LA ESTRATEGIA DE USO DE CARBONO ANTE
VARIACIONES EN LA DISPONIBILIDAD DE FOTOASIMILADOS EN
ESPECIES ANUALES Y PERENNES DE PHYSARIA.

2.1 Introduccion

La necesidad de diversificacion de la produccién agricola es un objetivo de la
agronomia, pero en muchos casos esta limitada por la falta de opciones productivas
alternativas, como sucede en las areas con condiciones de aridez (Bates 1985). En particular
en la Patagonia, las precipitaciones escasas y variables imponen severas restricciones al
crecimiento y a la supervivencia de las plantas, que experimentan sequia en distintos
momentos (Soriano 1956). La puesta en cultivo de especies nativas productoras de
compuestos de uso industrial ha sido propuesta como una alternativa econémica para estos
ambientes (Ravetta y Soriano 1998). En este proceso, la generacion de rendimientos
econdmicos ha sido el objetivo central y es la razdn por la cual, en general, el rendimiento
sigue siendo el principal criterio de seleccién en especies con potencial de uso (Thompson
1994, Dierig et al. 1993). Sin embargo, debido a la fragilidad intrinseca de los ecosistemas
aridos (Giménez et al. 1997) es imprescindible incorporar durante el proceso de
domesticacion criterios relacionados con la sustentabilidad ecologica y con la estabilidad
interanual del rendimiento.

En general, las especies nativas de ambientes aridos tienen bajos requerimientos de
recursos, debido a que estan adaptadas a las condiciones de los ambientes que habitan
(Oppenheimer 1960), y por lo tanto, su cultivo necesita de menores subsidios de energia
(McLaughlin 1985), y suelen generar menor deterioro del ambiente que los cultivos
tradicionales (Black 1984). Si bien se han identificado algunos caracteres estructurales y/o
funcionales potencialmente favorables para incorporar en la domesticacion de nuevos
cultivos para zonas aridas (por ejemplo, en jojoba Benzioni y Dunstone 1986, en Grindelia,
Zavala y Ravetta 2001 y 2002, Wassner y Ravetta 2005, en Physaria, Ploschuk et al. 2003,
2005, Gonzalez-Paleo y Ravetta 2011), no se han definido ideotipos de cultivo para estos
sistemas productivos (McLaughlin 1985, Ravetta y Soriano 1998).

En ambientes semiaridos, el comportamiento conservativo en el uso de los recursos
durante el crecimiento vegetativo es a menudo beneficioso. El crecimiento lento, y por lo
tanto el uso del agua también lento, permite conservar agua en el subsuelo para utilizarla
posteriormente durante los periodos criticos de floracion y fructificacion, y asi se logra una
distribucién estacional mas productiva del uso del agua (Harrison et al. 2011). En estos
ambientes la habilidad de los cultivos para sobrevivir a severas condiciones de déficit hidrico,
como también la habilidad para usar méas eficientemente un suministro de agua limitado,
involucra un conjunto de rasgos fisioldgicos, morfologicos y bioguimicos que influencian
ambos componentes (Passioura 2012). Reynolds y Tuberosa (2008) y Richards et al. (2010)
han discutido un amplio rango de rasgos caracteristicos para mejorar el rendimiento en
ambientes limitados por agua, los cuales incluyen el vigor inicial, la arquitectura foliar, el
vigor de la raiz, la eficiencia de la traspiracion y la remobilizacion de hidratos de carbono a
otros frutos.

En este sentido, existen diferencias entre especies anuales y perennes en el
rendimiento potencial y la tolerancia a la baja disponibilidad de recursos, que surgen de un
conjunto de atributos morfo-fisioldgicos asi como del patron de asignacion de recursos, que
determinan estrategias de crecimiento y de tolerancia a la sequia diferentes (Harper y Ogden
1970, Hegazy 1990, Hegazy y Ismail 1992). En general, estos aspectos han sido tratados
preferentemente por ecdlogos preocupados por entender de qué manera las plantas enfrentan
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y sobreviven a condiciones de estrés. Por el contrario, los agrbnomos han estado mas
interesados en la obtencion de maximos rendimientos por lo que la investigacion se ha
orientado a seleccionar maximos rendimientos potenciales y a definir condiciones dptimas
de crecimiento a través de riego, fertilizacion y control de plagas y malezas. En el contexto
de analizar la domesticacion de especies silvestres, varios autores han adherido a la teoria de
adquisicion de recursos provista por la ecologia (Grime 1977, Chapin 1980, Poorter y Garnier
1999, Aerts y Chapin 2000, Wilson y Cooper 1969, Garnier 1992, Waremburg y Estelrich
2001, Roumet et al. 2005). Esta teoria caracteriza la estrategia de ciclo anual como de rapido
crecimiento, en contraposicion a las de ciclo perenne, con crecimiento lento.

Las especies anuales priorizan la asignacion a crecimiento y reproduccion (alta tasa
de crecimiento relativa y biomasa, alta tasa de asimilacion de COy, alta area foliar especifica
y baja inversion a reservas carbonadas, Harper 1967, Hegazy 1992). Por ello han sido las
primeras en entrar en un circuito de domesticacion. Por el contrario, las especies perennes
priorizan el almacenamiento y mantenimiento (Schaffer et al. 1982, Chiarello y Roughgarden
1984, lwasa y Kubo 1977) y presentan caracteres morfo-fisiologicos opuestos a las anuales:
baja area foliar especifica (SLA-del ingles specific leaf area) y asimilacion de CO>, baja tasa
de crecimiento relativa (RGR- RGR del inglés relative growth rate), alta asignacion a 6rganos
de perpetuacion y almacenamiento (raiz y roseta, Chiarello y Roughgarden 1984, McPherson
y Williams 1998) y alta eficiencia en el uso del agua (Chapin 1980). En su conjunto estos
caracteres otorgan a las especies perennes integridad fisiologica y longevidad foliar.

Debido a esta estrategia es que se ha propuesto el uso de especies perennes como una
de las formas de mejorar la estabilidad del rendimiento de los cultivos. Las especies perennes
tienen menor sensibilidad del rendimiento (produccion de semillas) ante cambios en la
disponibilidad ambiental (Bell et al. 2008). Sin embargo, las adaptaciones asociadas a la
perennidad, que resultan en un mejor ajuste al ambiente, implican usos alternativos de los
recursos adquiridos por la planta, que podrian ser utilizados para un mayor crecimiento o una
mayor produccion de semilla.

Asi, los cultivos perennes tienen, en general, menores rendimientos que sus
equivalentes anuales (Pimm 1997, Denison 2009). A pesar de la limitacion debida al bajo
rendimiento potencial, algunos autores sugieren que el compromiso entre atributos asociados
con la perennidad y la produccion de semillas no necesariamente es fijo (Piper y Kulakow
1995, DeHaan et al. 2005). En este contexto podria ser posible incrementar el rendimiento
en cultivos perennes, si al criterio de maximizacion del rendimiento potencial se le adicionan
criterios secundarios, conformados por atributos determinantes de la estabilidad y tolerancia
a las condiciones ambientales extremas (Moffat 1996, Pimm 1997, Piper y Kulakow 1995).
Lograr este objetivo requiere como paso previo identificar este conjunto de caracteres y su
asociacién con el rendimiento y con la perennidad. Este capitulo explora estas ideas
generales.

Entre los caracteres que modulan la expresion de la perennidad estan aquellos que
resultan en la asignacion de recursos a 6rganos reproductivos en detrimento de los 6rganos
vegetativos (Horvitz y Schemske 1988, Reekie y Bazzaz 1992). Para entender diferencias en
las estrategias de vida de anuales y perennes algunos autores han estudiado la economia de
los hidratos de carbono (Sakamaki y Ino 2004, Meyer y Hellwing 1997). La dindmica de los
carbohidratos no estructurales también es un importante regulador de ajustes fisioldgicos de
las plantas a la sequia y al estrés por frio (Larcher y Thomaser-Thin 1998, Meletiou-Christou
et al. 1992, Rizopoulou et al. 1989), aunque plantas viviendo bajo condiciones ambientales
similares pueden mostrar diferente dinamica de almacenamiento y uso de hidratos de
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carbono, segun su forma de vida (Barbaroux y Bréda 2002, Monney et al. 1992, Newell et
al. 2002).

La naturaleza del ciclo de vida tiene un impacto dramético sobre la particion de
carbohidratos en toda la planta (Thompson y Stewart 1981). En anuales monocérpicas (como
la mayoria de los cereales) con un s6lo cambio antes de producir descendencia (offspring),
debido a que el ciclo de vida termina, las reservas amortiguan periodos de baja radiacién o
sequia, permitiendo a las plantas producir semillas viables. Las especies perennes en cambio
dan un paso més, almacenan hidratos de carbono no estructurales en sus raices y tallos, para
el re-crecimiento de nuevos tejidos luego de periodos de dormancia por frio o falta de agua
en el suelo (Matsuoka y Garcia 2011). En la mayoria de las plantas perennes las reservas
tienen un maximo al final del crecimiento vegetativo, y son usadas durante la floracion y la
produccion de semilla (Komor 2000, Rae et al. 2005). En términos generales, puede decirse
que son los agrdnomos trabajando sobre especies ya domesticadas los que han avanzado méas
en la comprension de los controles sobre la asignacion de fotoasimilados. Comparativamente,
las especies silvestres o con minima domesticacion, como las utilizadas en este estudio, han
sido menos estudiadas.

El balance de los hidratos de carbono de reservas, y de carbono en general, es el
resultado de interacciones fuente-destino, las cuales son moderadas por un nimero de
factores dentro de los cuales se incluyen: la capacidad buffer de los 6rganos de
almacenamiento, la capacidad de los destinos reproductivos y el control hormonal y
nutricional (Patrick 1988, Wardlaw 1990). Hay numerosos indicadores de la asociacion entre
fuentes y destinos reproductivos. Esta asociacion puede ser interpretada de varias formas,
dentro de las cuales estan: (1) una relacion directa causal, dada por una alta tasa de
fotosintesis que lleva a un mayor rendimiento, (2) una gran capacidad de los destinos que
puede incrementar la tasa de fotosintesis, (3) un incremento en la capacidad de
almacenamiento, la cual puede mantener constante el suministro de fotoasimilados a los
destinos durante periodos de estrés (Buttery y Buzzell 1998, Bindinger et al. 1977, Palta et
al. 1994, Blum 1998). Como evidencia para el primer escenario se han reportado relaciones
lineales para la tasa de crecimiento del cultivo (suministro de asimilados) y el nimero de
semillas (Egli y Zhen-wen 1991). También se sugiere que el aumento en el rendimiento
después de remover estructuras reproductivas, puede ser debido a un incremento en la
biomasa foliar, lo cual podria sugerir un incremento en la tasa de fotosintesis (Noquet et al.
2004, Rood y Major 1984, Kumidini 2002).

Contrariamente a la idea de una relacion directa entre el suministro de asimilados y
los componentes del rendimiento, Egli y Leggett (1976) han sugerido que el almacenamiento
de hidratos de carbono sirve como buffer entre el crecimiento de la semilla y la produccion
de fotosintatos. Las reservas almacenadas pueden ser capaces de mitigar algunas de las
pérdidas potenciales debido a una disminucién en la tasa de fotosintesis, no acoplada a la
demanda en el suministro de asimilados (Fu et al. 2011).

La magnitud de la movilizacion de hidratos de carbono no estruturales durante el
llenado de grano y la contribucion de estas reservas al rendimiento depende de las relaciones
fuente-destino de cada especie, la cual a su vez esta fuertemente influenciada por las
condiciones del ambiente (Sadras et al. 1993). Ademas, estas asociaciones involucradas en
la variacion de la disponibilidad de fotoasimilados no son estaticas y pueden cambiar a lo
largo del periodo de desarrollo del cultivo (Carcova et al. 2004). Por ejemplo, una reduccion
del suministro de fotoasimilados en pre-antesis reduce el carbono almacenado durante esta
etapa (Gallagher et al. 1975, Snyder et al. 1993), el crecimiento y la expansién del area foliar
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(Kumudini 2002) y modifica la composicion quimica de la hoja (nitr6geno y contenido de
clorofila). Todos estos cambios pueden reducir la capacidad fotosintética de la planta (Ashraf
y Bashir 2003) y asi, el rendimiento final.

La influencia del ciclo de vida en la relacién fuente-destino es clave para entender el
costo de la reproduccion en especies anuales y perennes silvestres (Obeso y Grubb 1994). En
este contexto, se necesita dilucidar la regulacion de las reservas carbonadas y su efecto en la
productividad (de biomasa y semillas) y la estabilidad de la produccion ante condiciones
cambiantes de recursos. El entendimiento de estos mecanismos es central para generar
criterios de seleccion y estrategias de desarrollo de nuevos cultivos para zonas aridas.

El género Physaria (Brassicaceae), con aproximadamente 100 especies nativas de
zonas aridas y semiaridas de América que difieren en el ciclo de vida (anual, bianual, y
perenne, Rollins y Shaw 1973), representa un sistema de utilidad para estudios comparativos
de especies con diferentes ciclos de vida. Su relacién filogenética con otras Brassicaceas
cultivadas como colza aumenta la utilidad de este sistema de estudio. Entre las especies
disponibles se han evaluado por su potencial agronomico P. fendleri, P. gracilis y P.
angustifolia (anuales) y P. mendocina y P. pinetorum (perennes), entre otras (Dierig et al.
1993, Ploschuk et al. 2005, Windauer et al. 2005, Gonzalez-Paleo y Ravetta 2011 ay b).

En una primera aproximacion al problema comparando una especie anual y una perenne,
se encontré que aun cuando los 6rganos vegetativos son destinos mas prioritarios en la
perenne P. mendocina que en la anual P. flendleri, esto no representa desventajas en el
rendimiento de la primera (Ploschuk et al. 2005). En experimentos posteriores Gonzalez-
Paleo y Ravetta (2011 a) compararon P. mendocina con P. gracilis y evaluaron caracteres
asociados al crecimiento: area foliar especifica (SLA-del inglés specific leaf area), indice de
area foliar (LAR- del inglés leaf area ratio), tasa de asimilacion (A), asignacion a semilla (1C)
y la concentracion total de hidratos de carbono no estructurales (TNC %, del inglés total non-
structural carbohydrates). En particular, en estos experimentos Physaria gracilis mostro una
estrategia adquisitiva tipica de una especie anual: gran produccién de semilla, alto indice de
cosecha y gran area foliar especifica. Physaria mendocina presentd una estrategia
conservativa tipica de una especie perenne: baja produccion de semillas e indice de cosecha,
alta asignacion a raices y almacenamiento y baja area foliar especifica-SLA. Por otra parte,
P. pinetorum y P. angustifolia mostraron un perfil de atributos intermedio entre la estrategia
tipica perenne y la estrategia tipica anual.

Por ejemplo en P. pinetorum esta estrategia se caracterizd por poseer algunos atributos
tipicos del sindrome de perennidad (baja SLA), mientras otros caracteres, como la asignacion
a raices, el almacenamiento y la asignacion a semilla (ER) mostraron valores cercanos al de
las especies co-genéricas de ciclo anual. Gonzalez-Paleo y Ravetta (2011) definieron,
entonces, un gradiente en las estrategias de asignacion, en el cual las estrategias asociadas a
la anualidad y a la perennidad representan extremos. Las diferencias en el patron de
asignacion de especies de igual ciclo de vida revelan que los patrones de asignhacion
comparativos de anuales y perennes no pueden ser resumidos en respuestas universales. Este
resultado apoya la hipétesis propuesta por DeHaan et al. (2005) que propone que el
compromiso entre rendimiento y perennidad no es fijo. Ademas, indica que este grupo de
especies de Physaria, de distinto habito de vida, constituye un sistema ideal para estudios
comparativos del costo que representan las distintas estrategias de reproduccion (semélpara
versus iteropara) sobre la asignacion a funciones relacionadas con la supervivencia (sensu
Hautekeete et al. 2001).



21

Ademaés de mejorar nuestra comprension de las consecuencias para el cultivo de los
factores que regulan el ciclo de vida, el estudio comparativo de anuales y perennes permitiria
elaborar nuevos criterios para la eleccion de nuevos cultivos potenciales y la seleccion de
germoplasma adecuados a diferentes condiciones ambientales, asi como el disefio de
tecnologia agronémica a través de la manipulacion de la relacion entre rendimiento y
longevidad en especies perennes.

El objetivo del presente capitulo es evaluar el efecto de la disponibilidad de foto-
asimilados sobre las estrategias de adquisicidn y particion de carbono en especies anuales y
perennes de Physaria. Se espera que la disponibilidad de fotoasimilados determine
diferencias dependientes del ciclo de vida en las estrategias de adquisicion y particion de
carbono (Hip6tesis 1). Se predice que:

Prediccidon 1.1: Las especies anuales modificaran su estrategia dependiendo de la
disponibilidad de fotoasimilados. Asi, con alta disponibilidad tendran una estrategia
adquisitiva: gran asignacion a estructuras de crecimiento y reproduccion, alto indice de area
foliar y &rea foliar especifica. EI cambio en estos atributos se traducira en un incremento de
la biomasa total, la tasa de crecimiento relativa (RGR) y la asignacién a reproduccion
(esfuerzo reproductivo, ER). Por el contrario, con baja disponibilidad de fotoasimilados
presentaran una estrategia mas conservativa: con baja asignacion a biomasa total, baja tasa
de crecimiento relativa (RGR) y menor indice de area foliar, lo cual se traducird en una
disminucidn en la asignacion a reproduccion (ER).

Prediccion 1.2: Las especies perennes, aun con diferencias en la disponibilidad de
asimilados (sombreado o eliminacién de estructuras reproductivas), mantendran una
estrategia conservativa en el uso de los recursos: una baja asignacion a semillas, a expensas
de una asignacion proporcional preferencial a raiz, biomasa vegetativa e hidratos de carbono
de reserva. El comportamiento de los atributos estructurales y funcionales resultara en una
produccién de biomasa y asignacion a reproduccion (ER) estable a lo largo de un gradiente
en la disponibilidad de carbono.
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2.2 Materiales y Métodos
2.2.1 General

Para poner a prueba la Hipdtesis 1 y las Predicciones 1.1 y 1.2, se realizaron dos
experimentos en condiciones de campo; uno durante el periodo 2008-2009 (Experimento 1),
que se repitio en la estacion de crecimiento 2009-2010 (Experimento 2) en Gaiman-Chubut,
Argentina. En cada uno de estos experimentos se incluyeron a las 4 especies del género
Physaria (syn Lesquerella, Brasicaceae): dos de ciclo anual: P. angustifolia y P. gracilis y
dos perennes: P. pinetorum y P. mendocina. A las cuatro especies de Physaria se les
aplicaron cuatro niveles de los tratamientos de disponibilidad de fotoasimilados que fueron
generados por: a) sombreado, durante las etapas de pre y post-antesis y, b) remocion de
botones florales y c¢) control, plantas intactas sin ningan tratamiento (Capitulo 1). Asi, en
cada uno de los afios se trabajo con un total de 16 tratamientos (4 especies x 4 tratamientos
de relacion fuente-destino)

Cada tratamiento fue aplicado a 5 parcelas (repeticiones). Cada parcela tuvo un total
de 10 plantas, dispuestas con una distancia entre plantas de 0,17 m y 0,4 m entre hileras.
Durante el curso del experimento se regd con una frecuencia de 20 dias durante la etapa
reproductiva, ya que es critico para la determinacion del rendimiento, al menos para otras
especies del género (P. flendleri, Puppala 2004), y coincide con la estacion seca en el area de
estudio. Las malezas fueron removidas manualmente para evitar la competencia
Anaélisis de crecimiento: Patrones de particion y atributos morfologicos

El andlisis de crecimiento para las cuatro especies de Physaria, las cuales difieren en
su ciclo de vida (anuales y perennes), se realizd principalmente utilizando la biomasa total
acumulada, la tasa de crecimiento relativa (RGR del inglés relative growth rate) y, la tasa de
asimilacion neta (NAR del inglés net assimilation rate). La asignacion de biomasa se utilizé
por ser un concepto central en la teoria de historia de vida (Stearns 1992) y también de
importancia en la determinacion del rendimiento de los cultivos (Slafer et al. 2005). La RGR
fue utilizada debido a que permite comparar de forma conveniente la performance de especies
que difieren ampliamente en la historia de vida (Hunt y Lloyd 1987). Mientras que la tasa de
asimilacion neta (NAR), es un componente muy importante que determina diferencias en la
RGR en plantas de climas frios (Medek et al. 2007, Loveys et al. 2002) y en ambientes con
alta radiacién (Poorter y Van der Werf 1998, Shipley 2002).

De este modo se realizaron dos cosechas: 1) a pre-antesis (medida en floracion) y 2)
post-antesis (medida en estadio fenoldgico de fructificacion). Se cosecharon dos plantas por
cada repeticion (para un total de 10 plantas por tratamiento). En cada una de las cosechas la
biomasa de las plantas se dividié entre drganos: raices, tallos, hojas y 6rganos reproductivos.
Se determing el area foliar total por planta utilizando UTHSCSA Image Tool for Windows,
version 2.02. Después de escanear las hojas, fueron secadas a 70°C durante 48 h y pesadas.
Se estimo la proporcion de la biomasa total destinada a cada 6rgano: hojas (LMR leaf mass
ratio o relacion de biomasa de hojas, g hoja x g de biomasa total™), raices (RMR root mass
ratio o relacion de biomasa de raiz, g de raiz x g de biomasa total ), tallos (SMR stem mass
ratio o relacion de biomasa de tallo x g de biomasa total™). Los datos de base fueron utilizados
para calcular el area foliar especifica (SLA, specific leaf area, relacion entre el area foliar y
la biomasa foliar), y la relacion de area foliar (LAR, leaf area ratio, relacion entre el area
foliar y la biomasa total).

La tasa de crecimiento relativa (RGR) y la tasa de asimilacién neta (NAR) se
calcularon para cada especie de acuerdo a Hunt et al. (2002) y Hoffmann y Poorter (2002,
Ec. 1y 2) para los distintos periodos evaluados: periodo I-desde roseta a boton floral, periodo
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I1- desde botdn floral a floracion, y periodo 111- desde floracion a fructificacion. La RGRtotal
se calcul6 para el periodo desde roseta hasta fructificacion plena. No se estimé6 RGR post-
fructificacion, para evitar el efecto de la senescencia foliar durante la madurez fisioldgica
RGR (mg g diat)= (InBz — InBy)/(t2 —t1) (1)

NAR (mg cm? dia™)= ((B2 — B1)*(InLAz —InLA.))/ (t2 — t1)*(LA2 — LA1)) 2)

Donde 2 y 1 se refieren a dos cosechas consecutivas, B es la biomasa total, LA es el area
foliar total por planta y t es el tiempo.

Se determind la concentracién y el contenido de hidratos de carbono no estructurales
presentes en las raices (TNC %, TNCqg), es decir aquellos que no estan implicados en la
formacion de estructura y constituyen los elementos de reserva (azlcares, almidon y algunos
glucdsidos), utilizando el método espectrofotométrico de la antrona (Yemm y Willis 1954).
Para la determinar la concentracion de hidratos de carbono no estructurales (TNC %) la
biomasa de raiz (250 mg) fue procesada con 70 ml de 10% (v/v) de &cido clorhidrico a 100°C
por 1 hora. El contenido total de carbohirdatos no estructurales (TNC g) fue calculado como
la concentracion de TNC en raices multiplicada por la biomasa de raiz (Kobe et al. 2010).

Se calculo el esfuerzo reproductivo (ER), como los gramos de biomasa asignada a
estructuras reproductivas (tallos reproductivos, semillas y siliculas) en funcion de los gramos
de biomasa total (biomasa aérea y raices; Reekie y Bazzaz 1987).

Asimilacién de CO,

La tasa de asimilacion de CO, (umoles m? s™) fue medida en una hoja completamente
expandida y sin signos de deterioro, en 18 plantas por especie para cada tratamiento de
disponibilidad de irradiancia (100 % y 65 % de la disponibilidad de PPFD). Las mediciones
se realizaron entre las 12:00 y 14:00 hs, en los estados fenoldgicos de elongacion-floracion
(pre-antesis, 14 de septiembre-4 de Octubre de 2012), y floracion-fructificacion (post-antesis
12 de octubre-22 de noviembre), utilizando un analizador de gases infrarrojo portatil ADC-
LCA-4 (Hoddesdon, England).

2.2.2 Analisis estadistico

La comparacion de la tasa de crecimiento relativa y de la tasa de asimilacion neta
entre especies se realizo utilizando el método propuesto por Poorter y Lewis (1986). El
método combina las ventajas del analisis de crecimiento funcional y del analisis clasico. Se
basa en el analisis de varianza de dos factores: Tiempo y Tratamiento, utilizando como
variable dependiente el logaritmo natural de la biomasa total o el area foliar para RGR y
NAR, respectivamente. Este analisis se realizd para cada especie evaluada. Las diferencias
entre especies para un intervalo entre dos cosechas son puestas a prueba a través de la
interaccién entre Tiempo Yy Especie.

Los atributos morfoldgicos y fisioldgicos fueron analizados utilizando un analisis de
Varianza de parcelas sub-divididas de tres factores fijos: Parcela principal: sombreado, 3
niveles, sub-parcelas: especies, 4 niveles y sub-subparcelas: corte, 2 niveles. Cuando se
detectd interaccion significativa parcela principal*sub-parcela, se dividié por especie.
Cuando se detect6 interaccidn sub-parcela*sub-subparcela se realizé un analisis unifactorial
con un test de Tukey para detectar diferencias significativas entre los tratamientos. Se
comprobd la distribucién normal y la homogeneidad de las varianzas de las sub-poblaciones.
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2.3 Resultados
Efecto de los tratamientos.

Como consecuencia de los tratamientos de disponibilidad de radiacion (100% y 65%,
de la disponibilidad de PPFD), aplicados en periodos de pre y post-antesis, se encontraron
diferencias significativas (p<0,05) en la asimilacion (A) de CO: en las cuatro especies de
Physaria. La asimilacion disminuyd por efecto del sombreado en ambos periodos, en todas
las especies (Figura 2.1).

Pre-antesis B Post-antesis
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Figura 2.1: Efecto de la disponibilidad de radiacion durante los periodos vegetativo (pre-antesis, A)
y reproductivo (post-antesis, B), en la asimilacion de CO.. Tratamientos de 100 % de la radiacion
incidente (control), y 65% de la radiacion incidente. Las barras verticales muestran el error estandar
y letras distintas diferencias significativas, utilizando test de anova de dos factores.

2.3.1 Tasa de crecimiento relativo (RGR) y biomasa total acumulada.

Los tratamientos de variacion en la disponibilidad de asimilados (remocion y
sombreado) resultaron en cambios en el patron de crecimiento tanto de las especies anuales
como de las perennes de Physaria.

A. Tasa de crecimiento relativa: RGR
Periodo de pre-antesis

Los tratamientos de variacion fuente-destino provocaron cambios en la tasa de
crecimiento relativa (RGR) pre-antesis, los cuales no estuvieron relacionados con el ciclo de
vida. Asi, el sombreo vegetativo (SV) resulté en una disminucion de la RGR pre-antesis en
relacion a las plantas control, en tres de las cuatro especies (p<0,05, Cuadro 2.1, Figura 2.2).
La excepcion fue la perenne P. mendocina, para la cual no se encontraron diferencias entre
tratamientos.

La remocion de botones florales (R) aumentd la RGR pre - antesis solo para P.
gracilis y P. pinetorum. No se encontraron cambios en la RGR pre - antesis de otras dos
especies (P. angustifolia y P. mendocina, Cuadro 2.1, Figura 2.2).

Periodo de post - antesis
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El sombreado durante la etapa vegetativa (SV) provoc6 una menor RGR post - antesis
en relacion a la RGR de plantas control, en todas las especies. (Cuadro 2.1). EI sombreado
durante la etapa reproductiva (SR) afectd s6lo la RGR de P. pinetorum.

Las especies anuales P. angustifilia, P. gracilis y la perenne P. pinetorum mostraron
un aumento en la RGR post - antesis con la remocion de yemas florales. No se observo efecto
de la remocién de yemas (R) en la RGR de la perenne P. mendocina (Cuadro 2.1, Figura 2.2).
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Figura 2.2: Biomasa para cuatro especies de Physaria evaluadas segln la ontogenia (Botdn floral, Floracion, Fructificacion y Madurez) Letras distintas indican
diferencias significativas entre tratamientos de disponibilidad de fotoasimilados para cada especie por separado, debido a que la interaccion tratamiento * especie
fue significativa para los cuatro estadios fenol6gicos evaluados (p<0,001).
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Cuadro 2.1: Efecto de los tratamientos de variacion de fuente - destino sobre la tasa de crecimiento relativa
(RGR, mg*g**dia™) pre-antesis (boton floral-floracion) y post- antesis (floracion -fructificacion) en cuatro
especies de Physaria. SV: sombreado vegetativo, SR: sombreado reproductivo (ambos representan una baja
disponibilidad de fotoasimilados), R: remocién de yemas florales (representa una alta disponibilidad de
fotoasimilados) y C: control. Los valores representan las medias + E.E. La interaccion tratamiento * especie
resulto significativa (p<0,05) por lo cual el efecto de la disponibilidad de fotoasimilados fue analizada para
cada especie por separado. Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos para cada
especie por separado.

Tratameento  P.gracilis  P.angustifolia  P. pinetorum  P. mendocina

SV 1159+24a 1944x53a 1737+22a 2040+4,08 a
4854+81b 4755106 b 396762 b 2037306 a
6218+92c 3736+71Db 6555+ 101c 2415+6,68 a

SV 17445122 1945+76a 1301+£289a 813:t50la
RGRPost- SR 2946+82 b 2884+1207 ab 1492+902 a 175259 b
antesis C 334358 b 3179+ 1376 b 3649+1007 b 20,23+1048 b
R 49,69+ 102c 5664+1988 ¢ 7856+1681 ¢ 17,98+7,09 b

RGR Pre-
antesis

B. Biomasa
Periodo pre-antesis:

Los tratamientos de modificacion de la relacion fuente/destino provocaron cambios en la
produccién de biomasa en el periodo pre-antesis. Sin embargo, las distintas especies tuvieron
respuestas diferentes (interaccion especie*tratamiento significativa, p>0,0001). Estas respuestas,
no estuvieron determinadas por el ciclo de vida (anuales vs. perennes). EI sombreado en periodo
vegetativo provocd una disminucion en la biomasa pre-antesis tanto en las especies anuales como
en las perennes. Sin embargo, el tratamiento de remocion de yemas florales (R) provoco efectos
distintos entre especies: mientras que en P. gracilis y P. pinetorum la biomasa aument6 en relacion
al control, en el resto de las especies no se observaron cambios (Cuadro 2.2).

Periodo post-antesis:

Al igual que en el periodo de pre - antesis, el sombreado vegetativo (SV) provocé una
disminucion de la biomasa post-antesis, para todas las especies evaluadas. EI sombreado
reproductivo (SR), en cambio, tuvo efecto sélo en la perenne P. pinetorum, la cual presentd menor
biomasa en relacién al tratamiento control (Cuadro 2.2). El tratamiento de remocion de yemas
florales, s6lo generd un aumento de la biomasa de P. gracilis y P. pinetorun



28

Cuadro 2.2: Efecto de los tratamientos de variacion de fuente-destino sobre la acumulacion de biomasa
(9/planta) pre-antesis (desde la aparicion de los botones florales hasta la floracion) y post-antesis (desde la
floracion hasta madurez fisioldgica) en cuatro especies de Physaria. SV: sombreado vegetativo, SR:
sombreado reproductivo (SV y SR representan una baja disponibilidad de fotoasimilados), R: remocidn de
yemas florales (representa una alta disponibilidad de fotoasimilados), y C: control. Los valores son las
medias + E.E. La interaccidon tratamiento * especie resulto significativa (p<0,05) por lo cual el efecto de la
disponibilidad de fotoasimilados fue analizada para cada especie por separado. Letras distintas indican
diferencias significativas entre tratamientos para cada especie por separado.

Tratamiento  P. gracilis  P.angustifolia  P. pinetorum P. mendocina

Biomasa (g 043+005a 048+004a 052+00la 106+0,08a
—— 1,76£019b 14+012b 351£014b 474+016d
253£02¢ 16+013b  419+012c 382+0,20b

SV. 091+009a 09%+008a 09%=x01la 136+016a

Biomasa(g) SR 4,02+028b 419+017b 198+021a 488+018b
post-antesis  C 443+022b 51+£036b 375+035b 623+£041b
R 629+032¢c 522+031b 693+047c 562+045b

2.3.2. Atributos morfo-fisiologicos y estrategias de particion de carbono.
A- Pre - antesis

Los cambios en la tasa de crecimiento relativa (RGR) pre-antesis y la produccion de
biomasa que resultaron de los tratamientos de variacion de la disponibilidad de fotoasimilados,
estuvieron acompariados con cambios en algunos atributos morfo-fisiolégicos.

La disminucion en el crecimiento (menor RGR y biomasa) provocada por el sombreado
vegetativo (SV) estuvo acompafiada de un incremento en el area foliar especifica (SLA) y de la
relacion de area foliar (LAR, p<0,05) paratodas las especies (Cuadro 2.3). El efecto compensatorio
frente al sombreado vegetativo (aumento del LAR y el SLA), no se encontré en la tasa de
asimilacion neta (NAR), que disminuyé en todas las especies (Cuadro 2.3), asi el NAR sigui6 la
misma tendencia que la asimilacion de CO2 (A, Figura 2.1)

Para P. gracilis y P. pinetorum la asignacion proporcional a raices (RMR) fue mayor
(p<0,05) a expensas de una disminucion del esfuerzo reproductivo (ER) con SV. Por otro lado,
para P. angustifolia y P. mendocina el sombreado vegetativo no tuvo efecto en la RMR ni el ER
(Cuadro 2.3). En ninguna de las especies el SV produjo cambios en la asignacion proporcional a
hojas (LMR, Cuadro 2.3).

Por su parte el tratamiento de remocion de yemas (R) provoco efectos distintos entre las
especies evaluadas. En la anual P. gracilis y en la perenne P. pinetorum, se encontré un aumento,
en algunos, de los atributos foliares (LAR, SLA y LMR), los cuales estuvieron acompafiados de
un aumento en la tasa de asimilacion neta (NAR, p<0,05) con un incremento en el ER (p<0,05
Cuadro 2.3). Este cambio en los atributos foliares no fue igual en ambas especies, asi para la anual
P. gracilis hubo un aumento del SLA (p<0,05) y una disminucidn en la asignacion a hojas (LMR,
p<0,001) por lo cual el LAR no se vio modificado. En cambio para la perenne P pinetorum hubo
un incremento del LMR (p<0,05) con un aumento en el LAR (Cuadro 2.3).
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Cuadro 2.3: Atributos morfoldgicos evaluados en pre-antesis (medidos en estadio fenoldgico de floracion).
Relacion de area foliar (LAR), area foliar especifica (SLA), asignacion proporcional a hojas (LMR),
asignacion proporcional a raices (RMR), tasa de asimilacion (NAR). Tratamientos: SV: sombreado durante
la fase vegetativa, R: remocidn de yemas florales y C: control. Los valores representan las medias + E.E.
Los datos se analizaron para cada especie por separado, ya que la interaccion tratamiento*especie fue
significativa para todos los atributos evaluados.

TRATAMIENTO P, gracilis P.angustifolia ~ P.pinetorum  P. mendocina

sV 194314312b  15577£1587h  12441+999¢  12511410,01b
LAR (crPg) C 6373t653a 840811098a  374ltl65a  2361522a
R 795t971a  6556+616a  5534+446bh  3003t246a

SV 39098£3375¢c 25097+2117h 38527+2226¢c 24433+ 4421h
SLA (emP*g) C 13196411252 98174667a 14705+1604b 851213374
R HATA£1T780 10147411972 13076+749h 938116224
sV 048£014b  060£005a 040£002a  049£003a
LMR (g*g") C 044£007b  056£0,08a 040£002a  050£00la
R 032£008a  058+014a 046£003b 05120024
sV 020£001b  012£003a 038£003¢c  0,16%002a
RMR (g*g") C 01+00la 0,14£00la 020£006b  020£005a
R 009£002a  013:00la 011£001a  019:001b
SV 031£004a  027:004a 022£003a  035:£009a
ER (g*") C 04620050 03+0,04a 038£006b  029£003b
R 052£002¢  029+006a 043£004c  0,19£0,0Lb
sV 023£007a  017£002a  015£0032a  082£003a
NAR (mg cmi >dia”) C 40+10b  12+047h  489:16b  22£091b
R 118x12¢ 0,93£013b 6,2 16¢ 2,59£084b

B- Post-antesis

Todas las especies sometidas a sombreado durante la etapa vegetativa, a excepcion de P
mendocina, mostraron un mayor LAR (p<0,05) en relacién al control en post-antesis. En las
anuales P. angustifolia y P. gracilis el aumento del LAR estuvo acompafiado por un incremento
del SLA, en cambio para la perenne P. pinetorum el aumento del LAR se debié a una mayor
asignacion a hojas (LMR) y no al SLA (Cuadro 2.4).

El efecto del SV sobre la particion post-antesis fue muy distinto entre especies. Las
especies anuales y P. pinetorum tuvieron una mayor RMR, acompafiada por una disminucion en
el esfuerzo reproductivo (ER). Por su parte P. mendocina se mantuvo sin cambios en estos dos
atributos. La tasa de asimilacion neta (NAR, estimada) post-antesis resulté menor en plantas bajo
SV, frente a las plantas C, salvo para P. pinetorum (Cuadro 2.4). Para la asimilacién de CO., este
altimo resultado difiere de lo encontrado anteriormente, donde si bien la asimilacion instantanea
siguidé la misma tendencia que el NAR, no difirié significativamente entre especies (Figura 2.1).
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Unicamente en P. gracilis y P. pinetorum el sombreado reproductivo generd incrementos
del SLA y del LAR en relacion a las plantas control. El resto de los atributos evaluados (LMR,
RMR y ER) no se vieron afectados en ninguna de las especies, excepto para P. mendocina en la
que se observo un aumento en la asignacion a raices (RMR, Cuadro 2.4).

La remocion de yemas florales (R) provocd en P. angustifolia y P. pinetorum una
disminucion del SLA, sin embargo, esta respuesta no modificé la LAR, que permanecio sin
cambios respecto de las plantas control. Unicamente para la especie anual la disminucion del SLA
estuvo acompafiada por un incremento en la asignacion proporcional a hojas (LMR). Para P.
gracilis el tratamiento de R produjo un aumento del ER y en conjunto con P. pinetorum en el NAR
(Cuadro 2.4).

Cuadro 2.4: Atributos morfolégicos evaluados en post-antesis (medidos en estadio de fructificacion).
Relacion de area foliar (LAR), &rea foliar especifica (SLA), asignacion proporcional a hojas (LMR),
asignacion proporcional a raices (RMR), tasa de asimilacion (NAR). Tratamientos: SV: sombreado durante
la fase vegetativa, SR: sombreado reproductivo, R: remocion de yemas florales y C: control. Los valores
representan las medias + E.E. Los datos se analizaron para cada especie por separado, ya que la interaccion
tratamiento*especie fue significativa para todos los atributos evaluados.

TRATAMIENTO  P. gracilis P.angustifolia  P. pinetorum P. mendocina
Y, 15313449550 7248+1789h 491+832b 32735344
Y SR 15586 +1378b 3725+61a 38314336b  2406%239a
LAR (cm™g") c 174+125a  3008+602a 2521+44a 323+1065a
R 3797+10a  3210+414a 22,82+73a 27.62+683a
Y, 180,11+ 31,04 b 186,81 £31,63¢ 11575+ 1328b 6233+19.264
- SR 1841+1545h 12252+1866h 17342+28¢c  538+87a
SLA (cm™g™) C 108,85+717a 14897+17,67b 119,85+1594b 6752+30la
R 13326+ 1253ab 7176+716a 7742+93la 6004+1318a
Y, 016£002a 015%002a 03£006b 01820022
» SR 016+00la 012+002a 012+003a  015+002a
LMR (g*97) C 018+002a 014+00la 014+002a  019+00la
R 015+001a 0224002b 017+002a  016+00la
SV 017£00lc  011£002b 022%0003c  0,12£00la
. SR 006+001b  006+00la 01+005b  022+002¢
RMR (g*9°) C 006+0005b 003+0003a 01+001b  015+0,01ab
R 003+0003a 005+00la 005+00la  019+001 he
Y, 067£003a 074£003ab 047%004a  0,70£0,02D
. SR 078+001b 082+002bc 078+004b  062+00la
ER(g"07) c 076+002b  083+00lc  07740,02b  066+001ab
R 083+00lc  072+002a 078+002b  0,660,01ab
Y, 021£008a 022+006a  52+02a 153054
NAR (g ot SR 456+092b  419+047b  378+13a  4,08+09b
C 512+135bh  514+021b  414+083a  342+07b
R 774+005¢  411+062b  831+13b  399+105h
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2.3.3 Reservas carbonadas
Contenido porcentual y total de hidratos de carbono no estructurales (TNC) en los periodos
de pre y post-antesis.
A- Pre-antesis

El tratamiento de sombreado vegetativo tuvo efectos distintos sobre la concentracion
y contenido de TNC, en las cuatro especies de Physaria (Cuadros 2.5y 2.6). La concentracion
de hidratos de carbono (TNC %) se mantuvo estable en las especies anuales y en la perenne
P. pinetorum, mientras que para P. mendocina se vio un incremento en relacién a los
controles (Cuadro 2.5). En cambio el contenido de hidratos de carbono (TNC g) aumento en
las dos perennes, mientras que para las anuales se vio una disminucién en relacion a las
plantas control (Cuadro 2.6).
B-Post-antesis

Todas las especies sometidas a sombreado durante la etapa vegetativa, a excepcion
de P. mendocina, mostraron un menor porcentaje (TNC %) y contenido total de hidratos de
carbono (TNC g) en relacion al control (Cuadros 2.5 y 2.6). El sombreado en etapa
reproductiva afecto solo a la concentracion de hidratos de carbono (TNC %) en la especie P.
pinetorum (Cuadro 2.5 ), mientras que el contenido total TNC (g) no se vio modificado para
ninguna especie (Cuadro 2.6). El tratamiento de remocion de yemas florales (R) no tuvo
efecto sobre las reservas de ninguna de las especies (Cuadros 2.5y 2.6).
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Cuadro 2.5: Efecto de los tratamientos de variacion de fuente-destino sobre el contenido porcentual
de hidratos de carbono en las raices (TNC %) en pre-antesis (floracion) y post- antesis (floracion -
fructificacion) en cuatro especies de Physaria. SV: sombreado en periodo vegetativo, SR: sombreado
en periodo reproductivo (ambos representan una baja disponibilidad de fotoasimilados), R: remocion
de yemas florales (representa una alta disponibilidad de fotoasimilados) y C: control. Los valores
representan las medias + E.E. La interaccidn tratamiento * especie resulté significativa (p<0,05) por
lo cual el efecto de la disponibilidad de fotoasimilados fue analizada para cada especie por separado.
Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos para cada especie por separado.

Tratamiento  P. gracilis  P. angustifolia P. pinetorum P. mendocina
)Y, 16,27+06a 1486+04a 2489+25la 264+528b
TNC (%)

Pre-antesis 1424+099a 1246+055a 16,85+055a 1844+2a
2093+046a 1496+159a 1805+1,32a 1544+152a
SV 39+095a 466+09a 632+08la 14,71+0,86a
TNC (%) SR 854+084b 683+069b 578+084a 1056+115a
Post-antesis C 11,82+0,79b 859+058b 156+086b 1649+138a
R 9,14+111b 881+066b 1523+0,61b 12,22+1,02a

Cuadro 2.6: Efecto de los tratamientos de variacion de fuente-destino sobre el contenido total de
hidratos de carbono (TNC g = TNC %*peso de raices) en pre-antesis (floracion) y post- antesis
(fructificacién) en cuatro especies de Physaria. SV: sombreado vegetativo, SR: sombreado
reproductivo (ambos representan una baja disponibilidad de fotoasimilados), R: remocion de yemas
florales (representa una alta disponibilidad de fotoasimilados) y C: control. Los valores representan
las medias + E.E. La interaccion tratamiento * especie resultd significativa (p<0,05) por lo cual el
efecto de la disponibilidad de fotoasimilados fue analizada para cada especie por separado. Letras
distintas indican diferencias significativas entre tratamientos para cada especie por separado.

Tratamiento  P. gracilis P. angustifolia P. pinetorum P. mendocina

NG (g) SV 427+036a 493+066a 175+255b 18,41+206b
Pre-antesis 868+124b 789+141b 11,36x151a 142+176a
945+143b 1006+136b 1236+223a 1387+1,09a

sV 249+067a 306+0,73a 3, 77+x046a 11,74+114a

TNC (9) SR 351+0,78b 7,19+148b 7,44+086b 14,66+188a
Post-antesis C 518+098b 6,76+113b 892+1,19b 958+1,17a
R 6,18£0,68b 8,09+126b 92+£092b 10,75+1,13a
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2.4 Discusion

La teoria de adquisicion de recursos establece que las diferencias entre especies en la
biomasa total y su RGR estan determinadas por un conjunto de atributos morfo-fisiol6gicos
(SLA, LMR, RMR, LAR y TNC, NAR y A) que resultan en un mayor crecimiento en
condiciones no limitantes de recursos (Poorter 1989). Dentro de esta teoria, que ha tenido
mas desarrollo en especies silvestres, las especies anuales se caracterizan por tener una mayor
RGR y biomasa total con una estrategia asociada a una mayor capacidad de adquisicion de
carbono, a través del SLA y de cambios en la particion y asignacion reproductiva y la
disminucién en asignacion a reservas y raiz (Garnier 1992, Roumet et al. 2005, James 2008).
Por el contrario, el ciclo perenne se asocia a una menor RGR y biomasa total y a una
estrategia més conservativa en el uso de los recursos, con un incremento en la asignacion a
raices y reservas y una disminucion en la asignacién a hojas y a reproduccién (Chapin 1980,
Poorter y Garnier 1999). Si bien este es el comportamiento esperado en relacion al ciclo de
vida, cuando se evalia como responden las especies con estas dos estrategias opuestas a los
cambios en la disponibilidad de recursos, las respuestas no suelen ser tan universales y, en
general, se desconocen los mecanismos que permiten tanto a especies anuales como a
especies perennes el mantenimiento de la productividad.

En esta tesis se puso a prueba la hipotesis (derivada de la teoria de adquisicion de
recursos) que predice que las especies anuales modificaran algunos caracteres estructurales
y funcionales de manera de mantener una estrategia adquisitiva, cuando la disponibilidad de
recursos es alta. Por el contrario, con baja disponibilidad de recursos los cambios en algunos
atributos les conferiran una estrategia conservativa del carbono adquirido. Se predijo también
que este mismo conjunto de atributos permanecera estable en las especies perennes,
independientemente de la disponibilidad de recursos, con una estrategia conservativa y con
estabilidad en la tasa de crecimiento y biomasa producida.

Mi experimento con especies de Physaria indico que para las especies anuales la tasa
de crecimiento y biomasa total se comportaron de acuerdo a la prediccion planteada (Figura
2.3 A), pero que el conjunto de atributos que definen la estrategia no siempre estuvo de
acuerdo con la prediccion. Las especies perennes en cambio se diferenciaron en su respuesta.
Por un lado, P. mendocina mostré6 una estrategia conservativa manteniendo estable su
crecimiento, salvo cuando se aplicé una limitante severa durante la etapa vegetativa (Figura
2.3 B). Por otro lado, P. pinetorum tuvo un comportamiento similar al de las especies anuales,
es decir una respuesta notable a la variacion en la disponibilidad de recursos. Esta respuesta
apoya la idea de Gonzalez-Paleo y Ravetta (2011) que describieron a P. pinetorum con un
comportamiento intermedio entre el de las anuales y las perennes en sus estrategias en el uso
de los recursos (Figura 2.3 B).
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Figura 2.3: Biomasa total y RGR como indicadores del crecimiento de especies A) Anuales y B)
Perennes de Physaria. Se presentan los resultados promedio para los dos afios de estudio debido a
que no hubo interaccion Especie*Afo*Disponibilidad de fotoasimilados. En el eje X los signos — y
+ hacen referencia a una baja y alta disponibilidad de fotoasimilados, respectivamente. Baja
disponibilidad de fotoasimilados involucra los tratamientos de sombreado (SV, SR) y alta el
tratamiento de Remocion (R).

En resumen, el conjunto de atributos involucrados en la mayor estabilidad frente a
cambios en el ambiente dependi6 de la disponibilidad de carbono, de la especie (especie-
especifico) y fue independiente del ciclo de vida. Es decir, el mecanismo funcional que
genera un aumento del crecimiento y la biomasa en las especies de Physaria fue diferente al
modelo planteado por el paradigma vigente.

2.4.1 Baja disponibilidad de fotoasimilados: sombreado pre-antesis.

La baja disponibilidad de carbono, debida al sombreado durante la etapa vegetativa,
disminuyo la biomasa total en todas las especies evaluadas. El efecto nocivo del sombreado
estd bien documentado (Fischer 1975, Fischer y Stockman 1980, 1986, Kemp y Whingwiri
1980, Stockman et al. 1983, Savin y Slafer 1991) y en general se concluye que el crecimiento
en los cultivos responde en proporcidn a la radiacion incidente (Fischer 1985). Mi trabajo
indica que estas especies silvestres 0 con minima domesticacidn tienen respuestas similares.

La disminucidn del crecimiento encontrada en las especies de Physaria deberia haber
sido acompafiada por una disminucién del SLA vy del area foliar (Poorter y Remkes 1990),
de acuerdo a lo propuesto por la teoria de adquisicién de recursos (Poorter 1989). Sin
embargo, y a pesar de la disminucion de la biomasa promovida por la baja disponibilidad de
fotoasimilados, las cuatro especies respondieron de forma similar, con un aumento del area
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foliar resultante de un cambio en la morfologia foliar (SLA) y no de un cambio en la biomasa
total asignada a hojas (LMR).

El &rea foliar especifica (SLA) es un pardmetro muy importante para determinar la
capacidad de las plantas a un entorno de baja irradiancia (Poorter et al. 2006), y cuando se
separa la RGR en sus componentes, existe un acuerdo casi general en el que el area foliar
especifica (SLA) es el componente morfologico mas importante para determinar el
crecimiento en plantas herbaceas (Poorter 1989, Poorter y Remkes 1990, Garnier 1992,
Lambers y Poorter 1992, Marafién y Grubb 1993, Garnier y Laurent 1994).

El aumento del SLA y del LAR permitiria especular sobre una mayor actividad
fotosintética, sin embargo tanto la tasa de asimilacion neta (NAR estimada) como la tasa de
asimilacion de CO; instantanea (Ai medida) disminuyeron en todas las especies. Esta
respuesta puede explicarse debido a que cuando la intensidad de radiacion es baja, la
inversion en enzimas fotosintéticas no se maximiza (Lambers et al. 1998) y las diferencias
intrinsecas entre especies, respecto a su capacidad fotosintética, no se expresan. Por tanto, en
estas condiciones de baja irradiancia cobra mayor importancia relativa la morfologia. Es
decir, se maximiza el SLA pero existen limitaciones para maximizar la asimilacion, al
derivarse el nitrogeno foliar hacia la captura de fotones (Evans y Terashima 1988).

Con intensidades de radiacion extrema la importancia relativa de la asignacion a hojas
(LMR) para explicar modificaciones en la RGR es dificil de prever. Por un lado, la intensidad
de la luz puede desemperiar un papel en la modificacion del equilibrio de parametros de
crecimiento, en el que las variaciones en el LMR son poco relevantes para la explicar
variaciones en la RGR (Poorter 1989, Shipley 2006). La estabilidad de la proporcion de
biomasa asignada a hoja encontrada en todas las especies de Physaria (salvo para P.
pinetorum) esta de acuerdo con lo encontrado por Poorter (1989) y Shipley (2006) para
especies herbaceas silvestres. Por otro lado, hay estudios que muestran que el LMR puede
ser tan importante como el SLA para determinar la RGR a bajas y altas intensidades de luz
(Poorter y Van der Werf 1998). En mi trabajo el cambio en el LMR se observo solo para P.
pinetorum una vez retirado el sombreado vegetativo. Asi cuando esta especie estuvo sometida
a estrés por luz en pre-antesis, en la siguiente etapa (post-antesis), respondié con un
incremento en la asignacion a hoja (LMR). En general este tipo de respuesta es esperada para
una especie perenne para la cual el recurso limitante no es la luz (Poorter et al. 2009). Las
diferencias se relacionan a la morfologia foliar de las plantas. En general el aumento del LMR
con un incremento de la irradiancia se asocia al aumento la densidad de la hoja debido a una
mayor fraccion de parénquima de empalizada con células méas apretadas y con mas alta
concentracion de TNC (Hanson 1917, Onoda et al. 2008, Niinemets et al. 1998).

Los hidratos de carbono no estructurales almacenados en la raiz (TNC) durante la
etapa vegetativa, mostraron una respuesta directamente vinculada al ciclo de vida. El
sombreado vegetativo aumenté el contenido de TNC en las especies perennes mientras que
en las anuales las reservas, no cambiaron. Es importante el carbono almacenado en distintas
etapas del crecimiento como una importante fuente de carbohidratos para el llenado de las
semillas (Richards 1996, Borras et al. 2004), considerando que la asimilacion actual no
siempre es estable ya que depende de la intercepcion de la radiacion por el area foliar verde.
En general la asimilacion actual disminuye durante el llenado de las semillas debido a la
senescencia de las hojas, aun cuando la demanda de carbono es muy alta para las semillas
en crecimiento. Por este hecho la importancia de la removilizacion de reservas, la cual a su
vez depende de la relacion fuente-destino y de la especie (Sadras et al. 1993). Por otro lado,
se ha sido enfatizado en la literatura el rol de las reservas presentes en los tejidos antes de la
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floracion como amortiguadores de los cambios en el rendimiento ante condiciones adversas
0 en regiones donde el ambiente es poco predecible (Blum et al. 1994, Yang et al. 2000,
Slewinski 2011, Shiferaw et al. 2011).

En las especies anuales, la acumulacion de reservas es una estrategia de asignacion
Optima solo en pre-antesis (Wardlaw 1967, Schaffer et al. 1982, Chiariello y Roughgarden
1984), ya que los hidratos de carbono acumulados pueden retraslocarse méas tarde para el
crecimiento y la reproduccion, amortiguando el efecto del déficit durante la floracion. En las
especies perennes tanto silvestres como cultivadas, la acumulacion de reservas es un rasgo
importante que les permite el re-crecimiento en la proxima estacion de cultivo (Wyka 2000,
Glover et al. 2010) y por lo tanto es relevante durante todo el ciclo de vida.

El cambio en las prioridades de asignacién con baja radiacion (un aumento de los
TNC en pre-antesis) encontrado en este trabajo para las perennes suele tener una relacion
directa con la capacidad de perpetuacion inter-anual (Stock et al. 1987, Lubbers y Lechowics
1989, Kobe 1997). Esta mayor inversion en hidratos de carbono fue evidente en ambas
especies aunque su destino durante la floracion parece diferir (Cuadro 2.6). Estos resultados
permiten especular una menor longevidad para P. pinetorum, que se puso a prueba en el
capitulo 4 de esta tesis.

2.4.2 Baja disponibilidad de fotoasimilados: Sombreado post-antesis.

La baja disponibilidad de radiacion durante la etapa reproductiva no tuvo efecto en la
tasa de crecimiento y en la biomasa total de P. angustifolia, P. gracilis y P. mendocina, pero
si en la perenne P. pinetorum. La estabilidad en la RGR y en la biomasa total en las tres
especies estuvo acompafiada por la estabilidad en los atributos responsables de los ajustes en
el crecimiento (LAR, SLA, LMR, RMR, ER, NAR).

La falta de respuesta a la baja irradiancia encontrada en las especies de Physaria fue
similar a lo que ocurre en otras especies cultivadas, en las cuales la mayor acumulacion de
materia seca ocurre antes del periodo de antesis (Siddique et al. 1989, Slafer et al. 1990). Por
ejemplo, en cultivos de Lupino (Lupinus angustifolius. L) y de Arveja (Pisum sativum. L) la
acumulacion de biomasa y el rendimiento disminuyen cuando la limitacion de la fuente
ocurre diez dias antes del inicio de la floracion (Sandafia y Calderini 2012). De la misma
manera, para las tres especies evaluadas en este trabajo, un estrés en etapa reproductiva no
fue limitante para la acumulacién de biomasa. Por el contrario la perenne P. pinetorum
mostré sensibilidad a la disminucion de la asimilacién en la etapa reproductiva, con una
estrategia conservativa en el uso del carbono adquirido, evidenciado por la disminucién de
la biomasa total y la RGR (Figura 2.3 b).

La asimilacion de CO2 por unidad de &area disminuyé con el sombreado en etapa
reproductiva en todas las especies (Figura 2.1 b). A nivel fisioldgico las hojas sombreadas
durante algun periodo de su crecimiento resultan en hojas con baja capacidad fotosintética y
bajo contenido de nitrdgeno por unidad de area, y una mayor inversion total del nitrégeno
disponible en compuestos de clorofila y captadores de luz (Evans 1996, Hikosaka y
Terashima 1996, Evans y Poorter 2001). La respuesta en Physaria es opuesta a la de otras
especies capaces de mantener constante su capacidad fotosintética, en las que en general se
encuentra al SLA como el parametro mas importante en la determinacion de la capacidad de
las plantas para aclimatarse a ambientes de distinta radiacién. Este mecanismo permite que
con la mitad de la irradiancia la hoja pueda mantener el carbono ganado por unidad de masa
doblando su SLA (Poorter et al. 2006). Salvo para la especie anual P. angustifolia en post-
antesis, no encontré en mi experimento evidencia de que el cambio en el SLA pueda
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compensar una disminucién del 65% de la radiacion incidente. La compensacion en post-
antesis en la anual P. angustifolia parece deberse, no obstante, a la disminucién notable del
ritmo de asimilacion coincidente con la senescencia de las hojas al finalizar el ciclo de vida.

Sin embargo, en este sistema, P. pinetorum fue la Unica especie que mostrd un
aumento del SLA con sombreado reproductivo, el cual no compensd la baja irradiancia
debido a que la asimilacion de CO, la tasa de crecimiento relativo (RGR) y la biomasa total
disminuyeron (Figura 2.1 b, Cuadro 2.1 y 2.2). Para las otras tres especies de Physaria, la
asimilacion disminuyd pero el crecimiento se mantuvo estable (Figura 2.1 by Cuadro 2.1y
2.2). En este sentido algunos autores describen que existe evidencia sobre la menor
importancia relativa del componente fisioldgico (asimilacién) versus el estructural sobre el
crecimiento de algunas plantas y, en esos casos el coeficiente de correlacion entre la
fotosintesis maxima y la tasa intrinseca de crecimiento relativo (RGR) suele ser muy bajo
(Poorter y Remkes 1990).

En cultivos de grano la sensibilidad a la limitacion de la fuente depende del momento
en el cual se restringe la radiacion (Jiang y Egli 1995, Egli y Bruening 2002, Kantolic et al.
2013). Los resultados encontrados en la perenne P. pinetroum, permiten determinar una
mayor sensibilidad de esta especie durante el periodo reproductivo, debido a que con baja
disponibilidad durante este periodo mantuvo una estrategia conservativa del carbono
adquirido, con una disminucidn de la tasa de crecimiento (RGR) y de la biomasa total.

2.4.3 Alta disponibilidad de fotoasimilados: Remocion de yemas florales.

El incremento en la disponibilidad de asimilados generada por el corte de botones
florales modifico las estrategias de asignacion de carbono en las cuatro especies de Physaria.
Como se hizo evidente en los demas tratamientos (SV, SR), estos cambios no estuvieron
relacionados con lo esperado para el ciclo de vida anual o perenne (Figura 2.3). Physaria
gracilis (anual) y P. pinetorum (perenne) tuvieron una respuesta similar, intensificando la
capacidad de adquisicion de carbono, lo cual se hizo evidente con el incremento en la
asignacion a biomasa y a reproduccion (estrategia adquisitiva). Se ha propuesto (Thompson
et al. 1995, Egli 1993, Kumudini 2002) que la disponibilidad de asimilados y la acumulacion
de biomasa muestran una asociacion positiva con la asignacion a érganos reproductivos. Asi,
la mayor disponibilidad de asimilados generada por la remocidn de estructuras reproductivas
puede modificar el patron de asignacion de biomasa, dando como resultado un aumento en
el crecimiento (Rood y Major 1984) y en la asignacion a reproduccion. EI aumento de la
biomasa suele estar acompafiado de un aumento en la asignacion a hojas (LMR, Kim et al.
1993). Esta respuesta general fue la encontrada en P. pinetorum.

Un incremento en la produccion de asimilados podria no implicar un impacto en el
rendimiento, a menos que los fotoasimilados sean asignados a los drganos cosechados de
importancia economica (Kumudini 2002). En dos de las especies evaluadas P. gracilis y P.
pinetorum, el aumento de la tasa de crecimiento relativo y la biomasa provocado por la
remocién de yemas florales determiné una mayor asignacion a reproduccion (ER, Cuadro
2.4). La mayor capacidad de los destinos (mayor nimero de botones florales por tallo
florifero) fue responsable de una mayor tasa de asimilacion (NAR). El cambio en la
asimilacion puede vincularse al hecho que los destinos no pueden utilizar todos los
asimilados disponibles (Egli y Bruening 2002) y acumulan el exceso de asimilados en la hoja
lo cual regularia la fotosintesis (Mondal et al. 1978, Miceli et al. 1995). En otras etapas del
ciclo, por ejemplo en pre-floracién, se ha encontrado este efecto de los destinos sobre la
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fotosintesis, con un aumento del carbono disponible para el llenado de los granos (Wien y
Tayo 1979, Kao 1980, Rood y Major 1984, Borras et al. 2004).

Otro mecanismo implicado en la asignacién a reproduccion producto de la remocién
temprana de destinos se ha reportado para especies indeterminadas como soja (Glycine max
(L) Merrill) y colza (Brassica campestris L. y B. napus). En particular se observa un efecto
sobre la fenologia y el esfuerzo reproductivo, cuando se remueven estructuras reproductivas:
la remocion provoca una extension del periodo vegetativo debido a la detencidn del proceso
de senescencia foliar (Noodén y Penney 2001).

Pese a los cambios ocasionados por la remocion de estructuras reproductivas en P.
gracilis y P. pinetorum, en las otras dos especies (P. mendocina y P. angustifolia) la
remocion no tuvo efecto sobre el crecimiento y los atributos relacionados a él. En este sentido
se ha encontrado que la remocion de yemas florales no cambia la capacidad fotosintética en
casos en que los destinos no son limitantes, y el excedente de asimilados producidos por la
falta de destinos, se desvia hacia drganos alternativos (estructuras de soporte) y al pool de
reservas (Egli y Bruening 2002 Matloobi et al. 2008). En las respuestas de P. mendocina y
P. angustifolia, la estabilidad de la tasa de crecimiento y la biomasa total no fueron, sin
embargo, acompariadas por un aumento esperable en las reservas o en la particion de
biomasa.

Nuevamente como en los demas tratamientos aplicados (SV, SR) P. mendocina
presenta un comportamiento mas estable frente a la variacion en la disponibilidad de
recursos, con una estrategia conservativa. La respuesta de esta especie apoya la hipotesis que
plantea que las especies perennes son mas estables frente cambios en la disponibilidad de
recursos (Lubbers 1982).

2. 5. Conclusiones

En este estudio se puso a prueba la hipotesis que plantea que la disponibilidad de
asimilados determina diferencias en las estrategias de adquisicion y particién de carbono
dependientes del ciclo de vida. Se predijo que las especies anuales modificarian algunos
caracteres estructurales y funcionales de manera de generar una estrategia adquisitiva,
cuando la disponibilidad de recursos es alta. Por el contrario con baja disponibilidad de
recursos los cambios en algunos atributos les conferirian una estrategia conservativa del
carbono adquirido. Se predijo también que este mismo conjunto de atributos permaneceria
estable en las especies perennes, independientemente de la disponibilidad de recursos, con
una estrategia siempre conservativa.

Los atributos estructurales y funcionales elegidos como determinantes del
crecimiento e involucrados en caracterizar las estrategias adquisitiva y conservativa en el uso
de los recursos variaron en relacion a la disponibilidad de carbono, a la especie (especie-
especifico), y no fueron estrictamente dependientes del ciclo de vida. Cuando se analiz6 la
biomasa total y la tasa de crecimiento relativa las especies anuales, P. angustifolia y P.
gracilis, respondieron de acuerdo a la hipotesis planteada con un crecimiento y produccion
poco estables frente a condiciones ambientales cambiantes. En las especies perennes, en
cambio, el crecimiento (biomasa total y RGR) tuvo una respuesta diferente, que dependié de
la especie y no del ciclo de vida. Por un lado, P. mendocina, en general, mostré una estrategia
conservativa manteniendo estable su crecimiento cuando las condiciones de disponibilidad
ambiental variaron y, por otro, P. pinetorun tuvo un comportamiento similar al de las especies
anuales, es decir una respuesta notable a la variacion en la disponibilidad de recursos (Figura
2.4).



TNC%

==Anuales-C ==Anuales-R ++ Anuales-SV

TNCg

ER

Ok B. Total

39

Las reservas almacenadas en pre-antesis fueron el Unico atributo cuya respuesta se
vinculd al ciclo de vida. En las especies anuales la concentracion de carbono almacenado en
la raiz se encontrd constante ain con variaciones de la disponibilidad ambiental, mientras
que las dos perennes tuvieron un incremento de las reservas frente a una disminucion de la
radiacion en etapa vegetativa (Figura 2.4). En estas dos especies la menor disponibilidad de
radiacion en pre-antesis produjo una clara disminucion de la asimilacion, de la tasa de
crecimiento y de la biomasa, y un cambio en la particion en la que se privilegio el
almacenamiento de reservas. Estos resultados muestran una clara estrategia conservativa en
el uso del carbono adquirido, en la que el almacenamiento representa un destino jerarquico
prioritario. Esta mayor inversion a reservas frente a condiciones de estrés suele tener una
relacién directa con la capacidad de perpetuacion inter-anual de las especies perennes (Stock
et al. 1987, Lubbers y Lechowics 1989, Kobe 1997).
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Figura 2.4: Diagramas de arafia para las dos especies anuales (P. gracilis y P. angustifolia) y para
cada una de las perennes (P.pinetorum y P. mendocina). Los diagramas resumen como se asocian
los distintos atributos elegidos en relacién a los tratamientos aplicados durante el peridodo de pre-
antesis. Tratamientos: SV= sombreado vegetativo, C= control, R= remocion de yemas florales.
Atributos: Relacion de area foliar (LAR), area foliar especifica (SLA), asignacion proporcional a
hojas (LMR), esfuerzo reproductivo (ER), porporcion de hidratos de carbono no estructurales (TNC
%) y contenido de hidratos de carbono no estructurales (TNC g).
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Sin embargo, aunque las reservas durante el periodo de pre-antesis se comportaron
como se esperaba en relacion al ciclo de vida (anuales y perennes) de las especies, esta
respuesta difirio entre las dos especies perennes al avanzar el ciclo. En la etapa reproductiva
P. mendocina mantuvo el contenido de reservas y P. pinetorum no, siendo ademas la Gnica
especie que disminuyo su crecimiento como consecuencia de estrés en etapa reproductiva.
Estos resultados muestran una estrategia de corto plazo en P. pinetorum, en la cual una
situacion de estrés comprometeria su supervivencia futura. Se demuestran asi diferencias
especificas entre las perennes en la jerarquia del mantenimiento de una roseta viable
(longevidad) y la produccién de semilla.

En relacion a la determinacion del periodo de cultivo para Physaria, el conjunto de
rasgos estructurales y funcionales evaluados a lo largo de un gradiente en la disponibilidad
de carbono en plantas con diferente ciclo de vida permitio establecer el destino jerarquico del
carbono, y asi, determinar el periodo mas sensible para este grupo de especies. En este sentido
en mi trabajo encontré que:

e Ladisponibilidad de carbono durante el periodo pre-antesis fue determinante
para el crecimiento de las cuatro especies de Physaria.

e La disponibilidad de carbono durante el periodo de post-antesis fue critica
Unicamente para la especies perenne P. pinetorum.

e Lasensibilidad a los diferentes periodos del ciclo y el comportamiento de las
reservas sugieren diferencias especificas dentro de las perennes en la jerarquia
del mantenimiento de una roseta viable (longevidad) y la reproduccion actual.

En torno al debate actual del desarrollo de nuevos cultivos perennes para mantener la
sustentabilidad de la agricultura (Pimentel et al. 2012), las estrategias del uso del carbono en
las dos especies perennes encontradas en mi trabajo representan ideotipos alternativos para
ambientes con diferente disponibilidad de recursos. Por un lado P. mendocina, con una
estrategia conservativa para la adquisicion de carbono, puede ofrecer beneficios como un
cultivo perenne que amortigua la biomasa y la asignacion a reproduccion en afios con baja
disponibilidad de agua y nutrientes, pero sacrifica una rapida produccion de biomasa cuando
los recursos son abundantes. Inversamente, P. pinetorum exhibe una estrategia intermedia
con caracteres que soportan una alta tasa de crecimiento, con lo cual podria ser sensible a
periodos infrecuentes de alta disponibilidad de recursos. Sin embargo, esta especie presenta
una baja tolerancia a un estrés en el periodo reproductivo y una diminucion de las reservas
en dicho periodo, lo cual podria variar significativamente la biomasa, la supervivencia y la
produccién de semilla entre afios.

El entendimiento de la influencia ambiental es un paso critico para la introduccién de
especies silvestres en cultivo, en particular en ambientes con restricciones. Los ambientes de
tipo Mediterraneo poseen sequia terminal y heladas de primavera tardia (Richards 1991), que
son limitantes para el crecimiento de las plantas. Las especies anuales y la especie perenne
P. pinetorum, debido a su inestabilidad en la produccion de biomasa en torno a cambios en
la disponibilidad ambiental, presentarian dificultades en estos ambientes con alta variacion
inter-anual de los recursos. Por su parte P. mendocina combina una produccién moderada de
biomasa, con una alta acumulacién de hidratos de carbono propia de una estrategia
conservativa en el uso de los recursos; en este contexto esta especie seria el ideotipo mas
adecuado de cultivo para estos sistemas productivos.

En relacion a las diferencias encontradas en este capitulo para las dos especies
perennes en torno a las reservas carbondas y su posible implicancia en la longevidad y
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reproduccion futura, en el capitulo IV se explora con més detalle el rol de los hidratos de
carbono en ambas especies. Asi se evalla la influencia de la historia previa de acumulacion
de hidratos de carbono sobre cambios en la estrategia de adquisicion y particion de carbono
y su asociacion con la supervivencia y estabilidad del rendimiento.
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CAPITULO IIl: RESPUESTAS DEL RENDIMIENTO Y SUS COMPONENTES A
LA RELACION FUENTE-DESTINO EN ESPECIES ANUALES Y PERENNES DE
PHYSARIA (BRASSICACEAE).

Nota: Este capitulo fue publicado en Industrial Crops and Products: Masnatta, W, y Ravetta,
D. 2011. Seed-yield and yield components response to source-sink ratio in annual and
perennial species of Lesquerella (Brassicaceae). Ind. Crops Prod., 34. 1393— 1398

3.1 Introduccion

A pesar de los beneficios de los sistemas de cultivos perennes y la necesidad de
diversificacion de la produccion agricola, el desarrollo de cultivos perennes afronta el
compromiso entre la perennidad y el rendimiento, predicho por la teoria de la historia de vida
(Stearns 1992). Este supuesto ha sido discutido, y se ha propuesto que las especies perennes
producen una pequefia cantidad de semillas como resultado de la seleccién natural en un
ambiente estable y competitivo en el cual se favorece la longevidad, lo que entonces
transformaria el problema en una cuestion de particion de asimilados (DeHaan et al. 2005).
Algunos autores sugieren que por seleccion y mejoramiento es posible incrementar el
rendimiento sin descartar atributos asociados con la perennidad, debido a que la seleccion
simultanea para caracteres negativamente relacionados podria ser exitosa (Cox et al. 1999).

Sin embargo, uno de los problemas de la seleccion por rendimiento en especies
perennes es que la produccion de semillas de las accesiones mejoradas suele aumentar solo
durante el primer afio y luego disminuye notablemente en afios subsiguientes es decir, se
reduce la longevidad del cultivo (tendencia a la “anualizacion”, Piper 1992). Incluso los
defensores de los cultivos de grano perennes han establecido que no se pueden esperar altos
rendimientos comparables a los granos anuales debido a las compensaciones entre la semilla
y atributos relacionados a la perpetuacion y longevidad (Wagoner y Schaeffer 1990).

La longevidad podria estar asociada con una mayor adquisicion. Por lo tanto, una
planta que viva un periodo mas puede asignar menos de su total de recursos para la
reproduccion en forma de porcentaje, mientras que su cantidad absoluta puede aumentar. En
la agricultura, un mayor indice de cosecha (unidades de grano por unidades de biomasa aérea)
ha sido un camino importante para el rendimiento. Pero el rendimiento es el objetivo
principal, no el indice de cosecha. Una pequefia cantidad de indice de cosecha podria ser
sacrificado si la productividad total del sistema fuera incrementada (Dehaan y Van Tassel
2014). También otros autores han propuesto que el crecimiento compensatorio en plantas
perennes estaria manejado por los productos de la fotosintesis actual, y no siempre implicaria
el uso de las reservas almacenadas (Richards y Caldwell 1985), con lo cual la longevidad de
la planta no siempre se veria comprometida.

Los mayores esfuerzos en el desarrollo de versiones perennes de cultivos ya
establecidos se han hecho en cereales (por ejemplo, centeno, maiz, arroz y sorgo) y
particularmente en mejoramiento de trigo perenne que es una opcion en regiones agricolas
de secano (Wagoner 1990, Glover et al. 2010). Estos cultivos perennes de grano han sido
originados a partir de la domesticacion de especies silvestres o de la hibridacion de los
cultivos anuales actuales con sus parientes perennes (Cox et al. 2002). Particularmente para
el trigo, la domesticacidén y comercializacion ha sido dificil pero, por ejemplo, su hibridacion
con versiones perennes de otros cereales ha proporcionado material genético util para la
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tolerancia a enfermedades, resistencia al frio, madurez temprana y tolerancia a la sequia en
el trigo anual (Friebe et al. 1996).

También se ha avanzado en la domesticacion de oleaginosas perennes con idea de
combinar el rendimiento de una especie anual con la longevidad de su silvestre perenne
(Hulke y Wyse 2008, Kantar et al. 2014). La seleccion recurrente para aumentar la
produccion de semillas ha tenido éxito en dos especies perennes silvestres relacionadas con
el girasol, Helianthus maximiliani y Silphium integrifolium. Cada especie silvestre tiene un
conjunto diferente de caracteristicas que limitan su utilidad como un cultivo de grano y cada
una tiene Unicas adaptaciones mas alla del habito perenne que podrian aumentar su valor o
acelerar su domesticacion. Por ejemplo, S. integrifolium tiene raices profundas y es
relativamente poco afectada por la sequia a corto plazo, mientras que H. pauciflorus es
propagada facilmente por reproduccién asexual haciendo cultivares clonales factibles (Van
Tassel et al. 2014).

Tanto en perennes como en especies anuales, las mejoras del rendimiento han avanzado
en base a la comprension de alteraciones en la relacion fuente-destino durante las diferentes
etapas fenoldgicas (Borras et al. 2004, Wagoner 1995, Davies et al. 2005). En este sentido,
se ha reportado para cultivos como soja (Glycine max (L) Merrill) y colza (Brassica
campestris L. y B napus) un efecto sobre la fenologia y el esfuerzo reproductivo cuando se
remueven estructuras reproductivas: la remocion provoca una extension del periodo
vegetativo debido a la detencidn del proceso de senescencia foliar (Noodén y Penney 2001).
Otra consecuencia de este proceso es el incremento de la actividad fotosintética durante la
etapa vegetativa (Borras et al. 2004) con un aumento del carbono disponible para el llenado
de los granos (Wien y Tayo 1978, Kao 1980, Rood y Major 1984).

La relacion fuente-destino que regula la particion de carbono en las plantas, es
moderada por numerosos factores, dentro de los que se incluye la capacidad buffer de los
organos de almacenamiento (Patrick 1988, Wardlaw 1990). La magnitud de la movilizacion
de reservas durante el llenado de grano y la contribucidn de estas reservas al rendimiento
dependen de como las diferentes especies son afectadas por la relacion fuente-destino, la cual
a su vez esta fuertemente influenciada por las condiciones del ambiente (Sadras et al. 1993).
Asi, estas asociaciones involucradas en la variacion de fotoasimilados no son estéticas y
pueden cambiar a lo largo del periodo de desarrollo del cultivo (Carcova et al. 2004). Por
ejemplo, una reduccién del suministro de fotoasimilados en pre-antesis reduce el carbono
almacenado durante esta etapa (Gallagher et al. 1975, Snyder et al. 1993), disminuye el
crecimiento y la expansion del area foliar (Kumudini 2002), y modifica la composicion
quimica de la hoja (nitrégeno y contenido de clorofila). Todos estos cambios pueden reducir
la capacidad fotosintética de la planta (Ashraf y Bashir 2003) y asi el rendimiento final. La
evaluacion temprana del equilibrio fuente-destino de un cultivo puede ofrecer la posibilidad
de ajustar programas de seleccion y practicas agricolas propias de ese cultivo (Bingham et
al. 2007)

El objetivo de este capitulo fue determinar el efecto de la relacion fuente-destino en
el rendimiento de semilla y sus componentes en especies anuales y perennes de Physaria. Se
espera que la disponibilidad de fotoasimilados determine diferencias dependientes del ciclo
de vida, en las estrategias de adquisicion y particion de carbono (Hip6tesis 1). Se predice
que:

Prediccion 1.3: Las diferencias en el patrén de asignacién de especies anuales y
perennes determinaran en las perennes una mayor estabilidad del rendimiento ante cambios
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en la disponibilidad de asimilados (relacion fuente-destino), en relacién a sus co-genéricas
anuales.

Prediccién 1.4: Debido a que el peso de la semilla es el componente del rendimiento
mas homeostatico (Harper 1967), la variacidn del rendimiento debido a modificaciones en la
relacion fuente-destino, estard determinado por cambios en el namero frutos por planta y el
namero de semillas por fruto.

Prediccién 1.5: En las especies anuales la alta disponibilidad de fotoasimilados
determinard una mayor asignacion a rendimiento, como consecuencia de una mayor duracion
de la etapa reproductiva y una mayor produccion de frutos. Por el contrario, en las especies
perennes la duracion de la etapa reproductiva no se vera modificada y como consecuencia el
rendimiento y sus componentes se mantendran estables.
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3.2 Materiales y Métodos
3.2.1 General

Para poner a prueba la Hipotesis 1 y las predicciones 1.3, 1.4 y 1.5, se realizd un
experimento en condiciones de campo durante la estacion de crecimiento que abarcé desde
el 18 de febrero de 2008 hasta el 15 de diciembre del afio 2008, en Gaiman-Chubut Argentina
(43° 14'S, 65° 18'W). La temperatura media fue de 12,2 °C, con una maxima media de 20,05
y una minima de 4,95 °C. El total de precipitaciones caidas en la zona durante el afio del
experimento fue de 108,5 mm.

El disefio experimental fue completamente aleatorizado con dos factores: relacion
fuente-destino y especie. Estos tratamientos tuvieron como objetivo disponer de grupos de
plantas con diferente disponibilidad de fotoasimilados. De esta manera se dispusieron cuatro
tratamientos de relacion fuente-destino los cuales fueron aplicados a las cuatro especies de
Physaria, dos perennes: P. mendocina y P. pinetorum, y dos especies anuales: P. angustifolia
y P. gracilis. Las semillas usadas en este experimento pertenecen a lineas que se han
sometido a tres ciclos de seleccion. El criterio de seleccion para estas lineas fue el
rendimiento de semilla por planta individual, de stands de plantas creciendo en jardines
introductorios (Gonzalez-Paleo 2010).

Para este experimento las semillas fueron sembradas inicialmente en bandejas de
germinacion con tierra: turba (1:1 para el volumen) el 18 de febrero de 2008 y mantenidas
en invernaculo hasta el trasplante al campo, 59 dias después de la siembra (DDS; 18 de abril
de 2008).

Para generar un rango en la relacion fuente-destino, se redujo la radiacién incidente
(reduccion de la fuente) o se removieron los botones florales (reduccion de los destinos). Los
cuatro tratamientos aplicados fueron: (1) sombreado en pre-antesis: a partir de los 106 dias
después del trasplante (DDT) hasta el momento en que todas las especies alcanzaron la
antesis (157 DDT anuales, y 169 DDT perennes); (2) sombreado post-antesis: desde el
momento en que todas las especies alcanzaron la antesis hasta madurez fisiologica (238 DDT
anuales y 246 DDT perennes); (3) remocion de yemas florales (sensu Horvitz y Schemske
1988, McLaughlin 2003, Sandvik 2001), y (4) control, plantas no tratadas.

Las parcelas fueron sombreadas con media sombra en color negro con una malla que
interceptd el 65 % de la radiacion fotosintéticamente activa. La media sombra fue colocada
sobre estructuras de metal de 1 m de altura, de manera de permitir la circulacion de aire y no
generar un microclima en las parcelas.

Cada tratamiento fue aplicado a 5 parcelas (repeticiones). Cada parcela tuvo un total
de 10 plantas, dispuestas con una distancia entre plantas de 0,17 m y 0,4 m entre hileras.
Durante el curso del experimento la precipitacion total fue de 108,5 mm. Se reg6 con una
frecuencia de 20 dias durante la etapa reproductiva, ya que es critico para la determinacién
del rendimiento, al menos para otras especies del género (P. flendleri, Puppala 2004) y
coincide con la estacion seca en el &rea de estudio. Las malezas fueron removidas
manualmente para evitar la competencia
3.2.2 Mediciones y Observaciones

Cinco plantas por especie y tratamiento fueron cosechadas al final del periodo de
llenado de grano. La biomasa se dividié en brotes vegetativos, raices, semillas, frutos y
estructuras de soporte (estructuras de los érganos reproductores que no sean semillas y
frutas), siguiendo Ploschuk et al. (2005). Cada fraccion fue secada a 70°C durante 48 horas
y luego se peso.
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Los componentes del rendimiento (gramos de semilla por planta, nimero de frutos
por planta, nimero de semillas por fruto y peso de la semilla) fueron medidos para una planta
de cada una de las 5 repeticiones. El peso de la semilla individual se estimé utilizando una
muestra de 50 semillas por planta.

Se siguio la dindmica del desarrollo con mediciones semanales del nimero de plantas
que alcanzaron los diferentes estadios fenoldgicos. Se utilizd la escala desarrollada por
Windauer et al. (2004): boton floral, floracion, fructificacion y madurez fisioldgica. A partir
de estos datos se calculd la duracion del ciclo de crecimiento (dias hasta la madurez
fisioldgica), la duracion de la antesis (floracion) y de la etapa de post-antesis (madurez
fisiolégica).

3.2.3 Analisis estadisticos

El disefio utilizado fue un andlisis de Varianza de parcelas sub-divididas de tres
factores fijos. Los tres factores a ser analizados fueron: Sombreado, Especies y la Remocion.
La Parcela principal fue el sombreado con tres niveles: sombreado pre-antesis, sombreado
post-antesis y, no sombreado. La sub-parcelas fueron las especies con cuatro niveles: P.
angustifolia, P. gracilis, P. pinetorum y P. mendocina. Las sub-subparcelas correspondieron
al factor remocion con dos niveles: remocién y no remocion. Cuando las interacciones fueron
significativas, se realiz6 un ANOVA de un factor para cada especie. El test de Tukey fue
usado como test a posteriori para detectar diferencias significativas entre combinaciones de
factores

Se utiliz6 ANOVA de dos factores (especie x relacion fuente-destino) para comparar
los efectos de la manipulacion de la relacion fuente-destino sobre el rendimiento de semilla
Yy sus componentes.

Para determinar la contribucion relativa de los componentes del rendimiento al
rendimiento de semilla, asociados a la relacion fuente-destino, se realizaron dos analisis de
vias para comparar: 1) El efecto del sombreado pre-antesis y 2) el efecto de la eliminacion
de los botones florales, ambos relativos al tratamiento control. Los analisis de vias se
realizaron con el programa AMOS (Arbuckle y Wothke 1999). Los coeficientes de regresion
estandarizados permiten una estimacion de como un cambio en una unidad de desviacion
estandar de una variable afecta a otra variable (también expresado en unidades de desviacion
estandar) independiente de otras variables.
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3.3. Resultados
3.3.1 Efecto de la relacion fuente-destino sobre el rendimiento de semilla y sus
componentes.

Para las cuatro especies, la respuesta del rendimiento a variaciones en la relacion
fuente-destino fue similar. Comparado con el rendimiento de las plantas control el mas bajo
rendimiento fue encontrado en las plantas sombreadas durante el periodo de pre-antesis. Las
plantas a las cuales se les removieron las yemas florales tuvieron el rendimiento més alto y
plantas con sombreado post-antesis presentaron rendimientos intermedios (p<0,05, Figura
3.1).
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Figura 3.1: Efecto de la relacion fuente-destino (SV=sombreado pre-antesis, SR= sombreado post-
antesis, C= control y R= remocién de yemas florales) sobre el rendimiento (A) y el peso de semilla
(B). Las cuatro especies fueron agrupadas dado que las respuestas al tratamiento fuente-destino no
difirié entre ellas (interaccion especie y tratamiento no significativa). Los valores son las medias *
E.E. Letras diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos (p<0,05).

Hubo diferencias entre especies en el nimero de frutos por planta en respuestas a las
manipulaciones fuente-destino (interaccién significativa entre especies y tratamientos fuente-
destino; p<0,05). Cuando las plantas fueron sombreadas en pre-antesis, el nimero de frutos
por planta fue el mas bajo para las cuatro especies. En el tratamiento de remocidn, la mayor
respuesta en el nimero de frutos fue encontrada para P. angustifolia, P. gracilis y P.
pinetorum. En cambio la perenne P. mendocina mantuvo estable su nimero de frutos en todos
los tratamientos, excepto para el sombreado en etapa de pre-antesis, donde el nUmero de
frutos por planta disminuy6 (Figura 3.2).



48

P. gracilis P. angustifolia P. pinetorum @ P. mendocina
800 -
700 - ¢
600 -
500 -
c
400 - c

. 1ph |,
: . ‘
Figura 3.2: Efecto de la relacion fuente-destino (SV=sombreado pre-antesis, SR= sombreado post-
antesis, R=remocion de yemas florales) sobre el nimero de frutos por planta, para cuatro especies de
Physaria. Los valores son las medias + E.E. La interaccion tratamiento * especie resulto significativa

(p<0,05) por lo cual el efecto de los tratamientos fue analizado para cada especie por separado. Letras
distintas indican diferencias significativas entre tratamientos para cada especie por separado.
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La respuesta del nimero de semillas por fruto a la manipulacion fuente-destino difirio
entre especies (interaccion significativa, p<0,05). En las cuatro especies el nimero de
semillas por fruto fue mas bajo con el tratamiento de sombreado vegetativo. La remocion de
yemas florales incrementd el nimero de semillas por fruto en P. pinetorum, mientras que en
las otras tres especies no hubo diferencias significativas en el nimero de semillas por fruto
entre tratamientos de disponibilidad de fotoasimilados (Figura 3.3).
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Figura 3.3: Efecto de la relacion fuente-destino (SV=sombreado pre-antesis, SR= sombreado post-
antesis, C= Control y R= remocion de yemas florales) sobre el nimero de semillas por fruto para
cuatro especies de Physaria. Los valores son las medias + E.E. La interaccion tratamiento * especie
resulto significativa (p<0,05) por lo cual el efecto de los de los tratamientos fue analizado para cada
especie por separado. Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos para cada
especie por separado.
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3.3.2 Efecto de la relacién fuente-destino sobre la duracion de las etapas de pre y post-
antesis.

Unicamente el tratamiento de remocion de yemas florales resultd en cambios en la
duracion de las etapas vegetativa y reproductiva (interaccion significativa tratamiento*
especie p<0,005). En la etapa de pre-antesis, la remocion provocd cambios Gnicamente en la
especie anual P. angustifolia, con un alargamiento de la etapa (Cuadro 3.1). También, la
remocion de yemas florales determiné cambios en la duracién de la etapa reproductiva, los
cuales no estuvieron vinculados al ciclo de vida de las especies. Asi, este tratamiento de
remocion extendio el periodo reproductivo de las anuales, P. gracilis, P. angustifolia y de la
perenne P. pinetorum. Por su parte, la perenne P. mendocina no cambid su fenologia debido
al tratamiento de remocion (Cuadro 3.1).

Cuadro 3.1: Efecto de relacion fuente-destino (SV=sombreado pre-antesis, SR= sombreado post-
antesis C= control y R= remocion de yemas florales) sobre la duracién de las etapas de pre y post-
antesis (DDS, dias después de la siembra) para las cuatro especies de Physaria. Los valores son las
medias + E.E. La interaccion tratamiento * especie resulto significativa (p<0,05) por lo cual el efecto
de los tratamientos fue analizado para cada especie por separado. Letras distintas indican diferencias
significativas entre tratamientos para cada especie por separado.

Fenologia (DDS) Fzg?‘ttzmézr;?;o P.gracilis  P.angustifolia P.pinetorum P.mendocina
sV 42+3 a 42 + 3a 40+2 a 40+2a
Duracion de la etapa de pre- SR 3% +2a 3% +2a 33+2a 33+2a
antesis (Boton - Floracion) C 3%+2a 36 +2a 33 +2a 33+2a
R 36 +2a 54+ 3b 33 +2a 33+2a
Y 8l+4da 8l+4a 78 £ 3a 78+3a
Duracion de la etapa de post- SR 81 £2 a 81 £2 a 78+3a 78+3a
antesis (Floracion- Madurez) C 8l+2a B8l+2a 78+3a 78+3a
R 97+3 b 9743 b 93 +3b 78+3a

3.3.3 Contribucion relativa de los componentes del rendimiento a la produccion de
semillas.

Cuando se compararon los tratamientos de control y sombreado pre-antesis, el
rendimiento de semilla fue explicado principalmente por dos variables: el namero de frutos
por planta y el peso de la semilla (Figura 3.4 A). Los analisis de vias permitieron cuantificar
la importancia relativa de los efectos directos e indirectos. EI nimero de frutos por planta
afectd negativamente el rendimiento a través de efectos indirectos sobre el nimero de
semillas por fruto y el peso de la semilla. No obstante, el efecto negativo indirecto de esta
variable sobre el rendimiento fue relativamente mas bajo (= -0,049) que el efecto directo
(B=0,71; Figura 3.4 A). Por otro lado, el nimero de semillas por fruto no explico diferencias
en el rendimiento.
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Las relaciones funcionales entre el rendimiento y sus componentes encontradas para
el tratamiento de remocion de yemas florales fueron las mismas a las encontradas para el
sombreado pre-antesis. Se observo un efecto directo y positivo sobre el rendimiento del
namero de frutos por planta y del peso de las semillas (Figura 3.4 B) y un efecto negativo
indirecto sobre el nimero de frutos por planta. El efecto indirecto fue mas bajo (p = -0,18)

que el efecto directo (B=0,71; Figura 3.4 B).

Figura 3.4: Diagrama de vias para las cuatro especies juntas, mostrando los efectos de los
componentes del rendimiento sobre el rendimiento (g semilla*planta™) para plantas que recibieron:
A) sombreado pre-antesis y B) remocion de yemas florales. Se muestran los coeficientes de regresion
directos entre variables. Los coeficientes indirectos se calculan multiplicando los coeficientes directos
de todas las vias posibles. Los asteriscos indican efectos significativos de los coeficientes: *** (p<

0,01) y ** (p<0,05).
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3.4 Discusion

En los intentos para identificar los factores fisioldégicos que limitan el rendimiento se
deben integrar las interacciones fuente-destino, espacial y temporalmente (Patrick 1988). Por
su impacto sobre el éxito reproductivo (y en ultima instancia el fitness) este balance ha estado
fuertemente influido por la seleccion natural determinando la existencia de diferentes
estrategias de vida (Stearns 1992). Mientras que las especies silvestres anuales invierten la
mayoria de los carbohidratos en la formacion de semilla, las herbéaceas silvestres perennes
usan una mayor proporcion de carbono para producir raices y drganos de almacenamiento
(Chapin 1980, Schultz 1982, Tilmam 1988). Esta capacidad de almacenamiento no solo es
utilizada en la perpetuacion interanual sino que puede proveer una fuente de carbono durante
periodos de estrés. La existencia de esas diferencias en la acumulacién de reservas y sus usos
generd mis predicciones las cuales sostienen que frente a diferencias en la relacion fuente-
destino (producidas por diferencias en la disponibilidad ambiental) las especies perennes
tendrian un rendimiento mas estable que sus co-génericas anuales.

En contra de esta prediccion se encontrd que las especies anuales y las perennes
mostraron una respuesta similar del rendimiento frente a la variacion de la relacion fuente-
destino. En las cuatro especies, el rendimiento disminuyo con el tratamiento de sombreo pre-
antesis, y se incremento con la remocion de yemas florales (Figura 3.1). La disminucion del
rendimiento resulté de cambios en el nimero de frutos por planta y en el nimero de semillas
por fruto. Esta misma respuesta a la reduccion en el suministro de asimilados pre-antesis fue
encontrada en otra Brasicaceae anual, Brassica napus (Tayo y Morgan 1979, Diepenbrok
2000) y en girasol (Cantagallo y Hall 2002), ambas especies con un proceso de domesticacion
mucho mas avanzado que el género Physaria.

Aunque no se exploraron todos los posibles mecanismos detras de estas respuestas,
la reduccion en el suministro de asimilados pre-antesis puede determinar cambios en las
reservas pre-antesis (Snyder et al. 1993), en el desarrollo del area foliar y en el crecimiento
(Kumudini 2002) y composicién quimica de la hoja (contenido de nitrogeno y clorofila de la
hoja). Todos estos caracteres afectan la capacidad fotosintética de la planta (Ashraf y Bashir
2003) y su rendimiento final.

El efecto de la remocion de yemas fue un incremento del rendimiento, en el nimero
de frutos por planta para tres de las especies (las dos anuales y la perenne P. pinetorum) y en
el namero de semillas por fruto s6lo en P. pinetorum (Figuras 3.2 y 3.3), lo cual sobre-
compensd el rendimiento final. El incremento en el rendimiento estuvo asociado al
alargamiento de la etapa reproductiva (Cuadro 3.1). Un ndmero de mecanismos
compensatorios se han encontrado en otras especies. Por ejemplo, un incremento en los
destinos causa un incremento en la tasa fotosintética (Giffor y Evans 1981, Garnier 1992).
En este sentido, se ha reportado para otras especies de Brassicaceae (por ej. B. campestri,
Biswas y Mandal 1987 y B. napus, Rood et al. 1984), que la remocion temprana de las
estructuras reproductivas retrasa la senescencia de las hojas y los tallos, lo cual puede
contribuir por méas tiempo a la fotosintesis durante el periodo de post-antesis (Noodén y
Penney 2001). La extension del periodo reproductivo con el incremento de la tasa
fotosintética podria ser el mecanismo compensatorio que da como resultado el mayor nimero
de frutos para las anuales P. gracilis, P. angustifolia y la perenne P. pinetorum.

El incremento en la relacion fuente-destino causado por la remocién de yemas florales
podria resultar también en un incremento del indice de area foliar y crecimiento de la hoja
durante el llenado de grano (Kumudini 2002), lo cual se traduce en un incremento de la
ganancia de carbono. Al mismo tiempo, y de manera general, en especies perennes de
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floracion indeterminada es frecuente encontrar sobre-compensacion del rendimiento
sustentada en el aumento de la reservas de corto plazo (Obeso 1993). Aun cuando en el corto
plazo esta respuesta ayudaria a mantener el rendimiento, en una planta perenne, podria
reducir la longevidad de la planta, debido a que las reservas usadas para el rendimiento actual
no estarian disponibles para el futuro crecimiento.

La sobre-compensacion del rendimiento se encontro6 sélo en P. pinetorum, sugiriendo
potenciales diferencias en la jerarquia de los patrones de asignacion entre las dos especies
perennes evaluadas. Estos resultados concuerdan con reportes previos (Gonzalez-Paleo y
Ravetta 2011 a y b) que muestran que P. mendocina tiene una estrategia de historia de vida
tipica de una especie perenne, mientras P. pinetorum, a pesar de tener una forma de vida
perenne, posee muchos atributos comiunmente encontrados en las especies anuales. Los
mecanismos detras de esas respuestas deben ser puestos a prueba, especialmente el
entendimiento de la importancia de las reservas, la fotosintesis actual y la particion de
carbono en la determinacion de los componentes del rendimiento, el rendimiento y la
longevidad de la planta.

El analisis de los componentes del rendimiento se ha utilizado para disefiar programas
eficientes de mejora (Egli 1998). La seleccion para incrementar un componente no siempre
resulta en un incremento del rendimiento debido al efecto compensatorio que existe entre
ellos (Millares y Slafer 1995). El analisis de la existencia de relaciones negativas entre
diferentes componentes del rendimiento facilitaria la seleccion de criterios indirectos para
incrementar la produccion de semilla por planta. En mi trabajo para dilucidar los efectos
directos e indirectos (ej. efectos compensatorios) de los componentes del rendimiento sobre
la variacion del rendimiento de semilla, realicé un analisis de vias (path analysis) para los
tratamientos de sombreado pre-antesis y remocion (Figura 3.4 Ay B). Se encontraron efectos
compensatorios entre componentes del rendimiento para ambos tratamientos. Por ejemplo,
se detectd una relacion directa negativa entre el namero de semillas por fruto y el peso de la
semilla, y una relacion indirecta negativa entre el nimero de frutos por planta y el peso de la
semilla a través del nidmero de semillas por fruto. Sin embargo, este efecto fue menos
relevante para el rendimiento de semilla que el efecto directo del nimero de frutos por planta.
Mientras que el nimero de semillas por fruto cambié con la relacion fuente-destino (Figura
3.3), la relacion entre este componente y el rendimiento de semilla no fue significativa en el
andlisis de vias. Asi, en contra de la prediccion propuesta en este capitulo, el nUmero de
semillas por fruto no explico el rendimiento aunque si el peso de la semilla, que fue el
componente mas homeostatico, de acuerdo a la prediccion planteada. Estos resultados
concuerdan con lo reportado para otros cultivos (Slafer y Savin 1994, Haro et al. 2008), los
cuales muestran un alto grado de homeostasis en el peso de la semilla, a pesar de la variacion
en la disponibilidad de asimilados.

Finalmente, a pesar del efecto compensatorio se encontrd que el namero de frutos por
planta es un buen predictor del rendimiento para las especies de Physaria y que podria ser
usado como un criterio de seleccion indirecto en programas de mejoramiento.
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3.5. Conclusiones

Los cambios en el rendimiento y sus componentes resultantes de la manipulacion en
la relacién fuente-destino fueron independientes del ciclo de vida (anual o perenne). En las
cuatro especies el rendimiento disminuy6 con el sombreado pre-antesis y aumentd con la
remocion de yemas florales. La ganancia de carbono durante el periodo de crecimiento
vegetativo puede ser relativamente mas importante para el rendimiento que la fotosintesis
actual durante el periodo de llenado de grano, lo cual significa que la acumulacién de reservas
podria jugar un rol clave tanto en especies anuales como perennes de este género.

Por otra parte, el efecto compensatorio del rendimiento generado por el incremento
de dos de los componentes del rendimiento (nimero de frutos por planta y nimero de semillas
por fruto) y la extensién de la etapa post-antesis, encontrado en el tratamiento de remocion,
si bien sugiere una ventana mas amplia para la determinacion del rendimiento y sus
componentes, podria potencialmente reducir la longevidad en especies perennes.

Los mecanismos detras de esas respuestas necesitan ser evaluados incorporando otros
atributos morfo-fisioldgicos de importancia para la estabilidad del rendimiento. En particular,
es de importancia el entendimiento de la funcidn de las reservas carbonadas, la fotosintesis
actual y la particion de carbono como determinantes del rendimiento y sus componentes y su
efecto sobre la supervivencia y la longevidad en las especies perennes de Physaria. Estos
objetivos son evaluados en el capitulo 4 de esta tesis.

Los cambios en el rendimiento fueron debidos principalmente a la variacion en el
namero de frutos por planta. De esta manera se propone que este componente es un buen
proxi para incrementar el rendimiento en estas cuatro especies de Physaria y que podria ser
utilizado como un criterio de seleccidn indirecto en programas de mejoramiento.
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CAPITULO IV: INFLUENCIA DE LA ACUMULACION PREVIA DE HIDRATOS
DE CARBONO EN LA RESPUESTA DE LAS ESPECIES PERENNES A LA
MANIPULACION DE LA RELACION FUENTE DESTINO.

4.1 Introduccion

El entendimiento de la dinamica del carbono en especies anuales no alcanza para
caracterizar esta dindmica en especies perennes, en las cuales el almacenamiento a largo
plazo y el rebrote imponen una estrategia mas global (Chiarello y Roughgarden 1984,
Lubbers y Lechowics 1989, Wyka 2000). La dindmica fuente-destino dirige cuanto, donde y
cémo se asignan los carbohidratos, y asi se determina la proporcion de materia cosechable
(Slewinsky 2012). Esta dindmica estd fuertemente influenciada por las condiciones del
ambiente del cultivo (Sadras et al. 1993).

La cantidad de hidratos de carbono movilizados entre los diferentes 6rganos de la
planta es dificil de determinar (Wardlaw 1990). A diferentes niveles de radiacion las plantas
obtienen diferentes cantidades de carbono a través de la fotosintesis, y reparten este carbono
de manera diferente entre la construccion y mantenimiento de la biomasa y las varias otras
funciones metabolicas. Con alta radiacion, un suministro continuo de asimilados permite
altas tasas metabdlicas y de crecimiento, al mismo tiempo que se pueden mantener o
incrementar las reservas. Una disminucion de la radiacion causa un problema de equilibrio
de carbono inmediato en los tejidos con alta actividad metabolica, en particular los 6rganos
en crecimiento. En estas circunstancias, los hidratos de carbono almacenados son una
importante, o incluso la Unica, fuente de energia (Veneklaas y Poorter 1998).

En especies anuales, cultivadas, las reservas mejoran la estabilidad del rendimiento
por proveer una fuente alternativa de carbono cuando la capacidad fotosintética declina,
durante las fases tardias del llenado de granos, o durante periodos de estrés biotico y/o
ambiental (Slewinski 2012). La contribucion que hacen las reservas al rendimiento varia en
gran medida con la disponibilidad de recursos del ambiente, las condiciones de crecimiento
y el cultivar. Puede oscilar entre 10 % y 20 % en condiciones libres de estrés (Gebbing et al.
1999, Shearman et al. 2005) y hasta un 50 % bajo estres severo (Blum 1998, van Herwaarden
et al. 1998). Por esta razon, la capacidad de almacenar y removilizar cantidades significativas
de hidratos de carbono de reserva constituye un rasgo deseable para incorporar en cultivos
para zonas en donde es frecuente la sequia al final de la estacion de crecimiento (Asseng y
van Herwaarden 2003, Chapman 2008).

En especies perennes las reservas presentan funciones adicionales a la de aportar
energia para la fructificacién, como lo son amortiguar las demandas de mantenimiento y de
crecimiento que no se encuentran sincronizadas con el periodo en el cual ocurre la
fotosintesis actual (Richards 1991, Borras et al. 2004). Entre esas funciones, permiten tolerar
extremos ambientales (frio, viento, sequia, etc.) y contribuyen a la generacion de mecanismos
de defensa contra patdgenos y herbivoros (Larcher y Thomaser-Thin 1988, Meletiou-
Christou et al. 1992, Rizopoulou et al. 1989), ademas de almacenar un pool extra de reservas
para el re-crecimiento de nuevos tejidos, la supervivencia, la perpetuacién y reproduccion
futuras (Wyka 2000, Matsuoka y Garcia 2011). En la mayoria de las plantas perennes las
reservas tienen un maximo de acumulacién al final del crecimiento vegetativo, para ser
usadas durante la floracion y la produccion de semilla (Komor 2000, Rae et al. 2005) o
también se recargan para a ser asignadas al rebrote después de un evento de defoliacion (Pate
et al. 1990, Bell et al. 2010).

Debido a esta multiplicidad de funciones y necesidad de almacenamiento a largo
plazo, en general, las reservas se almacenan en las raices, que por lo tanto suelen ser tener
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una mayor biomasa proporcional (RMR, root mass ratio) y mayor permanencia (menor tasa
de recambio) que las de las plantas anuales (Chapin et al. 1993, Coley et al. 1985, Poorter et
al. 2009). Esta mayor asignacion de recursos a estructuras subterraneas, asociada al ciclo
perenne, puede proveer ventajas agro-ecoldgicas en ambientes fragiles (Vico et al. 2015).
Asi, el mayor tiempo de permanencia y la perennidad de sus raices han sido citados como
proveedores de servicios ecosistémicos como la reduccion de la erosion del suelo, de la
pérdida de agua y nutrientes, y de la mejora de la disponibilidad de nutrientes y el secuestro
de carbono (Poeplau et al. 2011, Pimentel et al. 2012; Culman et al. 2013; Crews y Brookes
2014).

Existe una enorme diversidad entre tipos de plantas perennes y de patrones de
longevidad (Jones et al. 2014). En particular, entre las hierbas perennes (plantas que carecen
de un tronco lefioso) se encuentran especies con un ciclo de vida largo (hasta cientos de afios;
Garcia et al. 2011, Morales et al. 2013) y otras menos longevas, con un ciclo de vida mas
corto (unos pocos afos, Koskela 2002, Hautekette 2001, Gonzalez-Paleo y Ravetta, 2011). Las
tasas de crecimiento y la acumulacion de biomasa anual son también enormemente variables.
Los atributos tales como la arquitectura radical, las reservas almacenadas, los meristemas
indeterminados y los patrones de senescencia explican las diferencias encontradas en la
longevidad de estas especies (Munné-Bosch 2014).

En una estrategia de vida plurianual la relacion de compromiso entre la reproduccion
y la asignacion de recursos a raices y érganos de perpetuacion genera interrogantes acerca de
la posibilidad de seleccionar especies perennes con una produccién comparable a la de un
cultivo anual, manteniendo los beneficios de la estructura y funcién de un ciclo vida perenne
(Vico et al. 2016). Buscando un equilibrio entre estas funciones se ha intentado desarrollar
cultivos perennes productores de granos a partir de la domesticacion de especies silvestres
0 de la hibridacion de los cultivos anuales actuales con sus parientes perennes (Wagoner
1995, Davies et al. 2005, Cox et al. 2002, Dehaan y Van Tassel 2014).

Los mayores esfuerzos en el desarrollo de versiones perennes de cultivos ya
establecidos se han hecho en cereales (por ejemplo, centeno, maiz, arroz y sorgo) y
particularmente en mejoramiento de trigo perenne gque es una opcion en regiones agricolas
de secano (Wagoner 1990). Para el trigo, la domesticacion y comercializacion del cultivo
perenne ha sido dificil, pero por ejemplo su hibridacion con versiones perennes de otros
cereales ha proporcionado material genético util para la tolerancia a enfermedades, la
resistencia al frio, la madurez temprana y la tolerancia a la sequia en el trigo anual (Friebe et
al. 1996).

En el caso de la domesticacion de hierbas anuales, estudios realizados con Brassica
oleracea, Helianthus annuus y Eruca sativa, entre otras, revelaron que bajo presiones
selectivas agricolas se pueden generar buenos fenotipos competidores por luz en relacion a
sus progenitores silvestres, pero similares en términos de biomasa especifica de raiz y hojas,
rasgos relevantes para el uso eficiente de los recursos (Milla et al. 2014). Esto sugiere que el
set de rasgos comunmente asociados a un crecimiento rapido, con mayor adquisicion de agua
y radiacion (a expensas de menor eficiencia en el uso de los nutrientes), que ha acompafiado
la domesticacidn de herbaceas perennes, deberia extenderse e incluir rasgos de relevancia
directa del fitness de la planta silvestre, como lo son la biomasa de raiz y la capacidad de
almacenar reservas. Esta estrategia podria contribuir a entender como procedi6 la
domesticacién de cultivos herbaceos y cuales son las oportunidades para volver a dirigir o
enfatizar aquellas trayectorias que aumenten la integracion fenotipica durante la evolucién
de los cultivos (Milla et al. 2014).
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La multiplicidad de especies perennes candidatas para su domesticacion esta
acompafiada por una enorme variabilidad de ciclos de vida, longevidad, requerimientos y
tolerancias ambientales cuyas bases anatomicas, estructurales y fisiologicas son también
variables. Los atributos que les confieren tolerancia a la sequia, que mejoran la habilidad
competitiva o que intervienen en el secuestro y distribucion de carbono, no son iguales en
todas las especies perennes, aun dentro de un mismo género (Van Tassel et al. 2014). Por
ejemplo, en el sistema experimental de especies del genero de Physaria utilizado en esta tesis
y descripto en el capitulo I, resultados previos sugieren diferencias especificas entre las
especies perennes, en la jerarquia de asignacion de recursos (C) a una roseta viable
(longevidad), a produccion de semilla (rendimiento) y a las funciones de las reservas
carbonadas (longevidad; Gonzélez-Paleo y Ravetta 2011 a y b; Masnatta y Ravetta 2011).

Dentro de este marco general, el objetivo del presente capitulo es evaluar, en las especies
perennes de mi sistema experimental, la influencia de la historia previa de acumulacion de
hidratos de carbono sobre cambios en la estrategia de adquisicién y particion de carbono, y
su asociacion con la supervivencia y estabilidad del rendimiento. Se espera que la historia
previa de acumulacion de hidratos de carbono de reserva determine diferencias en las
estrategias de adquisicion y particion de carbono actual y que estas diferencias estén
asociadas al grado de perennidad (Hipdtesis 2).

Se predice que

Prediccion 2.1:

A)-Los individuos de especies perennes con gran acumulacion de hidratos de carbono
de reserva en el primer ciclo de cultivo responderan a una baja disponibilidad de foto-
asimilados durante el segundo ciclo de cultivo y priorizaran la asignacion a almacenamiento
y a estructuras de perpetuacién como consecuencia de una menor asignacion a caracteres
productivos (biomasa, rendimiento e indice de cosecha).

B)-Los individuos de especies perennes con gran acumulacion de hidratos de carbono
de reserva en el primer ciclo de cultivo responderan a una mayor disponibilidad de foto-
asimilados durante su segundo ciclo y priorizaran la asignacion a crecimiento y a semilla
sobre el almacenamiento.

Prediccion 2.2:

Los individuos de especies perennes con una baja acumulacion de hidratos de carbono
de reserva durante el primer ciclo de crecimiento priorizaran la asignacion de recursos a
almacenamiento y a 6rganos de perpetuacion a expensas de la asignacion a semillas. Esta
respuesta sera mas fuerte que los cambios producidos por diferencias en la disponibilidad
actual de foto-asimilados.
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4.2. Materiales y Métodos
4.2.1 General

Se realizd un experimento en condiciones de campo en Gaiman, Chubut, en un disefio
de parcelas divididas con tres factores: PRE-TRATAMIENTO (parcela principal),
TRATAMIENTO (sub-parcela) y ESPECIE (sub-sub-parcela). Se trabajé con las dos
especies de ciclo de vida perenne: Physaria mendocina y P. pinetorum del sistema
experimental usado en esta tesis. Su eleccion fue basada en que difieren en una serie de
caracteres morfo-fisioldgicos y en el patron de asignacion de recursos, y estas diferencias
parecen estar vinculadas a su longevidad (Gonzélez-Paleo y Ravetta 2011 a y b, Masnatta y
Ravetta 2011).

Pre-tratamientos

A lo largo de todo el primer ciclo de cultivo se establecieron 3 pre-tratamientos de
variacion fuente-destino: Ri) Remocién de botones florales (desde que las plantas
estuvieron en estadio fenologico de boton floral hasta fructificacion) ST1) Sombreado, por el
periodo entero del ciclo de cultivo de primer afio (desde el establecimiento de las plantas,
estadio de roseta hasta madurez fisiolégica) y C1) Control, plantas intactas sin remocion de
estructuras reproductivas ni sombreado.

Estos pre-tratamientos tuvieron como objetivo generar grupos de plantas con
diferente acumulacién de hidratos de carbono y biomasa como punto de partida para la
manipulacién de la relacion fuente-destino en el segundo afio de cultivo. Una vez obtenidas
estas lineas las mismas fueron sometidas durante el segundo ciclo de cultivo (2009-2010) a
los 4 tratamientos de disponibilidad de fotoasimilados descriptos en el experimento 1.
Tratamientos

Durante el segundo ciclo de cultivo se aplicaron 4 tratamientos fuente-destino.
Estos tratamientos fueron generados por: a) Sombreado durante la etapa vegetativa (SV2) b)
Sombreado en la etapa reproductiva (SR2) c) Remocidn de botones florales (R2) y d) Plantas
control, sin ningdn tratamiento (C>).

Disefio Experimental

Se dispusieron 15 parcelas principales de 8 mx 3 m, dentro de las cuales se aplicaron
los tres tratamientos del primer ciclo (ST1, R1 y Ci1). Dentro de cada parcela principal se
asignd aleatoriamente una sub-parcela con 4 niveles (SV2, SRz, C2 y R2) y, una sub-sub-
parcela por sub-parcela correspondiente a cada especie. Cada sub-sub-parcelade 1 mx 1 m
tuvo un total de 10 plantas dispuestas en una estructura de 2 filas distanciadas por 0,30 m, y
cada fila separada por 0,7 m entre si. Asi, en el segundo ciclo de cultivo se trabajo con 4 sub-
parcelas con 2 sub-sub-parcelas de 10 plantas cada una para un total 80 plantas por Parcela
principal (Figura 4.1).
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Figura 4.1: Esquema del disefio experimental. A. Muestra la disposicion aleatoria y las dimensiones
de las parcelas principales para el 1 ciclo de cultivo; el nimero de parcela se detalla dentro de las
figuras. Cada Pre-tratamiento corresponde a una figura diferente; asi, los circulos indican el Pre-
tratamiento control (C.), los cuadrados, el sombreado total que intercepta la radiacién incidente un
65% (ST1) v, los triangulos la remocion de yemas florales (Ry). B. Muestra, para el 2% ciclo de
crecimiento la disposicion en las parcelas principales de las cuatro sub-parcelas. C. Muestra la
disposicion aleatoria de las sub-sub parcelas en cada parcela sub-parcela el 2% ciclo y parcela
principal el 1* ciclo. Cada parcela principal contuvo 1 sub-parcela por tratamiento en su segundo
ciclo de cultivo (SV.= sombreado vegetativo, SR,= sombreado reproductivo, R,= remocién y
C,=control). Cada sub-parcela tuvo 1 sub-sub parcela por especie de Physaria (M: P. mendocina, P:
P. pinetorum, A) con 10 plantas cada una dispuestas como se indica en la figura D. D. Muestra la
estructura de una de las sub-sub parcelas, en este caso correspondiente a Physaria mendocina (M).
Cada una de las filas, separadas por 0,3 m, contuvo 5 plantas separadas por 0,70 m.
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4.2.2 Mediciones

El andlisis del patron de particion y la determinacion de la concentracion de reservas
carbonadas se realizdé de acuerdo a lo descripto en el capitulo I. En este experimento se
realizaron 4 cosechas de 5 plantas por tratamiento (1 planta de cada sub-sub parcela para
cada tratamiento y especie de 5 parcelas principales o repeticiones) en cada estado fenoloégico
(Cuadro 4.1).

Cuadro 4.1: Cronograma de las cosechas realizadas (DDT, dias desde la siembra) para los distintos
momentos fenoldgicos en los dos ciclos de evaluacion de las perennes, para P. mendocina y P.
pinetorum. El ndmero indica el nimero de plantas cosechadas en cada especie y Pre-
tratamiento*Tratamiento. ST:= sombreado total, R:= remocion de yemas florales y Ci= control,
plantas sin tratamiento. SV,= sombreado vegetativo, SR,= sombreado reproductivo, R,= remociony
C,= control). El SR; fue aplicado a floracion razon por la cual este tratamiento posee 2 cosechas.

1 ciclo de cultivo 2 ciclo de cultivo
Afio 1: 2008/2009 Afio 2: 2009/2010

Pre-tratamiento  Tratamiento Boton floral Floracién Fructificacion  Madurez Total
: : 539 DDS 563 DDS 612 DDS 658 DDS

SV, 5 5 5 5 20

ST, SR, 0 0 5 5 10
C, 5 5 5 5 20
R, 5 5 5 5 20
SV, 5 5 5 5 20
SR, 0 0 5 5 10

C
C, 5 5 5 5 20
R, 5 5 5 5 20
SV, 5 5 5 5 20
SR, 0 0 5 5 10

R,
C, 5 5 5 5 20
R, 5 5 5 5 20

Asimilacion de CO;

La tasa instantanea de asimilacion de CO. fue medida en una hoja completamente
expandida y sin signos de deterioro, en 5 plantas por especie para cada Pre-tratamiento.

Las mediciones se realizaron los dias 13 y 14 de octubre del 2009 en dos momentos del dia,
una a las 10:00 hs de la mafiana y otra a las 12:00 hs del mediodia, en el estado fenolégico
de floracion, utilizando un analizador de gases infrarrojo portatil ADC-LCA-4 (Hoddesdon,
England).
4.2.3 Analisis estadistico
Efecto de los pre-tratamientos

Para determinar el efecto de los Pre-tratamientos sobre la biomasa total, y la
concentracion de hidratos de carbono no estructurales (TNC %), el contenido total de
carbohirdatos no estructurales (TNC g), y la asimilacion de CO2 (A) al inicio del 2% ciclo de
cultivo (Estadio de roseta) se realiz6 un ANVA de dos factores de efecto fijos (Pre-
tratamiento*especie). El factor Pre-tratamiento present6 3 niveles: Sombreado Total, Control
y Remocién. Mientras que el factor Especie tuvo dos niveles: P. pinetorum y P. mendocina.
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Como la interaccion ESPECIE x PRE-TRATAMIENTO no fue significativa (para ninguna
de las variables) se determino el efecto de los Pre-tratamientos para las dos especies juntas.

Para analizar el efecto de los Pre-tratamientos sobre la jerarquia de asignacion de
carbono (biomasa, particién, reservas) de plantas de 2 ciclos de cultivo, se realizaron
comparaciones mediante un ANVA de dos factores (Pre-tratamiento*especie). Estas
comparaciones fueron realizadas en estado fenoldgico de fructificacion en plantas sometidas
a los distintos Pre-tratamientos durante su primer ciclo de crecimiento y que recibieron
Tratamiento control el segundo ciclo (Cy).

Para determinar la dindmica de los TNC se analiz6 la interaccidn entre especies,
estadio ontogenético y pre-tratamiento, con un disefio estadistico de ANVA de medidas
repetidas de tres factores (Pre-tratamiento* Estadio Ontogenético*Especie). El factor Pre-
tratamiento presentdé 3 niveles: Sombreado total, Control y Remocion. El estadio
ontogenético presento 4 niveles: Béton floral, Floracion, Fructificacion y Madurez. Cuando
los niveles de los factores presentaron interaccion se realizaron comparaciones para cada
especie y cada estadio ontogénetico.

Efecto de la interaccion Pre-tratamiento x Tratamiento

Para evaluar el efecto de los Pre-tratamientos (que generaron diferencias en la historia
previa de acumulacion de TNC y Biomasa, ver resultados méas abajo) sobre la manipulacion
fuente-destino en plantas de un segundo ciclo (tratamientos) se utiliz6 un ANVA de 3
factores (Parcela principal: Pre-tratamiento, 3 niveles; Sub-parcelas: Tratamientos, 4 niveles
y Sub-subparcela: Especie, 2 niveles). Cuando se detectd interaccion significativa Pre-
tratamiento*Tratamiento*Especie, se realizd para cada especie por separado un ANVA de
dos factores (Pre-tratamiento*Tratamiento). En caso de detectar interaccion doble
significativa se realiz6 para cada especie un analisis unifactorial con un test de Tukey para
detectar diferencias significativas entre los Tratamientos.

El analisis de la dindmica de TNC para plantas con una historia previa de reservas
(Pre-tratamientos) y sometidas en su segundo ciclo a la manipulacién de su relacion fuente-
destino, se realiz6 mediante un ANVA de parcelas divididas de 4 factores (Pre-tratamiento™
Tratamientos* Especies*Ontogenia). Cuando se detectd interaccion significativa Pre-
tratamiento*Tratamiento*Especie*Ontogenia, se realiz6 para cada especie por separado un
ANVA de tres factores (Pre-tratamiento*Tratamiento*Ontogenia). En caso de detectar
interaccion triple se realiz6 una ANVA de dos factores (Tratamiento*Ontogenia). Y en caso
de detectar interaccion doble significativa se realiz6 para cada especie un analisis unifactorial
con un test de Tukey para detectar en cada especie y pre-tratamiento el efecto del tratamiento
sobre la dinamica de acumulacién de reservas durante la ontogenia.

Se comprobo6 la distribucion normal y la homogeneidad de varianzas de las sub-
poblaciones. Con el objetivo de cumplir con los supuestos del ANVA se realizaron
transformaciones de rangos para los gramos de semilla por planta y transformacion de raiz
cuadrada para la concentracion de TNC (%).
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4.3. Resultados
4.3.1 Efecto de los pre-tratamientos sobre la biomasa y las reservas.

La aplicacion de los pre-tratamientos fuente-destino (remocion y sombreado) en el
primer ciclo de crecimiento modificaron la asimilacién de CO: y las plantas llegaron al
segundo ciclo de cultivo con diferencias en la concentracién y contenido de reservas, y en la
asignacion a biomasa total y a raices (Figura 4.2). La respuesta de estos atributos a los
tratamientos fue la misma para ambas especies (no se encontré interaccion Pre-
tratamiento*Especie, F=2,28 ns, F=4,15 ns, F=2,31 ns, F=0,07 ns, y F=5,23 ns, para la
asimilacion de CO>, el % TNC, el contenido de TNC g, la biomasa total y la biomasa de raiz,
respectivamente), por lo cual la respuesta a los tratamientos se analizd para ambas especies
juntas, comparandolas con las plantas control (Cy).

Las plantas sometidas a sombreado (ST1) durante su primer ciclo de cultivo tuvieron
una disminucién de la asimilacion de COg, respuesta que fue acompafiada por una menor
biomasa total (Figura 4.2 A'y B). En cuanto a los caracteres asociados a la perennidad, como
las reservas y la biomasa de raiz, la respuesta de estos atributos al ST; fue diferente. Las
plantas incrementaron su concentracion de TNC, lo cual provoco el aumento del contenido
de hidratos de carbono (TNC g), pero la biomasa de raiz no difirio de la del control (Figura
4.2,C,DyF).

Por el contrario, las plantas sometidas a remocion de yemas florales durante su primer
ciclo (R1), tuvieron un aumento de la biomasa acumulada y una disminucion de la
concentracion y contenido de hidratos de carbono (TNC % y TNC g). Aunque no hubo
cambios en la asimilacion de CO2 ni en la biomasa de raiz respecto del tratamiento Control
(Figura 4.2).
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Figura 4.2: Efecto de los pre-tratamientos fuente-destino sobre: A) la asimilacion (umoles CO, cm?
s) B) la biomasa total (g), C) la biomasa de raiz (g), D) la concentracion de hidratos de carbono no
estructurales en raices (TNC %) y E) el contenido total de hidratos de carbono no estructurales en
raices (TNC g) en dos especies de Physaria. Los datos para las dos especies fueron agrupados dado
que las respuestas a los pre-tratamientos no difirieron entre ellas (interaccion especie*Pre-tratamiento
no significativa). ST1: sombreado total, C1: control y Ri: remocion de yemas florales, el primer ciclo
de cultivo. Los valores representan las medias + E.E. Letras distintas indican diferencias significativas
entre pre-tratamientos.
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4.3.2 Efecto de la historia previa de acumulacion de reservas (pre-tratamientos), en la
jerarquia de asignacion de carbono en el segundo ciclo de cultivo.

No hubo diferencias entre ambas especies en sus respuestas, al finalizar el segundo
ciclo de cultivo (medido en estadio de fructificacion), en: la biomasa total, el indice de
cosecha (IC), la produccion de semilla, la biomasa asignada a raiz, la proporcion de hidratos
de carbono (TNC%) y el contenido de hidratos de carbono de reserva en raices (TNC g)
interaccion Pre-tratamiento*Especie (no significativa F=3,34 ns, F=2,64 ns, F=1,91 ns,
F=0,76 ns y F= 1,71 ns para la biomasa, el IC, el rendimiento, la biomasa de raiz, los TNC
% Yy el contenido de reservas TNC g, respectivamente). Por esta razdn se realizé un ANVA
de un factor para las dos especies en conjunto. Las plantas concluyeron su segundo ciclo
manteniendo las diferencias en la biomasa logradas con los Pre-tratamientos al finalizar el
primer ciclo: menor biomasa por efecto del Pre-tratamiento sombreado total (ST1) y mayor
biomasa por efecto del Pre-tratamiento de remocion (Ry, Cuadro 4.2).

La menor biomasa por efecto del Pre-tratamiento ST1 fue acompafiada por una menor
asignacion proporcional a semilla (menor IC) en relacion a las plantas control. La
combinacion de menor biomasa y menor IC estuvo acompafiada por un menor rendimiento
de semilla (Cuadro 4.2). En cuanto a los caracteres asociados a la perennidad, el ST durante
el primer ciclo de cultivo provoco un aumento en la asignacion a raiz en plantas del segundo
ciclo. Las diferencias en la concentracion de reservas carbonadas (TNC %) logradas al
finalizar el primer ciclo se amortiguaron durante el segundo ciclo: las plantas del
Pretratamiento ST1, no mostraron diferencias en relacion a las plantas del Pre-tratamiento
control (C) al finalizar su segundo ciclo (Cuadro 4.2). La remocion de primordios florales
durante el primer ciclo de cultivo (Pre-tratamiento Ri) provocé un incremento del
rendimiento de semilla durante el segundo ciclo debido al aumento de la biomasa, ya que el
IC no difirié del de las plantas del Pre-tratamiento C; (Cuadro 4.2). Por su parte, las
diferencias en la asignacion a reservas (TNC) logradas durante el primer ciclo de cultivo con
el Pretratamiento R: y la asignacion a raices fueron amortiguadas ya que no se encontraron
diferencias entre las plantas del Pretratamiento R1 en relacion a las plantas control al finalizar
el segundo ciclo.

La produccion de biomasa durante el primer ciclo fue en gran medida responsable de
la productividad de las plantas durante el segundo ciclo de crecimiento mientras que las
diferencias en la acumulacion de reservas se atenuaron durante el segundo ciclo lo cual indica
diferencias en el uso del C proveniente de diferentes fuentes (Fotosintesis actual versus
Reservas), en plantas que difieren en su historia previa de almacenamiento (Cuadro 4.2).
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Cuadro 4.2: Efecto de los Pre-tratamientos aplicados el primer ciclo de cultivo sobre la biomasa y
su particion, para el tratamiento control del segundo ciclo de cultivo. ST1: sombreado total, Ci: pre-
tratamiento control y R1: remocion de yemas florales C,: tratamiento control del segundo ciclo. Los
valores representan las medias + E.E. Letras distintas indican diferencias significativas entre pre-
tratamientos de acuerdo al ANOVA (Valor del estadistico F). * p<0,05, ** p<0,01, ***p<0,001, gl
eror= 27, N=30.

H;s:or;ijer;\rlea\;ia Biomasa total () Rendimiento (g semilla*pl'l) fndice de cosecha (IC%) Raiz(g)  TNC (% peso seco de la raiz)
STG 104210332 1,19£006a 11390372 2,39£022b 13580852
C-G 1721£035h 297+024b 172+129b 15310122 1393£051a
Ri-G 2055+086¢ 369102¢ 185+1,10b 183+0,15ab 1274+ 0632
Valor F 81, 6% 48 81 13 26%** 6,83+ 0,741

La estrategia de las plantas fue: A) en el caso de iniciar el segundo ciclo con baja
concentracion de reservas (R1), recomponerlas y finalizar su segundo ciclo de cultivo con las
mismas reservas que las plantas Control y, B) cuando las plantas iniciaron su segundo ciclo
con mas reservas que las plantas Control (STy), la estrategia fue utilizar el excedente
almacenado durante el primer ciclo. Por este motivo se analizd la evolucion de la
concentracion de hidratos de carbono no estructurales (TNC %) durante la ontogenia y se
determinaron, asi, los momentos en los cuales las plantas hicieron uso o recompusieron sus
reservas carbonadas.

Se encontrd interaccidn significativa entre los tres factores evaluados: Especie*Pre-
tratamiento *Ontogenia (F= 16,90***). A su vez, para cada especie se encontrd interaccion
significativa Pre-tratamiento*Ontogenia (F= 6,74** y F= 33,88** para P. mendocina y P.
pinetorum, respectivamente). Estos resultados del ANVA determinaron la necesidad de
analizar las diferencias en el contenido de TNC entre plantas con diferente historia previa de
acumulacion (Pre-tratamientos), por separado para cada especie y cada estadio ontogenético
del segundo ciclo.

Sin bien las reservas de ambas especies al inicio del segundo ciclo presentaron un
comportamiento similar, a medida que se avanzo en el segundo ciclo de cultivo se observé
que la dinamica de los TNC difirié entre especies, especialmente luego de iniciada la etapa
reproductiva. Para las plantas provenientes del Pre-tratamiento ST1, se observd (Figura 4.3
Ay B) una caida en las reservas en la floracion para P. pinetorum (Fontogenia= 14,58**) y
durante la fructificacion en P. mendocina (Fontogenia= 24,17**). Esta disminucion en el
porcentaje de TNC determiné que no se encontraran diferencias con las plantas del Pre-
tratamiento control (Cy, Figuras 4.3 Ay B). Sin embargo, al alcanzarse la madurez las plantas
del Pre-tratamiento STi1 recuperaron los concentraciones iniciales de TNC y asi re-
aparecieron las diferencias iniciales en relacion a las plantas del Pre-tratamiento Control
(Figura4.3 Ay B).
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Por su parte, las plantas del Pre-tratamiento R: de P. mendocina, recuperaron el
porcentaje de TNC hacia el estadio de fructificacion del segundo ciclo, momento en el cual
no se encontraron diferencias con las plantas del Pre-tratamiento control (Fontogenia= 6,11 ns).
Una vez que lograron amortiguar el menor porcentaje de reservas con el que iniciaron su
segundo ciclo, las reservas se mantuvieron en valores similares a las de las plantas de
pretratamiento control hasta la madurez del segundo afio. En P. pinetorum se encontrd una
dindmica similar, con el punto maximo de recuperacion de las reservas en el estadio de
ﬂoraCién (Fontogenia: 18,23*)

A P. mendocina B P. pinetorum

” —a—Cl =& STl --A--Rl 25 —a—Cl -& STl --a--R1

15 4

10 -

F=97,12%* F=4,95% F=460ns F=32,23%%* F=66,60"**  F=2094%*  F=1585ns F=27,49%**

0 ‘
Botén Floral Floracion Fructificacion Madurez

0

Hidratos de carbono en raices ( TNC % )

Botén Floral ~ Floracion  Fructificacion Madurez

Estadios Ontogénicos Estadios Ontogénicos

Figura 4.3: Efecto de los pre-tratamientos fuente-destino aplicados durante el primer ciclo del cultivo
sobre la concentracion de hidratos de carbono en raices (TNC %) medidos en cuatro estadios
ontogénicos a lo largo del 2% ciclo de cultivo: botdn floral, floracion, fructificacion y madurez para
A) P. mendocina y B) P. pinetorum. STi: sombreado total, Ci: control y Ri: remocion de yemas
florales; todos aplicados durante el primer afio. Los valores representan las medias + E.E. Letras
distintas indican diferencias significativas entre Pre-tratamientos para un mismo estado ontogénico
de acuerdo al ANOVA. Los F por encima de cada estado ontogeénico testean la significancia de las
diferencias entre pre-tratamientos para cada uno de los estados. * p<0,05, ** p<0,01, ***p<0,001, gl
error= 12, N=15. Los F del efecto del tiempo se presentan en el texto.

4.3.3 Influencia de la historia previa de acumulacidn de reservas (Pre-tratamientos) sobre
la produccion, frente a diferencias en la relacion fuente-destino en el segundo ciclo de
cultivo.

Al analizar la influencia de la historia previa de acumulacion de reservas, se observo que
la interaccion Pre-tratamiento* Tratamiento*Especie fue significativa para todas las variables
evaluadas (F=13,48*** F=553*** F=7,58*** para la biomasa total, el indice de cosecha
y el rendimiento, respectivamente).

A)-Efecto de la historia previa de acumulacion en la respuesta a la reduccion de la fuente
durante el segundo ciclo (SV>).

Las plantas de ambas especies que iniciaron su segundo ciclo de cultivo con
contenidos normales de TNC (Pre-tratamiento control, C1) respondieron frente a la limitacion
de la radiacion en el periodo vegetativo (SV2) con una disminucion de la biomasa total
acumulada, comparada con la biomasa total de las plantas del tratamiento control-C, (Cuadro
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4.3 A y B). Esta disminucién de la biomasa se acompafid en P. mendocina con una
disminucién en la asignacion a semilla (IC) y en el rendimiento, mientras que para P.
pinetorum el aumento en el IC en condiciones de sombreado redund6 en un rendimiento
similar al de las plantas C, (Cuadro 4.3 Ay B). La restriccion de la irradiancia en el periodo
reproductivo del segundo ciclo (tratamiento de SR>) tuvo efecto sélo para P. pinetorum, en
la cual la biomasa total y el rendimiento fueron menores (cuando se la compard con el
tratamiento control; C, Cuadro 4.3 B).

La respuesta de ambas especies al sombreado durante el segundo ciclo de cultivo fue
similar para las plantas que finalizaron su primer ciclo con mayor acumulacion de reservas
carbonadas (Pre-tratamiento ST1). Los tratamientos de sombreado aplicados en el segundo
ciclo (SV2, SR»), provocaron en ambas especies respuestas similares en la biomasa, el
rendimiento y el IC, comparadas con las plantas del tratamiento control-C,, (Cuadro 4.3 Ay
B). Sin embargo, comparadas con las plantas testigo C1+C> (Pre-tratamiento Ci- Tratamiento
C>), la reduccion de la fuente (ST1-SV2; ST1-SR2) presento las mismas diferencias en las dos
especies, las cuales estuvieron vinculadas al momento en que ocurrié el sombreado durante
el segundo ciclo de cultivo. Asi, mientras que el SR2, no provoco cambios en los caracteres
productivos, el SV2al finalizar el segundo ciclo produjo una disminucion de la biomasa total,
el rendimiento y la asignacion a semilla (IC, Figura 4.4 Ay B) para las dos especies. Esto
indicaria que en las dos especies, que tanto el rendimiento de semilla, como los caracteres
que lo determinan, biomasa total e indice de cosecha, no fueron la prioridad de asignacion de
carbono durante el segundo ciclo. Por otra parte, la reduccion de la biomasa total producto
del Pre-tratamiento ST tampoco pudo ser amortiguada durante el 2%° ciclo con el tratamiento
de sombreado vegetativo. Esto apoyaria la importancia de la acumulacion de reservas previas
(Pre-tratamiento-ST1) en la jerarquia de asignacion de carbono hacia la asignacion de
biomasa, semilla (IC) y rendimiento el segundo ciclo y su relativa independencia de la
disponibilidad de asimilados actual.

Por su parte, la respuesta de las especies al Pre-tratamiento R; y a un segundo ciclo
de crecimiento con baja irradiacia (SV2, SR2) dependié de la especie y del momento de
sombreado. P. mendocina no evidencié cambios en la biomasa total, el IC y el rendimiento
frente a la restriccion de radiacion en etapa vegetativa (SV2) ni en etapa reproductiva (SR>,
Cuadro 4.3A y B). P. pinetorum, al igual que P. mendocina, tampoco presenté cambios en
su biomasa total, el IC y el rendimiento ante el sombreado durante la etapa vegetativa (SV2,
Cuadro 4.3A y B), pero cuando la restriccion de la radiacién ocurri6 en la etapa reproductiva
(SR2) presentd una disminucion de la biomasa total y de la asignacion a semilla, lo que
redundé en una disminucion del rendimiento, comparadas con las plantas C, (Cuadro 4.3 B).

De igual forma cuando la comparacion del rendimiento, la biomasa y el IC de estas
plantas (Pre-tratamiento Ri. Tratamientos SV SR2) se realizd con las plantas testigo
(C1+C2), muestra que las respuestas de estos caracteres dependio de la especie. Mientras que
en P. mendocina la biomasa total, el IC y el rendimiento fueron similares a los de las plantas
testigo C1+C> (Figura 4.4 A), en P. pinetorum el SV2 provoco un incremento del IC y del
rendimiento y el SR> una disminucion de ambos caracteres (en relacion a las plantas testigo
C1+C2, Figura 4.4 B). Es decir que en P. pinetorum se encontrd una respuesta sobre-
compensatoria con SV, pero no con SR> que genero un costo en la productividad, en relacion
a las plantas Control, C1+C> (Figura 4.4 B).
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B)-Efecto de la historia previa de acumulacion en la respuesta a la reduccién de los destinos
(R2) durante el segundo ciclo.

El tratamiento de remocién del segundo afio (R2) tuvo efectos poco marcados sobre
las plantas con diferente historia previa de reservas y biomasa (ST1, C1, Ry, Cuadros 4.3 Ay
B). La excepcion a este patron fue, en P. mendocina, el incremento de la biomasa y el
rendimiento para el Tratamiento R> en plantas provenientes del Pre-tratamiento C¢, y un
incremento de la biomasa para ST1-R2 y para Ri-R> (en relacion a las plantas C1, Cuadro 4.3
A). Mientras que en P. pinetorum se encontrd sélo un incremento en la asignacion a semilla
(IC) para ST1-R2. Sin embargo, pese a estas respuestas de los caracteres productivos al
tratamiento de remocion (Rz), durante el segundo ciclo las plantas de ambas especies con una
historia previa de mayor acumulacion de reservas debido al pre-tratamiento de sombreado
(ST1) mostraron una menor biomasa, IC y rendimiento en relacion a las plantas testigo
(C1+Co, Figura 4.4 A'y B). Por su parte, cuando iniciaron con menores reservas (R1) tuvieron
una mayor acumulacién de biomasa y mayor rendimiento comparados con las plantas testigo
(C1+Co, Figura 4.4 Ay B).
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Cuadro 4.3 A: Efecto de la historia previa de reservas carbonadas (Pre-tratamientos) en plantas de P. mendocina sometidas a cambios en la relacion fuente destino
del 2% ciclo (Tratamientos), sobre caracteres asociados a la productividad (biomasa total, rendimiento e indice de cosecha). Pre-tratamientos del ciclo 1: ST
sombreado en todo el ciclo, Ci: control, Ri1: remocion de yemas florales. Tratamientos del ciclo 2: SV»: sombreado vegetativo, SR,: sombreado reproductivo, Co:
control y R2: remocién de yemas florales. Los valores representan las medias + E.E. Letras minGsculas distintas indican diferencias significativas entre tratamientos
para un mismo pre-tratamiento de acuerdo al ANOVA (Valor del estadistico F). * p<0,05, ** p<0,01, ***p<0,001, gl eror = 48, N= 60.

TRATAMIENTOS FUENTE-DESTINO

BIOMASATOTAL (g) Valor F RENDIMIENTO (g*semillas*pl?) Valor F iNDICE DE COSECHA (IC, % biomasa total) Valor F
PRE-TRATAMIENTOS v, SR, G, R, sV, SR, G R, SV, SR, G R,
STy 974+06a 963+066a 1069+058a 1236+075bh 828* [082+014a 117£013a 121#0la 113+015a 309ns [852+ 083a 122+113b 1128+051ab 912+077ab  439*
Cy 1169+072a 1691#11b 17514087b 3009+032¢ 6593**|151+012a 296+026b 343£03Lb 508£022b 3823**|1285+046a 17,78+209ab 1961+122h 1696+081ab 4,08*
Ry 1715+061a 1814096 a 19164068a 2382+107b 1128**| 315+03a 382+031a 364+03%9a 351+022a 4l4ns [1819+113a 2111+137a 1805£157a 2313+087a 251ns
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Figura 4.4 A: Biomasa total, indice de cosecha (IC) y rendimiento en plantas de P. mendocina con distinta historia previa de reservas carbonadas (Pre-tratamientos:
STi: sombreado, y Ri: remocion, aplicados el primer ciclo de cultivo eje x), sometidas a cambios en la relacion fuente destino el 2% ciclo de cultivo (Tratamientos;
rétulo sobre el punto), en relacion a las plantas no tratadas Ci+C,. Los valores representan las medias + E.E. SV2: sombreado vegetativo, SR2: sombreado
reproductivo, C,: control y Ry: remocion de yemas florales, el segundo ciclo de cultivo.
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Cuadro 4.3 B: Efecto de la historia previa de reservas carbonadas (Pre-tratamientos) en plantas de P. pinetorum sometidas a cambios en la relacion fuente destino
del 2% ciclo (Tratamientos), sobre caracteres asociados a la productividad (biomasa total, rendimiento e indice de cosecha). Pre-tratamientos del ciclo 1: STi:
sombreado en todo el ciclo, C1: control, R1: remocion de yemas florales. Tratamientos del ciclo 2: SV,: sombreado vegetativo, SR»: sombreado reproductivo, Co:
control y R2: remocién de yemas florales. Los valores representan las medias + E.E. Letras minsculas distintas indican diferencias significativas entre tratamientos
para un mismo pre-tratamiento de acuerdo al ANOVA (Valor del estadistico F). * p<0,05, ** p<0,01, ***p<0,001, gl error = 48, N= 60.

TRATAMIENTOS FUENTE-DESTINO

BIOMASATOTAL (g Valor F RENDIMIENTO (g*semillas*pl™) Valor F INDICE DE COSECHA (IC, % biomasa total) Valor F
PRE-TRATAMIENTOS SV, SR, C, R SV, SR, G Ry sV, SR, C R
STy 959+08b  708+067a 1016£036bc 1145%071c 19,15%** | 088+014a 074+01la 117+007a 124+016a 3635 |915+091a 1038 £+079a 115£059a 138 £103b 6,55**
Cy 1048+£053a 1315+085bh 1691£093¢ 1745+032¢ 3250 | 251+026b 128+012a 251+018h 282+03b 7,79% |2375 £1,02¢ 977 £087a 1478 £119ab 1628 +206h  16,06***
Ry 1855+115h 1046+12la 2194+139b 2636+147¢c 2801 | 4081022b 118+016a 375£017h 408+022b 4512%*|2221 +096¢ 11,23 £153a 1745 +166hc 156 +09%5ab  9,39%**
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Figura 4.4 B: Biomasa total, indice de cosecha (IC) y rendimiento, en plantas de P. pinetorum con distinta historia previa de reservas carbonadas (Pre-tratamientos:
STi: sombreado, y Ry: remocion, aplicados el primer ciclo de cultivo eje x), sometidas a cambios en la relacion fuente destino el 2% ciclo de cultivo (Tratamientos;
rétulo sobre el punto), en relacién a las plantas no tratadas C1+C,. Los valores representan las medias = E.E. SV2: sombreado vegetativo, SR2: sombreado reproductivo,
C.: control y R2: remocién de yemas florales, el segundo ciclo de cultivo.
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4.3.4 Influencia de la historia previa sobre el patron ontogenético de acumulacion y uso
de las reservas durante el segundo ciclo de crecimiento.

Debido a que la dindamica de acumulacion y uso de las reservas difirio entre plantas
provenientes de los diferentes Pre-tratamientos (Figura 4.3), se analizo el efecto de la historia
previa de acumulacion (Pre-tratamientos) sobre la respuesta a la variacion fuente-destino
actual a lo largo de la ontogenia. Se encontré interaccion significativa entre Pre-tratamiento,
Tratamiento, Especie * Ontogenia (Fis4, 336 = 18,05***). A su vez, para cada especie se
encontro interaccion significativa Pre-tratamiento, Tratamiento*Ontogenia (Fe, 336 = 3,25***
y Fe,336= 19,63*** para P. mendocina y P. pinetorum, respectivamente). Estos resultados del
ANVA determinaron la necesidad de analizar para cada especie y pre-tratamiento el efecto
del tratamiento sobre la dinamica de acumulacion de reservas durante la ontogenia.

A)-Influencia de la historia previa sobre la respuesta a la reduccion de la fuente (SV2-SR»)
durante el segundo ciclo de cultivo.

1. Plantas Control (Pre-tratamiento C1)

Para ambas especies, las plantas no tratadas (C1+Cz), Pre-tratamiento-Tratamiento:
control, presentaron durante su segundo ciclo, un pico de acumulacion de reservas en el
estadio de floracion (P. mendocina acumulé un 55% mas de lo tenia al inicio del ciclo,
mientras que P. pinetorum un 27% mas). Estas reservas fueron utilizadas en madurez, y las
plantas finalizaron el segundo ciclo con porcentajes similares a los encontrados al inicio del
ciclo (Boton floral, Figura 4.5, Ay B).

La dinamica del contenido de TNC fue similar cuando las plantas C; fueron
sombreadas durante el periodo vegetativo (SV2); ambas especies presentaron un maximo de
acumulacion de hidratos de carbono de reserva hacia la floracién (106% y 98 %, respecto del
contenido al inicio del segundo ciclo para P. mendocina y P. pinetorum, respectivamente)
(Figura 4.5, Ay B). Las reservas disminuyeron hacia la fructificacion y se igualaron a las de
las plantas C», aunque luego de la fructificacion volvieron a recuperarse por sobre las plantas
C. (Figura 4.5, A y B). La restriccion de la irradiancia en el periodo reproductivo (SR2)
gener0 hasta el estadio de floracion en ambas especies la misma dinamica que las plantas C»;
sin embargo, hacia el estadio de fructificacion las reservas disminuyeron recuperando dichas
reservas en el periodo de madurez y para P. mendocina con valores mayores a las plantas
testigo (C», Figura 4.5, Ay B).

2. Plantas con mayores reservas que las C; (Pre-tratamiento ST1)

La dinamica de acumulacién de hidratos de carbono de plantas que iniciaron el
segundo ciclo con alto contenido porcentual de reservas (Pre-tratamiento STi-Tratamiento
C.) dependio de la especie. Asi P. mendocina mantuvo el porcentaje de TNC a lo largo de la
ontogenia, con una leve disminucion en fructificacion (Figura 4.5, C). En P. pinetorum las
reservas disminuyeron significativamente durante la floracion y la fructificacion, para luego
recuperarse y llegar a madurez con valores mayores a los del final del primer ciclo (Figura
4.5, D). El sombreado vegetativo (SV2) generé un aumento del porcentaje de TNC hacia
floracion, respecto del de las plantas Control (C2; Figura 4.5, C y D). Este aumento se
mantuvo hasta la madurez en P. mendocina y disminuyé en P. pinetorum (Figura 45 Cy
D). Por su parte, la restriccion de la radiacion en el periodo reproductivo (SR2) generd en
ambas especies una dinamica similar a la del tratamiento Control, aunque finalizaron el ciclo
con un menor porcentaje de reservas (Figura 4.5.1, C y D).

3. Plantas con menores reservas que las C; (Pre-tratamiento R1)
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En las plantas que comenzaron su segundo ciclo con bajas reservas (Pre-tratamiento
R1), también se observo un pico de acumulacion en el periodo de floracion (61% y 52%, para
P. mendocina y P. pinetorum, respectivamente), respecto del contenido inicial del ciclo 2,
que se mantuvo hasta el final del ciclo en P. pinetorum y disminuy6 en P. mendocina (Figura
4.5, E y F, tratamiento C,). Para ambas especies el efecto del SV2, fue similar a las plantas
del tratamiento control hasta fructificacion y resulté en una mayor acumulacién de reservas
en el periodo de madurez (Figura 4.5 E y F). Por su parte, el sombreado aplicado en la etapa
reproductiva (SR2) no alterd la dindmica de acumulacion de carbono en ambas especies en
relacion al tratamiento control (Figura 4.5 Ey F).
B)-Influencia de la historia previa sobre la respuesta a la reduccidn de los destinos (R2)
durante el sequndo ciclo de cultivo.

1. Plantas Control (Pre-tratamiento Cy).

Las reservas de las plantas de P. mendocina que recibieron el tratamiento de remocion
aplicado el segundo ciclo (R2) disminuyeron respecto de la plantas control (C2) hasta la
fructificacion. Las reservas se recuperaron hacia madurez y se observé un porcentaje de TNC
mayor que de las plantas Control (Figura 4.5 Ay B). Por su parte la dinamica de las reservas
de las plantas R> de P. pinetorum, no difirié de las Control, salvo en el estado de madurez
(Figura 4.5 B).

2. Plantas con mayores reservas que las C; (Pre-tratamiento ST,)

Las plantas de P. mendocina provenientes del Pre-tratamiento ST1 respondieron al
tratamiento de remocion de botones florales (R2) con una disminucion de las reservas en
floracion, en relacion a las de las plantas control (Cz), y recuperaron sus reservas hacia
fructificacion (Figura 4.5, C). Las reservas de P. pinetorum no difirieron entre las plantas R»
y C» hasta fructificacion (Figura 4.5 D). El efecto del tratamiento de remocion fue evidente
al final del ciclo, cuando se vio una menor acumulacion de reservas en ambas especies en
relacion a las plantas del tratamiento control (Figura 4.5, Cy D).

3. Plantas con menores reservas que las C; (Pre-tratamiento Ry)

Las plantas de P. mendocina con bajas reservas iniciales (Pre-tratamiento Ri) y
sometidas al tratamiento de remocion el segundo ciclo (R2) mostraron un incremento en la
acumulacion de reservas en el periodo de fructificacion (13%, respecto del contenido al inicio
de la floracion del segundo ciclo) que se mantuvo hasta el final del ciclo respecto de las
plantas control (Figura 4.5 E). Por su parte P. pinetorum mostro un punto maximo de
acumulacion de reservas (138%) durante el periodo de floracion y una disminucion hacia el
final del ciclo (Figura 4.5.E).
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Figura 4.5: Dindmica de la concentracién de TNC (TNC%), en plantas de P. mendocina (A, Cy E) y P.
pinetorum (B, D y F), medidos a lo largo de la ontogenia (botdn floral, floracion, fructificacién y madurez) del
29 ciclo de cultivo, en plantas pre-tratadas durante su 1° ciclo, y sometidas el 2% ciclo a tratamientos fuente-
destino. SV,: sombreado vegetativo, SR,: sombreado reproductivo, Cs: control del 2% afio y R,: remocion del
29 ciclo. Los valores representan las medias + E.E. Letras distintas indican diferencias significativas entre
tratamientos para un mismo estado ontogénico de acuerdo al ANOVA. Los F por encima de cada estado
ontogénico testean la significancia de las diferencias entre tratamientos para cada uno de los estados. Los F en
la leyenda indican diferencias entre tratamientos a lo largo de la ontogenia (efecto del tiempo). * p<0,05, **

p<0,01, ***p<0,001, gl error = 16, N= 20.
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4.3.4.1 Proxi de perennidad.

Al analizar el contenido de hidratos de carbono (TNC g) y la biomasa de raiz, se
encontrd significativa la interaccion Pre-tratamiento*Tratamiento*Especie para ambos
caracteres (F=6,7***, F=2,92* para el contenido de TNC y la biomasa de raiz,
respectivamente). A su vez, para cada especie se encontr6 interaccion significativa Pre-
tratamiento*Tratamiento para el contenido de reservas (F= 6,88* y F= 8,7*** para P.
mendocina y P. pinetorum respectivamente) y para la biomasa de raiz (F= 4,37** y F=7 ,44*
para P. mendocina y P. pinetorum respectivamente). Estos resultados determinaron la
necesidad de analizar las diferencias en las reservas y la biomasa de raiz para cada especie y
para plantas con diferente historia previa (Pre-tratamientos) y cada Tratamiento aplicado el
segundo ciclo de cultivo.

1. Efecto de la historia previa a la reduccién de la fuente durante el segundo ciclo (SV2y
SR»).
1.1 Plantas Control (C1).

La respuesta al sombreado en el segundo ciclo fue similar para ambas especies. Las
plantas que iniciaron su segundo ciclo de cultivo con contenidos normales de TNC (Pre-
tratamiento C1) mostraron frente al SV2 un aumento del contenido total de reservas (TNC Q)
mientras que la biomasa de raiz no difirio en relacion a las plantas del tratamiento Control
(Cz; Cuadro 4.4).

La respuesta difirié entre especies cuando la limitacion de fuente se produjo durante
el periodo reproductivo (SR2). En P. mendocina el SRz provoco el mismo efecto que el SV»:
un aumento del contenido total de reservas, aunque no se encontraron cambios en la biomasa
de raiz, en relacion a las plantas control. Sin embargo, en P. pinetorum el tratamiento (SR>)
provoco el efecto opuesto: un aumento de la biomasa de raiz y una disminucién del contenido
de reservas en comparacion con las plantas C, (Cuadro 4.4).

1.2 Plantas con mayores reservas gque las C; (Pre-tratamiento ST;)

La respuesta a los Tratamientos de sombreados (SV2, SR2) aplicados durante el
segundo ciclo de cultivo a plantas que finalizaron su primer ciclo con mayor acumulacion de
reservas carbonadas (Pre-tratamiento STy) difirio entre especies. Para P. pinetroum el efecto
del sombreado dependio del momento de aplicacion. Asi con SV: las plantas no presentaron
cambios mientras que con SR> disminuyeron su biomasa de raiz en relacion a las plantas
Control (Cz). Sin embargo, el contenido de reservas disminuyé con ambos tratamientos las
plantas sombreadas (SV2 y SR>) respecto de las plantas Control (Cuadro 4.4). La respuesta
al sombreado no fue tan uniforme en P. mendocina. Con restriccion en la radiacion en periodo
vegetativo (SV2), las plantas sufrieron un aumento en la biomasa de raiz y en el contenido
total de hidratos de carbono (Cuadro 4.4), comparadas con las plantas control. Por otro lado,
cuando el sombreado se aplico durante la etapa reproductiva (SR2) ni la biomasa de raiz, ni
el contenido de reservas difirieron de los de las plantas control (Cuadro 4.4).

Sin embargo, la mayor acumulacion de reservas (Pre-tratamiento ST1) en conjunto
con el efecto de los sombreados (SR2, SV2) provocé en la biomasa de raiz y el contenido de
TNC respuestas similares en ambas especies, cuando las plantas fueron comparadas con las
testigos C1+C; (plantas que no fueron tratadas). Asi, en ambas especies el SV, provoco un
aumento de la biomasa de raiz y del contenido TNC (Figura 4.6). Mientras que con el SR>
los dos atributos de perennidad evaluados casi no difirieron de las plantas C1+C;, la excepcion
a esta respuesta estuvo dada por la biomasa de raiz en P. pinentorum, la cual se increment6
comparada con las plantas testigo (Figura 4.6 C).
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1.3 Plantas con menores reservas que las C; (Pre-tratamiento Ry).

Las plantas de ambas especies que iniciaron su segundo ciclo con bajo contenido de
reservas (Pre-tratamiento Ri), mostraron la misma respuesta ante el tratamiento de SV»,
aplicado el segundo ciclo: un aumento de su contenido de reservas (TNC g), que se acompafd
con la estabilidad de la biomasa de raiz, en relacion a las plantas del tratamiento control
(Cuadro 4.4). Esto result6 en las dos especies en un incremento de la biomasa de raiz y del
contenido de reservas (TNC g), comparadas con las plantas testigo (C1+C», Figura 4.6).

En cambio frente a la restriccion de la radiacion en periodo reproductivo (SR2) la
respuesta de las especies fue diferente. P. mendocina mantuvo sin cambios, sus caracteres
asociados a la perennidad comparadas con las plantas del tratamiento control-C; y las testigo-
C1+C; (Cuadro 4.4 y Figura 4.6). Mientras que P. pinetorum bajo el tratamiento de SR:
presentd una disminucion de la biomasa de raiz y del contenido de reservas, en relacion a las
plantas del tratamiento control (Cuadro 4.4) y a las plantas testigos (Figura 4.6).

2. Efecto de la historia previa a la reduccién de los destinos durante el segundo ciclo (R2).

La respuesta al tratamiento de remocion (R2) aplicado el segundo ciclo a plantas con
contenidos normales de TNC (Pre-tratamiento C:) fue similar para ambas especies. Un
incremento en el contenido de reservas (TNC g), pero sin efecto sobre la biomasa de raiz, la
cual se mantuvo sin cambios en relacion a las plantas del tratamiento C> (Cuadro 4.4).

La respuesta de ambas especies al tratamiento R aplicado el segundo ciclo fue
diferente cuando las plantas tuvieron mayor acumulacion de reservas (Pre-tratamiento ST1).
En P. mendocina el tratamiento de R2 provocd un aumento de la biomasa raiz, que no produjo
cambios en el contenido de reservas el cual se mantuvo similar al de las plantas C> (Cuadro
4.4). Sin embargo, tanto el contenido de TNC como la biomasa de raiz mostraron un
incremento cuando se los comparé con las plantas testigo (C1+C,, Figura 4.6). En P.
pinetorum, en cambio, la remocion (R2) provoco una disminucion del contenido de reservas,
sin cambios en la biomasa de raiz en relacion a las plantas control (Cuadro 4.4). A pesar de
esta disminucidn, los valores del TNC y de la biomasa de raiz, no difirieron de las plantas
testigo C1+C> (Figura 4.6).

Las plantas de ambas especies que iniciaron su segundo ciclo con bajas reservas (Pre-
tratamiento R1) mostraron respuestas diferentes en el contenido de reservas y la biomasa de
raiz, frente a la remocion aplicada en el segundo ciclo (R2). P. mendocina mostr6 un
incremento del contenido de TNC, sin cambios en la biomasa de raiz, en relacion a las plantas
del tratamiento control (Cuadro 4.4). Esto resultd en un aumento de ambos caracteres
comparados a los de las plantas no tratadas C1+C> (Figura 4.6). En P. pinetorum se observo
una disminucion del contenido de reservas sin cambios en la biomasa de raiz comparadas a
las plantas del tratamiento control (Cuadro 4.4) y a las plantas testigo (C1+C», Figura 4.6).
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Cuadro 4.4: Efecto de la historia previa de reservas carbonadas (Pre-tratamientos) en plantas de P. mendocina y P. pinetorum sometidas a cambios en la relacién
fuente destino del 2%° ciclo (Tratamientos), sobre caracteres asociados a la perennidad (biomasa de raiz y contenido total de TNC en raices, TNC g). Pre-tratamientos
aplicados el 1* ciclo de cultivo: ST1: sombreado total, Ci: control, Ri: remocion de yemas florales. Tratamientos aplicados el 2%° ciclo de cultivo: SV.: sombreado
vegetativo, SR,: sombreado reproductivo, C»: control y R2: remocion de yemas florales. Los valores representan las medias + E.E. Letras minusculas distintas indican
diferencias significativas entre tratamientos para un mismo pre-tratamiento de acuerdo al ANOVA (Valor del estadistico F). * p<0,05, ** p<0,01, ***p<0,001 gl

errro = 48, N= 60.

P. mendocina P. pinetorum
. Tratamientos Tratamientos
Pre-tratamientos SV, SR, C, R, Valor F SV, SR, C, R, Valor F
ST, 2,33+0,26b 151+0,12a 1,24+0,05a 262+012b 17,6%** 392+0,16b 306%+0,09a 3,01+031lb 261+0,24ab 9,4%**
RAIZ (g) C; 1,74+0,15a 166+029a 143+02a 163+0,15a 0,42 ns 2,17+0,23a 3,16+0,21b 216+0,26a 2,05+0,33a 5,78***
R; 194+017a 168+0,18a 1,93+0,293a 1,76+0,21a 2,09 ns 2,78+0,22¢c 082+0,07a 2,23+0,18bc 193+0,22b 20,12%**
ST, 046+007b 0,19+001a 025+002a 0,27+0,02a 12,33%** 042+0,04b 023+0,02a 067+0,06c 0,27+0,02a 25,28%**
TNC (g) C, 0,39+0,02b 0,23+0,04b 016+0,02a 0,23+0,02b 15,65*** 049+0,07d 0,09+003a 0,28+004b 037%+0,08¢c 8,08***
R; 0,43+0,05b 0,19+0,03a 0,23+0,03a 0,36+0,04b 8,15%** 0,57+0,03¢ 0,11+0,02a 0,29+0,02b 0,14+0,03a 81,41%**
A B
0,6 -
3 1 —_
= 0,5
2,5 Q R, o { sV,
sV, SV, ) SV,
= > | § é é 0,4 % § R,
~ =]
1,5 4 @ °°- é Q@ &=, g 93] Q
(a2 SR, 2 | -
1 - c, g 0,2 SR, ¢ R» § c, Q SR,
0,5 - S 0,1
0 o
e D
3,5 0,7 -
3{ @ & %Vz = 06 - {)
2,5 1 sV, é Lz> 0,5 SV,
3 2 ¢ o r, 's 04 $sv
-~ R, C o
S 1,5 ? 3 03 . o)
s . R C
14 £ 02 - SR, 2 2 SR, é R»
05 - 3:{2 S o1 - @ o
o} . . 0 . : ‘ ‘
ST, C, R, ST, c, R,

Figura 4.6: Biomasa de raiz y el contenido de TNC ( TNC g) para P. mendocina (A, B) y P. pinetorum (C, D) en plantas con distinta historia previa de reservas carbonadas (Pre-
tratamiento, Cy: control, ST1: sombreado total, y R:: remocion, aplicados el 1% ciclo de cultivo), sometidas a cambios en la relacion fuente destino el 2% ciclo de cultivo (Tratamientos;
rétulo sobre el punto: C,: Control, SV,: sombreado vegetativo; SR, : sombreado reproductivo, Rz: remocion de yemas florales). C1-C; es el Control para pre-tratamiento y tratamiento.
Los valores representan las medias + E.E.
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4.4 Discusion

Las especies perennes que han sido seleccionadas para incrementar el rendimiento
de semilla usualmente muestran el costo del aumento de la reproduccién en términos de
disminucién del crecimiento (e.j. reducida produccion de biomasa), reproduccién no
sostenida en el tiempo (e.j. menor rendimiento o nimero de frutos a través de los afios de
cultivo), o menor longevidad y capacidad de supervivencia (menor capacidad de
almacenamiento; Piper y Kulakov 1994, Aragén et al. 2009) en los ciclos subsiguientes
de cultivo. Sin embargo, hay controversia en la importancia del costo de la reproduccion
en las plantas perennes, con estudios que describen los efectos negativos de la
reproduccion actual sobre el futuro rendimiento, mientras que otros trabajos no pueden
detectar tales efectos negativos (Obeso 2002, Piper 1992, Reekie y Avila-Sakar 2005,
Van Dijk 2009). Mi tesis se inserta en este contrapunto entre la teoria de la fisiologia
vegetal a escala de planta y los datos obtenidos en casos empiricos.

En este capitulo el andlisis de la dindmica de acumulacion y utilizacion de los
hidratos de carbono almacenados en la raiz se realizé desde dos puntos de vista. Por un
lado, en relacién a la supervivencia y longevidad de las plantas. Por el otro, desde su
asociacion con el rendimiento y los caracteres que lo definen. El entendimiento de estos
mecanismos es central para definir un ideotipo de cultivo perenne para sistemas
productivos en ambientes con baja o fluctuante disponibilidad de recursos.

La hipotesis que se puso a prueba plantea que la historia previa de acumulacion
de hidratos de carbono de reserva generaria diferencias en las estrategias de adquisicion
y particion de carbono actual y que estas diferencias estarian asociadas al grado de
perennidad de cada especie (Hipotesis 2). La primera forma en que analicé esta hipotesis
fue utilizando plantas Control (Co; no tratadas durante el segundo ciclo de cultivo) que
habian iniciado este segundo ciclo con patrones de acumulacion de biomasa y reservas
contrastantes. Los resultados mostraron que las reservas almacenadas en el primer ciclo
(Figura 4.2) determinaron lo que sucedio durante el segundo ciclo de cultivo. Cuando las
plantas lograron una mayor acumulacion de reservas el primer ciclo (Pre-tratamiento ST+)
encontré en el segundo afio de cultivo una notable disminucién de la biomasa, la
asignacion a semilla y el rendimiento (Cuadro 4.2). Lo opuesto (un aumento de la biomasa
y el rendimiento de semilla) se encontrd en plantas que iniciaron su segundo ciclo de
cultivo con bajas reservas (Pre-tratamiento R1). En ambos casos y pese a las distintas
prioridades de asignacion del carbono logradas en el primer afio al finalizar el segundo
afio de cultivo en condiciones de disponibilidad ambiental normal (tratamiento C>), no se
encontraron diferencias en el almacenamiento de reservas entre las plantas provenientes
de los tres diferentes pre-tratamientos. Es decir, las diferencias generadas por la historia
previa, desaparecieron con un segundo ciclo de disponibilidad ambiental normal (C>).
Esta respuesta, donde las plantas independientemente de sus condiciones iniciales (altas
0 bajas reservas) priorizan la estabilidad de las reservas, expresa una estrategia
conservativa en el uso del carbono adquirido (Roumet et al. 2005). En la cual las reservas
actGan como un activo destino con alta prioridad en el sistema planta (Silpi et al. 2007).

Las dos especies, al iniciar su segundo ciclo de crecimiento con alta acumulacion de
reservas (ST1) y ser sometidas durante el segundo ciclo a los tratamientos de variacion en
la disponibilidad de asimilados (Tratamientos SV», SRz y R2), no difirieron en la respuesta
de los caracteres productivos (biomasa, rendimiento e indice de cosecha), pero si en las
respuestas de los atributos de los cuales depende la supervivencia futura (y por
consiguiente la perennidad). En general, el rendimiento y los caracteres que lo definen
(biomasa total, e IC) mostraron el efecto de la historia previa pero no el efecto de la
disponibilidad de asimilados actual (su segundo ciclo de cultivo, Cuadros 4.3 A, B y 4.5).
La excepcion a esta baja respuesta a la disponibilidad actual fue el incremento de la
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biomasa total en P. mendocina y la asignacion a semilla en P. pinetorum, producto de la
remocion actual de yemas. Esta remocion temprana estimulé la productividad en todos
mis experimentos en algunos casos a traves de la utilizacion de las reservas.

La relativamente poca variacion en el rendimiento y sus componentes en su segundo
ciclo de cultivo, indicd que la productividad dependié mayoritariamente de la historia
previa de la planta y que Physaria se ajusta al ambiente manteniendo los recursos
adquiridos (estrategia conservativa, Cuadro 4.5). Cuando las condiciones de
disponibilidad son fluctuantes, esta estrategia redunda en un uso mas eficiente de los
recursos (Mondolot et al. 2008) debido a que las reservas almacenadas previamente
amortiguarian la produccion de biomasa y la asignacion a reproduccién en afios con baja
disponibilidad recursos (Slewinski 2012).

Aun cuando la estrategia general de ambas especies fue conservativa, se encontraron
algunas diferencias entre especies. Physaria mendocina mostré frente al sombreado en
etapa vegetativa (SV2) y a la remocién de estructuras reproductivas (Rz2) un incremento
en la biomasa de raiz lo cual provoco el aumento primero y la estabilidad de las reservas
al finalizar el segundo ciclo de cultivo dependiendo de su historia actual (Figuras 4.5, 4.6
y Cuadros 4.4). Esta es la respuesta conservativa esperada en especies perennes, las cuales
no solo tienen que satisfacer las necesidades actuales de asimilados sino asegurar su
perpetuacion. El almacenamiento de reservas al final de la estacion de crecimiento es una
adaptacion que les permite tratar con la asincronia entre la disponibilidad y la demanda
de carbono (Mooney y Billings 1960). Este comportamiento en P. mendocina apoya la
prediccion 4.1 Ay verifica la relacion de compromiso entre la reproduccion actual y la
supervivencia. A su vez se rechaza la prediccion 4.1B, la cual establecia la inexistencia
de compromiso con un segundo ciclo de remocion (Cuadro 4.5).

Por el contrario, para P. pinetorum la baja disponibilidad de asimilados por
sombreado (SV-) y la alta disponibilidad producto de la remocién (Rz), disminuyeron por
igual el porcentaje y el contenido de TNC. De esta manera los dos tratamientos, antes
descriptos, provocaron que las plantas alcancen la madurez del segundo ciclo con bajo
contenido de reservas (Figuras 4.5, 4.6, Cuadro 4.4). Asi, y en contra de la respuesta
esperada para una especie perenne, las reservas no fueron un destino prioritario el
segundo ciclo de cultivo para esta especie. La disminucion del almacenamiento de
carbohidratos esta asociada con la baja supervivencia (Myers y Kitajima 2007, Piper et
al. 2009, Vilela y Gonzélez-Paleo 2015), con baja capacidad de re-crecimiento (Vilela et
al. 2012, 2016), menor resistencia al ataque bidtico y menor longevidad de la planta
(Chiarello y Roughgarden 1984; Gonzélez-Paleo y Ravetta 2011). La respuesta de P.
pinetorum apoya la prediccion 4.1B, con una estrategia en la cual prioriza su reproduccion
inmediata en vez de las futuras contribuciones al fithnes (Cuadro 4.5), comportamiento
que se ha reportado en otra especie perenne de baja longevidad (Trifolium grandiflorum;
Lubers y Lechowics 1989).

La segunda prediccién (4.2), derivada de la hipotesis general que se puso a prueba
en este capitulo, proponia que individuos de especies perennes con una baja acumulacion
de reservas carbonadas al finalizar el primer ciclo de crecimiento (R1), priorizarian en el
segundo ciclo de crecimiento la asignacion a almacenamiento y a o6rganos de
perpetuacion, a expensas de la asignacion a semillas. Esta respuesta seria mas fuerte que
los cambios producidos por diferencias en la disponibilidad actual de foto-asimilados
(tratamientos de modificacién de la relacion fuente/destino del segundo ciclo: SV2, SRy,
R2).

Las dos especies de Physaria que durante su primer ciclo de crecimiento presentaron
remocion de yemas florales (Ri1) y no tuvieron variacion en la disponibilidad de
asimilados el segundo ciclo (C2, afio normal) mostraron respuestas distintas en sus
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caracteres productivos y de perpetuacion. P. pinetorum aumenté su asignacion a
crecimiento y reproduccion mientras que las reservas se mantuvieron estables. P.
mendocina en cambio tuvo la respuesta contraria, es decir un aumento en la acumulacion
de reservas mientras que sus caracteres productivos no presentaron cambios (Cuadro 4.5).

La plasticidad observada en el comportamiento de las reservas, es relevante en estos
ambientes con gran variabilidad interanual en la disponibilidad de recursos, asi las plantas
podrian hacer frente a un afio con baja disponibilidad de recursos y perpetuarse y
sobrevivir en un tercer ciclo de crecimiento (Obeso 2002, Lubbers y Lechowics 1989,
Kobe 1997).

En general en las hierbas perennes las yemas florales son un fuerte destino para los
asimilados, por lo cual su remocion (por ejemplo, por herbivoria) provoca un incremento
de la distribucion de asimilados a raices y reservas (Cockshull 1982, Schupp et al. 1992;
Famiani et al. 2000). Sin embargo, en algunos casos y en particular en aquellas especies
de floracién indeterminada, es frecuente encontrar, tras la pérdida temprana de yemas
florales, una sobre-compensacion del rendimiento sustentada en el uso de reservas de
corto plazo (Obeso y Grubb 1994). Las dos perennes aqui evaluadas muestran una
respuesta especie-especifica frente a la remocion en su primer ciclo en la cual P.
mendocina traslocaria los foto-asimilados a raices y reservas, mientras que P. pinetorum
los destinaria a rendimiento.

Cuando las dos especies analizadas en este capitulo fueron sometidas a remocion
durante su primer ciclo (R1), pero durante el segundo ciclo tuvieron sombreado (SV2),
presentaron respuestas diferentes en los carateres reproductivos, sin embargo ambas
mantuvieron constante el crecimiento y la asigancion a reservas. Las diferencias
estuvieron determinadas por el aumento en el indice de cosecha en P. pinetorum lo cual
provoco un incremento en su rendmiento (Cuadro 4.3 B y Figura 4.4 B).

Como resultado, la sobre-compensacion puede reducir las reservas que las plantas
perennes utilizan para hacer frente a las futuras demandas de crecimiento y reproduccion
(Canadell y Lépez-Soria 1998; Marquis 1992; Garcia y Ehrlén 2002, Latzel et al. 2014).
Aun cuando en el corto plazo esta respuesta ayudaria a mantener la tasa de reproduccion
(y en el caso de un cultivo el rendimiento), el uso de reservas podria resultar en las
disminuciones del rendimiento en los afios subsiguientes. Por ejemplo, se ha encontrado
en otras especies que luego de un afio de muy alto rendimiento provocado por sobre-
compensacion, las plantas pueden no florecer. En las que si florecen la produccion de
semilla disminuye notablemente, como consecuencia de una disminucion en el nimero
de 6vulos producida por la disminucion de los recursos disponibles para la reproduccién
(Horibota et al. 2007). En el caso que el costo de la reproduccion fuese solventado por las
reservas, no se reduciria el rendimiento, pero si podria limitarse la capacidad de
perpetuacion.

La evidencia en Physaria pinetorum sometida a remocion en su primer ciclo (R1) y
sombreado vegetativo en el segundo (SV2), que mostro un aumento de la asignacion
semilla (IC) del rendimiento y de las reservas, indicaria que el compromiso entre
reproduccion y reservas no es universal (prediccion 4.2). Esta respuesta coincide con lo
reportado por varios autores (Jackson y Dewald 1994, Piper y Kulakow 1994, Cox et al.
2006, DeHaan y Van Tassel 2014). Sin embargo, como fue expresado anteriormente, este
incremento en los carateres productivos, podria limitar la capacidad de perpetuacion de
esta especie los afios subsiguientes. Debido a que las reservas usadas para el rendimiento
actual no estarian disponibles en el futuro para funciones que redundan en el
mantenimiento de la longevidad y la supervivencia (Obeso 2002; Lubbers y Lechowics
1989, Wyka 2000).
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En general cuando las perennes no muestran una relacién de compromiso (no trade-
off), suele aparecer un incremento en la tasa de fotosintesis (Dehann et al. 2005, Jaikumar
et al. 2103). Este aumento en la tasa de asimilacién se ha documentado en Physaria,
(Ploschuk 2001, Gonzélez-Paleo y Ravetta 2011b) y en esta tesis también se encontrd
evidencia de un aumento de la asimilacion como consecuencia de un aumento en el
rendimiento generado por sobre-compensacion debido a la remocién temprana de
destinos (Capitulo II).

La respuesta de P. pinetorum fue distinta a la descripta anteriormente cuando la
limitacién de la radiacion fue durante el periodo reproductivo (SR2). En estas condiciones
(inicio del segundo ciclo con bajas reservas y sombreo reproductivo) las plantas tuvieron
menos biomasa, rendimiento y se redujeron sus reservas (Cuadro 4.3 B y Figura 4.4 B).
Esta temporalidad de la sensibilidad a la radiacion es comun en cultivos de grano anuales
(Jiang y Egli 1995, Egli y Bruening 2002, Kantolic et al. 2013). En este sentido, estudios
realizados en dos especies de Physaria, P. mendocina y la anual P. flendleri, demostraron
que estas dos especies tuvieron respuestas diferentes y especificas a la cantidad de horas
de exposicion a la luz. La floracion de P. mendocina, fue insensible al fotoperiodo, en
contraste P. flendleri tuvo una respuesta cuantitativa de dia largo para la tasa de desarrollo
desde la aparicion de botdn floral a floracion (Windauer et al. 2005), en forma similar a
respuestas reportadas para otras especies de la misma familia (Salisbury y Green 1991,
Nanda et al. 1996; Vilarifio et al. 1998). Se desconoce aun si P. pinetorum tiene
sensibilidad fotoperiddica.

Por otra parte, cuando estas plantas provenientes del pre-tratamiento de remocion
durante el ciclo (R1) fueron sometidas a remocion en su segundo ciclo de cultivo (R2), la
mayor acumulacion de biomasa lograda el primer ciclo con la remocion de estructuras
reproductivas fue potenciada por la remocion el segundo ciclo (Rz), en las dos especies
(Cuadro 4.3 Ay B; Figura 4.4 Ay B). Asi, el resultado de estos dos afios consecutivos de
remocion de estructuras reproductivas fue la mayor biomasa total acumulada finalizando
el segundo ciclo de cultivo (Cuadro 4.5). Nuevamente el comportamiento de las reservas
tuvo diferentes destinos en las dos perennes. En las plantas de P. mendocina estuvo
principalmente destinado a recomponer las reservas con las que iniciaron su segundo ciclo
(Figura 4.2). Mientras que en P. pinetorum los asimilados actuales potenciaron el efecto
del primer ciclo (Ry) priorizando la acumulacion de biomasa por sobre las reservas
(Cuadro 4.5).

La habilidad de las plantas para generar nuevas yemas florales, lo cual podria
recuperar la biomasa original y eventualmente producir mas semilla, se ve afectada por
varios factores. Dentro de los que se incluyen: la disponibilidad de nutrientes, la ontogenia
de la planta, la etapa fenologica, como, también el pool de meristemas disponibles y el
almacenamiento de carbohidratos (Ferraro y Oesterheld 2002, Huhta et al. 2003,
Martinkova et al. 2004; Latzel y KlimeSova 2009, Latzel et al. 2011, Clarke et al. 2013).

En particular la relacién entre meristemas disponibles y reservas responde a
interacciones complejas. Por ejemplo, se ha descripto que un efecto de la remocion de
yemas florales permite el desbloqueo y la generacion de nuevas yemas (vegetativas y
reproductivas) que utilizan y reducen las reservas de carbono. Sin embargo, la nueva
biomasa producida permite recargar nuevamente las reservas y esas nuevas reservas son
utilizadas para sostener el nuevo flujo de floracion y fructificacion (Laztel et al. 2014).
Esta fluctuacion es similar a la ocurrida en P. pinetorum, la cual prioriz6 la generacion de
biomasa por sobre las reservas y es opuesto a lo encontrado en P. mendocina la cual
recompuso sus reservas en ambos ciclos de cultivo priorizando el almacenamiento al
crecimiento y a la reproduccion.
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Cuadro 4.5: Resumen de los resultados que explican el sentido de cambio de las funciones de crecimiento, reproduccion
y perennidad (utilizando como proxi las reservas) para Physaria mendocina y P. pinetorum al finalizar su segundo ciclo
de cultivo. Las dos especies fueron sometidas a alta y baja disponibilidad de foto-asimilados el primer (Ry, ST1) y
segundo ciclo (SV2, SR,, C,) de cultivo en relacion a plantas no tratadas (C1C.). R1: remocion de yemas y ST1: sombreado
total, durante el 1* de ciclo cultivo. SV»: sombreado vegetativo, SR: sombreado reproductivo, Rz: remocion de yemas
florales y C»: control durante el 2 ciclo de cultivo. El sentido de cambio de las funciones hace referencia a la direccion
de cambio del el crecimiento, la reproduccion y la perennidad ante condiciones de variacion en la disponibilidad de
foto-asimilados (aumento: +, disminucién: - constante: =). Los afios buenos, malos y normales se refieren a la alta
disponibilidad de foto-asimilados producto del corte (R1, R2), la baja debido al sombreado (ST1, SV2, SR2) y a los ciclos
sin tratamientos (C1, C2), respectivamente.

HISTORIA PREVIA DE PARTICION DE
ALMACENAMIENTO CACTUAL RESPUESTAEN RELACION APLANTAS NO CONCLUSION
(Pre-tratamientos-1 ciclo) (Tratamientos-2% TRATADAS C,Cy
ciclo)
o Respuesta especie-especifica.
o Amortiguan Ia reduccién de reservas del primer
P. pinetorum: + CRECIMIENTO Y REPRODUCCION, ciclo.
= ACUMULACION DE RESERVAS +  Compromiso entre crecimiento, reproduccion y
NORMAL (C2) ] acumulacion de reservas
P. mendocina:= CRECIMIENTO Y REPRODUCCION, P. pinetourm: estrategia adquisitiva-prioriza crecimiento y
+ ACUMULACION DE RESERVAS reproduccion.
P. mendocina; estrategia conservativa prioriza la
acumulacidn de reservas.
o Elefecto de laalta disponibilidad de foto-
AMBAS ESPECIES asimilados del 1¢ ciclo sobre el crecimiento y la
ALTQOTSP;%%HBSE DE + CRECIMIENTO Y REPRODUCCION reproducci6n se mantiene.
o Reducen las reservas de BUENO (R) _ ' o Respuesta especie-especifica solo en la asignacion
C P. pmetourm: - ACUMULACION DE RESERVAS ‘ deCa fesevas
o Crecenyse rproducen P. mendocina: + ACUMULACION DE RESERVAS P. pmetourm.lestrateglgadqwsqu
P. mendocina: estrategia conservativa
ANOBUENO (R, SV, Ambas especies incrementan la acumulacion de reservas, pero
AMBAS ESPECIES sin detrimento del crecimiento y la reproduccidn. Incluso P.
= CRECIMIENTO Y REPRODUCCION, pinetorum aumenta el indice de cosecha lo cual provoca un
+ ACUMULACION DE RESERVAS. aumento en el rendimiento.
MALO
(SV2-SRy) SR o Respuesta especie-especifica
P. pinetourm: - CRECIMIENTO, REPRODUCCION Y o Sensibilidad diferencial durante el perfodo
ACUMULACION DE RESERVAS. ) reproductivo.
P. mendocina: = CRECIMIENTO Y REPRODUCCION'Y | P. pinetorum: afectada por la limitacion a la radiacion en
ACUMULACION DE RESERVAS. periodo reproductivo.
P. mendocina: ningdn cambio en sus caracteres.
AMBAS ESPECIES Ambas especies NO pueden amortiguar el efecto de la baja
disponibilidad de foto-asimilados durante el primer ciclo.
NORMAL(C) | = CRECIMIENTO Y REPRODUCCION g p
+ ACUMULACION DE RESERVAS.
BAJﬁoDTISPA%ﬁILLAI\BgE DE + Elefecto de a bejadisponibilicad de foto-
asimilados del 1 ciclo sobre el crecimiento y la
o Aumentan las reservas AMBASESPECIES reprodlceion se mantiene
e C BUENO (Ry) —_— CRECIMIENTO ¥ REPRODUCCION ¢ Respuesta especie-especifica s0lo en la asignacién
o Reducen Crecimiemoy P. plnetourm: = ACUMULACK)N DE RESERVAS de C & feservas
reproducmon P. mendocina; + ACUMULACION DE RESERVAS. P. pinetourm: estategia adqisitva
. P. mendocina; estrategia conservativa
ANOMALO (5T AMBAS ESPECIES Potencian la respuesta del primer ciclo, reduciendo
MALO - CRECIMIENTO Y REPRODUCCION, crecimiento y reproduccion y aumentando las reservas para
(SV2-SRy) + ACUMULACION DE RESERVAS. asegurar la perennidad.
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4.5 Conclusiones

Existe una enorme diversidad entre tipos de plantas perennes y de patrones de
longevidad (Jones et al. 2014). Mis resultados estdn de acuerdo con la idea que la
variacion inter-especifica en las reservas carbonadas seria una base importante de
variacion en las estrategias de vida en las especies perennes (Kobe 1997; Canham et al.
1999, Myers y Kitajima 2007), permitiendo confirmar respuestas comunes a ambas
especies estudiadas y comportamientos que las diferencian.

La caracteristica comin méas notable encontrada en las dos especies fue el
comportamiento frente a la baja disponibilidad de asimilados el primer ciclo de cultivo
(ST1). Esta respuesta implicé la disminucion de todos los componentes del rendimiento
(biomasa total, rendimiento e 1C) durante el segundo ciclo de crecimiento, mientras que
los asociados a la supervivencia y perennidad (biomasa de raiz, contenido y porcentaje
de reservas) aumentaron y se recompusieron llegando a niveles que pueden considerarse
normales en Physaria. Estos resultados ponen en evidencia que la ganancia de carbono
durante el primer ciclo de cultivo es relativamente mas importante para el rendimiento
que la fotosintesis actual. También que en un afio con baja disponibilidad ambiental la
acumulacion de reservas podria jugar un rol clave en la supervivencia y reproduccion
potencial de las especies perennes del género.

Otra respuesta similar en las dos especies fue la evidencia de un mecanismo
compensatorio, determinado por el aumento de la biomasa total debido a la remocion
temprana de las estructuras reproductivas (R:-R2). Sin embargo, si bien ambas especies
aumentaron su biomasa, la diferencia se encontro en la sobre-compensacion de la biomasa
en P. pinetorum la cual implicé el uso de las reservas almacenadas. Por el contrario, la
estrategia de P. mendocina fue privilegiar el aumento de las reservas.

El suministro extra de asimilados provocado por la remocién de yemas florales
tuvo diferentes destinos jerarquicos en las dos especies y permite adscribir estas
respuestas a diferencias ya descriptas en sus estrategias de su uso de recursos (Gonzalez-
Paleo y Ravetta 2011). Physaria mendocina frente a cambios en la disponibilidad
ambiental tuvo como destino prioritario los érganos de almacenamiento (Estrategia
conservativa) verificando la relacion de compromiso entre la reproduccion actual y
caracteres determinantes de la perennidad. Esta estrategia ha sido observada en otras
herbaceas perennes, en las que la pérdida de estructuras reproductivas se balancea con un
aumento de las reservas en raices tanto para el futuro crecimiento, como para hacer frente
al nuevo ciclo reproductivo (Schupp et al. 1992; Famiani et al. 2000).

Por otro lado, P. pinetorum presentd una estrategia de maximizacion del
crecimiento (Estrategia mas adquisitiva), en la cual la asignacion de recursos a
crecimiento actual tuvo prioridad sobre la supervivencia y reproduccion futura. Esta
respuesta de compromiso ya ha sido reportada para otras especies perennes (por ejemplo,
en Trillium grandiflorum, Lubbers y Lechowicz 1989) y cuestiona la viabilidad de la
domesticacién de los granos perennes (Denison 2012).

Dentro de las caracteristicas mas notables que diferencian a las dos perennes se
encuentra una sensibilidad diferencial durante el periodo reproductivo. Esta diferencia
temporal de sensibilidad se ve en P. pinetorum con una disminucion en los componentes
del rendimiento y en los caracteres asociados a la perennidad, frente a la restriccion de la
radiacidn en etapa reproductiva. Una respuesta similar a la encontrada en el Capitulo I1.
En cambio, la estabilidad fue la caracteristica central de la respuesta de P. mendocina
para la cual no se encontrd un efecto de la disminucién de la radiacién en los componentes
del rendimiento ni en los asociados a la perennidad.

Los ambientes de tipo Mediterraneo poseen sequia terminal y heladas de
primavera tardia. En estos ambientes las plantas deben afrontar dos factores limitantes



81

del rendimiento: la sequia terminal desde floracion a madurez y la posibilidad de que las
heladas tardias coincidan con la aparicion de las estructuras reproductivas. En este
contexto el alargamiento de la etapa reproductiva de P. pinetorum ante una baja
disponibilidad ambiental en el periodo reproductivo (SR2) podria comprometer la
estabilidad del rendimiento. Por el contrario, en P. mendocina la baja plasticidad
(estabilidad) de todos los caracteres analizados en torno a cambios en la disponibilidad
ambiental en la etapa reproductiva haria de esta especie el ideotipo mas adecuado de
cultivo para estos sistemas productivos.

La persistencia y mantenimiento del rendimiento a lo largo de los ciclos de
crecimiento ha sido dificil de alcanzar y ocupa mucha de la atencion de los mejoradores
de cultivos de granos perennes (Cox et al. 2002, DeHaan et al. 2016). Informacion
empirica como la generada en este capitulo de como la disponibilidad de asimilados afecta
a la acumulacion de reservas, al rendimiento y a los caracteres que lo definen es crucial
cuando se necesita definir criterios de seleccion de especies perennes, debido a su
asociacion con la longevidad y estabilidad del rendimiento de la planta.
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CAPITULO V: DISCUSION GENERAL.

Las investigaciones en plantas herbaceas perennes con potencial para la
produccion de granos han revelado fenotipos que poseen rasgos para la domesticacion
que difieren de las anuales, lo que implica que el ideotipo de planta seleccionada tiene
que ser re-disefiado y cuidadosamente pensado (Miller y Gross 2011). Las sociedades
modernas no solo exigen de la agricultura alimentos y materias primas, sino también
sostenibilidad y una variedad de servicios ecosistémicos. Estos requerimientos pueden
ser aportados por practicas adecuadas, entre las que se ha propuesto el desarrollo de
sistemas agricolas perennes, que se asemejan a la vegetacion original (Jackson 2002,
Ridley y Pannell 2005, Cox et al. 2006, DeHaan et al. 2005, Gonzélez-Paleo y Ravetta
2015). Algunos de los beneficios derivados del uso de cultivos perennes son el
alargamiento de la estacion de crecimiento y la mayor productividad potencial, la
presencia de sistemas de raices profundas, el mayor tiempo con el suelo cubierto (que
puede ayudar a prevenir la escorrentia) y en algunos casos la mayor tolerancia a la sequia
que las anuales (Kantar et al. 2016, Glover et al. 2010, Wagoner 1990, Pimm 1997).

En esta tesis se busco entender como los caracteres asociados al crecimiento y las
relaciones funcionales entre ellos generan variaciones en la asignacion de los recursos
entre plantas anuales y perennes, y como estas diferencias definen las estrategias de
crecimiento. Para ello se utiliz6 como sistema experimental un conjunto de dos especies
de ciclo perenne y se las compar6 con otras dos de ciclo anual, todas del género Physaria
(Brassicaceae). El género ha sido propuesto como potencial nuevo cultivo para la
produccién de aceite de semilla que contiene acidos grasos hidroxilados (Roetheli et al.
1991, Dierig et al. 1993, 1996). Ademas, la familia Brassicaceae incluye numerosas
especies domesticadas y otras asiduamente utilizadas en estudios genéticos (Arabidopsis
thaliana). En particular mi evaluacion buscO entender la asignacion de carbono a
funciones de reproduccion, de tolerancia a la baja disponibilidad de agua, de perpetuacion
e identificar potenciales relaciones de compromiso entre la asignacion a estas funciones.

En el capitulo Il determiné el efecto de la disponibilidad de fotoasimilados sobre
las estrategias de adquisicion y particion de carbono. Para las especies anuales se esperaba
que con alta disponibilidad de asimilados (remocion de pimpollos florales, tratamiento
R) tuvieran una estrategia adquisitiva y mayor capacidad de crecimiento y asignacion a
reproduccion. En cambio, con baja disponibilidad (reduccion de la radiacion incidente,
tratamientos SV y SR) esperaba que se presentara una estrategia mas conservativa. Para
las especies perennes se esperaba que mantuvieran una estrategia conservativa
independientemente de la disponibilidad de asimilados (R, SV, SR), con baja asignacion
a semilla a expensas de mayor asignacion raiz y a reservas. Es decir que aunque existiera
una relacion de compromiso entre rendimiento y almacenamiento, la prioridad fuera
siempre la de las funciones asociadas a la perennidad, en detrimento de la reproduccion
actual.

Los atributos que describen al crecimiento separaron a las especies anuales,
Physaria angustifoliay P. gracilis, en un extremo del gradiente de asignacién con un
crecimiento y produccidn inestables frente a cambios en la disponibilidad ambiental. En
cambio, el tratamiento de remocién de yemas florales agrup6 por un lado a Physaria
gracilis (anual) y P. pinetorum (perenne) con una respuesta similar, intensificando la
capacidad de adquisicion de carbono con el incremento en la asignacién a biomasa y a
reproduccion (estrategia adquisitiva). Por otro lado, la remocion de botones florales en la
perenne P. mendocina y la anual P. angustifolia no produjo cambios en el crecimiento,
ni en los atributos relacionados a él.
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Los resultados de los estudios pusieron en evidencia diferencias en el
comportamiento de las especies perennes frente a la variacion en la disponibilidad de
recursos. P. mendocina mostré una estrategia conservativa, manteniendo estable el
crecimiento, lo cual verifico la prediccion 2.2, mientras P. pinetorum tuvo una respuesta
similar a la de las especies anuales y opuesta a la prediccion 2.2. Ademas, P. pinetorum
fue la Gnica de las 4 especies que respondio a la disminucién de la radiacién durante la
etapa reproductiva. Esta respuesta apoya la idea de Gonzélez-Paleo y Ravetta (2011) que
describieron a P. pinetorum con un comportamiento intermedio entre el de las anuales y
las perennes en sus estrategias de adquisicién y uso de los recursos.

En el Capitulo 111 analicé la respuesta a la disponibilidad de recursos sobre el
rendimiento y sus componentes y la relacion entre rendimiento y reservas. Debido a que
el peso de la semilla es el componente del rendimiento mas homeostatico (Harper 1967),
se esperaba que la variacion del rendimiento debida a modificaciones en las relaciones
fuente-destino, se generara por cambios en el nimero de frutos por planta y en el nimero
de semillas por fruto (Prediccion 3.2) aunque no en el peso individual de la semilla. En
términos agronémicos la estabilidad del peso de la semilla es un caracter deseable (Slafer
y Savin 1994, Haro et al. 2008). Otro de los resultados esperados era que la condicion de
mayor disponibilidad de radiacion produjera en las especies anuales una mayor
asignacion a rendimiento, como consecuencia de mayor duracion de la etapa
reproductiva. En cambio, en las especies perennes la duracion de la etapa reproductiva se
esperaba no se viera modificada y como consecuencia el rendimiento y sus componentes
(biomasa e indice de cosecha) se mantendrian estables (Prediccion 3.3).

La reduccion de la disponibilidad de la radiacion durante la etapa vegetativa
(tratamiento SV) fue el tratamiento con mayor efecto. En primer lugar se encontro, en
las cuatro especies, una disminucion significativa del rendimiento cuando se disminuyd
la disponibilidad de radiacion en esta etapa. Esto demuestra que la respuesta del
rendimiento ante la variacion en la disponibilidad ambiental, es independiente del ciclo
de vida (anual o perenne). Por otro lado, cuando se elimino el 50% de las yemas florales,
el rendimiento aumento con una respuesta sobre-compensatoria, en tres de las cuatro
especies (las dos anuales y la perenne P. pinetorum), pero no en P. mendocina. Este
andlisis del rendimiento confirmd la estrategia conservativa de P. mendocina y su
diferencia con la otra especie perenne P. pinetorum, que tiende a comportarse como una
planta anual en términos de asignacién de biomasa.

Las diferencias en el rendimiento debidas a la manipulacion de las relaciones
fuente-destino estuvieron determinadas por el nimero de frutos por planta (Figura 3.1,
3.2y 3.3). En los casos en los que se incremento el rendimiento, el aumento en el namero
de frutos por planta estuvo asociado a un alargamiento de la etapa reproductiva (Cuadro
3.1), que si bien sugiere una ventana mas amplia para lograr aumentar el rendimiento,
puede tener dos consecuencias negativas. Por un lado, una etapa reproductiva mas larga
podria poner al cultivo frente a un riesgo mayor de una sequia terminal, comun en
ambientes de tipo Mediterraneo. Por otro, el aumento de asignacion a reproduccion en
detrimento de almacenamiento podria potencialmente reducir la longevidad en las
especies perennes debido a la posibilidad de la existencia de un compromiso entre el
rendimiento y la perennidad (Gonzalez-Paleo et al. 2016, Gonzalez-Paleo y Ravetta 2011,
Masnatta y Ravetta 2011, Ploschuk et al. 2001). Es por esta ultima posibilidad que fue
necesario analizar la respuesta del almacenamiento de hidratos de carbono en las raices.

El comportamiento de las funciones de almacenamiento de los hidratos de carbono
fue diferente en las cuatro especies con una respuesta claramente vinculada al ciclo de
vida. En las especies anuales los hidratos de carbono, en general, no cambiaron con los
tratamientos de disponibilidad de fotoasimilados mientras que para las perennes se
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observo un cambio en la particion o un aumento en los hidratos de carbono almacenados
cuando la disponibilidad de radiacion en periodo vegetativo fue reducida (tratamiento
SV). Es decir que la disminucién temprana de la disponibilidad de radiacion generd la
intensificacion de la estrategia conservativa.

En las especies perennes de Physaria el mayor contenido de hidratos de carbono
fue observado al inicio del crecimiento post-invernal aunque también se encontré un
segundo méximo antes del periodo de floracion, luego de que las plantas fueran sometidas
a sombreado en su etapa vegetativa (SV). Este aumento de las reservas en el periodo
vegetativo suele estar vinculado a su posterior uso durante la etapa de floracion y
produccion de semilla y a mayor supervivencia (Matsuoka y Garcia 2011). Una vez que
la etapa reproductiva se completa, las reservas se recomponen previo a la etapa de
dormicién para ser movilizadas y producir nuevas estructuras vegetativas en la préxima
estacion de crecimiento (Komor 2000, Rae et al. 2005). En contraposicidn a esta respuesta
las especies anuales invierten el carbono preferencialmente en el crecimiento rapido y en
etapas tempranas de la reproduccién mas que en el almacenamiento (Dina y Klikoff 1974,
Otzen 1977), que fue la respuesta encontrada en las especies anuales de Physaria.

En su conjunto, la funcion de almacenamiento en las especies de Physaria
perennes parece responder a la estrategia de que en afios con baja disponibilidad
ambiental (“malos”) las plantas almacenan recursos y en afios con un buen suministro de
los recursos (“buenos™) asignan a reproduccion lo que determina un aumento del output
reproductivo (Gonzélez-Paleo y Ravetta 2011, Gonzalez-Paleo et al. 2016). Esta
estrategia ha sido descripta en otras hierbas perennes (Wyka 2000, Korner 2003) y es
opuesta a la encontrada en arbustos o sub-arbustos (Vilela et al. 2003, Vilela et al. 2012).

Debido a los antecedentes de las especies perennes de Physaria y a los resultados de
los capitulos I1 y 111, en torno a las reservas carbonadas y su implicancia en la longevidad
y reproduccion futura, realicé un experimento de dos afios exclusivo con las especies
perennes. En el capitulo 1V exploré el rol de los hidratos de carbono almacenados en un
ciclo previo de cultivo y de variaciones en la disponibilidad actual de radiacion en el
compromiso entre caracteres determinantes del rendimiento y de la longevidad. Se
esperaba que individuos de especies perennes con gran acumulacion de reservas el primer
ciclo de cultivo respondieran a la baja disponibilidad de fotoasimilados en su segundo
ciclo priorizando la asignacion a almacenamiento y a estructuras de perpetuacion, por
sobre los caracteres productivos. En cambio con mayor disponibilidad de foto-asimilados
se esperaba que en su segundo ciclo de cultivo, prioricen la asignacion a crecimiento y a
semilla por sobre el almacenamiento. También, se esperaba que con baja acumulacion de
reservas el primer ciclo de crecimiento las especies perennes priorizarian la asignacion a
almacenamiento y a 6rganos de perpetuacion a expensas de la asignacion a semillas, y
que esta respuesta fuera independiente de la disponibilidad actual de recursos.

La acumulacion de reservas durante el primer ciclo fue modificada con dos
tratamientos (surgidos de los capitulos Il y I11): sombreado y remocién de botones
florales, ademas de un tratamiento control (ST1, Ry, C1; Figura 4.2). Esta historia previa
de acumulacion de reservas determind el efecto de la disponibilidad actual. La respuesta
al sombreado en el primer ciclo fue similar a las encontradas en los Capitulos Il y 1l1: el
rendimiento y sus componentes mas directos (biomasa total e IC) disminuyeron.
Igualmente, la respuesta a la remocion temprana de botones florales provocd aumentos
en el rendimiento y disminucion en las reservas. Con estos Pre-tratamientos se lograron
tres grupos de plantas: aquellas que iniciaron el segundo ciclo de cultivo con baja,
intermedia y alta acumulacién de reservas (8, 12 y 18 para el porcentaje y 0,08, 0,12 y
0,2 para el contenido de hidratos de carbono, respectivamente).
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La respuesta a los tratamientos del segundo ciclo, en plantas que tuvieron baja
disponibilidad de foto-asimilados durante su primer ciclo, difirié entre especies. Physaria
mendocina mostro frente al sombreado en etapa vegetativa (SV2) y a la remocion de
estructuras reproductivas (R2) un incremento en la biomasa de raiz, lo cual provocé el
aumento de las reservas totales. Estos resultados ponen nuevamente de manifiesto que
independientemente de la variacion en la calidad ambiental el destino prioritario de los
recursos para P. mendocina es el de las reservas (Cuadro 4.5). ElI almacenamiento de
hidratos de carbono les permite a las plantas perennes amortiguar el estrés ambiental y
aumentar su supervivencia (Kobe 1997, Janecek 2015). Este comportamiento en P.
mendocina apoya la prediccion 4.1A vy verifica la relacion de compromiso entre la
reproduccion actual y la perpetuacion (Cuadro 4.5). A su vez, permite rechazar la
prediccién 4.1B, la cual establecia la no existencia de compromiso con un segundo ciclo
de remocion.

Al contrario de lo encontrado en P. mendocina, para P. pinetorum la baja
disponibilidad de asimilados por sombreado (SV>) y la alta disponibilidad producto de
la remocion (R2), redujeron el porcentaje y contenido de TNC, llegando a la madurez del
segundo ciclo con menor contenido de reservas que el inicial (Figura 4.5, Cuadro 4.4).
Esta respuesta de P. pinetorum apoya la prediccion 4.1B, con una estrategia en la cual
prioriza su reproduccion inmediata en vez de la perpetuacion y la reproduccion futuras.

Sin embargo, pese a la relacion de compromiso encontrada en P. pinetorum, cuando
las plantas fueron sometidas a dos ciclos de remocion de estructuras reproductivas (Ri-
R>), la asignacion a semilla (IC), el rendimiento y las reservas se vieron incrementadas.
Asi, esta especie también mostré evidencia de que el compromiso entre reproduccion y
reservas no es universal (prediccion 4.2) y probablemente en P. pinetorum depende del
nivel de reservas y de la disponibilidad actual de asimilados. Esta respuesta acerca del
compromiso entre reproduccion y longevidad en especies perennes es similar a la
encontrada por otros autores (Obeso 2002, Jackson y DeWald 1994, Piper y Kulakow
1994, Cox et al. 2006, DeHaan y Van Tassel 2014).

Los patrones de asignacion entre reproduccion actual y almacenamiento para la
siguiente estacion de crecimiento pueden ser cruciales en las estrategias de la historia de
vida de las plantas perennes. Por ejemplo, Lubbers y Lechowicz (1989) detectaron que
hay un compromiso entre almacenamiento y reproduccion actual en Trillium
grandiflorum (perenne efimera), en la que la asignacion de recursos a la reproduccion
actual tiene prioridad sobre la supervivencia y reproduccion futura. Un comportamiento
similar a P. pinetorum, bajo determinada disponibilidad ambiental (SV2-R2). En otros
experimentos con la hierba perenne, Adonis ramosa (Ranunculaceae) sometida a
remocién durante dos estaciones de crecimiento consecutivas se observo, al igual que
para P. mendocina que los tratamientos no influyeron en la supervivencia debido al efecto
buffer de los recursos almacenados debajo del suelo. Sin embargo, la floracion y el
tamafo de la planta se vieron afectados después de los dos ciclos de remocidn, es decir
se encontrd un periodo de 2 afios de retraso a la restriccion de la asimilacion actual para
las respuestas de crecimiento y floracion. Este retraso en la respuesta de la performance
reproductiva puede encontrarse en otras plantas herbaceas (Primack y Hall 1990, Ehrlén
y van Groenendael 2001) y podria evidenciarse en plantas de P. pinetorum con més de
dos ciclos de remocion.

En ambientes de tipo mediterraneo, los eventos reproductivos de las plantas
perennes son seguidos por un periodo de dormancia (Latzel et al. 2014). Este periodo de
dormancia permite recuperar el sistema de raices, generalmente en otofio, y luego el
rebrote de las hojas, ambos procesos aumentan el llenado de los O6rganos de
almacenamiento (Vriet et al. 2012). La dormicién del invierno es seguida por periodos
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caracterizados por el consumo de carbohidratos almacenados, pero dentro de estos
patrones generales la dinamica de la acumulacion y utilizacion depende de cada especie
(Matsuoka y Garcia 2011). Esto fue evidente en mis experimentos en los que las dos
especies perennes que utilicé difirieron en la dindmica de uso y almacenamiento. Esta
dindmica fue también modificada por la historia previa de acumulacion de reservas y la
disponibilidad actual de recursos (Figura 4.5).

El problema més importante en la domesticacion surge porque, aunque se han
desarrollado ideotipos perennes, hay criticas persistentes a la potencialidad de su
rendimiento. La critica mas importante es que un ideotipo de alto rendimiento y perenne
no ha sido encontrado en la naturaleza y podria no existir debido al compromiso entre la
longevidad y produccién de semilla (Denison 2012). La cuestion primaria es si esto es
fisiologicamente posible, es decir el hecho de asignar recursos a la reproduccion de una
forma que le permita a las plantas rendimientos comparables al de las anuales, sin perder
las funciones asociadas con la perennidad.

El analisis del rendimiento en las especies de Physaria confirmé la estrategia
conservativa de P. mendocina y su diferencia con la otra especie perenne P. pinetorum,
que tiende a comportarse como una planta anual en términos de asignacion de biomasa.
Los resultados del Capitulo 1V aportan evidencia concreta de la posibilidad de evitar el
compromiso entre rendimiento y perennidad descripto para algunas especies herbaceas
perennes. Aungue en P. mendocina el compromiso entre reproduccion y perennidad
aparece muy claramente, algunas de las respuestas de P. pinetroum indican que el
compromiso no es universal.

Hay evidencia que la relacion entre rendimiento y perpetuacion en las especies de
Physaria puede ser manipulada por seleccion. Gonzalez-Paleo et al. (2016), mostraron en
P. mendocina que el incremento del rendimiento generado por seleccion produjo cambios
en la distribucién del rendimiento en el tiempo, concentrandolo durante el primer ciclo
de cultivo. Ademas, encontraron que el 60% del total del rendimiento acumulado fue
producido en el primer evento reproductivo. Este cambio en la distribucion del
rendimiento fue asociado a un incremento inicial del indice de cosecha y el nUmero de
frutos por planta, lo cual no fue sostenido durante los afios subsecuentes.

En trabajos similares en mejoramiento de especies perennes para cultivo, trigo
(Triticum aestium, hibridizado con pastos perennes) y arroz (Oryza perennis), Vico et al.
(2016) demostraron que se pueden alcanzar rendimientos similares a las anuales, pero en
este caso los aumentos en el rendimiento estan realacionados a un aumento en la biomasa
total. EI modelo que los autores obtuvieron predice que la estacion de crecimiento mas
larga de las especies perennes determina una mayor acumulacion de biomasa, lo cual
generaria rendimientos similares al de las especies anuales. Asi, aumentos de cuatro a seis
veces durante un periodo de dos afios y la mitad de este incremento durante el tercer afio,
seria el aumento de biomasa necesario para que el trigo y arroz perenne logren acumular
un rendimiento comparable al de sus variedades anuales. Estos valores son comparables
con los observados en la tasa de crecimiento de cultivos de biomasa perennes tales como
Panicum virgatum (switchgrass) y Medicago sativa (alfalfa). Estos cultivos ponen en
evidencia que existe potencial genético para que las especies perennes alcancen un
rendimiento de semillas comparable al de las especies anuales.

Para la especie perenne P. mendocina, Gonzalez-Paleo et al. (2016) encontraron
que la seleccion para incrementar el rendimiento modificé los patrones acumulacion de
biomasa de raiz y reservas. Asi, durante el 1¥" y 2% afio de roseta las accesiones silvestres
y seleccionadas incrementaron la asignacién de biomasa a raices y el contenido de
hidratos de carbono. Sin embargo durante el periodo reproductivo del segundo ciclo,
ambos grupos se gastaron el 50% de sus carbohidratos almacenados, y la recarga de las
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reservas en las accesiones seleccionadas fue el 60% mas bajo comparadas con las
silvestres. Estas respuestas provocaron que las plantas de P. mendocina seleccionadas
alcanzaran su tercer afio de cultivo con una disminucion de 50% en el contenido de
hidratos de carbono en relacion a las silvestres.

Trabajos realizados en mejoramiento de cereales perennes evidencian que las
especies perennes pueden alcanzar rendimientos de semillas similares al de las anuales,
mas all4 de sus primeros afios de cultivo debido a mantener una mayor asimilacion de
CO- que su relativas anuales (Jaikumar et al. 2013). La posibilidad de evitar las relaciones
de compromiso entre produccién de semilla y perennidad es central en la discusion de la
nueva teoria de domesticacion de especies perennes.

En mi tesis los analisis de adquisicidn y particion de carbono frente a variacion en
la disponibilidad de asimilados en plantas con diferentes ciclos de vida (anuales y
perennes) se realizaron desde dos puntos de vista. Por un lado, en relacion a la
supervivencia y longevidad de las plantas, y por otro, desde su asociacion con el
rendimiento y los caracteres que lo definen. Las diferencias entre especies de algunos
atributos morfo-fisiolégicos involucrados en la determinacion de las estrategias de
adquisicion y uso de los recursos, pueden resumirse de la siguiente forma:

1) EXISTE UN PERIODO CRITICO PARA LA
DETERMINACION DE LA BIOMASA Y EL RENDIMIENTO.

En general, las respuestas encontradas ante cambios en la disponibilidad de
asimilados no estuvieron determinadas por el ciclo de vida anual o perenne. Sin embargo,
frente a la variacion en la disponibilidad ambiental durante la etapa vegetativa todas las
especies disminuyeron su crecimiento y su rendimiento independientemente de su ciclo
de vida. El efecto negativo, del sombreado esta bien documentado (Fischer 1975, Fischer
y Stockman 1980, 1986, Kemp y Whingwiri 1980, Stockman et al. 1983, Savin y Slafer
1991) y en general se concluye que el crecimiento en los cultivos, responde en proporcién
a la radiacion incidente (Fischer 1985). Mi trabajo indica que estas especies silvestres o
con minima domesticacion tienen respuestas acordes a lo previamente descripto. Asi, la
ganancia de carbono durante el periodo de crecimiento vegetativo puede ser relativamente
mas importante para el rendimiento que la fotosintesis actual durante el periodo de llenado
de grano, lo cual significa que la acumulacion de reservas podria jugar un rol clave tanto
en especies anuales como perennes de este género.

2)_LAS RESERVAS PRE-ANTESIS SON IMPORTANTES PARA EL
RENDIMIENTO.

AUln cuando las cuatro especies tuvieron un periodo critico similar en pre-antesis,
el efecto de la baja disponibilidad de radiacién en ese periodo generé respuestas
asignables al ciclo de vida. En las especies anuales la concentracion de carbono
almacenado en la raiz fue relativamente estable, comparada con las reservas de las
especies perennes. En estas Ultimas se encontr6 un incremento de las reservas
acompafiado por una disminucién notable en la asignacion a biomasa (frente a una
disminucion de la radiacion en etapa vegetativa). Estos resultados son evidencia de una
estrategia conservativa en el uso del carbono adquirido, en la que el almacenamiento
representa un destino jerarquico prioritario. Esta mayor inversion a reservas frente a
condiciones de estrés, suele tener una relacion directa con la capacidad de perpetuacion
inter-anual de las especies perennes (Stock et al. 1987, Lubbers y Lechowics 1989, Kobe
1997), aunque en otras perennes el estrés produce un evento de reproduccién masiva
(Gonzélez-Paleo y Ravetta 2015).

Las diferencias encontradas en los patrones de asignacidn entre especies anuales
y perennes de Physaria, podrian tener consecuencias si la disponibilidad ambiental es
baja durante el periodo de floracion. En los ambientes semi-aridos de tipo Mediterraneo
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las plantas suelen afrontar dos limitantes, la sequia terminal desde floracion a madurez
y la posibilidad de heladas tardias que suelen coincidir con la aparicion de botones
florales. Las plantas perennes pueden utilizar sus reservas almacenadas durante pre-
antesis para hacer frente a la baja disponibilidad de recursos en el periodo reproductivo,
en cambio la menor acumulacion encontrada en las especies anuales limitaria su
capacidad para compensar durante la floracion y fructificacién. Esta menor capacidad de
compensar pone a las plantas anuales en una situacién de mayor riesgo y susceptibilidad,
y genera la menor estabilidad del rendimiento encontrada en mis experimentos.

3) EXISTIERON DIFERENCIAS ENTRE LAS ESPECIES PERENNES EN
LAS ESTRATEGIAS DE ASIGNACION DE CARBONO Y EN LOS PERIODOS
CRITICOS.

Aln cuando la evidencia mostr6 que las especies perennes fueron mas
conservativas que las anuales hubo diferencias entre las dos perennes. En P. pinetorum
se encontré un aumento de la biomasa y la tasa de crecimiento y sobre-compensacion del
rendimiento final cuando la relacion fuente-destino fue alta. El incremento en el
rendimiento estuvo asociado al alargamiento de la etapa reproductiva. Un nimero de
mecanismos compensatorios se han encontrado en otras especies de Brassica (B.
campestri, Biswas y Mandal 1987 y B. Napus, Rood et al. 1984); por ejemplo que la
remocion temprana de las estructuras reproductivas retrasa la senescencia de las hojas y
los tallos, lo cual puede contribuir a mantener la fotosintesis por mas tiempo durante el
periodo de post-antesis (Noodén y Penney 2001). La extension del periodo reproductivo
y el incremento de la tasa fotosintética, fueron los mecanismos compensatorios que
resultaron en un mayor numero de frutos por planta y nimero de semillas por fruto en
P. pinetorum.

También P. pinetorum fue la Unica especie, tanto en plantas de un solo ciclo de
crecimiento como de dos ciclos de cultivo, que disminuy6 el rendimiento y sus
componentes, biomasa e 1C, como consecuencia de estres en etapa reproductiva. En los
cultivos de grano la sensibilidad a la limitacion de la fuente depende del momento en el
cual se restringe la radiacion (Jiang y Egli 1995, Egli y Bruening 2002, Kantolic et al.
2013). Los resultados encontrados en la perenne P. pinetroum, permiten determinar una
mayor sensibilidad de esta especie durante el periodo reproductivo.

4) EVIDENCIA DE SOBRE-COMPENSACION Y DIFERENCIAS ENTRE
LAS DOS ESPECIES PERENNES EN LA JERARQUIA DE LOS DESTINOS PARA
LOS HIDRATOS DE CARBONO DE RESERVA.

Cuando la disponibilidad de hidratos de carbono fue alta, producto de dos ciclos
consecutivos de remocion de botones florales (R:-R2), tanto P. pinetorum como P.
mendocina evidenciaron compensacion con el aumento de la biomasa total al finalizar su
segundo ciclo de crecimiento.

Sin embargo si bien ambas especies aumentaron la biomasa, la diferencia se
encontré en que la sobre-compensacion de la biomasa en P. pinetorum implicé el uso de
las reservas almacenadas, y en P. mendocina, por el contrario, las reservas se vieron
incrementadas al finalizar su segundo ciclo. EIl suministro extra de asimilados, provocado
por la remocién de destinos (Wien y Tayo 1978), tuvo diferentes destinos jerarquicos en
las dos perennes de Physaria redundando en diferentes estrategias de uso. Esta respuesta
coincidié con respuestas a la disponibilidad hidrica en estas especies (Gonzalez-Paleo y
Ravetta 2011). P. mendocina frente a cambios en la disponibilidad ambiental tuvo como
destino prioritario los 6rganos de almacenamiento (Estrategia conservativa). Esta
estrategia ha sido observada en otras herbaceas perennes, en las que la pérdida de
estructuras reproductivas se balancea con un aumento de las reservas en raices tanto para
el futuro crecimiento, como para hacer frente al nuevo ciclo reproductivo (Schupp et al.
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1992; Famiani et al. 2000). Con una respuesta opuesta, P. pinetorum presentd una
estrategia de priorizacion del crecimiento (Estrategia mas adquisitiva), evidenciada
también por un compromiso, aunque la asignacion de recursos a crecimiento actual tiene
prioridad sobre la supervivencia y reproduccion futura. Este compromiso entre
almacenamiento y reproduccion, presente en P. pinetorum cuando fue sometida a dos
ciclos de remocion, cuestiona la viabilidad de la domesticacion de los granos perennes
(Denison 2012).

5) EL NUMERO DE FRUTOS POR PLANTA ES UN CARACTER
IMPORTANTE EN LA DETERMINACION DEL RENDIMIENTO.

Frente a la variacién en la disponibilidad de asimilados los cambios en el
rendimiento fueron debidos principalmente a la variacion en el niamero de frutos por
planta. El analisis de los componentes del rendimiento se ha utilizado para disefiar
programas de mejora eficientes (Egli 1998). La seleccién para incrementar un
componente no siempre resulta en un incremento del rendimiento debido al efecto
compensatorio que existe entre ellos (Millares y Slafer 1995). En este trabajo se
encontraron efectos compensatorios entre componentes del rendimiento frente a la
variacion en la disponibilidad de asimilados. Por ejemplo, se detectd una relacion directa
negativa entre el nimero de semillas por fruto y el peso de la semilla, y una relacion
indirecta negativa entre el nimero de frutos por planta y el peso de la semilla a través del
namero de semillas por fruto. Sin embargo, este efecto fue menos relevante para el
rendimiento de semilla que el efecto directo del nimero de frutos por planta. Finalmente,
a pesar del efecto compensatorio se encontrd que el nimero de frutos por planta es un
buen predictor del rendimiento en Physaria y que podria ser usado como un criterio de
seleccion indirecto en programas de mejoramiento.

RELEVANCIA Y DIRECCIONES FUTURAS

En torno al debate actual sobre las posibilidades de desarrollar nuevos cultivos
perennes para mantener la sustentabilidad de la agricultura (Pimentel et al. 2012), hay
autores que han sugerido que el complejo de rasgos cominmente observados que han
acompafiado a la domesticacion de nuestros cultivos podria ser extendido para incluir
rasgos directamente relevantes en el ajuste de la planta en su ambiente silvestre (Milla et
al. 2015). Se ha propuesto que algunas plantas perennes silvestres podrian lograr un
equilibrio entre el mantenimiento de la perennidad, la tolerancia a situaciones de estrés y
la produccidn de grandes descendencias (Gonazalez-Paleo y Ravetta 2011). Sin embargo,
la escasez de informacion sobre el efecto que ejerce la seleccion sobre el conjunto de
estos procesos ha limitado el desarrollo de cultivos herbaceos perennes (Jaikumar et al.
2013, Vico et al. 2016). Algunos estudios han buscado estas respuestas solo
indirectamente (Jackson y Jackson 1999; Gonzélez-Paleo y Ravetta 2011).

Los resultados de esta tesis demuestran la existencia de compromisos entre
longevidad y futura reproduccion especialmente en la especie perenne Physaria
pinetorum la cual, en general, presentd siempre una estrategia que depende de la
disponibilidad de recursos y que es analoga a la encontrada en las especies anuales de
Physaria. En términos de la domesticacion de especies productoras de aceite de semilla,
tanto las especies anuales, del género, como la perenne P. pinetorum serian adecuadas
para ambientes estables pero no para ambientes con variacion inter-anual en la
disponibilidad de recursos. En cambio P. mendocina combina una produccién moderada
de biomasa y produccion de semilla propia de una estrategia conservativa. En este
contexto ambiental esta especie seria el ideotipo mas adecuado de cultivo.

Se propone que la presencia de las reservas almacenadas durante el periodo de
pre-antesis y la estabilidad en los componentes del rendimiento, es decir una estrategia
de tipo conservativa en el uso de los recursos, deberian ser utilizados como criterios
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adicionales al rendimiento de semilla, contenido y calidad del aceite, que son los atributos
comUnmente empleados en el proceso de seleccion durante la domesticacion de nuevos
cultivos (Thompson y Dierig 1994, Dierig et al. 1993).

Otro de los resultados que muestra mi tesis, es sobre-compensacion del
rendimiento debido a la remocion de yemas florales. Hay evidencia que demuestra que
los cambios en la distribucion del rendimiento a través de los afios provocados por
seleccién encontrados en otros cultivos, han sido relacionados a los patrones de
asigancion de carbono y al pool de meristemas disponibles (Clarke et al.2013). De esta
manera ha sido sugerido que en plantas con un limitado nimero de meristemas y con una
mayor proporcion de estos diferenciados en flores en el primer evento reproductivo, s6lo
un namero limitado de meristemas principales puede contribuir a la futura reproduccion
(Geber 1990, Huber y During 2001). Para las especies de Physaria, la causa de la caida
en el rendimiento a través de los afios se desconoce y es necesario que sea investigado.

En este sentido, evaluar el efecto de la remocion temprana de primordios florales
sobre la duracion de la etapa vegetativa, del area foliar verde y su relacion con el
rendimiento en especies co-genéricas anuales y perennes seria una linea de investigacion
a futuro, la cual, abriria una ventana mas amplia para la comprension de la determinacion
del rendimiento. Sin embargo por lo expuesto anteriormente las especies perennes del
género pueden ver comprometida su longevidad. Por esta razon es necesario incluir dentro
de los futuros trabajos la investigacion sobre los umbrales de almacenamiento que
aseguren la longevidad de la planta y la estabilidad del rendimiento.
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