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RESUMEN

La presente tesis analiza el problema que presentan Gomphrena perennis e
Iresine diffusa como malezas invasoras de campos dedicados a la siembra directa con
aplicaciones intensivas de glifosato abarcando diferentes enfoques a fin de lograr una
caracterizacién completa del estatus como “maleza” de las mismas. Para lograr este
objetivo diferentes factores bioldgicos y agronomicos fueron analizados. Inicialmente se
aplicaron los conceptos del andlisis arquitectural a todos los representantes argentinos
del género Gomphrena e Iresine como marco de partida en la comprension de sus
caracteristicas estructurales. Luego se cuantificé esta estructura para G. perennis e I.
difusa mediante una base de datos morfolégicos de plantas sometidas y no al
tratamiento herbicida a fin de determinar susceptibilidad y respuestas morfolégicas y
alométricas, complementando esto con estudios tipicos de dosis-respuesta a herbicidas.
Para una comprension mejor del comportamiento de las plantas frente al herbicida,
ademds de las especies bajo estudio, se utilizd a Amaranthus quitensis y un ecotipo
silvestre de G. perennis como controles sensibles. También se trabajé a nivel de la
biologia de las semillas a fin de aportar mayor informacion sobre el comportamiento a
campo de ambas especies.

La gran variabilidad en la morfologia vegetativa observada entre las especies
incluidas en el presente estudio ha sido representada por 9 modelos de desarrollo
diferentes. Estos modelos expresan el patrén de desarrollo vegetativo de las especies por
lo que son de gran utilidad para integrar datos morfolégicos con propdsitos
taxondmicos, filogenéticos y agronémicos. Tanto las semillas de G. perennis como de 1.
diffusa estin adaptadas para germinar luego de ser dispersadas bajo condiciones
ambientales cominmente encontradas en los campos cultivados de la region, lo cual
puede explicar al menos parcialmente su éxito como malezas. Con respecto al desarrollo
de las especies sin la accidon herbicida G. perennis presenta individuos con mayor
habilidad competitiva respecto a los de I. diffusa, debido tanto a la mayor precocidad en
alcanzar el estado reproductivo como a la mayor tasa de crecimiento en el estado de
plantula. Ademas, la distribuciéon de destinos de meristemas indica que 1. diffusa
prioriza el desarrollo de ejes vegetativos mientras que G. perennis prioriza la
produccion de estructuras reproductivas.

Todos los individuos de ambas especies y ecotipos sobrevivieron al tratamiento
herbicida. Respecto a la respuesta al mismo, G. perennis e I. diffusa presentan niveles
similares de tolerancia herbicida medida como relaciones dosis-respuesta. Sin embargo,
los resultados del Indice de Susceptibilidad y diferencias en la magnitud de las
respuestas alométricas basadas en pardmetros estructurales muestran que las especies
difieren en la capacidad de respuesta frente al efecto del herbicida glifosato siendo
mayor la tolerancia de G. perennis que la de I diffusa.

Por otra parte, la comparacién entre un ecotipo agricola y uno silvestre de G.
perennis mostrd diferente susceptibilidad al mencionado herbicida entre los mismos.
Luego de la aplicacién, en etapas de crecimiento mds avanzadas (plena floracion), se
diferencian de manera significativa en sus variables arquitecturales, tanto los testigos
como los ejemplares tratados, por lo que G. perennis parece haberse adaptado a una
situacidn agricola particular, diferenciando genotipos con elevada tolerancia a glifosato.

Las comparaciones realizadas a través de los datos arquitecturales obtenidos han
provisto de informacion detallada del crecimiento y la estructura de G. perennis e I
difusa. La cuantificacién de la arquitectura vegetal relacionada a otras caracteristicas
bioldgicas y agronémicas permitieron explicar rasgos especificos que estdn asociados a
su éxito ecoldgico en el modelo productivo actual. Ademds, han sido explorados y
ampliados los criterios utilizados para caracterizar estas especies herbaceas como
malezas.



SUMMARY

This thesis examines the problem of Gomphrena perennis and Iresine diffusa as
invasive weeds in fields engaged in no-till soybean systems with glyphosate-intensive
applications, including different approaches to achieve a complete characterization of
the weeds status of them. To achieve this aim different biological and agronomic factors
were analyzed. Initially, the concepts of architectural analysis were applied to all
species of the genus Gomphrena and Iresine present in Argentina as a starting
framework for understanding their structural characteristics. After that, structure was
quantified in G. perennis and I. diffusa through a morphological database of plants
subjected to herbicide treatment to determine susceptibility and morphological and
allometric responses; this work was complemented with typical dose-response studies to
herbicides. To show contrasting situations, was used Amaranthus quitensis and a wild
ecotype of G. perennis as sensitive controls to glyphosate. In addition, we worked at the
level of seed biology in order to provide information about the possibility of seedlings
to escape from herbicide application in both species.

The great variability in vegetative morphology observed among the species
included in this study was represented by 9 different development models. They express
the pattern of vegetative development of each species, therefore they are useful to
integrate studies with taxonomic, morphological, phylogenetic and agronomic purposes.
Regarding the development of species without the herbicide action, G. perennis presents
individuals with higher competitive ability compared to those of 1. diffusa, due both to
increased precocity to reach reproductive stage and a higher growth rate at the seedling
level. Furthermore, meristem allocations indicate that I. diffusa prioritizes the
development of vegetative axes while G. perennis prioritizes the production of
reproductive structures. Moreover, the seeds of G. perennis and I. diffusa find a suitable
environment in non-till soybean field, where seeds remaining on the surface have the
required temperature, light and depth needed for germination, and are adapted to
germinate at environmental conditions commonly found in cultivated fields in the
region, which may explain at least in part their success as weeds.

All individuals of both species and ecotypes survived the herbicide treatment. At
dose-response studies, G. perennis and I. diffusa have shown similar levels of herbicide
tolerance. However, the results based on structural patterns, namely the susceptibility
index and allometric response in meristem allocation, showed that both species differ in
their response to glyphosate, being herbicide tolerance greater in G. perennis than I.
diffusa.

Moreover, the comparison between an agricultural ecotype and a wild ecotype of
G. perennis showed different susceptibility to the herbicide between them. After
application, in more advanced growth stages (full bloom), the architectural variables
differed between ecotypes, either treated or untreated. Gomphrena perennis seems to
have adapted to a particular agricultural situation (no-till soybean), differentiating
genotypes what also show high tolerance to glyphosate.

Comparisons through architectural data have provided detailed information on
growth and structure of G. perennis and 1. diffusa. Quantification of plant architecture
related to other biological characteristics have allowed the explanation of specific
agronomic traits and their association with their ecological success in the current
production model. Besides, the criteria used to characterize these herbaceous species as
weeds have been explored and expanded.
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Introduccion General

En las ultimas décadas, la Morfologia Vegetal ha tenido innovaciones
filosoficas, tedricas y conceptuales que enfatizan la importancia del estudio de la
dindmica de la forma y estructura de las plantas por su aplicacién en muchos campos de
las ciencias bioldgicas (Sattler & Rutishauser, 1997; Perreta & Vegetti, 2005). La
Morfologia Vegetal tradicionalmente ha adoptado un enfoque reduccionista al trabajar
sobre 6rganos aislados, ignorando aspectos integrales y dindmicos de los sistemas de
ramificacion (Bell, 1991). Sin embargo, la morfologia del desarrollo del vegetal en el
espacio y en el tiempo tiene implicancias ecoldgicas y de manejo agronémico muy
importantes. En las dltimas décadas han ido surgiendo importantes aportes que hacen al
aspecto dindmico e integral del crecimiento de la planta, trabajando con un enfoque
morfolégico del desarrollo.

Una vision integradora de la estructura y de la dindmica del desarrollo de los
vegetales es la concepcidn bdsica del andlisis arquitectural (Hallé & Oldeman, 1970;
Oldeman, 1974; Hallé et al., 1978). Esta rama de 1la Morfologia Vegetal permite llegar a
una sintesis del modo de desarrollo de una especie, utilizando conceptos relativamente
simples basados en las caracteristicas morfoldgicas comunes a todos sus individuos
(Hallé¢ & Oldeman, 1970; Oldeman, 1974; Hallé et al., 1978; Barthélémy et al., 1989;
Barthélémy, 1991).

Este tipo de andlisis, de gran poder predictivo sobre la ontogenia general de los
individuos de una especie, se basa principalmente en sefalar las caracteristicas
morfoldgicas compartidas por los ejemplares de una especie, mds que en examinar sus
diferencias individuales. Si bien este enfoque fue desarrollado inicialmente para analizar
la forma de los drboles tropicales, los conceptos arquitecturales han demostrado ser una

herramienta util para estudiar la forma y ontogenia de plantas herbdceas (Jeannoda-



Robinson, 1977; Blanc, 1978; de Castro e Santos, 1981; Gay, 1993; Cremers & Edelin,
1995; Puntieri & PySek, 1998; Perreta, 2004).

Por su visiéon dindmica y global del desarrollo de los vegetales, el andlisis
arquitectural también permite analizar la influencia de factores externos que
condicionan su desarrollo (Puntieri & Pysek, 1998; Seleznyova et al., 2002; Perreta,
2004). A partir del conocimiento de la secuencia de diferenciacién de la especie en
condiciones no limitantes, es posible reconocer las reacciones que las plantas
desarrollan a las restricciones impuestas por factores externos y deducir aspectos
morfolégicos relacionados con la expresion del genotipo (Nicolini, 1997; Pastorino et
al., 2010). La interrelacién entre el potencial genético y las condiciones ejercidas por el
medio ambiente en los diferentes elementos que componen la estructura vegetativa de
una especie y su dindmica de construccidn, ha sido demostrada claramente en muchos
estudios tanto de especies arboreas como herbaceas a través del andlisis arquitectural
(Grosfeld, 2002; Perreta, 2004; Damascos et al., 2008; Williams et al., 2008; Segura et

al., 2009).

I - ;Cémo surge una Maleza?

Definir a las malezas es un tema controversial en ciencias vegetales, debido a
que mds que un grupo botdnico son una categoria artificial de cardcter antropocéntrico
dentro del reino vegetal (Fernandez, 1979). En general, las plantas que son perjudiciales
a las actividades del hombre se catalogan como “malezas”. Aunque no todos parecen
convenir en precisar qué es una ‘“maleza”, siempre se concuerda en que no son
deseables. Su importancia econdmica (afectando cultivos agricolas, ganaderia y

forestacion) y social (afectando caminos, lugares de recreacion, parques, canales de



agua potable o riego) es de tal magnitud, que su manejo no puede ser evitado (Baker,
1974; Fernandez, 1979; Bastiaans et al., 2008). En los agroecosistemas las malezas
constituyen “la otra parte” de plantas asociadas a los cultivos, donde compiten por
recursos limitados, reducen la cosecha y exigen que se invierta en tecnologia, elevando
los costos de produccidn, con el fin de lograr su control y reducir las pérdidas (Cousens
& Mortimer, 1995; Radosevich et al., 2007). Las malezas comparten ciertas
caracteristicas bioldgicas que las distinguen de otras plantas. Especificamente, “malezas
son aquel tipo de plantas que tienen éxito en colonizar ambientes disturbados
potencialmente productivos, y que tienen la capacidad de regeneracioén a largo plazo
bajo condiciones de disturbios repetidos” (Mohler, 2001).

Las definiciones de malezas generalmente enfatizan directa o indirectamente el
rol negativo de las mismas, pero es importante para todo aquel que se encuentra
involucrado en los problemas derivados de la presencia de malezas y su manejo,
comprender como principio basico de accidn los comentarios que hicieran Harlan y de
Wet (1965): “las leyes que gobiernan las relaciones entre cultivos como organismos
utiles y las malezas como organismos indeseables, son las mismas que gobiernan todos
los sistemas ecoldgicos naturales. Asi, la presencia de una maleza se identifica mejor
con un fendmeno natural relacionado con adaptacién ecoldgica y la evolucién de dichos
organismos a ambientes modificados por el hombre, y sélo incidentalmente puede
vincularse a la consideracion de que una especie sea indeseable o no”. En este sentido,
las malezas constituyen poblaciones adaptadas a ecosistemas altamente perturbados
como son los ambientes agricolas. Desde el punto de vista ecoldgico, las malezas
pueden definirse como especies pioneras de una sucesion secundaria, entendiendo como
sucesion a la manifestacion (dentro de un sistema) de los ajustes paulatinos entre la

informacién genética de los organismos que tienen acceso al sistema y la informacion



ecoldgica del lugar (Soriano, 1975). En este sentido, la agricultura constituye la mayor
fuerza selectiva en la evolucion de las malezas, siendo actualmente los herbicidas uno
de los factores mds influyentes debido a los elevados volimenes de aplicacion (Gressel
& Levy, 20006).

Debido a la presiéon de seleccion generada por la agricultura, nuevos taxas
(razas, biotipos, ecotipos o especies) evolucionan como malezas a partir de plantas
silvestres o domesticadas (De Wet & Harlan, 1975; Barrett, 1991; Martinez-Ghersa et
al., 2000). Se considera que una especie que tiene el potencial de convertirse en maleza
debe estar hasta cierto punto “preadaptada” a las condiciones impuestas por los
disturbios ocasionados por los sistemas agricolas y perpetuarse en los mismos (Cousens
& Mortimer, 1995). Suponiendo un drea pristina que es sometida a la accién antrépica
para implementar un cultivo, de las decenas o cientos de especies vegetales presentes en
su condicidn natural, solamente unas pocas tienen el potencial de superar el disturbio o
verse favorecidas por el mismo y convertirse en malezas. Sin esta preadaptacion, es
dificil concebir que la especie desarrolle aquellas caracteristicas que le permiten
prosperar en sistemas cultivados (Cousens & Mortimer, 1995).

El éxito en los programas de manejo de malezas depende en gran medida de la
capacidad de predecir diferentes aspectos de la fenologia de las mismas, como por
ejemplo la emergencia de plantulas y vastagos o el crecimiento y desarrollo
comparativo de las especies (Ghersa & Holt, 1995). A pesar de esto, el control quimico
de malezas, ampliamente cuestionado a nivel ambiental y ético, es el actual paradigma
en el que se basa la estrategia de control de las mismas (Radosevich & Ghersa, 1992;
Radosevich, 1998; Bastiaans et al., 2008; Deytieux et al., 2012). Sin embargo, la fuerte
dependencia en el control quimico de malezas, hoy se considera inaceptable

(Radosevich et al., 2007; Bastiaans et al., 2008). Un sistema de cultivo con un enfoque



centrado en el empleo de herbicidas es poco sustentable, ya que implica un amplio uso
de compuestos quimicos con efectos negativos sobre la salud publica y el medio
ambiente (Radosevich et al., 2007; Bastiaans et al., 2008).

Los modelos que representan el comportamiento bioldgico de las malezas son un
area de investigacion muy importante en la actualidad para avanzar sobre estrategias de
manejo de malezas, ya que los mismos pueden ser usados para evaluar la efectividad de
diferentes acciones para controlarlas (Bastiaans et al., 2008). Por esta razon es necesario
realizar estudios que permitan determinar de una manera objetiva las caracteristicas
bioldgicas de las especies presentes en el agroecosistema que ayuden a establecer

métodos de manejo mas racionales.

IT - Aporte de estudios sobre el desarrollo estructural de una especie en
la caracterizacion de su estatus como “maleza”

Una de las limitaciones mayores que existen para llevar a cabo un programa de
manejo integrado, es la falta de conocimientos sobre la biologia de malezas. La
investigacion bdsica es la que puede proveer la informacién necesaria sobre las razones
de la presencia de malezas, contribuyendo al hallazgo de las estrategias adecuadas para
su control. Los estudios sobre la biologia y ecologia, dirigidos a aquellos aspectos que
hacen al objetivo final del manejo de la plaga en relacion al cultivo y a las medidas de
control apropiadas, deben ser una parte fundamental del manejo integrado de malezas
(Radosevich et al., 2007).

En este contexto, para planificar e implementar nuevos sistemas mejorados de
manejo de malezas, necesitamos tener un minimo de comprensién del comportamiento

temporal y espacial de las poblaciones de malezas, tanto en ausencia de medidas de



control como en respuesta a varios tipos de practicas de control. La comprension de la
dindmica temporal y espacial ha permitido que ciertos grupos de especies asociados a
cultivos incluso sean considerados como “malezas benéficas”, por ser especies que
compartian las caracteristicas de ser relativamente poco perjudiciales a los cultivos y
tener un gran valor como aporte al sostenimiento de la biodiversidad (Storkey, 2006).

El control quimico de malezas no estd exento de la necesidad de conocer la
biologia y las caracteristicas de crecimiento de las malezas. Principalmente, es
importante poder determinar las caracteristicas de crecimiento en los estadios tempranos
de desarrollo, debido a que es el momento donde son mds susceptibles de ser
controladas con herbicidas. El estado de desarrollo de una planta afecta la capacidad de
absorcion, transporte y procesos bioquimicos del herbicida dentro de la misma (Storkey,
2004).

En Argentina existe buena cantidad de informacién sobre los aspectos de
control, dosis de herbicidas, combinaciones de herbicidas con diferente tipo de accién y
utilizacion de coadyuvantes para el control de malezas (Papa & Felizia, 2001; Papa et
al., 2002; Monquero, 2003; Arregui et al., 2006; Puricelli et al., 2008; Puricelli &
Faccini, 2009). Sin embargo, son pocos los trabajos que han abordado el estudio en
detalle de las caracteristicas arquitecturales y de crecimiento de las mismas (Malpassi,
2004; Panigo et al., 2012). En respuesta al dafio producido al aplicarse un herbicida, la
planta puede modificar su estructura (Meusel et al., 1977; Panigo et al., 2012). La
muerte de tejidos metabdlicamente activos, hace que la planta deba redirigir su
crecimiento al desarrollo de nuevas yemas vegetativas para asegurar su supervivencia
(Meusel et al., 1977; Berleth & Sachs, 2001; Horvath et al., 2003; De Smet & Jiirgens,
2007). Por otra parte, una especie puede sobrevivir a la aplicacién de un herbicida pero

no ser lo suficientemente competitiva como para alcanzar un umbral de dafio econémico



al cultivo (Tardif et al., 2006; Vila-Aiub er al., 2009). La tolerancia o resistencia
necesariamente debe estar acompaiiada de otros atributos propios de su biologia que le
permitan alcanzar un nivel de perjuicio considerable a los cultivos para ser considerada
“maleza”.

Son varios atributos los que permiten a estas especies “malezas” adaptarse y
prosperar en los agroecosistemas: crecimiento rdpido, maduracién temprana, alta
particion de recursos a reproduccion, facultad de rebrotar desde sus estructuras de
perennizacién, entre muchos otros (Patterson, 1985). Estos atributos pueden ser
determinados adecuadamente mediante el estudio del desarrollo estructural. El andlisis
arquitectural es una ttil herramienta para comprender el desarrollo y contribuye a la
comprensién de la capacidad de crecimiento de una especie, y puede ser usado para
estudios sobre la biologia de especies consideradas como malezas potenciales. Tanto las
diferencias estructurales de las malezas como la variabilidad en su morfologia afectan la
manera en que ellas adquieren recursos del medio y también, en el caso particular de
herbicidas, contribuyen a diferencias en la intercepcion cuando los agroquimicos son
pulverizados sobre las mismas. El anélisis arquitectural es una herramienta que permite
esclarecer las distintas adaptaciones que presentan las especies en lo que concierne a la
ocupacion del espacio, competencia y resistencia a perturbaciones (Fournier, 1982),
posibilitando también, la exploracion de la variabilidad intraespecifica de la arquitectura
de las plantas y su respuesta a condiciones ecoldgicas y/o tratamientos agrondmicos (De
Reffye et al., 1998; Seleznyova et al., 2003). La comprension del rol de aquellas
caracteristicas de las plantas que determinan el crecimiento en estadios tempranos
permitiria identificar las diferentes estrategias utilizadas por las malezas para su

establecimiento (Storkey, 2004).



III - Soja y Glifosato en contexto - Perspectiva socioeconémica y

ambiental

La literatura indica que, a nivel global, la difusién de la tecnologia de
organismos genéticamente modificados (OGM) tuvo lugar bajo tres pilares neoliberales:
privatizaciéon, comoditizacion y desregulaciéon (Lyson, 2002; McAfee, 2003;
Kloppenburg, 2004; Salleh, 2006; Roff, 2008). En Argentina, desde la década de 1990
se continda en la Regién Pampeana con una intensificacion agricola acompafada por un
proceso de modernizacién que, a diferencia del modelo anterior con intervencién del
Estado, fue y sigue siendo promovido fundamentalmente por el sector privado
(Rosenstein et al., 2007). De esta manera, la tecnologia OGM se volvi6 el pilar
fundamental para el modelo de desarrollo agricola que domina en la Argentina
(Binimelis et al., 2009). Este proceso difundi6, a nivel regional, un modelo tecnolégico
para el cultivo de soja basado en: 1-la aparicién de nuevas variedades de soja, que
ostentan la caracteristica de ser resistentes al herbicida de accidn total glifosato, y 2-el
reemplazo de las labranzas tradicionales por la siembra directa (Rosenstein et al., 2007).

Desde su introduccion en 1996, los cultivares de soja resistente a glifosato han
sido rdpidamente adoptados por los agricultores en Argentina y en otros paises del
mundo. La soja resistente al herbicida glifosato es el cultivo transgénico de mayor
importancia global: en 2009 el 52 % del 4rea sembrada con cultivos transgénicos
correspondié a este cultivo (Heap, 2011). Actualmente, la soja es el mayor cultivo de
Argentina y el uso de cultivares de soja transgénicos resistentes a glifosato se ha
incrementado notablemente durante la ultima década (SIIA, 2011). En 2010 el area

sembrada con soja en Argentina superé las 18.000.000 ha, y de esta superficie una alta



proporcioén (> 95%) fue bajo sistemas de siembra directa con variedades resistentes a
glifosato (SIIA, 2011).

La alta tasa de adopcién de esta tecnologia estd basada en que los cultivares de
soja transgénica resistentes a glifosato ofrecen una opcién de control en pos-emergencia
de malezas de hoja ancha (dicotiledéneas) y de hoja angosta (monocotiledéneas) con la
simplicidad provista por el uso de este unico herbicida de alta eficacia en muchas
malezas (Reddy, 2001; Duke & Powles, 2008). Otra ventaja que menciona la literatura
es el menor costo en el control de malezas comparado con cultivares convencionales
(Kudsk & Streibig, 2003; Vitta et al., 2004a; Duke & Powles, 2008). Ademds, como el
glifosato no tiene accién residual en el suelo sobre otras especies vegetales no
transgénicas, permite que los agricultores puedan elegir la rotaciéon de cultivos en la
siguiente temporada sin restricciones (Reddy, 2001; Arregui et al., 2006). La siembra
directa, que estd incluida dentro del paquete tecnoldgico de cultivares transgénicos,
reemplaz6 la labranza del suelo. La labranza del suelo es considerada una practica
perjudicial para el mismo, ya que por un lado causa pérdida de suelo del horizonte
superficial y gran mineralizacion de la materia orgdnica, y por otro lado la utilizacién de
implementos de labranza resulta en un aumento significativo en el consumo de
combustibles fésiles con grandes emisiones de CO, (Duke & Powles, 2008).

Las citadas ventajas de los cultivos resistentes a glifosato, permitieron un gran
incremento en su uso como cultivos extensivos. Junto al aumento en superficie
cultivada la cantidad de glifosato utilizado ha sido elevada en una relacion directa. Solo
en Argentina el volumen aplicado de este herbicida en la campafia 2009/2010 supero los
200 millones de litros de producto comercial (Kleffmanngroup-Argentina, 2010).
Inicialmente se promociond al glifosato como un herbicida “amigable para el ambiente”

por ser ecotoxicolégicamente seguro (para una revision de todas las ventajas del uso de



glifosato ver Della-Cioppa & Callan, 2000; Duke & Cerdeira, 2005; Cerdeira & Duke,
2006; Duke & Powles, 2008; Bonny, 2009). Sin embargo, hay numerosos estudios
asociados a los efectos ecotoxicoldgicos nocivos producidos por las aplicaciones
intensivas del mismo, con consecuencias socio-ambientales a escala regional, teniendo
en cuenta los efectos sobre la biota, el suelo y el agua (para una revisién actualizada ver
UNL, 2010). En el citado informe se expresa que ’no existen agroquimicos inocuos.
Todas las sustancias de uso fitosanitario, entre las que se incluye el glifosato, presentan
toxicidad y por ende algin grado de peligrosidad tanto respecto a la exposicion aguda
como cronica. Resulta de notable importancia la realizacién de estudios que, desde el
punto de vista agronémico, aporten al objetivo de optimizar las aplicaciones de

herbicidas solo a situaciones realmente utiles™.

IV - Biodiversidad y Malezas de baja suceptibilidad al Glifosato

Si bien es cierto que el empleo extensivo de glifosato ha significado el uso de
una préctica cuyas ventajas agrondmicas estdn fuera de discusion, también lo es el
hecho que el problema de las malezas no ha desaparecido y en numerosos casos
particulares se ha agravado (Vitta et al., 2004a). Ademas, es de gran preocupacion el
impacto que puede tener sobre el ambiente el uso repetido y/o indiscriminado de
cualquier tipo de agroquimico (Deytieux et al., 2012).

Muchos cuestionamientos han surgido por el riesgo de pérdida de biodiversidad
en regiones agricolas. La biodiversidad tiene una marcada importancia sobre la
productividad, eficiencia en el uso de recursos, resiliencia y otras propiedades del
agroecosistema (Jordan & Vatovec, 2004); incluso las comunidades de malezas pueden

ser utilizadas como indicadores de rendimiento y calidad de sitio (Suarez et al., 2001).
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Ademads, el uso de un simple herbicida con una elevada eficacia puede reducir los
recursos alimenticios provistos por las malezas a otros organismos (Watkinson et al.,
2000; Wolfenbarger & Phifer, 2000; Conner et al., 2003; Marshall et al., 2003; Bohan
et al., 2005; Garcia & Altieri, 2005). La expansion de la agricultura puede ser uno de
los mayores contribuyentes respecto a la pérdida de biodiversidad, o al menos de
muchos grupos funcionales tales como los morfotipos y fisiotipos (Benton et al., 2003).
Hay que agregar también que la mayoria de las pricticas agrondmicas tienden a reducir
la diversidad de plantas a favor de una tnica especie cultivada (Légere et al., 2005).

La introduccién e intensa adopcién de una nueva herramienta de manejo de
malezas dentro del agroecosistema a menudo resulta en un cambio de composicién en la
flora de malezas (Vitta et al., 2004b). Estos cambios en las composicion de
comunidades de malezas son desde especies mds susceptibles hacia especies mas
tolerantes, y esto se da tanto para métodos de control quimico como no-quimico
(Culpepper, 20006).. La tecnologia “resistente a glifosato” (RG) es una de las précticas
de manejo de malezas que actualmente se usa extensivamente, y la respuesta respecto a
los cambios en la composiciéon y abundancia de poblaciones de malezas, denominada
“weed-shifts”, ha sido reportada en muchos estudios de diferentes regiones agricolas del
mundo (Tuesca et al., 2001; Culpepper, 2006; Johnson et al., 2009).

En los dltimos afios a partir de relevamientos de malezas realizados en la zona
centro y sur de la provincia de Santa Fe, se han registrado cambios en la flora de
malezas asociadas al cultivo de soja RG. (Vitta & Satorre, 1999; Vitta et al., 2000; Papa
& Felizia, 2001; Tuesca et al., 2001; Papa et al., 2002; Rodriguez, 2004; Dellaferrera et
al., 2007; Dellaferrera et al., 2009). Dentro de este gran grupo de especies se encuentran
citadas Gomphrena perennis L. e Iresine difussa Humb. & Bonpl. ex Willd. Ambas

especies pertenecen a la familia botdnica Amaranthaceae (Pedersen, 1987). Sin
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embargo, aparte de descripciones taxondémicas (Pedersen, 1987) no existe practicamente
informacién sobre la biologia y caracteristicas de crecimiento de estas especies debido a
que recién, en la dltima década, empezaron a tomar notoriedad al comportarse como
malezas problemdticas de manejar en los campos cultivados (Papa & Felizia, 2001;

Tuesca et al., 2001; Papa et al., 2002; Rodriguez, 2004).

V - Biologia de G. perennis e 1. diffusa y su tolerancia a Glifosato

Gomphrena perennis es una planta herbacea perenne que pertenece a la familia
Amaranthaceae. Es nativa de Sudamérica subtropical y se encuentra distribuida en
Argentina, Bolivia, Brasil, Paraguay, y Uruguay (Pedersen, 1976, 1987). Es una planta
monoica, erguida, de hasta 1,2 m de altura, posee hojas enteras, subpecioladas, aovado-
lanceoladas, con ambas caras densamente revestida de pelos largos uniseriados.
Ademads, se caracteriza por su raiz principal de tipo axonomorfa que en la parte
proximal a la superficie presenta un notable engrosamiento debido a la acumulacién de
sustancias de reserva (Acosta et al., 2009a), lo que le permite rebrotar a partir de yemas
de innovacion después de sequias e incendios en campos naturales (Kristensen &
Frangi, 1995) o después de algun disturbio como la aplicacion de herbicidas (Acosta &
Perreta, 2009). Sus inflorescencias son muy numerosas, una planta desarrollada
proveniente de semilla llega a producir 1000 a 1500 unidades de inflorescencias (Acosta
& Perreta, 2009). Cada unidad de inflorescencia se presenta en forma de cabezuela
(espiga capituliforme) con 30-40 flores, y produce utriculos de apenas 3 mm de longitud
(Pedersen, 1987). Es alégama, con polinizacién de tipo entomofila, no presenta ningin
tipo de reproduccién vegetativa y sélo se reproduce a través de la produccién de

semillas (Pedersen, 1987; Exner et al., 2004).
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En Argentina, se comporta como maleza de campos cultivados extendiéndose
por toda la regién Norte y Centro, abarcando 13 provincias, siendo las serranias de la
provincia de Buenos Aires su limite sur (Pedersen, 1987). Gomphrena perennis esta
catalogada como especie de baja susceptibilidad al herbicida glifosato (Nisensohn et al.,
2007; Puricelli et al., 2008). Un aumento importante de su densidad poblacional se
registré principalmente en cultivos de soja resistentes a glifosato en la zona centro y sur
de la provincia de Santa Fe (Rodriguez, 2004; Puricelli et al., 2008; Dellaferrera et al.,
2009; Lamina V.1), donde los agricultores la reconocen bajo el nombre vulgar de
“copito”.

Iresine diffusa es una planta herbacea perenne que también pertenece a la familia
Amaranthaceae. Es nativa del continente Americano. Se encuentra ampliamente
distribuida en ambientes tropicales y subtropicales de Norteamérica (EUA y México),
Centroamérica y Sudamérica (Robertson, 1981; Pedersen, 1987, 1990; Sanchez del Pino
et al., 1999). En Argentina se encuentra en 17 provincias y presenta como limite sur de
su distribuciéon geografica la region del Plata (Pedersen, 1999). Es una planta
subarbustiva, apoyante o erecta, diclino-dioica, de hasta 3 mts de altura. Presenta
numerosas ramificaciones, las de la base con crecimiento plagidtropo de tipo
estolonifero o rizomatoso. Las hojas son simples, pecioladas, aovado-lanceoladas,
agudas, esparcidamente pilosas en el haz y sobre los nervios del envés. Inflorescencias
en panoja amplia de espigas alargadas (Pedersen, 1987). Presenta reproduccion sexual y
polinizaciéon anemofila. Puede producir una elevada cantidad de semillas, que son
facilmente dispersadas por el viento debido a los largos tricomas basales que presenta el
utriculo (Borsch, 1995) y puede reproducirse vegetativamente a través de estolones o

rizomas (Pedersen, 1987). Ademas, ha sido citada como una especie invasiva
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Léamina V.1 - Algunos campos cultivados con soja resistente a glifosato de la regioén
centro de Santa Fe con problemas de control en G. perennis. Las areas mas claras en
cada fotografia corresponde a poblaciones de G. perennis, que contrasta con areas de
color verde que corresponde al cultivo de soja.
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importante en sucesiones secundarias en diferentes regiones de México y Brasil
(Castillo & Moreno-Casasola, 1996; Markesteijn, 2002; Toledo & Salick, 2006) y sus
semillas poseen la capacidad de generar un banco de semillas persistente (Markesteijn,
2002; Etchepare & Boccanelli, 2007; Ferri et al., 2009). Es una especie a la cual se le
atribuyen propiedades medicinales. En estudios etnobotdnicos ha sido citada por ser
usada en medicina popular contra la fiebre (Leonti et al., 2002). En farmacoboténica sus
extractos son utilizados por poseer actividad anti-malaria (Céline et al, 2009) y
propiedades alexitéricas (Houghton & Osibogun, 1993).

Iresine diffusa se comporta como maleza de campos cultivados en toda la regién
pampeana argentina, donde es conocida con el nombre vulgar de “pluma” (Papa &
Felizia, 2001; Dellaferrera et al., 2009; Puricelli & Faccini, 2009; Mas et al., 2010;
Léamina V.2) y estd catalogada como especie tolerante al herbicida glifosato (Papa &
Felizia, 2001; Papa et al., 2002; Vitta et al., 2004b; Faccini et al., 2008) Ademads, como
maleza presenta problemas de control con otros herbicidas de diferentes sitios de
accion. Bajos porcentajes de control fueron obtenidos para I. diffusa con los herbicidas
2,4-D y metsulfuron-methyl + dicamba tanto en estado de desarrollo reproductivo como
vegetativo (Faccini & Puricelli, 2007; Faccini et al., 2008).

A pesar de lo que se conoce sobre estas especies, expuesto en los pdrrafos
anteriores, no se dispone de informacion sobre su biologia y factores que la afectan, ni
sobre el desarrollo de ambas especies. El conocimiento de estas caracteristicas resultan
cruciales para optimizar su manejo debido a los grandes problemas de control que

presentan.
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Lémina V.2 - a) Individuos de Iresine diffusa (plantas notablemente verdes y de gran tamafo) que sobrevivieron
a la aplicacion de glifosato (realizada 14 dias antes de tomada la fotografia) en campo en preparacion para
ser cultivado con soja resistente a glifosato cercano a la localidad de Esperanza (Pcia. de Santa Fe), b) detalle
de un individuo (vista arriba), c) detalle de un individuo (vista lateral) donde se pueden observar algunos dpices
y hojas amarillentas por el efecto herbicida y d) rebrote desde estructura de perennizacion.
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VI - Arquitectura y Modelos de Crecimiento

Hallé y colaboradores a partir del estudio de un gran nimero de especies
vegetales han puesto de manifiesto los diferentes patrones que determinan el desarrollo
de las plantas (Hallé et al., 1978). Este dltimo puede ser visto como una secuencia
precisa y ordenada de eventos, determinada principalmente por el funcionamiento
coordinado del conjunto de meristemas (Hallé et al., 1978).

Aunque la estructura de una planta resulta de procesos repetitivos (White, 1979;
Barthélémy, 1991), el crecimiento y desarrollo de la misma varia en funcién de factores
oportunistas, factores deterministas, y de sus interacciones. Mientras los factores
deterministas (o genéticos) predisponen a una planta hacia una arquitectura especifica,
los componentes oportunistas causan su modificacién en respuesta al ambiente
(Seleznyova et al., 2002; Segura et al., 2009).

El objetivo del andlisis arquitectural es identificar la secuencia enddgena de
desarrollo de una especie. La determinacién del patrén enddgeno de desarrollo se
realiza teniendo en cuenta principalmente individuos que crecen en condiciones libres
de restricciones ambientales, de forma que expresen todo su potencial morfogenético
(Hallé et al., 1978). Al determinar estos patrones y diferenciarlos de los efectos debidos
a la influencia del medio se logra una verdadera cartografia de la estructura vegetal
(Puntieri et al., 1995; Barthélémy, 2000). Cualquiera sea su complejidad, la planta es
examinada en su totalidad, mostrando los elementos bdsicos que constituyen su
arquitectura (Tourn et al., 1999). Los patrones de crecimiento que definen el modelo
arquitectural estdn genéticamente determinados y s6lo bajo condiciones ecoldgicas
extremas su expresion se ve afectada por el ambiente (Barthélémy er al., 1989;

Barthélémy, 1991). En la actualidad ya se han aislado y caracterizado en las plantas
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superiores genes que estdn directamente involucrados en la formacién de la arquitectura
como ser los que controlan la iniciacién y crecimiento de yemas axilares, elongacion de
tallos y estructura de inflorescencias (Ratcliffe et al., 1998; Sussex & Kerk, 2001; Wang
& Li, 2006; Wang & Li, 2008). Para estos autores la arquitectura de las plantas es un
método apropiado para identificar especies debido a su alto grado de determinacién
genética. El conocimiento arquitectural y la secuencia de diferenciacion de los ejes de
cada especie permite simular el desarrollo de plantas bajo condiciones subdptimas de
crecimiento o predecir las respuestas poblacionales a diferentes factores bidticos o
abidticos que modifiquen el desarrollo de los individuos (Barthélémy, 2000).

La arquitectura de una planta es el resultado del funcionamiento de sus
meristemas y es determinada por el nimero, tamafio y disposicion relativa de sus ejes
vegetativos aéreos y subterrdneos, asi como también por la reorientacion activa que
estos ejes puedan sufrir en el medio en el cual se desarrollan (Hallé & Oldeman, 1970;
Bell, 1994; Tourn et al., 1999). El estudio de las formas a partir de principios dindmicos
de construccion es inicialmente cualitativo, pero provee de informacién bdasica que
permite la cuantificacion (Tomlinson, 1987; Barthélémy, 1991). A partir de dicha
cuantificacion es posible la elaboraciéon de modelos y la simulacién del crecimiento de
una especie (De Reffye er al., 1998). Los modelos son una representacion simplificada
del sistema en estudio que posibilitan la comprension del fendmeno analizado,
permitiendo la interpretacion de las leyes que rigen el crecimiento (Niklas, 1994). Estos
modelos de crecimiento describen el funcionamiento de los meristemas a través de
procesos estocésticos; de esta forma contemplan las variaciones intra e interindividuales
debidas a procesos aleatorios, lo cual les permite simular la variabilidad de las
poblaciones naturales (De Reffye & Hu, 2003). Se logra asi una simulacién de la

dindmica poblacional, ya que cada mddulo dentro de la poblacidn tiene su propia edad,
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o estado, una probabilidad especifica de sobrevivir o reproducirse, y una distribucién
estadistica propia para cada pardmetro de crecimiento (Callaghan et al., 1990).

El conocimiento de las “reglas” que gobiernan la estructura de las plantas es
importante para entender el funcionamiento de las mismas. Al proveer datos
estructurales para la parametrizacién de modelos, el andlisis arquitectural facilita el
desarrollo de un enfoque funcional-estructural formalizado (Fernandez Quiroga, 2005),
enfoque de gran utilidad para investigar como interactiian las malezas con los cultivos

dentro del agroecosistema (Karley & Marshall, 2007; Bastiaans et al., 2008).

VII - Objetivos y estructura de este trabajo

Considerando el problema que representan G. perennis e I diffusa como
malezas invasoras de campos dedicados a la siembra directa con aplicaciones intensivas
de glifosato, y la falta de estudios sobre la biologia de dichas especies, este trabajo se
centrard en identificar cuales son las caracteristicas bioldgicas y morfologicas que
permiten su desarrollo como ‘“malezas”. Basados en el andlisis arquitectural, se
estudiardn sus sistemas de ramificacion desde la germinacién a fin de determinar sus
patrones estructurales, para luego analizar el efecto que la aplicacion de glifosato tiene
sobre dichos patrones y generar modelos de crecimiento de las especies. El objetivo
general de esta tesis es evaluar en G. perennis e I. diffusa diferentes factores biol6gico-
morfolégicos que les permiten desarrollarse como malezas y que puedan estar
influyendo en sus bajas susceptibilidades al herbicida glifosato.

Con el fin de abordar el objetivo mencionado, el presente trabajo se ha

organizado de acuerdo a las siguientes secciones:
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- En la primera parte se abarca el estudio de aspectos bioldgico-morfoldgicos de
las especies. Esta seccion incluye el estudio del desarrollo estructural a nivel cualitativo
de las especies Argentinas de los géneros Gomphrena e Iresine. Luego se abord6 a nivel
cuantitativo el estudio arquitectural de G. perennis e I. diffusa. En el tltimo capitulo de
esta primera parte se trabajo sobre la biologia de sus semillas.

- En la segunda parte se abarca la caracterizacion de G. perennis e 1. diffusa
frente al factor “aplicacion de glifosato”. Esta seccion incluye el efecto del herbicida
desde una perspectiva estructural cuantitativa y desde una perspectiva clasica mediante
ensayos dosis-respuesta.

- En el capitulo final se realiza un anélisis de las implicancias de los resultados
obtenidos en su conjunto sobre la caracterizacioén y el manejo de ambas especies como

malezas y se proponen posibles lineas futuras de investigacion.
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Parte I

Estudios sobre caracteristicas

biologico-morfologicas de las especies
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Capitulo 1

Arquitectura y modelos de desarrollo en las especies argentinas de los
géneros Gomphrena L. e Iresine P. Browne (Amaranthaceae)

Resumen

Los conceptos del andlisis arquitectural fueron aplicados para describir el
desarrollo estructural de las especies argentinas de los géneros Gomphrena e Iresine. La
gran variabilidad en la morfologia vegetativa observada entre las especies incluidas en
el presente estudio ha sido representada por un patrén de crecimiento y ramificacion
particular. Se determinaron 9 modelos de desarrollo diferentes. Las caracteristicas
arquitecturales mas remarcables para la determinacion de los mismos son las categorias
de ejes que la integran y el tipo de crecimiento del eje epicotilar. La repeticion basitona
para estas especies herbdceas es una caracteristica de gran importancia arquitectural que
permitié la asignacién de modelos arquitecturales. Los modelos determinados expresan

el patron de desarrollo vegetativo de las especies por lo que serdn de utilidad para
integrar datos morfoldgicos con propdsitos taxondmicos y filogenéticos.

INTRODUCCION

Gomphrena L. es el segundo género en nimero de especies de la familia
Amaranthaceae, y estd distribuido en América, Australia y la regién Indo-Malaya, con
aproximadamente 125 especies (Siqueira, 1992; Palmer, 1998; Ortuiio & Borsch, 2005,
2006). En América se presentan mas de 100 especies de las cuales 22 crecen en la
Argentina en dreas subtropicales cdlidas y templadas, que abarcan desde el norte del
pais hasta la Patagonia septentrional, ocupando una gran diversidad de hébitats, desde
tierras bajas hasta altas montafias y ambientes himedos cercanos a rios, hasta ambientes
con marcada estacionalidad seca y fria, o lugares sin estacionalidad (Pedersen, 1976,
1987, 1990; 1999).

El género [Iresine P. Browne se estima que abarca mds de 70 especies,
distribuidas en los tropicos y subtrépicos del Nuevo Mundo al igual que en Australia y

en las Islas Galdpagos (Robertson, 1981). Sin embargo, debido a que han existido
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controversias acerca de la identidad, es probable que el nimero verdadero de especies se
aproxime a 40 (Eliasson, 1987). Comprende hierbas anuales o perennes, arbustos o
lianas, rara vez 4arboles. Henrickson & Sundberg (1986) mencionan que la mayor
problemadtica taxonémica del género se encuentra en las especies herbaceas. Eliasson
(1987) sefiala que algunas especies son muy variables morfolégicamente probablemente
a causa de los diferentes niveles de ploidia por lo que la delimitaciéon de los taxa
requiere de més estudios. En Argentina este género estd representado solamente por la
especie 1. diffusa (Pedersen, 1999).

Muchas de las especies de Gomphrena e Iresine son ampliamente utilizadas en
medicina popular (Hieronymus, 1929). De extractos de diferentes especies argentinas de
Gomphrena han sido identificados y aislados agentes antimicrobianos y antitumorales
(Pomilio et al., 1992; Pomilio et al., 1994). Respecto a Iresine, en estudios
etnoboténicos ha sido citada /. diffusa por ser usada en medicina popular contra la fiebre
(Leonti et al., 2002). En Farmacobotdnica los extractos de esta especie son utilizados
por poseer actividad anti-malaria (Céline et al., 2009) y propiedades alexitéricas
(Houghton & Osibogun, 1993).

Estos géneros comprenden especies con una considerable diversidad en su
morfologia vegetativa la cual ha sido descrita de diferentes maneras (Standley, 1922;
Holzhammer, 1955, 1956; Pedersen, 1976, 1987, 1990, 1999; Robertson, 1981;
Eliasson, 1987; Eliasson, 1988; Siqueira, 1992). En los citados estudios taxondmicos,
las descripciones acerca de la morfologia vegetativa de las especies de los géneros
Gomphrena e Iresine han estado limitadas a caracteristicas estiticas como formas de
organos y sus patrones de distribucion. Datos sobre la ontogenia del sistema de
vastagos, que abarquen el aspecto dindmico e integral del crecimiento y ramificacion

que conduce el desarrollo de la estructura de cada especie no han sido tenidos en cuenta.
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Sin embargo, en las ultimas décadas, la morfologia vegetal se ha visto impulsada debido
a innovaciones filoséficas, tedricas, conceptuales y metodoldgicas que enfatizan la
importancia del estudio de la dindmica de la forma y estructura de las plantas para su
aplicacion en diversos campos de las ciencias bioldgicas (Sattler & Rutishauser, 1997;
Perreta & Vegetti, 2005).

Entre estas nuevas perspectivas, el andlisis arquitectural propuesto por Hallé y
colaboradores (Hallé & Oldeman, 1970; Oldeman, 1974; Hallé et al., 1978) y los
conceptos desarrollados a posteriori (por una revision actualizada ver Barthélémy &
Caraglio, 2007) han resultado ser una util herramienta para estudiar la forma de las
plantas y su ontogenia. Este enfoque, que analiza las formas de las plantas en términos
de patrones de crecimiento y ramificacion, fue desarrollado inicialmente para analizar la
forma de los arboles, pero posteriormente ha demostrado su utilidad para el estudio de
plantas herbaceas (Jeannoda-Robinson, 1977; Blanc, 1978; de Castro e Santos, 1981;
Gay, 1993; Cremers & Edelin, 1995; Puntieri & PySek, 1998; Perreta, 2004).

Aunque existe influencia de factores externos (ambientales), la arquitectura de
una planta estd determinada principalmente por su programa genético (Sussex & Kerk,
2001; Wang & Li, 2006; Wang, 2008). El andlisis arquitectural permite identificar y
describir los patrones de crecimiento y ramificacion heredables en una especie (su
modelo arquitectural). La unidad arquitectural constituye la expresion particular del
modelo para cada especie y es considerada una caracteristica endégena muy estable
(Barthélémy & Caraglio, 2007). Por esta razdn, al ser incluido el aspecto dindmico e
integral del crecimiento de las plantas, que abarca la totalidad del programa genético
conducente al desarrollo de la estructura de cada especie, las caracteristicas
morfoldgicas obtenidas desde este enfoque resultarian de gran valor para ser utilizadas

en estudios taxondémicos y filogenéticos. Sin embargo, una resefia sobre la literatura
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taxondmica y filogenética, indica que la representacion de caracteres arquitecturales en
este tipo de estudios estd mds cerca de ser una excepcion antes que una regla (Renobales
et al., 1999; Stecconi, 2006). Esto se debe en parte, a lo relativamente reciente de la
disciplina arquitectura vegetal, y a que muchos de los estudios fueron realizados
principalmente sobre ejemplares de herbario y no sobre organismos vivos y en
desarrollo. Mientras que los caracteres florales y de inflorescencias son féacilmente
obtenidos desde especimenes herborizados, los aspectos arquitecturales sélo pueden
visualizarse parcialmente en ejemplares herborizados que, a menudo constituyen
fragmentos que incluyen tnicamente porciones florecidas o fructificadas..

Por otra parte, aunque algunas especies herbaceas claramente pueden ser
representadas por alguno de los modelos descritos por Hallé er al. (1978), existen
caracteristicas propias del hdbito herbiaceo que pueden hacer confusa la asignacién del
modelo arquitectural que las representa. Se ha observado que varias modificaciones
deberian ser introducidas para permitir que muchas especies herbdceas sean
interpretadas dentro de este enfoque conceptual. En este sentido, se definieron nuevos
conceptos como la fragmentacion, la postracion e incluso se ha planteado la necesidad
de la descripcién de nuevos modelos (Jeannoda-Robinson, 1977; Renobales et al.,
1999). Ademads, la constancia de ciertos elementos morfoldgicos en herbaceas ha
llevado a algunos autores a marcar una cierta monotonia arquitectural. Por ejemplo, en
Gramineas, una familia con mas de 10000 especies, de los 23 modelos arquitecturales
descritos en Hallé et al. (1978), solo se hallaron representados los modelos de
Tomlinson y de McClure, por ser los tnicos que contemplaban la ramificacion basitona
(de Castro e Santos, 1981). Recientemente se ha propuesto el modelo de Bell (Hallé,
2004), consistente en un eje rizomatoso, subterrdneo o aéreo, plagiotropico y

monopodial (a diferencia de los modelos de Tomlinson y McClure cuyos ejes
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horizontales son simpodiales), del que derivan ejes ortotropicos, ramificados o no, con
floracion (lateral o terminal) o ejes solamente vegetativos. Este modelo comprenderia
muchas plantas herb4ceas, incuyendo algunas de las Bambiiceas.

Cremers & Edelin (1995) haciendo una abstracciéon de la ramificacion basitona
mostraron que el estudio arquitectural de los moddulos aéreos en herbiceas de
ramificacion basitona expresaban muchos de los modelos ya descritos, y propusieron
que el modelo de Tomlinson no es un modelo en si mismo, sino que s6lo deberia ser
considerado como una variante con reiteracion basal de alguno de los modelos
reconocidos. Este criterio tiene 2 ventajas, permite aprovechar los modelos
arquitecturales ya definidos para describir la diversidad arquitectural en herbiceas sin
necesidad de la creacién de nuevos modelos, lo que simplifica claramente el anélisis, y
ademas posibilitaria remarcar el rol de la reiteracion en la filogénesis de las formas de
crecimiento de dichas especies (Cremers & Edelin, 1995).

Utilizando los conceptos y el método del andlisis arquitectural (Barthélémy &
Caraglio, 2007), en este trabajo se determinaron los sistemas de vdstagos que
caracterizan a las diferentes especies estudiadas de los géneros Gomphrena e Iresine. El
objetivo fue determinar la secuencia de desarrollo estructural de cada una de ellas.
Ademads, segun los patrones de crecimiento y ramificaciéon que las representan, esas
especies fueron agrupadas en diferentes modelos de desarrollo. La aplicabilidad de los
modelos arquitecturales para integrar datos morfologicos vegetativos con propdsitos
taxonomicos y filogenéticos es discutida. No se analiza en detalle la estructura de la

inflorescencia lo que es abarcado por otro trabajo (Acosta et al., 2009b).
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MATERIALES Y METODOS

Material vegetal utilizado: Las especies de Gomphrena e Iresine incluidas en el
presente estudio (Tabla 1.1) corresponden a los taxones aceptados para la Flora
Argentina (Pedersen, 1999).

Aunque para la determinacion del modelo arquitectural es necesario el andlisis
de la planta desde la germinacién (Hallé & Oldeman, 1970; Oldeman, 1974; Jeannoda-
Robinson, 1977; Hallé et al., 1978; Barthélémy et al., 1989; Barthélémy & Caraglio,
2007), no todas las especies pudieron ser cultivadas desde la germinacién. Por lo tanto
en este trabajo se utilizaron plantas vivas cultivadas en el invernadero de la FCA-UNL,
pero ademads se observaron individuos en diferentes estadios de desarrollo encontrados a
campo y/o ejemplares herborizados obtenidos de diferentes herbarios argentinos (SF,
BAB, SI, JMD, CTES, LIL, LP; MCNS). El tipo de material utilizado con el que se

contd para cada taxén estudiado se detalla en Tabla 1.1.

Estudio Arquitectural: segin el tipo de material vegetal, las observaciones fueron
realizadas de la siguiente manera: (1) al material vivo cultivado en invernadero se le
hizo un seguimiento periddico (cada 15 dias) de su desarrollo; (2) al material
coleccionado a campo en diferentes estadios de crecimiento se lo disecciond y analizd;
(3) al material herborizado: se utilizaron s6lo aquellos ejemplares que correspondieron a
individuos completos y se realizaron observaciones bajo microscopio estereoscopico.
Para obtener una secuencia representativa del desarrollo estructural de cada
especie, todas las observaciones realizadas fueron esquematizadas, y han sido descritas

de acuerdo a los siguientes criterios:
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Tabla 1.1 - Especies aceptadas para la flora Argentina y tipo de material utilizado (x) en el
presente estudio. Estd indicado para cada especie el modelo de desarrollo determinado (ver
seccion resultados), el modelo arquitectural que lo representa y se sefiala mediante una x si
posee reiteracion basitona (ver seccidn discusion). * Especie tipo del género Gomphrena que
no pertenece a la flora argentina, pero que fue incluida en el estudio.

Seccién Material vegetal utiliizado Modelo de Modelo  [Reiteracion
Especies estudiadas (Holzhammer 1955)| cultivado | campo | herbario | Desarrollo | Arquitectural| Basitona

Gomphrena boliviana Moq. - X X MD3-5 Attims

G. celosioides Mart. Gomphrena X X X MD3-4 Troll

G. cladotrichoides Suess. Chnoanthus X X MD3-2  |Leeuwenberg X
G. colosacana Hunz. & Subils - X ? - X
G. elegans Mart. Gomphrenula X X X MD3-5 Attims

G. ferruginea Pedersen - X X MD3-5 Attims

G. graminea Moq. Stachyanthus X X MD2-1 Holtum X
G. haenkeana Mart. - X X X MD3-5 Attims

G. martiana Gillies ex Moq. Gomphrenula X X X MD3-4 Troll

G. mendocina (Phil.) R.E.Fr. Chnoanthus X X X MDS3-1 Chamberlain X
G. meyeniana Walp. Gomphrenula X X MD2-2 Corner

G. pallida (Suess.) Pedersen - X X MD2-3 Holtum

G. paraguayensis Chodat - X X MD3-3 Attims X
G. perennis L. Gomphrena X X X MD3-3 Attims X
G. phaeotricha Pedersen - X X MD3-3 Attims X
G. platycephala R.E.Fr. Gomphrenula X X MD3-3 Attims X
G. pulchella Mart. Gomphrena X X X MD3-3 Attims X
G. pumila Gillies ex Mogq. Gomphrenula X MD2-2 Corner

G. radiata Pedersen - X X X MD2-3 Holtum

G. tomentosa (Griseb.) R.E.Fr. Chnoanthus X X X MD3-2  [Leeuwenberg X
G. umbellata J.Rémy Chnoanthus X X MD2-3 Holtum

G. vaga Mart. Gomphrenula X X MD3-3 Attims X
G. globosa L.* Gomphrena X X MD3-5 Attims

Iresine diffusa Humb. & Bonpl. ex Wild. - X X X MD3-5 Attims

1) Alargamiento del eje epicotilar. Se tuvieron en cuenta las siguientes variaciones en
sus caracteristicas de crecimiento: (1) reducido (el eje epicotilar posee numerosos nudos
pero se encuentra reducido debido al escaso alargamiento de los mismos; Figura 1.1a);
(2) semi-alargado (presenta dos zonas diferenciadas, una zona proximal de entrenudos
de escaso alargamiento que incluye el nudo cotiledonar y 3-5 nudos basales y una zona
distal con un nimero variable de entrenudos, 5 o mds, notablemente alargados; Figura
1.1b); (3) alargado (todos los entrenudos notablemente alargados; Figura 1.1c).

2) Caracteristicas del crecimiento y la ramificacion de los ejes: fueron caracterizados
siguiendo lo definido en Barthélémy y Caraglio (2007) como de crecimiento
indeterminado o determinado, y la ramificacion como monopodial o simpodial, y en
funcién del tiempo de alargamiento como inmediata o diferida. Segun la posicion la

ramificacién puede ser acrétona, mesotona o basitona.
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3) Orientacion de crecimiento de ejes vegetativos: (1) Ejes ortétropos (Figura 1.1d) —
filotaxis cominmente opuesta decusada (4 ortésticos); (2) Ejes procumbentes (Figura
1.1e) — inicialmente ortétropos pero luego postrados por insuficiente tejido de sostén,
filotaxis opuesta decusada; (3) Ejes plagiétropos (Figura 1.1f)- filotaxis opuesta, pero
con las hojas dispuestas en solo dos ortdsticos por reorientacion de sus peciolos o
laminas. Para este tipo de filotaxis se utilizard la denominacién “opuesta biyugada”
utilizada por Bell (1991).

4) Floracion. Se tuvo en cuenta la posicion terminal o axilar de las unidades de
inflorescencias (UIF) para cada categoria de ejes y si la floracién se produce de manera
escalonada (gradualmente en funcién del tiempo) o sincronizada (en todos los ejes en el
mismo momento).

5) Ciclo de vida: anuales o perennes.

6) Estructura de perennizacion. Para las especies perennes se caracteriz6 de la
siguiente manera: (1) Pleiocormo (estructura notablemente engrosada conformada por el
hipocotilo y nudos basales del tallo no alargados y la parte proximal de la raiz principal;
Figura 1.1g); (2) Raiz pivotante (cuando no hay diferencias de grosor evidentes entre las
partes proximales del eje epicotilar y la raiz principal; Figura 1.1h) ; (3) Estolén o

rizoma con raices adventicias (porciones plagidtropas de ejes, estolones o rizomas, con

desarrollo de raices cauldgenas; Figura 1.11).

7) Determinacion de modelos de desarrollo. El desarrollo de cada especie ha sido
descrito de acuerdo a la terminologia y los conceptos definidos por Hallé et al. (1978) y
Barthélémy & Caraglio (2007). En el caso de los “mddulos” de origen simpodial,
usaremos el término “unidad simpodial” (Bell, 1991). La unidad simpodial aqui denota

el fragmento de tallo producido tinicamente por un meristema apical, desde el momento
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Figura 1.1 - Algunos de los criterios utilizados para caracterizar los modelos de desarrollo. a-c) alargamiento
del eje epicotilar: a) eje epicotilar reducido, b) eje epicotilar semi-alargado, c) eje epicotilar alargado;
d-f) orientacion del crecimiento de ejes: d) eje ortdtropo, €) eje procumbente, f) eje plagidtropo; g-i) estructura
de perennizacion: g) pleiocormo (ple), h) raiz pivotante (rz pvt), 1) estolon (est) con raices adventicias (rz adv).
k: cotiledon. n: nomofilo. I: orientacion inicial del crecimiento del eje. II: orientacion final del crecimiento del eje.
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en que comienza su crecimiento hasta el momento en que se completa su desarrollo por
la aparicién de una UIF terminal. El término “eje” identificard no Unicamente una
estructura construida por un tnico meristema como inicialmente fue considerado por
Hallé et al. (1978) sino a un tallo rectilineo, cualquiera sea su modo intrinseco de
construccion (Barthélémy & Caraglio, 2007).

El término “monopodio” fue utilizado para ejes que se desarrollaron
vegetativamente por un meristema apical formando un tallo simple o unidad de véstago,
el cual puede tener crecimiento indeterminado o determinado (Bell, 1991). El término
“monopodio con crecimiento determinado” fue utilizado estrictamente para ejes que se
desarrollaron con un modo de construccién monopodial durante todo su crecimiento, y
que solo al final de su desarrollo florecen en posicion terminal. No son monopodiales en
el sentido estricto ya que son definidos por la aparicién de una UIF en posicion
terminal, pero luego de florecer mueren, sin relevos distales que continden su
desarrollo, por lo cual su estructura final se corresponde con un modo de construccion
monopodial. Hallé er al. (1978) hacen referencia a esta situacion particular del
crecimiento determinado de un monopodio utilizando el término “Neotenia”.

Los taxa aqui estudiados fueron agrupados en funcién del modelo de desarrollo
(MD) representativo de su dindmica estructural. Cada MD fue definido inicialmente en
base al nimero de categorias de ejes que lo componen. Las categorias de ejes fueron
diferenciadas a partir de sus correspondientes caracteristicas morfologicas. En base al
conjunto de caracteristicas se determind, para cada categoria de eje, su funcidon
estructural. Los resultados estdn resumidos en la Tabla 1.2. Se confeccionaron
diagramas que describen y definen la arquitectura especifica de cada modelo de

desarrollo.
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RESULTADOS

1) Discriminacion de las categorias de ejes que integran el modelo de desarrollo.
En las especies estudiadas las siguientes categorias de ejes con su correspondiente
funcion estructural han sido reconocidas: ejes Al, A2y A3.

Ejes Al: eje principal, con una funcién troncal de sostén o soporte de todo el
sistema aéreo de la planta. El eje Al se corresponde topoldgicamente tanto con el eje
generado a partir de la plimula del embrién como con los ejes producidos por yemas
diferidas ubicadas en la estructura de perennizacidn en especies perennes.

Ejes A2: ejes provenientes del desarrollo de yemas axilares ubicadas en los
nudos del eje Al. Tienen una funcién de exploraciéon y/o explotaciéon del medio. Son
ejes largos, con entrenudos alargados en mayor o menor medida. Pueden ser ortétropos,
procumbentes o plagidtropos. A esta categoria de ejes corresponden las ramificaciones
de primer orden en los modelos de desarrollo con 3 categorias de ejes.

Ejes A3: ejes cortos (de uno a 3 entrenudos, de escaso alargamiento),
monocdarpicos-anuales, netamente herbdceos. Estructuralmente solo aportan UIF, por lo
que se les asigna una funcién de reproduccién. Pueden desarrollarse desde yemas

axilares ubicadas en los ejes A2 o desde yemas axilares ubicadas en los ejes Al.
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Tabla 1.2 - Caracteristicas arquitecturales definidas en cada modelo de desarrollo que representan a las diferentes especies

Modelos de Desarrollo

Caracteristicas morfolégicas MD3-1 | MD3-2 | MD3-3 [ MD3-4 | MD3-5 | MD3-6 | MD2-1 | MD2-2 | MD2-3
Categorias de ejes presentes en el modelo (3 0 2) 3 3 3 3 3 3 2 2 2
Floracion (Sincronizada (Sinc) , Escalonada (Esc)) Esc Esc Sinc Sinc Sinc Sinc Esc Sinc Sinc
Ciclo de vida (anual (a), perenne (p)) a p p a/p a/p p p p a
Estructura de perennizacién (pl: pleiocormo, rz pvt: raiz pivotante, - p| p| pI rz pvt est/rz adv pI pI -
est/rz adv: estolones con raices adventicias)
Alargado (Ala), Semialargado (SA) y reducido (Red) Red Red SA SA Ala Ala SA Red Red
Monopodial(Mnp) Mnp Mnp Mnp Mnp Mnp Mnp Mnp Mnp Mnp
Crecimiento Determinatdo(Det)vs. Indeterminado(Ind) Ind Ind Det Det Det Det Det Ind Det
Eje Orientacion: Ortétropo (Or) Procumbente (Pro) Plagiotropo (Pla) Or Or Or Or/Pla Or Or/Pro Or Or Or
A1 Ramificacién Continua (C), Difusa (Dif) Dif Dif C C C C Dif Dif Dif
Ramificacion Acrétona (acro), Mesotona (mesot), Basitona (basit) basit basit basit basit mesot basit acro acro basit
Inflorescencia Terminal no no Si Si Si Si Si no Si
Monopodial(Mnp) Mnp Mnp Mnp Mnp Mnp Mnp - - -
Crecimiento Determinado(Det) Det Det Det Det Det Det - - -
Eje Orientacion: Ortétropo (Or) Procumbente (Pro) Plagi6tropo (Pla) Pla Pla Or Pla Pla Pla/Or - - -
A2 Inflorescencia Terminal si si si si si si - - -
Ramificacion Continua (C), Ritmica (Rit) Rit Rit C C C C - - -
Ramificacion Acrétona (acro), Basitona (basit) acro acro basit basit basit basit - - -
Monopodial(Mnp) Pseudomonopodial (Ps mnp) Simpodial (Smp)| Ps mnp Smp Mnp Mnp Mnp Mnp Mnp Mnp Mnp
Eje Crecimiento Determinatdo(Det)vs. Indeterminado(Ind) Det Det Det Det Det Det Det Det Det
A3 Orientacion: Ortétropo (Or) Procumbente (Pro) Plagiotropo (Pla) Pla Pla Or Or Pla Pla Pro Or/Pla/Pro Pla
Inflorescencia Terminal Si Si si si si si Si Si Si




2) Modelos de desarrollo: teniendo en cuenta las diferentes categorias de ejes que se

encuentran representadas en las especies estudiadas, se pueden diferenciar modelos de

desarrollo constituidos por 2 o 3 categorias de ejes (Tabla 1.2).

Modelos de desarrollo con 3 categorias de ejes (MD3)

MD3-1: eje epicotilar (A1) reducido, ejes (A3) plagiotropos pseudomonopodiales
(Figura 1.2a)

Al: el eje epicotilar nunca se alarga y es de crecimiento indefinido. En la etapa
temprana de formacién del sistema de ramificacion, luego de la germinacién epigea,
hay formacién de un nimero variable de 6 a 12 pares de hojas rosuladas.

A2: eje plagidtropo compuesto por 5-7 nudos, siendo el entrenudo proximal
(hipopodio) notablemente alargado respecto al resto. Son ejes alargados, de filotaxis
opuesta biyugada, que le permiten a la planta la exploracién radial. Su modo de
ramificacion es acrétona. Poseen crecimiento determinado por el desarrollo de una UIF
terminal.

A3: eje plagiétropo por sustitucion de unidades simpodiales. Cada unidad
simpodial de crecimiento determinado desarrolla uno o dos nudos y produce una UIF
terminal, y cada una de las dos yemas de cada nudo produce una UIF (UIF laterales).
Inicialmente todas las ramificaciones surgidas desde los nudos son idénticas, ya que
parecen ser solo ejes portadores de UIFs laterales, pero en la zona distal de cada unidad
simpodial se diferencia del resto una yema axilar debido a una mayor tasa de
crecimiento. Esta yema dard origen a una nueva unidad simpodial y de esta manera se
forma un sistema simpodial cuyos relevos simpodiales sucesivos son reproductivos. El

crecimiento por sustitucion es inmediato y la aparicion de la UIF terminal se da en una
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rdpida sucesion. De esta manera se forma un eje de categoria A3 de crecimiento
simpodial por sustitucioén, “pseudomonopodial”, portador de numerosas UIF’s laterales
y terminales.

La estructura “pseudomonopodial” de los ejes A3 ha sido determinada mediante
un seguimiento periddico del crecimiento y la observacion de ejemplares en diferentes
fases de desarrollo. Es notable la apariencia axilar de la UIF en ejemplares de edad
avanzada, pero en fases tempranas del desarrollo es ficilmente observable la
construccioén simpodial de cada médulo. Debido a que cada unidad simpodial posee
crecimiento determinado por la aparicién de la UIF terminal, el relevo se produce desde
una de las bréicteas de la UIF terminal dando una nueva unidad simpodial de las mismas
caracteristicas que la precedente.

Especie anual: Gomphrena mendocina.

Variaciones en MD3-1: en los individuos cultivados de G. mendocina y en algunos
individuos observados a campo la ramificaciéon de los ejes A2 es continua. Aunque
inicialmente todas estas unidades simpodiales son idénticas (todas inicialmente parecen
dar origen a médulos de categoria A3), desde la zona distal una sola unidad simpodial
se diferencia del resto por un mayor desarrollo debido a una mayor tasa de crecimiento.
De esta manera de cada eje A2 se desarrolla solo un eje pseudomonopodial de categoria
A3, constituido por una sucesion de unidades simpodiales. El resto de las
ramificaciones solo dan origen a una unidad simpodial que florece terminalmente y no

existe crecimiento posterior.
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MD3-2: eje epicotilar (A1) reducido, ejes A3 plagiotropos simpodiales (Figura
1.2b)

Al: idem MD3-1.

A2: idem MD3-1, pero en los nudos basales se desarrollan inflorescencias
laterales agrupadas en cimas dicotomicas.

A3: eje plagiétropo, cada unidad simpodial de crecimiento definido desarrolla un
nudo y produce una UIF terminal. Desde las 2 bracteas de la UIF se desarrollan sendas
unidades simpodiales que repiten la secuencia y agrandan la estructura, floreciendo de
manera escalonada en el tiempo. A diferencia del modelo anterior, que se desarrolla
“pseudo-monopodialmente” por el desarrollo de una sola unidad simpodial en la zona
distal, en este caso son 2 unidades simpodiales desarrolladas en la zona distal. Se
forman de esta manera ejess simpodiales proliferativos, quedando la UIF terminal sésil
entre las 2 unidades simpodiales.

En las especies perennes que presentan este modelo, se desarrollan reiteraciones
parciales de ejes A2-A3 desde yemas ubicadas en el pleiocormo, constituido por todos
los nudos y entrenudos de Al. El modelo MD3-2 se diferencia de MD3-1 por su
desarrollo estructural a nivel de los ejes de categoria A3.

Especies perennes: Gomphrena tomentosa y G. cladotrichoides.

Es importante destacar que tanto en el modelo MD3-1 como en el MD3-2, las
ramificaciones construidas de manera simpodial florecen rdpidamente (cada unidad
simpodial presenta una UIF terminal), pero su modo de ramificacién simpodial le
permite una ulterior extension de los ejes, agrandando su estructura mientras persistan
las condiciones favorables. La floracion y fructificacion de este modo se hace de manera
escalonada en el tiempo, y aunque estos individuos alcanzan rdpidamente la floracion,

no se ve impedido su posterior crecimiento.
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Figura 1.2 - Dinamica del desarrollo desde emergencia de plantula hasta floracién en Modelos a) MD3-1 y b) MD3-2. Referencias:
— Eje Al, — Eje A2, — Eje A3,—e UIF,—» Eje vegetativo, I Emergencia, II Inicio crecimiento eje principal, Il Aparicion
yemas axilares en eje principal, IV Desarrollo ejes A2, V Desarrollo ejes A3 y floracion. Para una mejor visualizacion, los entrenudos
del Eje A1 en MD3-1 y MD3-2 se indican mas alargados de lo que son en realidad. Hojas y ramas con linea de puntos indican similar
desarrollo respecto a su opuesta.



MD3-3: eje epicotilar (A1) semi-alargado, con zona de entrenudos alargados
ortétropa (Figura 1.3)

Al: eje epicotilar monopodial, ortétropo, con 2 zonas diferenciadas debido al
desigual alargamiento de entrenudos: una zona proximal, de 3-4 entrenudos de escaso
alargamiento y una zona distal con 8-12 entrenudos alargados. Se ramifica regularmente
en cada nudo a partir de los cotiledones, siendo la ramificacién inmediata. La floracién
de los diferentes ejes se da en un orden descendente (basipeto).

A2: ejes monopodiales, con entrenudos alargados, desarrollados con tendencia a
la ortotropia, siendo los proximales de menor grado de ortotropia respecto a los distales.
Aunque son ejes inmediatos que reproducen el fragmento de secuencia realizado por
encima de ellos en los ejes Al, se diferencian del eje portador ya que poseen menor
longitud y hojas de menor tamafio.

A3: ejes monopodiales, de sélo unos pocos (1-3) entrenudos no alargados.
Crecimiento definido. Unidades de inflorescencia terminales agrupadas en cimas
dicotémicas sobre profilos muy reducidos.

Especies perennes: Gomphrena perennis var. perennis, G. pulchella ssp. pulchella, G.
pulchella ssp. rosea 'y G. paraguayensis.

En estas especies, la zona de entrenudos no alagados del eje Al se encuentra engrosada
para la acumulacién de sustancias de reserva formando un pleiocormo. Luego de la
época desfavorable el sistema aéreo serd reconstruido por las yemas de innovacion
(yemas diferidas) ubicadas en el pleiocormo. Estas yemas diferidas, originan ejes de
innovacién que no tienen capacidad de enraizar pero sus nudos proximales (1-2)
permanece en la estructura de perennizacion aportando mayor nimero de yemas para el
desarrollo de innovaciones (renuevo) de los afios subsiguientes. Estos ejes de

innovacion reconstruyen el sistema aereo perdido durante la época desfavorable por lo

38



MD3-3
Gomphrena paraguayensis

G. perennis var. perennis v

G. pulchella ssp. pulchella

G. pulchella ssp. rosea %@

VI
Figura 1.3 - Dinamica del desarrollo desde emergencia de plantula hasta floracion en Modelo MD3-3. Referencias:
— Eje Al,— Eje A2, — Eje A3, —eUIF, — Eje vegetativo, I Emergencia, II Inicio crecimiento eje

principal, III Aparicion yemas axilares en eje principal, IV Desarrollo ejes A2, V Desarrollo ejes A3, VI Plena
floracion. Para una mejor visualizacion, hojas y ramas con linea de puntos indican similar desarrollo respecto
a su opuesta. 19



cual son considerados como ejes categoria Al aunque topoldgicamente sean

ramificaciones de 2% orden.

MD3-4: eje epicotilar (A1) semi-alargado, con zona de entrenudos alargados
plagiétropa (Figura 1.4)

Al: eje epicotilar monopodial, inicialmente ortétropo, con 4-6 entrenudos no
alargados y hojas basales en roseta. Luego se desarrolla una zona de 5-6 entrenudos
alargados netamente plagidtropa, con crecimiento definido por la aparicién de la UIF
terminal. Se ramifica regularmente en cada nudo a partir de los cotiledones, siendo la
ramificacién inmediata respecto al desarrollo del eje epicotilar.

A2: ejes monopodiales, con entrenudos alargados, desarrollados en forma
plagiétropa. Filotaxis opuesta biyugada. Son ejes inmediatos que reproducen el
fragmento de secuencia realizado por encima de ellos en los ejes portadores, aunque
poseen menor alargamiento de entrenudos y hojas de menor tamafio que Al. La
floracion de los diferentes ejes se da en un orden descendente (basipeto).

A3: ejes monopodiales, plagiétropos, con 2-3 entrenudos poco alargados, con
crecimiento definido, por apariciéon de la UIF terminal. Funcién netamente orientada a
la reproduccion. La floracion de los diferentes ejes se da en un orden descendente

(basipeto).

Especie perenne: Gomphrena celosiodes.

Especies anuales: Gomphrena martiana 'y G. platycephala
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Figura 1.4 - Dinamica del desarrollo desde emergencia de plantula hasta floracion en Modelo MD3-4. Referencias:
— Eje Al, — Eje A2, — Eje A3, —e UIF, — Eje vegetativo, | Emergencia, II Inicio crecimiento eje principal,
III Aparicion yemas axilares en eje principal, IV Desarrollo ejes A2, V Desarrollo ejes A3, VI Plena floracion. Para una
mejor visualizacion, hojas y ramas con linea de puntos indican similar desarrollo respecto a su opuesta.



MD3-5: eje epicotilar (A1) alargado, ortétropo (Figura 1.5)

Al: eje epicotilar monopodial, ortétropo, con 6-10 entrenudos alargados y la
floracion es terminal. Ramifica regularmente en cada nudo a partir de los cotiledones,
siendo la ramificacién inmediata respecto al desarrollo del eje epicotilar. Debido al
mayor desarrollo de las ramificaciones en la zona media, se considera que la
ramificacion es mesétona. No presenta hojas basales en roseta ni zona de entrenudos
cortos.

A2: ejes monopodiales, con entrenudos alargados, inicialmente desarrollados en
forma ort6tropa pero luego procumbentes. Aunque son ejes inmediatos que reproducen
el fragmento de secuencia realizado por encima de ellos en los A1, se diferencian del eje
portador ya que poseen menor alargamiento de entrenudos y hojas de menor tamafo. La
floracion de los diferentes ejes se da en un orden descendente (basipeto).

A3: ejes monopodiales, de s6lo unos pocos (1-3) entrenudos poco alargados.
Crecimiento definido. Unidades de inflorescencias terminales agrupadas en cimas
dicotémicas sobre profilos muy reducidos.

Especies perennes: Gomphrena perennis var. suffruticosa, G. pulchella ssp. albisericea,
G. elegans var. elegans y G. vaga.

Especies anuales: Gomphrena ferruginea, G. boliviana, G. haenkeana y G. globosa
(especie tipo del género que no pertenece a la flora argentina). Ademads, si bien
presentan un tamafio notablemente menor, también son representadas por este modelo

G. pallida ssp. pallida y G. phaeotricha.

42



MD3-5
Gomphrena boliviana T
G. elegans var. elegans : w
G. ferruginea .
G. globosa N
G. haenkeana o |\
G. pallida ssp. pallida
G. perennis var. suffruticosa
G. phaeotricha
G. pulchella ssp. albisericea
G. vaga

o

e
P—

I

W

I

<

VI

Figura 1.5 - Dinamica del desarrollo desde emergencia de plantula hasta floracion en Modelo MD3-5. Referencias:
— Eje Al,— Eje A2, — Eje A3, —eUIF, — Eje vegetativo, I Emergencia, II Inicio crecimiento eje
principal, III Aparicion yemas axilares en eje principal, IV Desarrollo ejes A2, V Desarrollo ejes A3, VI Plena
floracion. Para una mejor visualizacion, hojas y ramas con linea de puntos indican similar desarrollo respecto

a su opuesta. 43



MD3-6: eje epicotilar (A1) desarrollado, procumbente, estolonifero o rizomatoso
(Figura 1.6)

Al: eje epicotilar monopodial, inicialmente ortétropo, luego procumbente, se
ramifica regularmente en cada nudo a partir de los cotiledones, siendo la ramificacion
inmediata. Existe un desarrollo de raices adventicias de manera continua en los nudos
basales y medios hacia el final de su crecimiento. Aunque el eje es procumbente la zona
distal presenta cierto grado de ortotropia para luego diferenciar una UIF en posicién
terminal.

A2: ejes monopodiales, con entrenudos alargados, inmediatos. Dentro de esta
categoria de ejes pueden considerarse 2 subcategorias seglin su orientacion del
crecimiento. Los ejes de la zona proximal son plagiétropos, de filotaxis opuesta
biyugada, con raices adventicias en cada nudo, desarrollados en forma estolonifera,
mientras que los ejes de la zona media inicialmente poseen cierto grado de ortotropia
pero luego se vuelven procumbentes y desarrollan raices adventicias en sus nudos
proximales. La floracién de los diferentes ejes se da en un orden descendente (basipeto).
Ambas subcategorias son consideradas dentro de A2 y no como categorias diferentes
debido a que cumplen la funcién de exploracion del medio.

A3: ejes monopodiales, ortétropos con sélo 2-3 entrenudos poco alargados, con
crecimiento definido, por apariciéon de la UIF terminal. Funcién netamente orientada a
la reproduccion.

Especies perennes: Gomphrena elegans var. mesopotamica, Iresine diffusa var. diffusa,

L. diffusa var. marcrophylla.
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Figura 1.6 - Dinamica del desarrollo desde emergencia de plantula hasta floracion en Modelo MD3-6. Referencias:
— Eje Al,— Eje A2, — Eje A3, —eUIF, —» Eje vegetativo, I Emergencia, II Inicio crecimiento eje
principal, III Aparicion yemas axilares en eje principal, IV Desarrollo ejes A2, V Desarrollo ejes A3, VI Inicio
desarrollo de estolones y floracion, VII Ramificacion estolones y plena floracion. Para una mejor visualizacion,
hojas y ramas con linea de puntos indican similar desarrollo respecto a su opuesta. 45



Modelos de desarrollo con 2 categorias de ejes (MD2)

MD2-1: Eje epicotilar (A1) semi-alargado, de crecimiento determinado (Figura
1.7a)

A1l: eje monopodial, ortétropo, con zona proximal de entrenudos no alargados
notablemente engrosada formando un pleiocormo. La zona distal de entrenudos
alargados es ortétropa, de crecimiento determinado por UIF terminal. Las
ramificaciones A3 son escasas y de posicion acrétona.

A3: eje monopodial procumbente, con pocos entrenudos (2-3). Aunque posee
entrenudos algo alargados, sus hojas son de tamaio reducido. Son ejes que s6lo aportan
estructuras reproductivas ya que su crecimiento queda definido por la aparicién de la
UIF terminal.

Especie perenne: Gomphrena graminea.

Variaciones: aunque se han observado ejemplares de ejes Al que presentaron alguna
ramificacion, en estos casos siempre la ramificacion fue netamente basitona. Estos ejes
serian reiteraciones inmediatas desde el pleiocormo, en la zona de entrenudos no

alargados de Al.

MD2-2: Eje epicotilar (A1) reducido, de crecimiento indeterminado (Figura 1.7b)
Al: eje monopodial, ortétropo, con entrenudos muy acortados formando un
pleiocormo de crecimiento indeterminado. La ramificacion es lateral y escasa
(decumbente). La filotaxis en este eje es alterno-espiralada.
A3: ejes monopodiales, decumbentes, de crecimiento determinado, escaposo o
con hojas (de 1-3 nudos escasamente alargados), son ejes anuales, sobre los que puede

llegar a observarse o no el desarrollo de UIF desde yemas axilares.
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Especies perennes: Gomphrena pumila'y G. meyeniana.

Variaciones: en G. meyeniana se han observado algunos individuos cuyo eje Al
presenta ramificaciones en la zona distal (1 o mads). Estos poseen las mismas
caracteristicas que el eje Al portador, por lo cual son considerados como reiteraciones

totales.

MD2-3: eje epicotilar (A1) reducido, de crecimiento determinado (Figura 1.7¢)

A1l: eje epicotilar reducido de crecimiento determinado. En la etapa temprana de
formacion del sistema de ramificacion, luego de la germinacién epigea, hay formacion
de un ndmero variable de 3 a 6 pares de hojas rotuladas; luego el eje epicotilar
desarrolla un par de entrenudos y remata en una UIF.

A3: son ejes con entrenudos algo alargados, plagiétropos de crecimiento
determinado. Estas ramificaciones surgen desde yemas axilares de Al en forma
simultdnea, en direcciones opuestas y decusadas, dando el aspecto radiado caracteristico
de estas especies, el nimero de ramas puede variar desde 2 a 4. En todas las especies
representadas por este modelo la floracion estd notablemente sincronizada y luego de su
fructificacion las plantas mueren.

Especies anuales: Gomphrena pallida ssp. munda, G. radiata 'y G. umbellata.

Variaciones: en G. umbellata es importante remarcar que los ejes A3 son ejes que
desarrollan un hipopodio notablemente alargado y un epipodio con entrenudos
escasamente alargados. Desde las yemas axilares solo se desarrollan UIF, no se
desarrollan ejes que puedan continuar el alargamiento de manera simpodial. De esta
manera, los ejes A3 se desarrollan con ramificacién acrétona de inflorescencias, razén
por la cual el agrupamiento de numerosas UIF semeja una umbela (a esta caracteristica

hace referencia el epiteto especifico).
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Figura 1.7 - Dinamica del desarrollo desde emergencia de plantula hasta floracion en Modelos a) MD2-1, b) MD2-2 y ¢c) MD2-3.
Referencias: — Eje A1,— Eje A3, — Reiteracion,—e UIF, — Eje vegetativo, I Emergencia, II Inicio crecimiento eje
principal, III Aparicidén yemas axilares en eje principal, IV Desarrollo ejes A3 y floracion. Para una mejor visualizacion, hojas y
ramas con linea de puntos indican similar desarrollo respecto a su opuesta.
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Para la especie G. colosacana, no se pudo determinar con claridad su modelo de
desarrollo, ya que no fueron observados ejemplares en diferentes estadios
ontogenéticos. Esta especie es perenne y ha sido descrita como caméfito o subarbusto,
densamente ramificada, ramas con entrenudos en su mayoria brevisimos, raro mas de 1
cm, presentando arrosetamiento de hojas. Entre las caracteristicas arquitecturales que
han podido determinarse en este trabajo se observa una estructura de perennizacién
constituida por un eje epicotilar reducido (ya que es el tnico que enraiza). Ademas
posee ramificaciones plagiétropas con notorio engrosamiento secundario. Estos ejes
engrosados son perennes, de entrenudos poco a escasamente alargados, aparentemente
simpodiales. Estos ejes engrosados portan ejes herbiaceos de crecimiento determinado
debido a la presencia de UIF terminal, con arrosetamiento de hojas. Solo sobre estos
ejes herbaceos se ha observado que el eje florece terminalmente. Esta especie podria ser

representada probablemente por el modelo MD3-2.

DISCUSION

Categorias de ejes

Los conceptos de ‘“gradiente morfogenético” y ‘“edad fisiologica de los
meristemas” (Barthélémy et al., 1997) tienen en cuenta las reglas intrinsecas de
organizacion vegetativa, de acuerdo a la estructura y grado de desarrollo de la planta. En
funcién de estos gradientes, la organizacién detallada de un eje lateral depende de su
posicidn topoldgica en el eje portador y del estadio ontogenético de la planta. La nocién
de gradientes morfogenéticos permiti6 ilustrar dos situaciones cominmente observadas

sobre un individuo: 1) en un estado de desarrollo dado, entidades botanicas homdlogas

49



con caracteristicas muy diferentes coexisten en el mismo individuo, mientras que, en
contraste, 2) los mismos tipos de entidades botdnicas con caracteristicas similares
pueden ser encontradas en diferentes etapas del desarrollo. A su vez, un meristema, del
que derivard una determinada entidad botdnica, puede ser caracterizado por una
combinacion particular de atributos morfolégicos, anatémicos y funcionales. Esta “edad
fisiolégica del meristema” es determinada a posteriori por el anélisis morfoldgico de la
entidad botdnica elemental que éste produce.

De esta manera, la determinacion de los ejes de diferentes categorias (Al, A2y
A3) en las especies incluidas en el presente estudio expresa distintos grados de
diferenciacion en la estructura jerarquica de su sistema ramificado. El eje A1, originado
por la pluimula del embrion, al presentar tres situaciones de alargamiento diferentes
(reducido, semialargado y alargado) tiene una gran influencia en la determinacion del
modelo de desarrollo de cada especie. Estos ejes Al, ademds, pueden ser generados en
plantas perennes por yemas axilares que tienen la potencialidad de regenerar toda la
estructura aérea de la planta. Los meristemas que originan ejes A2 permiten el
crecimiento y desarrollo de ejes largos que exploran y explotan el medio. Ademads, se
desarrollan meristemas que, por su edad fisioldgica originan ejes de categoria A3: ejes
cortos con funcién de reproduccién. Estos pueden estar ubicados sobre ejes categoria
Al o ejes categoria A2, ya que no dependen estrictamente de su ubicacidn topoldgica
sino del tipo de estructura que éstos producen.

Los modelos de desarrollo propuestos, segtin las categorias de ejes que pueden
integrar una unidad arquitectural, permiten diferenciar 2 grandes grupos. Los modelos
de desarrollo con 2 categorias de ejes son modelos cuyos meristemas aunque estén
ubicados sobre el eje Al (en yemas axilares) son fisiolégicamente mds diferenciados

(“viejos”), ya que solo tienen la potencialidad de desarrollar ejes cortos, netamente
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herbiceos, portadores de UIF y de corta vida. Estos modelos son mucho menos
competitivos respecto a los modelos con 3 categorias de ejes, ya que no presentan ejes
intermedios (A2). Especies incluidas en los modelos de 3 categorias de ejes han sido
citadas como importantes plantas invasoras, como I. diffusa (Castillo & Moreno-
Casasola, 1996), G. perennis (Dellaferrera et al., 2009), G. pulcella (Cabido et al.,
1989; Rainero, 2008) y la cosmopolita G. celosioides (Cruz et al., 2009).

Los ejes A2 son ejes provenientes de meristemas fisiologicamente menos
diferenciados (mds “jovenes”), ya que tienen la potencialidad de producir ejes cuya
funcidn es la explotacion y exploracién del medio y tienen mayor tiempo de vida. En la
mayoria de los modelos estos ejes A2 se corresponden con la denominada “zona de
enriquecimiento” (Sell, 1969; Acosta et al., 2009b), y aunque presentan un trofotagma
bien desarrollado, son de duracién anual y no enraizan (salvo en MD3-6).

La identificacion de estas entidades botédnicas es fundamental para comprender
la arquitectura de cada una de las especies estudiadas, y poder determinar modelos

arquitecturales representativos de su desarrollo.

Modelos de desarrollo

Los modelos arquitecturales descritos por Hallé et al. (1978) fueron elaborados
para describir la secuencia de desarrollo de una planta sin tener en consideracion el
tamano. Aunque originalmente fueron basados en darboles tropicales, no existen
limitaciones tedricas en su uso para describir el crecimiento de plantas herbaceas. En
algunos estudios realizados sobre estas tltimas (Jeannoda-Robinson, 1977; Renobales et
al., 1999) se ha demostrado que existen plantas que poseen sistemas de ramificacion
que pueden ser directamente comparables a alguno de los modelos arquitecturales de

Hall€ er al. (1978), aunque, en estos estudios también se ha indicado cierta dificultad en
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determinar el modelo arquitectural para muchas de las especies herbiceas estudiadas.
Sin embargo, Jeannoda-Robinson (1977) menciona que las herbdceas que no son
facilmente comparables a algin modelo, pueden ser interpretadas dentro de este enfoque
conceptual siempre que se introduzcan ciertas modificaciones. En este sentido, algunas
plantas herbaceas fueron referidas como “paralelo plagiétropo” o variantes postradas de
un modelo (Jeannoda-Robinson, 1977). Algunas otras, fueron interpretadas por
Jeannoda-Robinson (1977) como “modelos fragmentados”, es decir, representadas
unicamente por un fragmento de un modelo ya descrito. Por dltimo, algunas herbaceas
no se encuentran representadas por ninguno de los modelos existentes y se concluy6 que
necesitarian de uno nuevo para una apropiada descripcion (Jeannoda-Robinson, 1977;
Renobales et al., 1999).

Al estudiar la morfologia vegetativa de las especies argentinas de Gomphrena e
Iresine, todas estas variantes estdn bien ilustradas, pero en algunas ocasiones el
reconocimiento de un modelo no es evidente. Algunas de las especies estudiadas estan
representadas de manera precisa por alguno de los modelos arquitecturales. Por ejemplo
G. meyeniana (MD2-2) se desarrolla conforme al modelo de Corner, mientras que G.
celosioides (MD3-4) presenta claramente su desarrollo conforme al modelo de Troll.
Sin embargo, el desarrollo de otras especies muestra ciertas dificultades para ser
interpretado en base a los modelos arquitecturales, ya que en muchos casos solo lo
expresarfan parcialmente, como por ejemplo G. mendocina (MD3-1), o G.
cladotrichoides y G. tomentosa, ambas portadoras del modelo MD3-2.

Siguiendo el criterio de fragmentacién de modelos (Jeannoda-Robinson, 1977,
Hall€ et al., 1978) G. mendocina (MD3-1) podria representarse de manera fragmentada
por el modelo de Fagerlind, el cual esta caracterizado por un tronco monopodial y pisos

de ramas plagidtropas por aposicion de unidades simpodiales (Hallé er al. 1978). El
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modelo para G. mendocina corresponderia a una fragmentacion, ya que sélo existe un
unico nivel de ramas plagiétropas debido a que el eje epicotilar nunca se alarga. Algo
similar sucederia para G. cladotrichoides y G. tomentosa (MD3-2). En el caso de estas
especies el desarrollo es semejante a lo descrito para el modelo de Scarrone. Debido a
que el eje epicotilar, aunque posee crecimiento indeterminado, nunca se alarga, la planta
completa podria corresponder a una fragmentaciéon del mencionado modelo
arquitectural.

En las plantas lefiosas, el modo de desarrollo del tronco es obviamente un factor
importante en la determinaciéon del modelo arquitectural. Incluso, debido a la
importancia del tronco, hay modelos que parecen ser exclusivos de arboles de gran
tamafo, como los modelos de Fagerlind, Prevost, Aubreville, Massart y Nozeran (Hallé
et al. 1978). Los mencionados modelos, en los que existe el desarrollo de un tronco que
incluso exhibe crecimiento ritmico, no son factibles que sucedan en herbaceas. Sélo
seria posible encontrar estos modelos en herbaceas si los consideramos de manera
fragmentada, lo cual genera varias dudas sobre la interpretacion de los modelos: ;hasta
qué punto se los puede fragmentar?; ;fragmentamos el modelo hasta que represente a la
especie en cuestion? Esto ultimo seria actuar como Procrustes, quién en la mitologia
griega tortura a sus huéspedes para ajustarlos al catre.

Cremers & Edelin (1995), haciendo una revisién del modelo de Tomlinson,
proponen que este modelo no deberia ser considerado como un modelo tUnico a
distinguir, sino como una variante de otros modelos con ramificacién basitona. Debido
a que gran parte de las especies abarcadas en nuestro estudio presentan ramificacion
basitona (Tabla 1.1), y sumado a las variaciones encontradas al analizar su morfologia,
resulta muy util aplicar el criterio de Cremers & Edelin (1995) para poder determinar el

modelo arquitectural que las representa. Este criterio, evidentemente, fue tomado en
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cuenta por Hallé¢ (2004), quien excluye al modelo de McClure, descrito por Hallé et al.
(1978) como un modelo arquitectural particular. Al considerar la ramificacion basitona
como un ‘“criterio mayor”’, segin lo expuesto en Cremers & Edelin (1995), los ejes
aéreos generados a partir de la misma pueden ser construidos conforme a diferentes
modelos arquitecturales. De esta manera evitamos, por un lado, la necesidad de postular
nuevos modelos y, por otro lado, la “monotonia arquitectural” de la ramificacién
basitona.

Los modelos de desarrollo definidos por un eje epicotilar reducido o semi-
alargado debido al escaso alargamiento de entrenudos expresado en muchas de las
especies que hemos estudiado podrian ser tomados como variaciones de ramificacion
basitona de diferentes modelos arquitecturales. A diferencia del criterio de
fragmentacion, por el cual “ajustamos” a G. mendocina al modelo de Fagerlind y a G.
cladotrichoides y G. tomentosa al modelo de Scarrone, el criterio de Cremers & Edelin
nos conduce a otros resultados. Siguiendo este ultimo, en G. mendocina (MD3-1) las
ramificaciones (conjunto de ejes categoria A2-A3) aunque crecen de manera
plagiétropa, siguen su desarrollo conforme al modelo de Chamberlain, mientras que en
G. cladotrichoides y G. tomentosa (MD3-2), también de manera plagiétropa, se
desarrollan conforme a lo descrito para el modelo de Leeuwenberg, por lo cual los
modelos de desarrollo determinados serian s6lo variaciones con repeticion basitona de
estos modelos arquitecturales.

Otra caracteristica del hdbito herbdceo es la produccion de un gran nimero de
tallos de crecimiento determinado por la diferenciacion del meristema apical en
estructuras reproductivas, ya sea una inflorescencia o una flor. Esto se debe a que la
estrategia de las herbaceas generalmente no incluye la elaboracion de un “tronco” de

larga vida, sino que tiene la capacidad de producir de manera tedricamente indefinida
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numerosos ejes de corta vida que puedan alcanzar rdpidamente la floracion (Hallé et al.
1978, de Castro e Santos, 1981). Este hédbito puede dificultar la determinacién del
modelo arquitectural cuando es interpretado en plantas herbaceas. Esta precocidad en
florecer de todos o de la mayoria de los ejes aéreos puede manifestarse cuando el eje
primario de un modelo arquitectural, que permanece estéril en arboles (por ej. el modelo
de Attims), se vuelve fértil en su equivalente herbaceo (Jeannoda-Robinson, 1977).
Evidentemente, el modelo, al expresarse de una manera modificada en plantas
herbédceas, puede tornar confusa su determinaciéon. En los modelos MD3-3, MD3-4,
MD3-5 y MD3-6 los ejes desarrollados crecen por extensién vegetativa de un
meristema apical formando un tallo simple (unidad de vastago). Cada unidad de véastago
y sus propios tallos axilares poseen un potencial de desarrollo determinado debido a la
diferenciacion del meristema apical para dar origen a la UIF y no existen yemas axilares
que asuman una ulterior extension del eje. Luego de florecer, estos ejes terminan su
desarrollo y mueren. Por esta razén, aunque su crecimiento estd determinado por el
desarrollo de una UIF terminal, son considerados como ramificaciones monopodiales y
el eje portador es un monopodio (Bell, 1991).

En los modelos MD3-3 y MD3-5, el patrén de ramificacién estd definido por el
crecimiento continuo de los ejes, diferenciados en eje principal (Al), netamente
ortétropo, y ejes A2 equivalentes a Al con ortotropia decreciente en forma basipeta,
siendo la ramificacién continua a lo largo del eje principal. Tanto los ejes A1 como los
ejes A2 funcionan en primer lugar como monopodios con crecimiento continuo,
conforme a lo descrito para el modelo de Attims. La aparicion de UIF terminales,
detiene el crecimiento de los ejes, lo que determina que éstos sean ejes moOnOCArpicos.
Sin embargo, el modelo de desarrollo MD3-5 presenta un eje epicotilar alargado a

diferencia de MD3-3 que presenta una zona de entrenudos no alargada en el eje
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epicotilar (eje Al semialargado) formando un pleiocormo perenne. Este pleiocormo
presenta numerosas yemas, axilares y accesorias, que dardn origen a numerosos brotes
de innovacion, y cada uno de estos brotes se desarrollard conforme al modelo de Attims.
Ambos modelos (MD3-3 y MD3-5) estdn de esta manera representados adecuadamente
por el modelo de Attims, pero son modelos de desarrollo diferentes por la ramificacion
basitona en MD3-3, caracteristica que no se presenta en MD3-5.

Respecto a las especies que se encuentran representadas en los modelos MD3-4
y MD3-6, aunque todas poseen ejes en posicion plagidtropa en la fase final de
crecimiento, se pueden diferenciar por su secuencia de desarrollo estructural. En G.
celosioides y G. martiana (ambas modelo MD3-4), luego de una fase inicial ort6tropa,
el eje epicotilar se curva notoriamente, para determinar su crecimiento plagiétropo, lo
cual se corresponde a lo descrito para el modelo de Troll.

Gomphrena elegans var. mesopotamica e Iresine diffusa var diffusa (ambas
MD3-6) fueron cultivadas en cdmara de crecimiento. El eje A1 mostré un crecimiento
ortétropo, aunque desarroll6 en etapas avanzadas raices adventicias en sus nudos, lo que
mostraria cierta independencia entre desarrollo de raices adventicias y orientacion del
crecimiento. Este crecimiento ortétropo del eje epicotilar fue pocas veces encontrado en
condiciones naturales de crecimiento. El tipo de crecimiento ortétropo durante largo
tiempo en condiciones controladas es posible debido a la ausencia de factores
ambientales como lluvia y viento, que son factores que ficilmente condicionan su
postracion. La presencia de primordios radicales en los nudos seria una clara adaptacion
para aprovechar rdpidamente el momento en que se produce su postracion por el efecto
de factores externos. Una vez enraizado el eje A2, puede alcanzar autonomia tréfica,
permitiendo de esta manera la reproduccion vegetativa a través de los estolones. De esta

manera el modelo MD3-6 se corresponde a lo descrito por Jeannoda-Robinson (1977)
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como ‘“paralelo plagiétropo de Attims”. El concepto de “paralelo plagiétropo o
postrado” propuesto por este autor podria ser aceptado si tenemos en cuenta que G.
elegans var. mesopotamica posee un taxon estrechamente relacionado, G. elegans var.
elegans el cual fue incluido dentro del modelo MD3-5 y, como fue discutido
anteriormente, se describe adecuadamente bajo el modelo de Attims. Ambos modelos
(MD3-5 y MD3-6) sélo se diferencian por la notoria postracion de MD3-6 y la
presencia de raices adventicias que le permiten tener multiplicacién vegetativa a través
de sus estolones. El hibito postrado en una planta permite una gran estructura con un
minimo costo de energia debido al bajo requerimiento en tejidos de sostén respecto a
una estructura equivalente en una planta cuyo hébito es erecto (Lovell & Lovell, 1987).
Posiblemente, en comparacién con MD3-5, la insuficiencia de tejidos de sostén en
MD3-6 podria ser la responsable de su postracion, lo que deberia ser constatado con
estudios anatomicos.

Es interesante destacar que ejes con un comportamiento estolonifero o
rizomatoso con raices adventicias definen, segtn lo descrito por Hallé (2004), al modelo
arquitectural de Bell. Lo descrito en el modelo de Bell podria tratarse de una
arquitectura muy antigua, ya que es notoriamente abundante entre los vegetales fosiles
(Hallé, 2004). En la definicién de este modelo, Hallé (2004) no tiene en cuenta las
variantes que pueden existir sobre los ejes ortétropos aéreos. Aunque este autor aclara
sobre el extremo polimorfismo de los ejes aéreos, los cuales probablemente sean
capaces de desarrollarse segin un modelo arquitectural particular, les asigna una
importancia secundaria. En el caso de G. elegans var. mesopotamica, que claramente
podria ser representada por el modelo de Bell, es importante remarcar que los ejes
ortétropos aéreos claramente se desarrollan conforme al modelo de Attims de la misma

forma que en el taxon G. elegans var elegans, como se explica mds arriba. Debido a
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esto probablemente pueda ser tomado al modelo de Bell como un “criterio mayor”,
similar a lo propuesto por Cremers & Edelin (1995) para el modelo de Tomlinson.

Dentro de la familia Amaranthaceae muchas especies de los géneros
Amaranthus, Alternanthera e Iresine presentan ejes estoloniferos (Robertson, 1981;
Pedersen, 1987). Teniendo en cuenta que la formaciéon de brotes de innovacién es
igualmente susceptible de seguir una secuencia ontogenética precisa serd necesario
conducir estudios que involucren diferentes especies que posean ejes con crecimiento
estolonifero o rizomatoso en las cuales se demuestre que el polimorfismo de los ejes
aéreos devenidos, sigue una secuencia de desarrollo representada por alguno de los
modelos ya descritos.

El modelo propuesto MD2-1 se encuentra representado en Argentina por una
sola especie, G. graminea. Su estructura de perennizacion es un pleiocormo con hojas
basales rosuladas desde donde surgen las innovaciones, sin ejes de enriquecimiento.
Cada innovacién es monocdrpica con agrupamiento floral terminal, siendo comparable
cada innovacion a un individuo del modelo de Holttum. Aunque se han observado casos
de ejes que presentaron alguna ramificacion, en estos casos siempre la ramificacion fue
netamente basitona.

Gomphrena pumila y G. meyeniana estan representadas por el modelo MD2-2,
el que se corresponde a lo descrito para el modelo de Corner. Este modelo es
monocaule, el meristema apical posee un funcionamiento potencialmente indefinido y
la floracién es lateral. En condiciones naturales han sido observados algunos individuos
de la especie G. meyeniana que presentaron una estructura simpodial tridimensional que
se corresponde con el modelo de Leeuwenberg. Aunque no se ha podido seguir la
secuencia de desarrollo para estos individuos, es posible hipotetizar en estos casos que

si el meristema apical sufre algin traumatismo (muerte por frio o alud) o deja de recibir
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luz a causa del entierro, de las yemas latentes pueden devenir innovaciones idénticas al
eje epicotilar, cambiando su arquitectura conforme al modelo de Corner a una
arquitectura tridimensional similar a Leeuwenberg. Esta especie ha sido coleccionada en
zonas montafiosas sobre cursos ocasionales de aguas lo que soporta la idea de entierro
del MAV (meristema apical del véstago) por alud y posterior proliferaciéon de ramas
para alcanzar nuevamente la superficie. Estas innovaciones se corresponden con las
reiteraciones descritas por Oldeman (1974) (concepto revisado en Barthélémy &
Caraglio, 2007) ya que las reiteraciones son procesos morfogenéticos que conducen a la
realizacion de una arquitectura parcialmente o totalmente conforme al modelo inicial.
Este modelo presentaria de esta manera reiteraciones traumdticas (MAV dafiado), la
cual es posible debido al crecimiento indeterminado del eje A1 que permitiria el relevo
desde yemas axilares. Como previamente fue discutido, la edad fisioldgica de un
meristema (o la entidad botédnica que éste produce, considerada como “eje”) depende de
su ubicacién precisa en la arquitectura de la planta y del estado de desarrollo del
organismo, pero su expresion puede ser modulada por factores externos. De esta
manera, yemas axilares que normalmente producen ejes A3, ante la pérdida del
meristema apical, producen ejes de relevo categoria Al, ya que estos ejes de relevo en
G. meyeniana representan claramente reiteraciones totales.

El modelo MD2-3 se encuentra representado por las especies G. pallida ssp.
munda, G. radiata y G. umbellata . Este modelo es similar a MD2-2, pero se diferencia
en que el eje Al es determinado por la aparicién de una UIF terminal, por lo que se
corresponde con lo descrito para el modelo de Holttum y, a diferencia del modelo
anterior cuya filotaxis es espiralada, en este caso es opuesta-decusada. Por otra parte,

estas especies son todas anuales por lo que no poseen estructura de perennizacion.
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El extremo polimorfismo arquitectural de ejes aéreos abarcado tanto en la
definicién del modelo de Tomlinson como en la del modelo de Bell aplicados al estudio
de plantas herbédceas, podria conducir a crear nuevos modelos. Sin embargo, nos parece
de gran utilidad la reflexion de Cremers & Edelin (1995), ya que lejos de incitar a
describir nuevos modelos, es mucho mas provechoso utilizar los modelos ya descritos.
Estos modelos permiten una clasificacion eficaz, la que radica precisamente en la
flexibilidad de los mismos. Definidos de una manera general, con pocas limitaciones,
revelan el continuo arquitectural que existe entre las formas vegetales, y pueden

capturar la realidad de los procesos morfogenéticos y filogenéticos subyacentes.

Consideraciones taxonomicas y filogenéticas de los modelos

Si bien una hipétesis filogenética de los géneros Gomphrena e Iresine no esta
disponible en la actualidad, algunas consideraciones taxonémicas y presunciones en la
evolucién de los caracteres que determinan el modelo arquitectural pueden hacerse en
base al presente andlisis teniendo en cuenta qué taxones son representados por cada
modelo de desarrollo.

Gomphrena mendocina (MD3-1), G. cladotrichoides y G. tomentosa (ambas
MD3-2) poseen gran similitud en su distribucidn geografica, son especies muy afines en
sus diagnosis taxondmicas y estdn incluidas dentro de la seccion Chnoanthus (Phil.)
(Covas, 1939; Holzhammer, 1956; Hunziker & Subils, 1977). Desde el enfoque
arquitectural estas especies comparten el modo de construccion simpodial de sus ejes.
Es interesante mencionar que los modelos arquitecturales de Chamberlain vy
Leeuwenberg, que representan a estas especies, se encuentran estrechamente
relacionados en su descripcion y podrian tener una cercana relacion evolutiva. Al menos

dentro del género Gomphrena seria posible apoyar esta hipdtesis si se demuestra que
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estas especies estdin muy emparentadas filogenéticamente. Para G. colosacana, especie
taxondmicamente muy afin a las representadas en MD3-1 y MD3-2 (Hunziker & Subils,
1977), si bien no se determind correctamente el modelo, en base al material analizado
posiblemente se trate de uno estrechamente relacionado con los dos anteriores debido a
que sus ramificaciones son claramente simpodiales.

La especie G. umbellata (MD2-3) también estd incluida en la seccidon
Chnoanthus. A diferencia de las otras especies incluidas en esta seccién, en G.
umbellata desde las yemas axilares ubicadas en el eje Al reducido, sélo se desarrollan
ejes netamente reproductivos A3. Sin embargo, estos ejes A3 se desarrollan con un
hipopodio alargado y un epipodio escasamente desarrollado, con ramificacidén acrétona
pero sin ejes que puedan continuar el alargamiento, razén por la cual el agrupamiento de
UIF semeja una umbela. En los modelos de crecimiento de G. mendocina, G.
cladotrichoides y G. tomentosa es interesante remarcar que los ejes desarrollados desde
yemas axilares ubicadas en el eje Al también presentan un largo hipopodio. Aunque
poseen ramificacion acrétona, en el caso de estos modelos no forman la estructura
umbeliforme, sino que por ramificacion simpodial los ejes contindan su crecimiento y
agrandan la estructura. La seccién Chnoanthus sélo estd representada por especies
sudamericanas de la regién andina, por lo que la ramificacién acrétona podria ser
considerada una caracteristica vegetativa de la seccion.

Gomphrena paraguayensis (MD3-3) es taxondmicamente muy afin a G. elegans
(MD3-5). Pedersen (1997), en la descripcion de ambas especies, menciona una
diferencia estructural en la disposicion de los ejes A3. En G. elegans las UIF estdn
agrupadas en cimas dicotomicas, mientras que en G. paraguayensis las UIF estdn
agrupadas en forma de zig-zag, con normalmente uno solo de los 2 profilos portando

una UIF de apariencia axilar. Si bien esta caracteristica fue constatada, no fue
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encontrada de manera constante ni tampoco en la mayoria de las observaciones, razén
por la cual se decidi6 incluirla dentro del modelo MD3-3 y no proponerla como una
unidad arquitectural diferente (con ramificaciones A3 simpodiales). Es necesario
realizar estudios de desarrollo de inflorescencias en esta especie para poder determinar
exactamente su unidad arquitectural. Aunque entre estas dos especies pueda
comprobarse la mencionada caracteristica, se diferencian claramente en cuanto a los
modelos de desarrollo que hemos descrito, por la intensa ramificacién basitona debida
al eje epicotilar semi-alargado observado en G. paraguayensis.

Gomphrena celosioides y G. martiana (MD3-4) estdn representadas por el
modelo de Troll. Este modelo arquitectural fue descrito por Troll (1937) tomando, entre
otros ejemplos, a G. decumbens Jacq., especie incluida en la seccién Cristularia
Seubert, y muy cercana en su descripcion a G. celosioides. Sin embargo, hay que
remarcar que no todas las especies incluidas en esta secciéon comparten el crecimiento
plagiétropo.

Gomphrena martiana es una especie que en las diagnosis taxondmicas es muy
afin a G. boliviana (MD3-5). Las numerosas similitudes entre estas especies llevo
incluso a que hayan sido sinonimizadas por algunos autores (Suessenguth, 1934;
Holzhammer, 1956). Sin embargo, aunque fueron restituidas como taxones especificos
diferentes por Pedersen (1990), teniendo en cuenta caracteres florales, ambas especies
se pueden diferenciar notablemente segtiin sus modelos de crecimiento. Gomphrena
martiana (MD3-4) posee porte rastrero con tallos plagiétropos (modelo de Troll),
mientras que G. boliviana (MD3-5) tiene un eje epicotilar de porte erecto, con

ramificacion continua (modelo de Attims).

62



Respecto a Gomphrena graminea, podemos mencionar que es la unica
representante de la seccidn Stachyanthus Seubert, y que presenta un modelo de
desarrollo particular, el MD2-1.

Gomphrena meyeniana es nativa de la Cordillera de los Andes y es
extremadamente variable. Muy probablemente la naturaleza montafiosa del drea provea
numerosas barreras que evitan el entrecruzamiento entre diferentes poblaciones y
entonces ha favorecido la evolucién de razas locales mas o menos estables (Pedersen,
1990). Este confuso nimero de formas ha llevado a autores como Standley (1937) a no
aceptar division alguna en esta especie. Aunque G. meyeniana se describe
adecuadamente con el modelo de Corner, los taxa infraespecificos aceptados para
Argentina pueden ser diferenciados, ademas de por ciertos caracteres florales, teniendo
en cuenta caracteristicas arquitecturales de ejes A3 en 4 grupos (Pedersen, 1990; Tabla
1.3): a) ejes A3 escaposos, sin otras hojas que las bricteas involucrales de la
inflorescencia: G. meyeniana var. meyeniana, G. meyeniana var. genuina, G. meyeniana
var. conwayi, variedades que se diferencian taxonémicamente por el indumento de pelos
de los tépalos; b) ejes A3 con hojas no ramificados y erectos, como en el caso de G.
meyeniana var. caulescens, variedad facilmente reconocida a causa de sus tallos
floriferos foliosos y rigidamente verticales; presenta filotaxis distica, aunque
ocasionalmente puede ser opuesta decusada; c) ejes A3 con hojas, no ramificados y
postrados (procumbentes), G. meyeniana var. flaccida, con hojas en disposicion opuesta
biyugada lo que indica el hédbito de crecimiento plagiétropo; y d) ejes A3 floriferos
decumbentes, con sus nudos ramificados, G. meyeniana var. tucumanensis, aunque casi
siempre existe un par de hojas pecioladas ubicadas debajo del involucro de la
inflorescencia; el cardcter mas interesante son los ejes A3 con ramificaciones presentes

que la diferencian de los otros taxones.
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Tabla 1.3 - Taxones infraespecificos aceptados para la flora Argentina, diferenciados en
su unidad arquitectural del resto de los taxones de la misma especie. MD: modelo de
desarrollo

Modelo de

Taxoén Infraespecifico Desarrollo Modificacion
G. elegans Mart. var. mesopotamica Pedersen MD3-6 |Bell, Eje A1 procumbente, estolonifera
G. meyeniana Walp. var. caulescences E. Holzh. MD2-2  |A3 con nudos, no ramificado, ortétropo
G. meyeniana Walp. var. conwayi (Rusby) Suess. MD2-2  |A3 sin nudos
G. meyeniana Walp. var. flaccida Pedersen MD2-2  |A3 con nudos, no ramificado, procumbente
G. meyeniana Walp. var. flaccida Pedersen f. levitepala Pedersen MD2-2  |A3 con nudos, no ramificado, procumbente
G. meyeniana Walp. var. genuina Stuchlik MD2-2  |AS sin nudos
G. meyeniana Walp. var. meyeniana MD2-2  |A3 sin nudos
G. meyeniana Walp. var. tucumanensis Pedersen MD2-2  |A3 con nudos, ramificado
G. pallida (Suess.) Pedersen subsp. munda Pedersen MD3-5 |Attims, sin repeticion basitona
G. perennis L. var. suffruticosa (Griseb.) R.E.Fr. MD3-5 |Attims, sin repeticion basitona
G. pulchella Mart. subsp. albisericea (E. Holzh.) Pedersen MD3-5 |Attims, sin repeticion basitona

El clado Gomphrenoideae, que incluye entre otros géneros a Gomphrena e
Iresine, presenta una grande y diversa radiacion de Amaranthaceae en toda América. En
la actualidad se estdn realizando estudios moleculares para establecer una filogenia del
género Gomphrena (Ortuio et al., 2010). Algunos estudios que combinaron analisis de
datos morfologicos y moleculares en Amarantdceas, determinaron que la subfamilia
Gomphrenoideae es monofilética pero concluyeron que el género Gomphrena podria ser
polifilético (Sanchez del Pino et al., 2009). Ademds, este género incluye tanto especies
con metabolismo C; como C4 (Miiller & Borsch, 2005).

Los caracteres morfoldgicos son una herramienta esencial para estudios
filogenéticos, ain en la actual era de la sistemdtica molecular (Kellogg, 2006).
Consecuentemente, la confiabilidad y validez de los métodos utilizados en el andlisis
arquitectural para identificar caracteres y definir estados del caricter son altamente
relevantes para investigaciones taxondmicas. Ademads, interpretaciones filogenéticas
Optimas requerirdn la comparacion de datos morfol6gicos con moleculares para poder
realizar hipdtesis sobre como evoluciond la arquitectura dentro de la familia o alguno de

los géneros en particular (Kurmman & Hemsley, 1999).
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CONCLUSION

En las especies argentinas de los géneros Gomphrena e Iresine las caracteristicas
arquitecturales mds remarcables para la determinacion de unidad arquitectural son las
categorias de ejes que la integran y el tipo de crecimiento del eje epicotilar, mostrando
entre las especies estudiadas una gran variabilidad arquitectural. El caracter eje
epicotilar y los diferentes estados de este cardcter (tipos de crecimiento y el tipo de
ramificacion principalmente) son de fundamental importancia para poder determinar los
modelos de desarrollo propuestos. El andlisis arquitectural permite de esta manera
ensayar la similaridad de este caracter a través de los taxones objeto de estudio.

Teniendo en cuenta las categorias de ejes que integran la unidad arquitectural se
pueden diferenciar 2 grandes grupos, los modelos de desarrollo con tres categorias de
ejes (MD3) y los modelos con dos categorias de ejes (MD2). Los MD2 son modelos
poco competitivos en lo que respecta a ocupacion del espacio e intercepcion de luz. Los
MD3 son mucho mas competitivos y presentan ramificaciones de tipo serial o accesoria
en mayor o menor grado a nivel de los ejes de categoria A2.

El andlisis de modelos arquitecturales pone en evidencia diferentes tipos de
funcionamientos meristematicos. El estudio de vinculos que unen entre ellos los
diferentes modelos puede conducir a wuna concepcion evolutiva de estos
funcionamientos. La arquitectura, al ser considerada como una serie de caracteres
discretos heredables junto a otros tipos de datos morfoldgicos, puede estar sujeta a
andlisis filogenéticos. La diversidad arquitectural dentro del género Gomphrena e
Iresine seguramente no esté limitada a las especies que hemos estudiado, pero la gran
variabilidad en la morfologia vegetativa observada entre las especies del presente
trabajo ha podido ser caracterizada por un modelo de desarrollo en particular. En dicha

caracterizacion los modelos arquitecturales han ofrecido una herramienta util para
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expresar el desarrollo vegetativo de los diferentes taxones estudiados. Ademds, ha
provisto una organizacién conceptual que facilita la manera en la cual toda la
informacién del desarrollo vegetativo puede ser usada, sea para taxonomia o para
estudios filogenéticos. La disponibilidad en el futuro de filogenias basadas en datos
moleculares abrird la posibilidad de investigar la evolucién de la arquitectura para estos
géneros. Para este fin, serd necesario continuar el presente andlisis arquitectural,
analizando taxones que no hayan sido hasta ahora incluidos, para poder determinar
todos los modelos de desarrollo y asi poder proponer posibles vinculos e hipdtesis

evolutivas.
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Capitulo 2
Cuantificacion de factores estructurales relativos al estatus de maleza

de G. perennis e 1. diffusa aplicando AMAPmod software

Resumen

Experimentos en camara de crecimiento fueron conducidos para cuantificar el
desarrollo de G. perennis ¢ I. diffusa. Mediante el desarrollo de una base MTG fueron
identificadas diferentes variables arquitecturales que permiten caracterizan el potencial
de cada especie para desarrollarse como maleza. Iresine diffusa posee, luego de 90 dias,
plantas de mayor altura y mayor area foliar. Sin embargo, al tener en cuenta la dinamica
del desarrollo se puede inferir que G. perennis presenta individuos con mayor habilidad
competitiva respecto a los de I. diffusa, debido tanto a la mayor precocidad en alcanzar
el estado reproductivo como a la mayor tasa de crecimiento en el estado de plantula, que
le permite finalizar su crecimiento en alrededor de 60 dias. La distribucién topoldgica
de caracteristicas arquitecturales (area foliar y longitud de ejes) indica que G. perennis
forma una canopia mas densa. Ademas, la asignacion de destinos de meristemas indica
que 1. diffusa prioriza el desarrollo de ejes vegetativos mientras que G. perennis prioriza
la produccion de estructuras reproductivas. Es posible indicar que G. perennis seria una
planta mas competitiva que I diffusa, al menos en las condiciones en que se
desarrollaron los experimentos y teniendo en cuenta individuos que provienen de
semilla.

INTRODUCCION

En las investigaciones orientadas a caracterizar como “maleza” a una especie se
necesita la comparacion de variables cuantificables (Kropff & van Laar, 1992). Las
estructuras topologicas de las plantas “malezas” objeto de estudio han sido exploradas
en el capitulo anterior s6lo a un nivel cualitativo, razon por la cual es necesario utilizar
métodos que permitan la cuantificacion de sus estructuras para poder estimar variables
de utilidad que permitan generar modelos funcional-estructurales (Fernandez Quiroga,
2005; Godin & Sinoquet, 2005).

La medicién y el andlisis del crecimiento de los vegetales es una practica

desarrollada por diferentes disciplinas, como la agronomia, silvicultura, ecologia y
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taxonomia, entre otras. Cada una de ellas utiliza diferentes escalas de representacion vy,
debido a que la descripcion del funcionamiento de las plantas reviste una gran
complejidad, muy pocas de ellas tienen en cuenta una descripcion detallada de la
estructura de toda la planta (Grosfeld, 2002). Los trabajos de Hallé y colaboradores
(1978) han desarrollado una aproximacion al estudio de las plantas a un nivel global y a
la vez detallado, que integra la estructura vegetal y su dinamica de desarrollo. Para
lograr un enfoque cuantitativo sobre la estructura de las mismas y su secuencia de
desarrollo, ha sido elaborada una metodologia general de analisis que puede ser usada
para la representacion de las estructuras topologicas de las plantas. Esta metodologia fue
implementada en el software AMAPmod (Godin & Caraglio, 1998; Godin, 2000), que
hoy ha sido actualizado y puede ser utilizado mediante el paquete Openalea.mtg en la
plataforma OpenAlea (Pradal et al., 2008). Los métodos y programas informaticos de
modelizacion y simulacion de la arquitectura de las plantas desarrollados por AMAP
(“botAnique et bioinforMatique de 1’Arquitecture des Plantes”, Unidad mixta de
investigacion del Cirad/INRA, Francia) tienen aplicaciones botdnicas, agrondmicas,
forestales y ecologicas (Grosfeld, 2002; Seleznyova et al., 2002; Jaffuel & Dauzat,
2005; Renton et al., 2006; Damascos et al., 2008; Milla et al., 2008; Segura et al.,
2008).

Desde un punto de vista dinamico, en el desarrollo arquitectural de una planta se
repiten e integran diversos “niveles de organizacion” (Barthélémy, 1991). Del mas
elemental al mas complejo, los diferentes niveles de organizacion de la planta pueden
ser claramente identificados mediante una codificacion adecuada. El estudio
arquitectural desarrollado de manera descriptiva en el capitulo anterior, permitio
caracterizar la estructura topoldgica general de los individuos de G. perennis (modelo

MD3-3) y de I diffusa (modelo MD3-6). En base a la caracterizacion cualitativa de sus
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estructuras vegetativas, un individuo puede ser descrito usando un coédigo especifico
para la topologia y sus relaciones estructurales (Godin et al., 1999b). Las plantas
entonces pueden ser formalmente representadas mediante la metodologia AMAPmod a
través de graficos de arboles multiescalares (MTG por sus denominaciéon en inglés
Multiscale Tree Graphs). El formalismo MTG ha sido disefiado para permitir la
expresion tanto de la modularidad como de la naturaleza multiescalar de las estructuras
morfoldgicas de una planta (Godin et al., 1997; Godin et al., 1999a; 1999b). Ademas, la
construccion de la base MTG posibilita cuantificar variables arquitecturales de interés y
modelizar fielmente el crecimiento de las especies (Godin et al., 1997 ; De Reffye et al.,
1998) Esta formalizacion de la estructura hace posible realizar un analisis morfométrico
comparativo de la arquitectura de ambas especies en estudio con el apoyo matematico e
informatico, ya que el archivo MTG puede ser explorado y analizado de manera
interactiva mediante el uso del lenguaje AMAPmod (AML). Ademas, esta metodologia
permite definir a posteriori diferentes tipos de variables a obtener desde los datos que
han sido registrados en la base MTG, ya que la arquitectura de la planta es
cuidadosamente preservada durante el proceso de medicion. Aplicado a las malezas,
esta metodologia permitiria establecer, con un criterio l6gico y objetivo, las diferencias
cuantitativas en el desarrollo arquitectural de ambas especies que pueden tener
influencia en su éxito como malezas.

Existen dos tipos de variables que pueden ser obtenidas desde la base MTG. Por
un lado las denominadas “variables crudas” que se obtienen de forma directa ya que
corresponden a ubicaciones topoldgicas precisas y a los valores registrados para cada
entidad botanica sujeta a medicion. Desde estas variables, se pueden obtener otro tipo
de variables que se denominan “variables sintetizadas”, las que pueden ser calculadas

mediante el AML usando variables asociadas a componentes de la misma o diferentes
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escalas (Godin er al., 1999a; Godin, 2000). De esta manera, numerosas variables
cuantitativas de interés para el estudio biologico de malezas como Area Foliar (AF),
Longitud de Ejes (LG) y produccién de estructuras reproductivas pueden ser obtenidas
de forma directa a través del andlisis arquitectural. E1 AF tiene gran implicancia tanto en
la competencia por luz con los cultivos, como en la intercepcion de herbicidas para su
control en el caso de herbicidas de absorcion foliar, como el glifosato. La formacion de
estructuras reproductivas es también de gran interés en malezas por su relacion con la
produccion de semillas. Estas variables (AF, LG y n°® de estructuras reproductivas)
serian ejemplos de “variables crudas”. Por otra parte, los meristemas del sistema aéreo
en una planta forman una poblacion de unidades funcionales con una particular
distribucion entre los diferentes destinos en cualquier momento en la vida de una planta.
Todos los meristemas del sistema aéreo de la planta son derivados desde la actividad de
un meristema apical. Cada hoja presenta en posicion axilar una yema (meristema) o la
entidad botdnica producto de su desarrollo (Bell, 1991). En un momento determinado
del desarrollo cada yema axilar posee uno de tres destinos posibles: un meristema
Reproductivo (R) el cual forma una flor o una unidad de inflorescencia (UIF); un
meristema Inactivo o Inhibido (I) el cual estd quiescente o no-desarrollado a causa de
supresion meristematica (dominancia apical), senescencia o muerte; y un meristema de
crecimiento o meristema Vegetativo (V) el cual produce biomasa vegetativa (ramas y
hojas) y nuevos meristemas axilares. De esta manera, tres caracteristicas de historia de
vida pueden ser definidas por la asignacion o distribucion relativa de cada destino
meristematico: Esfuerzo Reproductivo (ER), Dominancia Apical (DA) y Esfuerzo
Vegetativo (EV) (Bonser & Aarssen, 2001, 2003, 2006, 2009). Estos serian ejemplos de
variables sintetizadas, ya que su célculo es indirecto, a través de las relaciones entre las

entidades botanicas producidas por cada meristema apical.
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Todas estas variables de calculo directo o indirecto (“crudas” o “sintetizadas”
respectivamente) pueden ser extraidas mediante el AML desde una base MTG
correctamente construida mediante la metodologia AMAPmod (Godin & Guédon,
2001). La generacion de metodologias que puedan caracterizar el crecimiento y
desarrollo de una especie considerada como “maleza” es necesaria para luego poder
investigar aspectos relacionados con su control, como por ejemplo la aplicacion de
agroquimicos. El estudio del sistema de ramificacion involucra una descripcion
ordenada y coordinada de eventos morfogenéticos en funcién de los cuales la planta
crece y ocupa lugar en el espacio (Bell, 1986). De su comprension se determinan los
patrones de crecimiento que guian a esta sucesion de cambios dentro de cada especie.

No se han realizado a la fecha estudios detallados del sistema de ramificacion de
los vastagos en G. perennis e I diffusa. Un andlisis de esta naturaleza puede ayudar a
esclarecer las distintas adaptaciones que presentan estas especies en lo que concierne a
ocupacion del espacio, competencia y respuesta a disturbios ocasionados en el
agroecosistema. En este sentido, el objetivo de este capitulo es obtener variables
cuantitativas de la arquitectura de G. perennis e I. diffusa mediante la metodologia
AMAPmod para analizar comparativamente la dindmica del desarrollo estructural de
ambas especies e identificar factores que pueden tener influencia en su éxito como

malezas de campos cultivados.
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MATERIALES Y METODOS

Material vegetal y ensayo experimental: el estudio se realizd6 en plantas de G.
perennis e 1. diffusa obtenidas de semillas de diferentes poblaciones ubicada en campos
cultivados localizados del departamento las colonias (Santa Fe, Argentina). (31°26’S;
60°56°0). Las semillas fueron separadas de sus frutos y colocadas en bandejas plasticas
de 128 celdas rellenadas con sustrato. Se llevo para su germinacion y emergencia a sala
de crecimiento (fotoperiodo 14 h, alternancia de temperatura 25/18 °C dia/noche).
Fueron regadas 3 veces por dia (mafiana, mediodia y tarde) para lograr una Optima
emergencia.

Una plantula se consider6 emergida cuando se encontraban los cotiledones
expandidos y el primer par de hojas en crecimiento. Luego de producida la emergencia
de plantulas, 30 individuos de cada especie fueron transplantados a macetas plasticas de
3 L (17 cm de diametro y 17 cm de alto). El sustrato de las macetas estuvo compuesto
por una proporcion 1:1:1 de Suelo:Sustrato:Arena (el suelo utilizado corresponde a un
suelo franco-limoso, Argiudol-Tipico, serie Esperanza). Una vez transplantadas, cada
unidad experimental (planta) fue regada con una solucion de insecticida sistémico
Imidacloprid® para evitar posibles ataques por insectos que dafan yemas o tejidos en
desarrollo. Las plantas transplantadas en maceta de 3 L fueron colocadas en sala de
crecimiento (condiciones de 14 horas de luz con 450 umol m? s” de radiacion
fotosintéticamente activa y un termoperiodo de 25/18 °C dia/noche, humedad relativa
60% (£5%)) dispuestas segin un disefio completamente aleatorizado. Semanalmente las
macetas fueron reubicadas aleatoriamente dentro de la sala. Fueron regadas
periddicamente a capacidad de campo con solucion Hoagland (inicialmente dia por

medio, luego diariamente para evitar un posible estrés hidrico) durante todo el ensayo.
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Representacion de la estructura de ramificacion: la metodologia AMAPmod fue
usada para representar la estructura topologica del sistema de ramificacion de ambas
especies utilizando una base MTG con 5 niveles de organizacion: Planta, Eje, Fitdmero,
Hoja y Yema. Ademas de las relaciones topologicas dentro del sistema de ramificacion
(sucesion “<” y ramificacion +), fueron incorporadas a la base MTG las siguientes
caracteristicas: longitud de entrenudo (mm), longitud de hoja (limbo mas peciolo en
mm) y ancho de hoja (ancho méaximo de ldmina en mm). A nivel de fitomero fue
indicada la produccién de unidades de inflorescencias (UIF) y el estadio de floracion en
que se encontraba.

Variables extraidas: la base de datos MTG fue explorada usando el software
AMAPmod y el lenguaje de modelizacion AML-AMAPmod (Godin & Guedon, 2001).
Se trabajoé comparativamente con 3 fechas: 30, 60 y 90 dias desde la emergencia de
plantulas.

Variables de cdlculo directo. Las siguientes variables fueron extraidas para cada fecha:
a) n° de unidades de inflorescencia (UIF), b) longitud de ejes (LG), c¢) n°® de fitbmeros
(FT), d) area foliar (AF). Cada una de estas variables fue determinada por sumatoria
para cada planta tanto para el Total (T; por ejemplo LGT= Longitud total de ejes) como
en la discriminaciéon para cada orden de ramificacion (EP= Eje Principal, Ol=
ramificacion 1% orden, O2= ramificaciéon 2% orden, O3 y sig.= ramificacion 3 orden y
subsiguientes; por ejemplo LGEP= Longitud del Eje Principal).

El valor del LG (mm) para cada eje fue obtenido como la sumatoria de
longitudes de los entrenudos que lo componen (por ejemplo LGEP es igual a la
sumatoria de todas las longitudes de entrenudos de los fitdmeros que componen el EP
de una planta). El valor de AF (mm?) fue obtenido como la sumatoria de la superficie

unifacial de cada hoja involucrada (por ejemplo AFT es igual a la sumatoria de
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superficie foliar de todas las hojas presentes en una planta). La superficie foliar de cada
hoja fue obtenida mediante el producto del valor registrado longitud (mm) x ancho
(mm) en cada hoja segun la metodologia expuesta por Lauri & Terouanne (1991). La
ecuacion de regresion lineal utilizada para I. diffusa (y = 54,101 + 0,4694x; R =0,95) y
para G. perennis (y = 5,8578 + 0,6151x; R = 0,97) donde y es igual a superficie foliar y
donde x es igual al producto “longitud de hoja” x “ancho de hoja”, fue calculada con
150 hojas para cada especie. Para el calculo de la ecuacion de regresion, la superficie
foliar real de cada hoja fue determinada mediante el software analizador de imagenes
ImageProplus®.
Variables de cdlculo indirecto. Se calcularon las Tasas de Crecimiento (TCA= Tasa de
crecimiento absoluto y TCR= Tasa de crecimiento relativo) para cada variable directa
extraida. La TCR de cada planta para cada periodo t, (0 dias), t; (30 dias), t, (60 dias) y
t3 (90 dias) fue calculada utilizando la siguiente ecuacion [2.1]:

TCR;i = (InX;—In X))/ (t—t) [2.1]
donde X y X; representan el valor de la variable para el periodo considerado a los
tiempos t; y tj respectivamente.

Para caracterizar el tipo de crecimiento de cada especie se realizo el calculo de
las variables ER, EV y DA con los destinos meristematicos de cada yema (R, V e I). En
cualquier momento del desarrollo, el nimero de R se corresponde con el numero de
UIF, el numero de I es equivalente al nimero de yemas que no se desarrollaron y V es
igual al nimero de ejes que no desarrollaron una UIF terminal. De esta manera,
Esfuerzo Reproductivo (ER) se midié como la proporcion del nimero total de yemas
con destino R vs. aquellas yemas que no se desarrollaron (I) o desarrollaron un eje que
qued¢ vegetativo (V). El calculo se realiza mediante la siguiente ecuacion [2.2]:

ER=R/(1+V) [2.2]
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Esfuerzo Vegetativo (EV) se define como el numero de yemas axilares que
producen un eje vegetativo (V) vs. aquellas que quedan inhibidas (I) o dan una UIF. El
calculo de EV se realiza mediante la siguiente ecuacion [2.3]:

EV=V/(R+I) [23]

Dominancia Apical (DA) es una medida de la supresion del desarrollo de
meristemas axilares y estd definido como el nimero de yemas axilares que permanecen
inactivas vs. aquellas yemas que desarrollan ejes vegetativos V o UIF’s. El célculo de
DA se realiza mediante la siguiente ecuacion [2.4]:

DA=1/(R+V) [24]

Analisis Estadistico: debido a la falta de independencia de las observaciones (medidas
repetidas en el tiempo para un mismo individuo) lo cual puede implicar autocorrelacion
de errores experimentales y a la heterocedasticidad de varianzas detectada mediante la
observacion de un grafico de residuos, un enfoque de modelos lineales generales fue
usado para la modelacion de datos utilizando el método de Maxima Verosimilitud
Restringida (REML). Como estrategia general para realizar este tipo de analisis se
ajustaron modelos con distintas estructuras de covarianza, combinando apropiadamente
estructuras de correlacion residual y heterocedasticidad residual. Mediante criterios de
verosimilitud penalizada (AIC y BIC) se eligio el modelo que mejor describe los datos.
Usando este modelo se realizaron inferencias acerca de las medias utilizando la prueba
de LSD de Fisher con un nivel de significacion de 0,01. En todos los casos se uso el
mismo modelo de medias, ya que la parte fija del modelo no cambi6 (imprescindible si
se desea comparar estructuras de covarianza usando REML y por ende los criterios de
AIC y BIC). Los andlisis estadisticos se realizaron mediante el software R a través de

los procedimientos gls y Ime de la libreria nlme (Pinheiro et al., 2011).
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RESULTADOS

1) Arquitectura cuantitativa

Totales por planta: al final del ensayo se obtuvieron valores significativamente mayores

de LGT, FTT (Figuras 2.1a y b) y UIFT (Figuras 2.3) para G. perennis, mientras que

para I. diffusa se obtuvieron valores significativamente mayores de.AFT (Figura 2.1c)

Eje Principal (EP) (Figura 2.1d, e y f): en ambas especies el eje epicotilar fue el eje que

alcanz6 la mayor longitud y determino la altura maxima de la planta. En G. perennis se
obtuvieron plantas de altura significativamente menor (60,82 cm) que I. diffusa (129,79
cm) (Figura 2.1d). Sin embargo, el EP no desarrolld6 un numero de fitomeros
significativamente diferente (G. perennis 13,27 e I. diffusa 13,81; Figura 2.1¢). Ademas,
sobre esta categoria de ejes se encontraron las hojas de mayor tamano, siendo el area
foliar para el EP significativamente mayor en 1. diffusa (38959,25 mm2) que en G.
perennis (14574,35 mm2) (Figura 2.1f). Todos los individuos presentaron en este eje el

desarrollo de una UIF en posicion terminal.

Ramificaciones de 1 orden (Figura 2.2 a, b y ¢): para I. diffusa se obtuvieron valores de

LG, FT y AF significativamente mayores que para G. perennis (Figura 2.2). En ambas
especies estos ejes alcanzaron el mayor porcentaje del area foliar total de una planta (G.
perennis 44% e 1. diffusa 66%; Tabla 2.1; Figura 2.3). Ademas, el total de UIF que se
desarroll6 sobre estos ejes es baja (< 20%) respecto al total de UIF producido por planta

(Tabla 2.1).
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Ramificaciones de 2% orden (Figura 2.2 d, e y f): tanto la longitud de ejes como el

numero de fitdbmeros y el area foliar fueron significativamente mayores en G. perennis
respecto a I. diffusa (Figura 2.2). También se pudo observar que en ambas especies este
orden de ramificacion presentd la mayor proporcion de las UIF totales, mostrando G.

perennis un namero significativamente mayor de UIF que I. diffusa.

Maximo orden de ramificacion y distribucidn relativa respecto al total: en 1. diffusa las

ramificaciones alcanzaron el 3% orden. Estas ramificaciones.fueron ejes que sdlo
aportaron estructuras reproductivas, aunque fue bajo el numero respecto del total
(Figura 2.3, Tabla 2.1). En G. perennis el 60 % de los individuos alcanzaron el 6 orden
de ramificacion y el 100% de los individuos alcanzo el 5 orden de ramificacion.

En G. perennis existi6 una gran proporcion de LG, FT y AF distribuida sobre
las ramas de 1 y 2% orden (Tabla 2.1; Figura 2.3). En I diffusa en el ler orden de
ramificacion se encuentrd la mayor proporcion de LG y AF (Tabla 2.1; Figura 2.3).
Ademas, la mayor proporcion de UIF y FT en I diffusa se desarrolld en ramificaciones
de 2% orden, mientras que en G. perennis se desarrollo sobre ramas de 3 orden y
subsiguientes (Tabla 2.1; Figura 2.3). La distribucion relativa respecto al total alcanzado

de cada variable analizada a los 90 dias de crecimiento se encuentra en la Tabla 2.1.
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Figura 2.1: Valores medios de Longitud de ejes, N° de Fitomeros y Area Foliar para individuos de G.
perennis ¢ 1. diffusa obtenidos a los 30, 60 y 90 dias desde la emergencia. Totales por planta: graficos a),
b) y ¢). Eje Principal: graficos d), e) y f). Letras distintas indican diferencias significativas entre las
medias para cada especie y tiempo mediante la prueba LSD de Fisher (p<0,01). Barras representan error
estandar
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Figura 2.2: Valores medios de Longitud de ejes, N° de Fitomeros y Area Foliar para individuos de G.
perennis e I diffusa obtenidos a los 30, 60 y 90 dias desde la emergencia. Ramificaciones de 1 orden:
graficos a), b) y c¢). Ramificaciones de 2% orden: graficos d), e) y f). Letras distintas indican diferencias
significativas entre las medias para cada especie y tiempo mediante la prueba LSD de Fisher (p<0,01).
Barras representan error estandar.
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discriminados segun su distribucion topologica para cada orden de ramificacion obtenidos a los 90 dias.
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Tabla 2.1 — Distribucion relativa para cada orden de ramificacion de las variables estudiadas. Los valores
corresponden a la proporcion (expresada como porcentaje) respecto al total alcanzado a los 90 dias para
cada variable discriminando segin su ubicacidn topoldgica. (EP: Eje Principal, Ol: ejes 1" orden, O2:
ejes 2% orden, O3 y sig: ejes 3 orden y subsiguientes. Longitud de Ejes (LG), Fitomeros (FT), Area
Foliar (AF), Unidades de Inflorescencias (UIF).

Orden de G. perennis I. diffusa
Ramificacion| LG | FT | AF | UIF LG | FT | AF | UIF
EP 4 >1 10 >0,1 11 2 16 1
O1 40 12 44 4 79 32 66 16
02 50 41 40 26 10 63 18 58
O3y sig 6 46 6 70 0 0 0 25

2) Tasas de Crecimiento: las TCR y TCA calculadas para cada variable
correspondiente a los 30, 60 y 90 dias desde la emergencia se encuentran en la Tabla
2.2. Se puede indicar que G. perennis present6d la mayor TCR para todas las variables en
el periodo 0-30 dias, mientras que 1. diffusa present6 la mayor TCR en el periodo entre
30-60 dias. La maxima TCA en G. perennis fue alcanzada en el periodo correspondiente
a 30 a 60 dias mientras que en I. diffusa la mayor TCA fue alcanzada en el periodo de

60 a 90 dias.
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Tabla 2.2 — Tasa de Crecimiento Relativa (TCR) y Tasa de Crecimiento Absoluta (TCA) para G. perennis
e I diffusa para 3 periodos (0-30 dias, 30-60 dias y 60-90 dias) del desarrollo para cada variable
estudiada. LGT: longitud de ejes total. FT: ntimero de fitomeros totales. AFT: area foliar total. Los
valores de TCA corresponden a LGT: mm.dia™, FT: fitomeros.dia”', AFT: mm2.dia™".

Tasa de G. perennis I. diffusa
Crecimiento | Variable 0-30 | 3060 | 60-90 0-30 | 30-60 | 60-90
LGT 0,180 0,102 0,018 0,093 0,155 0,052
TCR FT 0,112 0,100 0,011 0,074 0,101 0,042
AFT 0,285 0,057 0,005 0,186 0,135 0,031
LGT 14,868 305,439 225,699 0,809 77,451 302,640
TCA FT 1,934 36,641 14,880 0,317 5,903 16,370
AFT 748,298 3388,484 622,940 54,619 2913,568  4609,683

3) Destino de meristemas: en la Tabla 2.3 se muestran los resultados obtenidos para
cada variable calculados con las ecuaciones [2.2], [2.3] y [2.4]. Se encontraron
diferencias significativas para las 3 variables consideradas. El ER fue significativamente
mayor en G. perennis, mientras que tanto DA como IR fueron significativamente

mayores en 1. diffusa.

Tabla 2.3 - Valores medios de las variables Esfuerzo Reproductivo (ER), Dominancia Apical (DA) y
Esfuerzo Vegetativo (EV) para la tltima fecha de observacion medidos en G. perennis e I. diffusa. EE:
error estandar.

G. perennis I. diffusa
Media EE Media EE
ER 0,68 0,01 0,08 0,01
Destinos
de DA 0,9 0,02 2,54 0,07
Meristemas
EV 0,14 0,0032 0,28 0,01
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DISCUSION

Tanto G. perennis como I. diffusa presentan modelos de desarrollo con 3
categorias de ejes (expuestas en el capitulo anterior), sin embargo, la cuantificacion de
las caracteristicas estructurales, segun la distribucion relativa de LG, FT, AF y UIF
(Tabla 2.2) sugieren que se diferencian en los drdenes de ramificacion que integran cada
categoria de eje de la unidad arquitectural. En 1. diffusa se puede determinar que las
ramificaciones de 1% orden se corresponden con lo descrito para los ejes de categoria
A2 (ejes que exploran y explotan el medio debido a las altas LG y AF) y las
ramificaciones de 2% orden se corresponden con lo descrito para los ejes de categoria
A3 (ejes cuya funcién principal es la de desarrollar estructuras reproductivas) (Figura
2.3). En cambio, G. perennis presenta individuos cuyas ramificaciones alcanzan al
menos el 6° orden. Esto indica que puede existir mas de un orden de ramificaciéon para
cada categoria de eje. El gradiente morfogenético en G. perennis determina que
principalmente los ejes de 1 y 2% orden cumplan funciones de exploracion vy
explotacion del medio ya que poseen proporciones similares de LG y AF. Sin embargo,
en los ejes de 2% orden se observa ademas una gran proporcion de UIF (Fig. 2.3). Los
ejes de este orden de ramificacion poseen entonces caracteristicas intermedias a las
categorias de ejes A2 y A3, ya que poseen eclevada AF y LG pero también son
responsables de portar un elevado nimero de UIF. Las ramas de 3“ orden y
subsiguientes son ejes netamente reproductivos (ejes categoria A3).

El tamafio de planta ha sido utilizado como un importante indicador de aptitud
competitiva. Plantas mas grandes tienden a ser mejores competidoras que plantas de
tamafio menor (Geber, 1990). Si tomamos en cuenta el desarrollo final alcanzado a los
90 dias, I. diffusa posee plantas que duplicaron en altura a G. perennis (Figura 2.1.d).

Esta mayor altura se debe al mayor alargamiento de entrenudos de I. diffusa, y no al
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desarrollo de mayor niimero de fitdbmeros. Sin embargo, nuestros resultados al final del
ensayo indican que aunque las plantas de G. perennis alcanzaron menor altura que las
de I diffusa e incluso menor longitud de ramas de 1 orden (Figura 2.2.a), tuvieron
mayor longitud total de ejes (Figura 2.1.a) y un niimero significativamente mayor de
fitomeros totales (Figura 2.1.b), lo que indica que ramificaron en mayor proporcion
produciendo una canopia mas densa. En este sentido, aunque para I. diffusa se obtuvo
mayor area foliar total (AFT), el 66% del AFT estuvo dispuesta sobre las ramificaciones
de 1° orden mientras que G. perennis, de menor AFT, presentaria mejor distribucion de
la misma (40 % en ramas de 17 orden y 44 % en ramas de 2% orden, Figura 2.3). La
canopia mas denso ha sido relacionado positivamente con la competitividad de una
especie (Vitta & Quintanilla, 1996). Nuestros resultados permiten sugerir que G.
perennis explota mucho mas el espacio ocupado por un individuo al final de su
crecimiento por lo cual podria ser mas competitiva que 1. diffusa.

La capacidad de adquisicion de recursos depende no solo del tamafo y ubicacion
de las partes de las plantas, sino también de los niveles de actividad fisioldgica de esas
partes, y de la velocidad con que se desarrollan a través del tiempo (Cousens &
Mortimer, 1995). Debido a que G. perennis alcanzo6 para todas las variables su mayor
TCR en el periodo inicial y su mayor TCA en el periodo 30-60 dias, mientras que /.
diffusa alcanz6 para todas las variables su mayor TCR en el periodo 30-60 y su mayor
TCA en el periodo 60-90, se puede indicar que G. perennis presenta un crecimiento mas
acelerado respecto a I. diffusa. Si analizamos la estructura vegetativa a los 60 dias de
crecimiento se observa que G. perennis presentd individuos que alcanzaron a desarrollar
para el EP el numero final de fitdbmeros y su altura final, mientras que los individuos de
I. diffusa no llegaron a desarrollar el niimero final de fitomeros y solo alcanzaron el

30% de su altura final. Se puede observar también que a los 60 dias G. perennis alcanzo
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a desarrollar aproximadamente el 85% del AFT, a diferencia de 1. diffusa que sélo
alcanzo el 40% del AFT al final del ensayo. En malezas, la habilidad competitiva de una
especie esta asociada positivamente con el crecimiento inicial rapido de sus individuos
que permite anticipar la captacion de recursos limitantes (Kropff, 1988). Nisenshon et
al. (2011) demostraron que el rapido desarrollo de Commelina erecta en etapas iniciales
del crecimiento era uno de los factores determinantes de su éxito ecologico como
maleza de campos cultivados. En otros estudios, Storkey (2004) también demostr6é que
una elevada tasa de crecimiento inicial determina el potencial competitivo de una
maleza. Existe mucha evidencia circunstancial que sugiere que el tiempo relativo del
desarrollo morfologico es critico para el resultado de la competencia (Cousens et al.,
1991). Aunque la competencia es un fenémeno complejo, definido por multiples
factores, su resultado es altamente dependiente de la tasa de crecimiento inicial de cada
especie (Kropff & van Laar, 1992). Teniendo en cuenta la dindmica del desarrollo se
puede inferir que G. perennis presenta individuos con mayor habilidad competitiva
respecto a los de 1. diffusa, debido tanto a la mayor precocidad en alcanzar el estado
reproductivo como a la mayor tasa de crecimiento en el estado de plantula.

Respecto a la produccion de unidades de inflorescencia (UIF) a los 90 dias,
todos los individuos, tanto de G. perennis como de 1. diffusa, presentaron el desarrollo
de una UIF en posicion terminal para el EP. Sin embargo, al igual que para el desarrollo
vegetativo, ambas especies se diferenciaron en la velocidad de desarrollo reproductivo.
A los 60 dias el 100% de los individuos de G. perennis presentaron su UIF terminal en
el EP, mientras que de /. diffusa ningin individuo presentaba su UIF terminal en ese
momento. Este resultado se corresponde con el hecho, mencionado més arriba, de que a
los 60 dias 1. diffusa no ha desarrollado el total de fitdbmeros del eje principal. Ademas,

es importante destacar que a los 60 dias I diffusa no desarrolld ningun tipo de
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estructuras reproductivas, mientras que G. perennis habia desarrollado, ademas de la
UIF correspondiente al EP, la casi totalidad de UIF presentes en las ramificaciones de
1° orden y presentaba un elevado porcentaje de UIF en ramas de 2% orden, lo que
muestra que el desarrollo de las ramificaciones es mucho mas precoz en G. perennis.
Para 1. diffusa el desarrollo de UIF se produce recién en el periodo comprendido entre
los 60-90 dias de crecimiento, mostrando un notable retraso en el desarrollo
reproductivo respecto a G. perennis. Un rapido desarrollo reproductivo tiene un rol
preponderante para el éxito ecologico de una especie debido a que estd altamente
correlacionado con su aptitud competitiva (Baker, 1974; Farris & Lechowicz 1990).

Las diferencias en la forma de las plantas teniendo en cuenta la distribucion de
los destinos meristematicos pueden utilizarse para representar la capacidad de
adquisicion de recursos (Tremmel & Bazzaz, 1995). Los patrones de distribucion de
meristemas representan la estrategia de las plantas para maximizar su aptitud para la
explotacion de recursos del ambiente considerado, siendo estos patrones un importante
mecanismo para determinar el éxito competitivo. Las relaciones entre los diferentes
destinos meristematicos indican que G. perennis presenta un esfuerzo reproductivo (ER)
significativamente mayor que /. diffusa. Un mayor ER indica que una gran proporcion
de meristemas son destinados a la produccion de estructuras reproductivas (Bonser &
Aarssen, 2003). Gomphrena perennis s6lo se multiplica a través de semillas, lo que se
corresponde con el elevado valor de ER ya que su dindmica poblacional depende
exclusivamente de la produccion de semillas (Pedersen, 1987). En cambio, I. diffusa
puede reproducirse sexualmente a través de la produccion de semillas pero ademas
puede multiplicarse vegetativamente a través de estolones o rizomas (Pedersen, 1987).
Debido a esto, es logico encontrar para esta especie un menor ER, ya que no tendria la

prioridad de destinar gran parte de sus recursos a producir estructuras reproductivas
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debido a que no es ésta su unica forma de reproduccion. Respecto a la dominancia
apical (DA), un mayor valor indicaria que una mayor proporcion de meristemas quedan
inhibidos sin desarrollar ninguna estructura (Bonser & Aarssen, 2003). 1. diffusa
presenta un mayor indice de DA, lo que se corresponde con los resultados obtenidos de
distribucion relativa de longitud de ejes. Un mayor indice de DA indicaria un menor
aprovechamiento del espacio ya que sus ramas de 1% orden aunque tengan mayor
longitud, debido al efecto de dominancia apical tienen notablemente suprimido el
desarrollo de sus ramificacién de ejes de 2% orden, lo que estd demostrado tanto por el
bajo numero de fitbmeros como por la escasa longitud encontrada sobre estos ejes y
también por su baja area foliar respecto a este mismo orden de ramificaciéon en G.
perennis. Amtz et al. (1998) han reportado para Amaranthus hybridus que el desarrollo
de mayor numero de ramas era indicativo de aptitud competitiva ya que incrementaba el
potencial de un individuo para producir estructuras reproductivas. El hecho de que G.
perennis posea menor DA respecto a I diffusa, significa mayor desarrollo de sus
ramificaciones, dando como resultado una mayor produccion de UIF. Ademas, el
esfuerzo vegetativo (EV) significativamente mayor de I. diffusa, indica una mayor
proporcion de ejes desarrollados que quedan en estado vegetativo respecto a G.
perennis. Este resultado se corresponde con el modelo de crecimiento de 1. diffusa
determinado en el Capitulo I. Esta especie puede tener crecimiento estolonifero hacia la
fase final de desarrollo debido a que tiene la capacidad de desarrollar raices adventicias
en los nudos proximales y medios del EP y las ramas de primer orden.

Todos los resultados de este estudio fueron obtenidos realizando los
experimentos en condiciones no limitantes, lo que permite a las especies expresar todo
su potencial de desarrollo. Sin embargo, poblaciones densas de individuos de algunas

especies impiden el desarrollo temprano de jerarquias competitivas (Puntieri & Pysek,
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1998), lo que tendria implicancias importantes en el caso de malezas en campos
cultivados ya que la densidad de poblaciones de malezas ha sido positivamente
correlacionada con pérdida de rendimiento de los cultivos (Cousens & Mortimer, 1995).
Seria importante en el futuro conducir investigaciones, tanto para G. perennis como 1.
diffusa, bajo condiciones de competencia para determinar como los parametros del
desarrollo de un individuo determinados en este estudio son afectados por la presencia

de plantas vecinas.

CONCLUSION

El enfoque dinamico del anélisis arquitectural ha permitido cuantificar en forma
precisa los estados de desarrollo tanto del eje principal como de aquellos relacionados al
proceso de ramificacién en ambas especies. Aunque /. diffusa posee mayor area foliar y
mayor altura que G. perennis, esta ultima posee mayor longitud total de ejes (LGT) y
mayor nimero de fitdbmeros (FTT), razén por la cual podria considerase que G. perennis
posee la capacidad de explotar mejor el espacio ocupado, ya que sus individuos forman
una canopia mas densa. Ademas, G. perennis presenta inicialmente una tasa de
crecimiento mayor para todas las variables estudiadas que le permite a los 60 dias
alcanzar practicamente la totalidad del potencial de su desarrollo.

El andlisis arquitectural cuantitativo desarrollado en este capitulo puso de
manifiesto la importante relacion que tiene el destino de los meristemas en el
crecimiento y desarrollo de una planta, debido a que los destinos meristematicos juegan
un rol importante en la arquitectura final de cada especie. Gomphrena perennis posee

una mayor proporcion de meristemas destinados a producir estructuras reproductivas.
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Aunque los individuos de I. diffusa tienden a ser de mayor altura, sus mayores
dominancia apical (DA) y esfuerzo vegetativo (EV) determina un menor desarrollo del
sistema de ramificaciones.

Es posible indicar que G. perennis seria una planta mas competitiva que 1.
diffusa, al menos en las condiciones en que se desarrollaron los experimentos y teniendo
en cuenta individuos que provienen de semilla de los campos que fueron recolectados.
Debido a que 1. diffusa tiene la capacidad de multiplicarse vegetativamente a través de
estolones, serd importante determinar los parametros de desarrollo de los estolones para
poder especificar qué influencia pueden tener los mismos en la habilidad competitiva de

la especie.
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Capitulo 3
Factores que afectan la germinacion y emergencia de semillas de

G. perennis e I. diffusa

Resumen

Experimentos en cdmaras de crecimiento fueron conducidos para determinar
factores que afectan la germinacion y emergencia de G. perennis e I. diffusa. Se
examind el efecto de temperatura, luz, frio-hiimedo, estrés osmotico, almacenamiento
en seco y profundidad de siembra. Las semillas de ambas especies presentan elevada
viabilidad (90%), la cual no es afectada luego de 2 afios de almacenamiento. Al
momento de dispersion, las semillas de I. diffusa pueden germinar en elevados
porcentajes en condiciones adecuadas de temperatura y humedad por lo que no
presentan dormancia, mientras que las semillas de G. perennis requieren luz para poder
germinar en elevado porcentaje. La temperatura Optima para germinar se encuentra
entre 15-20°C en ambas especies. Sin embargo, existe un requerimiento de alternancia
de temperatura para producir un elevado porcentaje en I. diffusa pero no para G.
perennis. Por otra parte, en G. perennis no hay un efecto significativo de pérdida de
viabilidad de semillas luego de 16 semanas de frio-hiimedo. En I. diffusa existe una
disminucion significativa en la germinacion para el tratamiento de 12 y 16 semanas de
frio-himedo. Bajos potenciales osmoticos inhiben la germinacion de las semillas de
ambas especies, aunque es algo mayor la sensibilidad al estrés osmotico en G. perennis
respecto a I. diffusa. La emergencia de plantulas fue nula a profundidades de siembra de
5 cm en ambas especies. Tanto las semillas de G. perennis como las de I. diffusa estan
adaptadas para germinar luego de ser dispersadas bajo condiciones ambientales
comunmente encontradas en los campos cultivados de la region, lo cual puede explicar
al menos parcialmente su éxito como malezas.

INTRODUCCION

Los sistemas de siembra directa han sido ampliamente adoptados por los
productores agropecuarios en Argentina para reducir la erosion, mejorar las propiedades
fisicas y quimicas y conservar la humedad del suelo, ademds de disminuir los costos de
combustibles (Reddy, 2001; Kudsk & Streibig, 2003; Vitta et al., 2004a; Rosenstein et
al., 2007; Duke & Powles, 2008). Sin embargo, ademas de los beneficios al suelo,

agrondmicos y econdmicos, el cambio en las practicas de labranza puede también tener
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influencia sobre la bioecologia de malezas, en particular sobre los patrones de
emergencia de plantulas. Investigaciones en diferentes zonas agricolas del mundo han
demostrado que la respuesta de emergencia de plantulas de malezas respecto al sistema
de labranza es especifica para cada especie (Buhler & Daniel, 1988; Buhler & Oplinger,
1990; Buhler ef al., 1996). Existen estudios que demuestran que el cambio de flora de
malezas estd ocurriendo en respuesta a los programas de manejo de las mismas en los
cultivos resistentes a glifosato, y que este cambio esta incrementando los costos de
produccién principalmente por la adicion de otros herbicidas en combinacion con el
glifosato (Culpepper, 2006). Aunque en Argentina se han sefialado cambios en la
composicion de la flora de malezas en cultivos de soja y su respuesta al herbicida
glifosato (Tuesca et al., 2001; Tuesca & Puricelli, 2007; Mas et al., 2010), no hay datos
publicados hasta este momento sobre la biologia de semillas de la mayoria de estas
especies.

Tanto G. perennis como I. diffusa estan catalogadas como malezas tolerantes a
glifosato (Nisensohn et al., 2007; Puricelli & Faccini, 2009). Sin embargo, la tolerancia
a glifosato no es la unica razon para explicar aumentos de densidad poblacional de una
maleza en un campo cultivado con aplicaciones intensivas de glifosato. Otras razones
estan relacionadas a que algunas especies presentan diferentes cohortes de germinacion
a lo largo del afio, germinando luego de la tltima aplicacion de glifosato, escapando de
esta manera al control ejercido por el herbicida (Payne & Oliver, 2000; Scursoni et al.,
2006; 2007). La presencia de plantulas de G. perennis en diferentes momentos del afio
en campos cultivados con soja resistente a glifosato en sistemas de siembra directa
(Acosta, J. observacion personal) podria indicar que esta especie posee un amplio

periodo de emergencia durante el afio. Respecto a I. diffusa, aunque no se observo
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Lémina 3.1 - Plantulas de G. perennis encontradas en diferentes épocas del afio en campos
cultivados con soja resistente a glifosato de la regioén centro de Santa Fe.
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empiricamente un amplio periodo de emergencia, existen estudios que indican que sus
semillas tienen la capacidad de formar un banco de semillas persistente a largo plazo
(Ferri et al., 2009).

La preocupaciéon ambiental y la creciente presion publica para métodos mas
sostenibles de produccion agricola han conducido a un creciente interés en las
estrategias integradas de control de malezas (Bastiaans et al., 2008; Chauhan &
Johnson, 2009a). El desarrollo de sistemas eficaces de manejo integrado de malezas, sin
embargo, depende de una comprension profunda de la biologia de sus semillas. Para
mejorar sistemas de manejos orientados a una determinada especie de maleza que se ha
vuelto problemadtica, es critico tener buena informacidon sobre la germinacion de sus
semillas, persistencia y emergencia de plantulas (Mennan & Ngouajio, 2006).

La emergencia es considerada como una de las etapas de mayor importancia en
la vida de una maleza porque el momento en que se produce determinard la subsecuente
supervivencia de plantulas (Forcella et al., 2000). La dormancia, por otra parte, es el
principal proceso que influencia tanto la germinacion como la emergencia de plantulas
(Baskin & Baskin, 1998; Forcella ef al., 2000) y por lo tanto es crucial para la
supervivencia de la poblacion. Ademads, la germinacion y la emergencia son
influenciadas por factores extrinsecos (ambiente) e intrinsecos (genotipo, edad de las
semillas, etc). Muchas variables ambientales como temperatura, luz y humedad, entre
otras, regulan el momento y probabilidad de germinacion de semillas (Baskin & Baskin,
1998; Chen et al., 2009; Nakamura & Hossain, 2009).

No existen hasta el momento investigaciones que hayan sido reportadas sobre
factores que influyen sobre la germinacion y emergencia de semillas de G. perennis e 1.
diffusa. El objetivo de este trabajo es determinar los principales factores que afectan la

germinacion y emergencia de sus semillas, incluyendo los efectos de: a) la temperatura,
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tanto a un régimen de temperatura constante como en alternancia de temperatura; b) la
luz; ¢) el potencial osmdtico en la germinacion de semillas; d) el frio/htimedo; ¢) el
almacenamiento en seco; f) la profundidad de siembra en la emergencia; y g) el estatus

de dormicion (dormancia) de semillas a madurez.

MATERIALES Y METODOS

Las semillas de G. perennis ¢ I. diffusa utilizadas se recolectaron durante el mes
de mayo de 2009 de poblaciones de campos cultivados con soja localizados en el
departamento Las Colonias (Santa Fe, Argentina) (31°26’S, 60°56°0). Luego de su
recoleccion, fueron separadas de sus frutos, limpiadas y almacenadas hasta el inicio de
los experimentos en recipientes plasticos opacos, sellados, a temperatura de habitacion
constante (20°C £2°C) y baja humedad relativa (<15%). El peso de 1000 semillas fue de
314,86 £ 27,51 mg para G. perennis mientras que fue de 51,79 + 4,51 mg para 1. diffusa.
Todos los experimentos fueron realizados entre 3 y 5 meses luego de la recoleccion,
excepto el ensayo de almacenamiento en seco el cual comenz6 inmediatamente después
de la cosecha y termind luego de 2 afios de almacenamiento.

Las semillas fueron puestas a germinar sobre papel de filtro Qualy® embebido
en 5 ml de agua destilada o solucion test en cajas de Petri de 9 cm de didmetro. Para
mantener un nivel de humedad adecuado en cada unidad experimental, durante cada
experimento se adicionaron de 1 hasta 5 ml de agua destilada o solucién test. Los
estudios de germinacion fueron conducidos en camaras de crecimiento con condiciones
de temperatura y luz controladas, con termoperiodo y fotoperiodo de 12 horas; la

humedad relativa fue mantenida al 60 %. Las cajas fueron dispuestas en un formato
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completamente aleatorizado dentro de cada camara y fueron reordenadas diariamente.
Lamparas fluorescentes produjeron un flujo de fotones fotosintéticos de 150 pmol m™
s?. Las cajas disefiadas para los tratamientos del efecto de la luz fueron colocadas
separadamente dentro de 2 capas de papel aluminio. Para los tratamientos de oscuridad
continua la apertura de cajas se realizé en una habitacion equipada con luz de seguridad
verde. La germinacion fue monitoreada periodicamente durante 21 dias para todos los
ensayos. Una semilla fue considerada como germinada cuando la longitud de la radicula
fue de 1 mm o mas. La viabilidad de todas las semillas no germinadas fue testeada

usando una solucién de clorhidrato de tetrazolio al 0,4% (ISTA, 1985).

Efecto de la temperatura. Estos ensayos consistieron en el uso de a) temperatura
constante y b) alternancia de temperatura.

a) Temperatura constante: para generar el gradiente de germinacion se utiliz6 una plancha

térmica construida en aluminio y modificada de acuerdo a lo descrito por Chatterton y
Kadish (1969). La regulacion de la temperatura es automdtica con un rango de 5°C a
32,5°C. Se colocaron 100 semillas en cada una de las 12 temperaturas utilizadas (5,0;
7,5; 10,0; 12,5; 15,0; 17,5; 20,0; 22,5; 25,0; 27,5; 30,0; 32,5°C). Debido al espacio
disponible en la plancha térmica, se realizaron 2 repeticiones para cada temperatura
analizada.

b) Alternancia de temperatura: seis cajas de Petri conteniendo 50 semillas cada una

fueron ubicadas en camaras de crecimiento que tenian 4 tratamientos de alternancia
de regimenes de temperatura 15°C/5°C, 20°C/10°C, 25°C/15°C o 30°C/20°C, con un

termoperiodo de 12 horas.
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Efecto del tiempo de exposicion a la luz. Seis cajas de Petri por tratamiento
conteniendo 50 semillas cada una fueron colocadas en camara de crecimiento con un
termoperiodo de 12 horas de 25°C/15°C, bajo 4 condiciones de regimenes de luz. Los
tratamientos de luz fueron de 0 min (total oscuridad), 1 min, 10 min, 720 min (12
horas), realizados durante el intervalo con temperatura de 25°C. Luego del respectivo
tiempo de exposicion a la luz, las cajas fueron cubiertas con papel aluminio e

inspeccionadas cada 5 dias bajo luz de seguridad verde como fue descrito previamente.

Efecto del estrés osmdético. Seis repeticiones de 50 semillas cada una fueron asignadas
a cada solucion de potencial osmdtico y ubicadas en camara de crecimiento en
alternancia de luz/oscuridad a 25°C/15 °C con fotoperiodo y termoperiodo de 12 horas.
Las soluciones de potencial osmético utilizadas fueron 0 (testigo); -0,3; -0,4; -0,6; -0,9
y -1,3 MPa, las que se prepararon por disolucion de 0, 154, 191, 230, 297 y 350 gr de
polietilenglicol (PEG 6000) en un litro de agua destilada. La ecuacion de Michel (1983)

fue usada para calcular las cantidades requeridas de PEG 6000.

Efecto del frio-himedo. Las semillas fueron ubicadas en cajas de Petri, humedecidas
con 5 ml de agua destilada y expuestas a diferentes tratamientos de frio en oscuridad en
una heladera a 4 °C. Seis repeticiones de 50 semillas se utilizaron para cada uno de los 5
tratamientos: sin frio, 4, 8, 12, y 16 semanas de frio-humedo. A continuaciéon de cada
respectivo periodo de almacenamiento en frio-hiimedo, las semillas fueron incubadas en
camara de crecimiento en alternancia de luz/oscuridad a 25°C/15 °C con fotoperiodo y

termoperiodo de 12 horas.
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Efecto del almacenamiento en seco. Se colocaron 50 semillas en cada una de 60
bolsas de papel utilizadas para este ensayo. Se almacenaron en condiciones de
laboratorio a 20°C (£ 2°C) y se utilizaron 12 bolsas para cada tratamiento de 0, 90, 180,
360 y 720 dias de almacenamiento en seco. A continuacion de cada respectivo periodo
de almacenamiento en laboratorio, las semillas de cada bolsa fueron ubicadas en sendas
cajas de petri humedecidas y puestas a germinar en camara de crecimiento a alternancia
de luz/oscuridad a 25°C/15°C. Para cada periodo de almacenamiento, para analizar el
factor de oscuridad continua, 6 cajas de petri fueron cubiertas con doble capa de papel
aluminio y para el factor luz 6 repeticiones fueron expuestas a alternancia de

luz/oscuridad.

Efecto de profundidad de siembra. Cincuenta semillas por maceta fueron sembradas
en cada una de 36 macetas plasticas de 15 cm de didmetro y 17 cm de alto. Se utilizaron
6 tratamientos de profundidad de siembra (0; 0,5; 1; 2; 5 y 10 cm), cada tratamiento con
6 repeticiones. Las macetas fueron rellenadas con suelo franco-limoso (Argiudol Tipico,
serie Esperanza) perteneciente a campos de cultivo donde estan ubicadas las
poblaciones de G. perennis e I. diffusa. El suelo fue tamizado a través de una malla de 2
mm. Fracciones de suelo tamizado fueron subsecuentemente puestas en macetas
plasticas con una prensa hidraulica, compactando el suelo gradualmente en capas a una
presion de compactacion de 2 MPa para lograr una densidad aparente homdgenea en
toda la maceta de 1,1 gr.cm’. Todas las macetas fueron ubicadas en un disefio
completamente aleatorizado en sala de crecimiento con alternancia de luz/oscuridad a
25°C/15 °C. Diariamente las macetas fueron reordenadas y regadas hasta alcanzar
capacidad de campo. La emergencia de plantulas fue registrada diariamente durante 28

dias.
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Analisis estadisticos

Los experimentos de laboratorio fueron conducidos en un disefio completamente
aleatorizado, excepto el experimento de almacenamiento en seco donde fue utilizado un
disefio en parcelas divididas, siendo el tiempo de almacenamiento el factor principal y la
alternancia de luz/oscuridad u oscuridad completa un subfactor. Los tratamientos de
cada experimento fueron replicados tres veces, cada experimento fue conducido dos
veces y los datos fueron combinados para el analisis. Cada repeticion de cada
tratamiento fue ubicada aleatoriamente dentro de la camara de crecimiento y fueron
reordenadas periddicamente. En el experimento de alternancia de temperaturas, cada
caja de Petri fue ubicada aleatoriamente en diferentes camaras de crecimiento con su
respectivo régimen de temperaturas. Los datos fueron inspeccionados para confirmar
normalidad y homogeneidad de varianzas. El procedimiento de andlisis de la variaza
(ANAVA) y analisis de regresion correspondiente fueron realizados sobre el porcentaje
de germinacion no transformado.

En los experimentos de alternancia de temperaturas, exposicion a la luz, efecto
del frio-humedo, y almacenamiento en seco, los porcentajes de germinacion fueron
analizados utilizando un ANAVA mediante el programa estadistico Infostat (Di Rienzo
et al., 2008). Las diferencias entre medias de tratamientos fueron determinadas usando
el test LSD Fisher con P =0,01.

En los experimentos de estrés osmotico y profundidad de siembra, los datos
fueron analizados a través de andlisis de regresion no lineal utilizando el programa
estadistico R (Ritz & Striebig, 2008). Para G. perennis el porcentaje de germinacién
obtenido a diferentes potenciales osmoticos se ajustd a una curva con decaimiento
exponencial (Chauhan & Johnson, 2009a) de la siguiente forma:

G = Guax x exp( -Grarex X ) [3.1]
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donde G representa la germinacion acumulada (%) al potencial osmético x, Gy €s la
maxima germinacion y G,,. determina el decaimiento. El porcentaje de emergencia en
G. perennis obtenido a diferentes profundidades de siembra fue ajustado a un modelo
logistico de tres parametros (Eslami, 2011) de la forma:
E=Epu/[ 1+ (x/xs50) 5] [3.2]
donde E es el total de emergencia (%) a la profundidad de siembra x, E,, es la

emergencia de plantula maxima (%), xsp es la profundidad de siembra para alcanzar el
50% de la maxima emergencia y E,,. indica la pendiente.

Para I. diffusa, el modelo de Weibull tipo 1 de tres pardmetros (Ritz & Striebig,
2008) fue ajustado al porcentaje de germinacion o porcentaje de emergencia obtenido a
diferentes potenciales osmoticos o profundidades de siembra respectivamente, segun la
siguiente ecuacion [3.3]:

Y =dexp( -exp[b(log x-¢)]) [3.3]

donde Y representa la germinacion (%) al potencial osmoético x o la emergencia (%) a la
profundidad de siembra x, d es el maximo porcentaje de germinacion o emergencia, y b
es la pendiente relativa alrededor del punto de inflexion e.

En todos los casos de andlisis de regresion no lineal, un F-test para falta de
ajuste fue utilizado para verificar si la ecuacidn mostré un buen ajuste a los datos

experimentales (Ritz & Striebig, 2008; Onofti et al., 2010).
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RESULTADOS

Efecto de la temperatura

a) Temperatura constante. La temperatura constante ejerce un efecto marcado sobre la

germinacion de G. perennis (Figura 3.1a). Al segundo dia del experimento ya se
observa un elevado porcentaje de germinacion (> 60%) para las temperaturas de 20°C y
22,5°C. Al final del ensayo, en funcion de los porcentajes de germinacion alcanzados se
pueden diferenciar 3 tipos de respuestas: 1) germinacion inhibida (rango de
temperaturas 5°C-7,5°C), solo germind el 1%; 2) germinacion elevada (rango de
temperaturas 10°C hasta 22,5°C), las semillas presentaron porcentajes de germinacion
mayor al 70%, registrandose los valores maximos (>90%) en las temperaturas de
12,5°C, 15°C y 20°C y 3) germinacion intermedia (rango de temperaturas de 25°C
hasta 32,5°C), los porcentajes de germinacion descienden gradualmente desde 57%
hasta 37% a medida que aumenta la temperatura.

El efecto que ejerce la temperatura constante sobre la germinaciéon de 1. diffusa
se observa en la Figura 3.1b. En el dia 2 del ensayo no hubo germinacion para ninguna
de las temperaturas analizadas. En el dia 5 germinaron semillas en el rango de
temperaturas mayores a 17,5°C, aunque solo supero el 50% la temperatura de 20°C, que
resulté en la germinacion del 77% de las semillas. En funcién de los porcentajes de
germinacion observados al final del ensayo (dia 21), se pueden diferenciar 4 tipos de
respuestas: 1) germinacion inhibida (rango de temperaturas 5°C-7,5°C), s6lo germind
el 3%; 2) germinacion elevada (rango de temperaturas 15°C hasta 20°C), las semillas

presentaron porcentajes de germinacion mayores al 80%, registrandose el valor maximo
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Figura 3.1. Efecto de la temperatura constante sobre el porcentaje de

germinacion de semillas de G. perennis (a) e I. diffusa (b) entre 2 y 21 dias de
incubacion.
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de (90%) en las temperatura de 20°C; 3) germinacion intermedia (rango de
temperaturas de 22,5°C hasta 32,5°C y para la temperatura de 12,5°C), los porcentajes
de germinacion se encuentran desde 30% hasta 60%; y 4) germinacion baja, para la

temperatura de 10°C germino el 21% de las semillas.

b) Alternancia de temperatura. Para G. perennis los porcentajes de germinacion difieren

entre los regimenes de temperatura de incubacion (F = 7,09 ; P < 0,002). El régimen de
temperaturas mas bajo (5°C-15°C; 79%) y el mas alto (20°C-30°C, 80%) difieren
significativamente de los 2 regimenes de temperaturas intermedias (10°C-20°C, 93% y
15°C-25°C, 92%) (Figura 3.2a). Para I. diffusa los porcentajes de germinacién no
difieren significativamente entre los regimenes de temperatura de incubacion (F = 1,16 ;
P =0,3497). Los porcentajes de germinacion fueron siempre mayores al 80% para todos
los tratamientos: 5°C-15°C 82,7%, 10°C-20°C 81,7%, 15°C-25°C 87,7%, 20°C-30°C

89,7%. (Figura 3.2b).

Efecto del tiempo de exposicion a la luz. En G. perennis las comparaciones entre los

tratamientos de 720 min, 10 min y 1 min de luz no mostraron diferencias significativas
en el porcentaje de germinacion (> 92%). Solo en el tratamiento de total oscuridad (0
min de luz), el porcentaje de germinacion fue del 20 %, mostrando diferencias
significativas con los demas tratamientos de luz (F =21,42 ; P <0,0001 ; Figura 3.3a).
En I diffusa las comparaciones entre los tratamientos no mostraron diferencias
significativas en el porcentaje de germinacion (F = 1,78 ; P = 0,1827 ; Figura 3.3b). Los

porcentajes de germinacion fueron elevados (> 80%) en todos los tratamientos.
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Figura 3.2. Porcentajes de semillas germinadas de G. perennis (a) e I. diffusa (b) luego
de 21 dias a diferentes regimenes de alternancia de temperatura bajo un fotoperiodo y

termoperiodo de 12 hs. diarias. Letras distintas indican diferencias significativas de
acuerdo a test LSD fisher.
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Figura 3.3. Efecto del tiempo de exposicion a luz en el porcentaje de germinacion de
semillas de G. perennis (a) e I. diffusa (b) luego de 21 dias bajo un termoperiodo de 12

hs. a 25/15°C. Letras distintas indican diferencias significativas de acuerdo a test LSD
fisher.
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Efecto del frio-hiimedo. En G. perennis la viabilidad de las semillas fue mayor al 92 %

para todos los periodos de almacenamiento en frio-himedo. Los porcentajes de
germinacion (> 94%) no difieren significativamente entre los tratamientos para los
diferentes periodos de almacenamiento en frio-humedo (F = 1,05 ; P > 0,4) (Fig. 3.4a).
En I diffusa los porcentajes de germinacion presentan diferencias significativas
entre los tratamientos para los diferentes periodos de almacenamiento en frio-humedo
(F=10,84 ; P <0,0001) (Figura 3.4b). En los tratamientos de O (testigo), 4 y 8 semanas
de frio-humedo los porcentajes de germinacion son mayores al 80%, y difieren
significativamente de los tratamientos de 12 semanas (71%) y 16 semanas (72%),
mostrando un efecto significativo de disminucion del porcentaje de germinacion por el

efecto del almacenamiento de semillas en condiciones de frio-humedo.

Efecto del estrés osmético. Un modelo de regresion no lineal con decaimiento

exponencial de 2 parametros (ecuacion [3.1]) es el modelo que mejor describe como es
la respuesta de la germinacion de las semillas de G. perennis cuando el estrés osmotico
aumenta (y = 94,33*exp(-0,14*x); P= 0,95; Figura 3.5a). El porcentaje de germinacion
fue mayor en agua destilada a 0 MPa (94%). A -0,3 MPa el % de germinacion
descendi6 hasta el 11%, mientras que a -0,4 y -0,6 MPa el % de germinacién fue de 1%.
A -0,9 MPa la germinacion fue completamente inhibida. Estos resultados indican una
gran sensibilidad al estrés osmotico de las semillas de G. perennis.

Para I. diffusa la ecuacion [3.3] (funcion Weibull tipo 1 de 3 pardmetros) fue el
modelo que mejor describio es el modelo que mejor describe como es la respuesta de la
germinacion cuando el estrés osmotico aumenta (G% = 87,67 exp{-exp[5,87(log x -

0,33)]}; P =0,97; Figura 3.5b). El porcentaje de germinacion fue mayor (87%) en

105



a)

LSD (0,01) = 5,57 G. perennis
100 -

a a a a a
80 A
60
40
20 A
0
0 4 8 12 16

Almacenamiento en frio y humedad a 4°C (semanas)

Germinacion (%)

b)

100 - LSD (0,01) = 6,14 I. diffusa

a
a a

80 b b
60
40
20 -
0

0 4 8 12 16

Almacenamiento en frio y humedad a 4 °C (semanas)

Germinacion (%)

Figura 3.4. Efecto del factor frio y humedad durante diferentes tiempos de
almacenamiento sobre el subsecuente porcentaje de germinacion de G. perennis (a) e I.
diffusa (b) bajo un fotoperiodo y termoperiodo de 12 hs. y 25/15°C. Letras distintas
indican diferencias significativas de acuerdo a test LSD de Fisher.
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Figura 3.5 - Relacion entre el potencial osmotico y el porcentaje de germinacion de
semillas de G. perennis (a, ecuacion 3.1) e I diffusa (b, ecuacion 3.3) luego de 21 dias.
La linea representa el modelo de regresion no lineal ajustado a los datos. P: valor de
probabilidad del test por falta de ajuste. Para cada potencial osmético se indica el valor
medio (@) y los valores observados (0).
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agua destilada a 0 MPa. A -0,3 MPa el % de germinacion descendi6 hasta el 51%, a -0,4
el % de germinacion fue 5% y a -0,6 MPa el % de germinacion fue del 1%. A -0,9 MPa

la germinacion fue completamente inhibida.

Efecto del almacenamiento en seco. En G. perennis la viabilidad de las semillas fue

mayor al 92% para todos los periodos de almacenamiento en seco. Los porcentajes de
germinacion, sin embargo, difieren significativamente entre los periodos de
almacenamiento (F= 6,7065 ; P = 0,0008) y entre los regimenes de luz (F = 645,82 ; P <
0,0001; Figura 3.6a). Existe también una interaccion significativa entre el periodo de
almacenamiento en seco y el régimen de luz (F= 9,28 ; P <0,0001).

En I diffusa no hay  interaccion significativa entre el periodo de
almacenamiento en seco y el régimen de luz al que sean expuestas las semillas para
germinar (F= 0,39 ; P = 0,8119). Los porcentajes de germinaciéon no difieren
significativamente entre los periodos de almacenamiento (F= 1,28 ; P = 0,2913) como
tampoco existen diferencias significativas entre los tratamientos a diferentes regimenes

de luz (F=0,36 ; P =0,5537; Figura 3.6b).
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Figura 3.6. Efecto del periodo de almacenamiento en seco en el porcentaje de
germinacion de semillas de G. perennis (a) e I difusa (b). Las semillas luego del
respectivo periodo de almacenamiento fueron puestas a germinar bajo total oscuridad y
bajo un fotoperiodo de 12 hs., a 25/15°C durante 21 dias. LSD = diferencia minima
significativa entre tratamientos a 0,01 de probabilidad de error.
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Efecto de la profundidad de siembra. En G. perennis una regresion logistica de 3

parametros (ecuacion [3.2]) fue el modelo que mejor describié como el porcentaje de
emergencia descendi6 con el incremento de la profundidad de siembra ( E(%) =
94,67/[1+(x-2,05)"**)]; P = 0,77; Fig 3.7a). Las plantulas emergieron en la superficie
desde una profundidad de 0 cm, 0,5 cm y 1 cm en mas del 90%. A 2 cm de profundidad
el % de emergencia descendi6 hasta el 56%, siendo totalmente inhibida la emergencia a
5y 10 ecm de profundidad de siembra (0%).

En I diffusa la ecuacién 3.3 (funcion Weibull tipo 1 de 3 parametros) fue el
modelo que mejor describié como el porcentaje de emergencia descendid con el
incremento de la profundidad de siembra (E(%) = 78,71 exp{-exp[2,68(log x —
1,15)]};P= 0,94 ; Fig 3.7b). Tanto para el tratamiento testigo (0 cm) como el de 0,5 cm
de profundidad de siembra se obtuvieron elevados % de emergencia (>75%). Para el
tratamiento de 1 cm de profundidad el porcentaje de emergencia descendid hasta el
40%. A 2 cm de profundidad el % de emergencia fue practicamente inhibido (1%),

siendo totalmente inhibida la emergencia a 5 y 10 cm de profundidad de siembra (0%).
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Figura 3.7 - Relacion entre la profundidad de siembra y el porcentaje de emergencia de
plantulas de G. perennis (a, ecuacion 3.2) e I diffusa (b, ecuacion 3.3) luego de 21 dias.
La linea representa el modelo de regresion no lineal ajustado a los datos. P: valor de
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DISCUSION

Respecto a la respuesta a temperaturas constantes, es posible indicar que tanto
las semillas de G. perennis como las de I diffusa presentan un amplio rango de
temperaturas a las cuales pueden germinar. En semillas de otras malezas de la familia
Amarantidceas también se han encontrado rangos amplios de temperaturas de
germinacion (Costea & Tardif, 2003). Sin embargo, G. perennis presenta elevados
porcentajes de germinacion en un rango mdas amplio (10°C a 22,5°C) respecto a I
diffusa (15°C a 20°C). En Amaranthus retroflexus L. se encontrd también un rango de
temperaturas amplio para germinar con elevados porcentajes similares a los de G.
perennis, pero desplazados hacia mayores temperaturas (25-40°C) (Ghorbani et al.,
1999). En Amaranthus viridis L. las semillas germinaron en un rango amplio de
termperaturas constantes (15-40°C), pero en esta especie nunca excedieron el 40% de
germinacion (Cristaudo et al., 2007). Se considera que la temperatura Optima para
germinar es aquella temperatura que permite alcanzar elevados porcentajes de
germinacion en el menor tiempo (Baskin & Baskin, 1998). Considerando los resultados
obtenidos en los dias 2 y 5 del ensayo se observa que para G. perennis la temperatura
optima corresponde al rango entre 17,5°C y 22,5°C ya que la germinacioén super6d en
estas temperaturas el 70% (Figura 1a), mientras que para I. diffusa el 6ptimo estaria mas
restringido a temperaturas proximas a 20°C (Figura 1b), ya que es la Unica temperatura
a la que alcanz6 un elevado porcentaje de germinacion (>70%).

Tanto G. perennis como I. diffusa poseen semillas que al momento de ser
dispersadas presentan elevada viabilidad, ya que los porcentajes de germinacion a la
temperatura Optima son elevados (>90% en G. perennis y >80% en I. diffusa). La

elevada viabilidad es una caracteristica que ha sido asociada a semillas que pueden
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germinar sobre un rango de temperaturas amplio (Baskin & Baskin, 1998; Copeland &
McDonald, 2001).

Bajo el tratamiento de alternancia de temperaturas, se observa que I. diffusa
presenta elevados porcentajes de germinacion en todos los tratamientos (>80%),
mostrando claramente que la amplitud térmica favorece la germinacién respecto a los
tratamientos de temperatura constante. A diferencia de lo que sucede en I. diffusa, para
G. perennis no se encontr6 un efecto favorable de alternancia de temperaturas para la
germinacion respecto a la respuesta a temperaturas constantes. De todas maneras,
aunque hay efecto de tratamientos en G. perennis, los porcentajes de germinacion
alcanzados son elevados para todos los regimenes de alternancia. Los resultados
obtenidos indicarian un requerimiento de alternancia de temperatura para germinar en /.
diffusa pero no en G. perennis.

Como en I diffusa, también en otras especies de malezas de la familia
Amaranthaceae se ha encontrado que las semillas poseen un requerimiento de
alternancia de temperaturas para alcanzar altos porcentajes de germinacion, como
Amaranthus blitoides S. Watson, A. viridis y A. lividus L. (Cristaudo et al., 2007). El
requerimiento de fluctuaciones diarias de temperatura para una Optima germinacion
permite que las semillas germinen en momentos y lugares favorables para el
establecimiento de plantulas (Thompson et al., 1977) y es un caracter prevaleciente en
especies sin una historia de domesticacion, como lo son las malezas (Copeland &
McDonald, 2001). Si bien la necesidad de alternancia de temperaturas para germinar
puede estar asociada con algun tipo de dormancia, también la alternancia de
temperaturas puede favorecer la germinacion de semillas sin dormancia (Copeland &
McDonald, 2001). Hay una ventaja adaptativa del aumento del porcentaje de

germinacion por alternancia de temperaturas. A medida que aumenta la profundidad del
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suelo va disminuyendo la amplitud de temperaturas diarias. Ademas, la vegetacion
(cubierta vegetal) protege la superficie del suelo contra las fluctuaciones diarias de
temperatura, manteniendo en el perfil superficial del suelo temperaturas mas constantes
(Baskin & Baskin, 1998). De esta manera, la alternancia de temperaturas asegura que la
mayoria de las semillas germinaran en o cerca de la superficie del suelo, y en ausencia o
bajo escasa vegetacion circundante.

Es importante destacar que los tratamientos de alternancia de temperaturas
utilizados se corresponden con los regimenes de temperaturas maximas medias y
minimas medias encontrados para las diferentes estaciones del afio en la regién donde se
desarrollan ambas malezas (SMN, 2000). Esto indicaria la posibilidad de que estas
especies puedan germinar en diferentes épocas del afio si tenemos en cuenta so6lo el
factor “Temperatura”. Sin embargo, debido al rango de temperaturas intermedias a las
cuales las semillas de G. perennis e I. diffusa pueden germinar en elevados porcentajes,
estas podrian germinar especialmente en otofio y primavera que es cuando suceden estos
rangos de temperaturas. Esta podria ser una posible ventaja competitiva de ambas
especies sobre otras malezas cuyos regimenes de temperaturas Optimas para
germinacion estén desplazados hacia rangos mas altos. En Amaranthus quitensis
H.B.K., especie que se comporta como maleza de campos cultivados en regiones
similares a G. perennis e I. diffusa, Faccini & Vitta (2005) determinaron que el maximo
porcentaje de germinacion se encontraba a regimenes de temperatura mas elevados
(35/25°C). En el caso de A. quitensis sus semillas solo germinaran mas cerca del verano
(Faccini & Vitta, 2005), a diferencia de G. perennis e I. diffusa, cuyas semillas podrian
germinar temprano en primavera o incluso en otofio, siendo ésta una ventaja para un

temprano establecimiento de plantulas.
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Respecto al efecto de la exposicion a luz, en G. perennis los resultados muestran
que una minima exposicion a la luz es suficiente para estimular la germinacion, por lo
cual sus semillas se pueden clasificar como fotoblasticas. En cambio, la germinacion de
las semillas de I. diffusa es independiente del factor luz, ya que se obtuvieron elevados
porcentajes de germinacion tanto en total oscuridad como expuestas a luz. El efecto de
la exposicion a la luz se ha encontrado en muchas especies de malezas cuyas semillas
presentan requerimiento de luz para germinar (Batlla et al., 2000; Faccini & Vitta, 2005;
Chauhan & Johnson, 2009a). Batlla et al. (2000) determinaron que un tratamiento de 2
minutos de exposicion a luz era suficiente para estimular la germinacion en Amaranthus
quitensis. Sin embargo, algunas especies no responden a cortas exposiciones de luz,
sino que requieren largos tiempos de exposicion a la luz, que estaria asociado a especies
que responden a la longitud del dia (Pons, 1986; 2000). La respuesta de semillas a la luz
son muy comunes en especies que producen semillas pequeias capaces de emerger
luego de alguna forma de disturbio del medio en que se encuentran (Pons, 2000).
Ademas, el requerimiento de luz para la germinacion se ha asociado con cubiertas
seminales translucidas. Esto se corresponde con las cubiertas seminales de ambas
especies. Las semillas de I. diffusa, que no responden al efecto de la luz, son totalmente
opacas y de color negro. En G. perennis el fruto seco que contiene a la semilla es un
utriculo con el pericarpio membranoso y la cubierta seminal tiene color amarronado
pero transliacido (Pedersen, 1987).

El requerimiento de luz para germinar ha sido sugerido como un efectivo
mecanismo para detectar la presencia de canopias densas y evitar la germinacién cuando
la probabilidad de un establecimiento de plantulas es bajo (Washitani, 1985). Como la
germinacion de G. perennis es fuertemente estimulada por la luz, ésta puede actuar

como una estrategia adaptativa de sus semillas para detectar exposiciones a luz. Este
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requerimiento cumple un papel importante en la dindmica de la germinacion de malezas
a través del afio (Gallagher & Cardina, 1998). De esta manera, altas tasas de
germinacion probablemente estén restringidas a la superficie del suelo y por lo tanto, en
sistemas de siembra directa debido a la no remocidn de suelo, encuentren un ambiente
favorable para germinar en altas proporciones.

En G. perennis no hay un efecto significativo de pérdida de viabilidad de
semillas por el efecto del almacenamiento en frio-himedo. Sin embargo, en 1. diffusa si
existe una disminucion significativa en la germinacion para luego de 12 o 16 semanas
de frio-himedo. Copeland y McDonald (2001) sefalan que semillas de algunas especies
al ser expuestas a frio-himedo durante la imbibicién pueden sufrir dafios que provoquen
la mortalidad de las mismas. Ademads, la germinacion de semillas de muchas especies,
especialmente aquellas de origen tropical o subtropical, sufren dafio por frio cuando son
expuestas a bajas temperaturas sin llegar a temperaturas de congelamiento, resultando
en un pobre establecimiento de plantulas (Bedi & Basra, 1993). Por otra parte,
tratamientos de frio-himedo han inducido dormancia secundaria en algunas malezas,
como en el caso de las semillas en Hesperis matronalis L. (Susko & Hussein, 2008). La
ausencia de inhibicion de la germinacion de semillas en G. perennis luego de los
diferentes periodos de almacenamiento en frio-humedo, muestra que no existe
induccién de dormancia secundaria en esta especie. A diferencia de la respuesta al
factor frio-himedo en I. diffusa, los resultados obtenidos para G. perennis indicarian
que sus semillas podrian permanecer viables durante el invierno y germinar en un alto
porcentaje con el aumento de temperaturas de la primavera.

Los resultados obtenidos para el factor “estrés osmotico” indican una mayor
sensibilidad a bajos potenciales osmoticos de las semillas de G. perennis respecto a las

de I diffusa. Estudios realizados en Amaranthus viridis L. (Chauhan & Johnson,
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2009a), Brunnichia ovata (Walt.) Shinners (Shaw et al., 1991) y Campsis radicans L.
Seem. ex Bureau (Chachalis & Reddy, 2000), indicaron que estas especies son
notablemente sensibles al estrés osmotico, con bajos porcentajes de germinacion
(£15%) a un potencial osmético de -0,2Mpa, respuesta similar a la observada para G.
perennis. En igual potencial osmético, el 51% de las semillas de 1. diffusa germino, lo
que demuestra que esta especie es algo mas tolerante a bajos potenciales osmoticos. El
estrés osmotico es un factor clave que afecta el momento de la germinacion por lo que
nuestros resultados sugieren que una 6ptima germinacién de las semillas de G. perennis
e I diffusa deberia ocurrir sélo en suelos con elevado contenido de humedad, y que las
semillas pueden permanecer sin germinar en momentos de sequia hasta que los niveles
de humedad sean adecuados para la germinacion, sin que se vea afectada la viabilidad.
Si bien G. perennis presenta germinacion elevada en un amplio rango de temperaturas,
es decir que potencialmente puede germinar en diferentes épocas del afio, el estrés
osmotico seria un factor clave que afectara el momento de la germinacion, acotandola
so6lo a periodos del afio con lluvias intensas. Esta podria ser una estrategia de gran valor
en G. perennis, que posibilite retrasar la germinaciéon hasta que las condiciones
favorables ocurran. Sin embargo, esto podria ser una desventaja competitiva respecto a
otras malezas que pueden germinar bajo ciertas condiciones de sequia, como las
semillas de Solanum rostratum Dunall cuya germinacion excedio el 95 % a potenciales
osmoticos de -0,3 MPa y el 28% de la semillas germinaron a -1,1 Mpa (Wei et al.,
2009). Por otra parte, es importante hacer notar que los resultados en conjunto del efecto
que ejercen sobre la germinacion de G. perennis e I. diffusa los factores temperatura y
estrés osmotico pueden ser utilizados para desarrollar modelos hidrotermales que

permitan predecir la dindmica de la germinacion (Hardegree et al., 2003).
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Para I. diffusa no hubo efecto de tratamiento por el almacenamiento en seco, por
lo cual no hay disminucion del porcentaje de germinacion, que fue siempre elevada.
Para el caso de G. perennis los resultados indican que el efecto del tiempo de
almacenamiento en seco sobre el porcentaje de germinacion depende del régimen de luz
al que sean expuestas las semillas para germinar. Las semillas que fueron expuestas a
condiciones de luz para germinar no mostraron diferencias significativas para los
diferentes periodos de almacenamiento, siendo la germinacidon siempre mayor al 92%.
Las semillas que para germinar fueron expuestas a condiciones de total oscuridad,
mostraron diferencias significativas entre los periodos de almacenamiento. Para los
tiempos de almacenamiento de 0, 90, 180 y 360 dias el porcentaje de germinacion fue <
20%, pero luego de 720 dias (2 afios) de almacenamiento el porcentaje de germinacién
fue significativamente mayor (59,3%). Semillas que inicialmente requieren exposicion a
luz para poder germinar en un elevado porcentaje, y que este requerimiento de luz
disminuya luego de cierto tiempo de almacenamiento en seco ha sido citado para
muchas especies en reiteradas ocasiones (Toole et al., 1955; Fujii & Yokohama, 1965;
Hagon, 1976; Baskin & Baskin, 1998).

Es importante remarcar que tanto en I diffusa como en G. perennis los
resultados muestran que la viabilidad no es afectada luego de 720 dias (2 afios) de
almacenamiento, indicando que sus semillas poseen una longevidad de al menos 2 afios
bajo las condiciones en la que se realizé el experimento. Se ha sefialado que las semillas
de I. diffusa pueden formar un banco de semillas persistente a largo plazo (Ferri et al.,
2009). Sin embargo, Etchepare & Boccanelli (2007) analizando bancos de semillas de
la regiéon pampeana de Santa Fe, no encontraron correspondencia entre lugares con

poblaciones de I. diffusa y la presencia de sus semillas en los suelos analizados, por lo
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que estos autores concluyeron que la capacidad invasiva de 1. diffusa estaria relacionada
a su multiplicacion vegetativa y no al establecimiento de plantulas.

Por otra parte, las condiciones de almacenamiento del experimento no aseguran
que la humedad de la semilla sea lo suficientemente baja para evitar una actividad
metabolica significativa. Si las semillas no tienen una dormancia profunda como las de
G. perennis, una ruptura de la misma puede ocurrir durante el almacenamiento en seco,
especialmente a temperaturas de habitacion (Baskin er al., 2006). Todos los otros
experimentos fueron conducidos entre 2 y 6 meses luego de la recoleccion de semillas y
alguna actividad metabolica podria haber ocurrido durante ese lapso de tiempo. Sin
embargo, los resultados del experimento de almacenamiento en seco sugieren que no se
detecto actividad metabdlica significativa durante el primer afio de almacenamiento para
ninguna de las dos especies, lo que permite excluir cualquier cambio en la germinacién
asociado con el periodo de almacenamiento. Ademds, en algunas especies el
desecamiento por almacenaje en seco puede causar que las semillas entren en dormancia
(Baskin et al., 2006), pero los resultados presentados aqui tanto para las semillas de 1.
diffusa como para las de G. perennis mostraron que no hubo ningtn efecto de este tipo.

El declinamiento sigmoidal de la emergencia de plantulas respecto al incremento
de la profundidad de siembra ha sido reportado en varias especies de malezas
(Norsworthy & Oliveira, 2005; Oliveira & Norsworthy, 2006; Susko & Hussein, 2008).
En G. perennis e I diffusa se determind emergencia nula desde 5 a 10 cm de
profundidad de suelo, lo se corresponde con el tamafio pequefio de sus semillas.
Semillas pequefias tienen reservas limitadas que restringen la emergencia de plantulas
solo a escasos cm de profundidad de siembra (Webb et al., 1987). Ademas, I. diffusa es
mas sensible a la profundidad de siembra que G. perennis, resultados consistentes con el

tamaio relativo de sus semillas, ya que la semilla de 1. diffusa es aproximadamente 6
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veces mas pequena (cfr. resultados de peso de 1000 de semillas en la seccion materiales
y métodos del presente capitulo). En sistemas de cultivo de siembra directa la no
remocion de suelo hace que todas las semillas producidas y dispersadas queden sobre la
superficie del suelo o no sean profundamente enterradas, lo que permitiria una gran
disponibilidad de semillas en condiciones 6ptimas de emergencia y la posibilidad de
incrementar su poblacidon en gran nimero afio tras afo tanto en G. perennis como en 1.

diffusa.

CONCLUSION

Este estudio ha mostrado que las semillas de G. perennis e I. diffusa poseen alta
viabilidad al momento de dispersion. Ademads, las semillas de I diffusa pueden
germinar en elevados porcentajes en condiciones adecuadas de temperatura y humedad
por lo que no presentan dormancia, mientras que las semillas de G. perennis requieren
luz para poder germinar en elevado porcentaje. Tanto las semillas de G. perennis como
de I diffusa estan adaptadas para germinar luego de ser dispersadas bajo condiciones
ambientales comunmente encontradas en los campos cultivados de la region, lo cual
puede explicar al menos parcialmente su éxito como malezas. A causa de que las
semillas de ambas especies pueden germinar temprano en la temporada de cultivo de
soja, ésta es una posible ventaja competitiva sobre otras malezas con temperaturas
optimas de germinacion similares a las que se encuentran en verano.

Debido al efecto del factor “estrés osmotico”, la germinacidn estaria relacionada

principalmente a momentos del afio con elevadas precipitaciones para ambas especies.
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Ademas, la emergencia de plantulas tanto de G. perennis como I. diffusa fue muy
afectada por minimos incrementos en la profundidad de siembra.

En base a los resultados obtenidos en este estudio se pueden sugerir algunas
recomendaciones sobre posibles practicas de manejo. El disturbio del suelo causado por
practicas de labranza puede tener una gran influencia en la germinacion de ambas
especies. Labranzas que permitan enterrar las semillas a profundidades mayores a 5 cm
podrian inhibir en gran parte la emergencia de plantulas. También la aplicacién de
herbicidas con actividad residual podria ser necesaria para lograr un efectivo control de
diferentes flujos de emergencia durante el afo. Para G. perennis, la exposicion de
semillas a la luz va a estar influenciada tanto por la canopia del cultivo como por los
residuos de cosecha, que en los sistemas de siembra directa pueden llegar a acumularse
en elevadas cantidades sobre el suelo. Sin embargo, estudios adicionales serdn
necesarios para poder determinar la dindmica del banco de semillas de ambas especies

en campos cultivados.
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Parte I1

Estudios sobre la respuesta de las

especies bajo el efecto del herbicida glifosato
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Capitulo 4
Estudios Dosis-Respuesta — Caracterizacion de la tolerancia a

herbicida de I. diffusa y G. perennis mediante biomasa producida

Resumen

Experimentos en sala de crecimiento fueron conducidos para determinar la efectividad
del herbicida glifosato para controlar individuos de G. perennis e I diffusa
desarrollados  bajo condiciones homogéneas de crecimiento y analizar
comparativamente, bajo las mismas condiciones, el comportamiento de 2 ecotipos
diferentes de G. perennis. La especie Amaranthus quitensis fue usada en el primer caso
como control sensible. Curvas dosis-respuesta basadas en modelos de regresion no
lineal fueron usadas para determinar la dosis de glifosato que causa una reduccion del
50% en la biomasa producida respecto al testigo no tratado. G. perennis e 1. diffusa
presentan niveles similares de tolerancia al herbicida. Sin embargo, debido a la
diferencia en biomasa absoluta desarrollada entre ambas especies, es posible sugerir la
existencia de diferencias en la morfologia vegetativa. Por otra parte, la comparacion
entre individuos provenientes de poblaciones de G. perennis desarrolladas en ambientes
diferentes (agricola y silvestre) mostrd diferente susceptibilidad al mencionado
herbicida entre poblaciones. Posiblemente exista un cambio adaptativo bajo condiciones
agricolas en esta especie que le permite tolerar dosis significativamente mayores que
poblaciones desarrolladas en condiciones silvestres.

INTRODUCCION

Las estrategias contemporaneas de manejo de malezas descansan fuertemente en
el empleo de herbicidas. Una de las razones de este predominio radica en la relativa
simplicidad de la tecnologia, que permite su empleo ain con conocimientos escasos de
los fundamentos en que se sustenta (Vitta et al., 2004a). Debido a que los herbicidas
constituyen uno de los pilares en el manejo de malezas, las malezas resistentes a
herbicidas representan uno de los mayores problemas econdémicos a la agricultura. En la
actualidad, 368 biotipos de malezas se conocen como resistentes a herbicidas (Heap,
2011); incluso ciertos biotipos de algunas especies exhiben resistencia multiple a

diferentes clases de herbicidas. El problema que representan las malezas resistentes a
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herbicidas ha llevado a que estos casos sean catalogados y publicados a nivel global, de
manera facilmente accesible para los agricultores y publico en general

(www.weedscience.org). Esta necesaria e importante focalizacion en los casos de

malezas resistentes a herbicidas ha tenido una consecuencia no buscada: existe poca
consideracidn para otros tipos de defensas a herbicida en plantas, como lo es la llamada
“Tolerancia” (Baucom, 2009). Segin la Herbicide Resistance Action Committee
(HRAC): “Herbicide resistance is the inherited ability of a plant to survive and
reproduce following exposure to a dose of herbicide normally lethal to the wild type”
(WSSA, 1998). La tolerancia también ha sido definida por el mencionado organismo de
la siguiente manera: ""Herbicide tolerance is the inherent ability of a species to survive
and reproduce after herbicide treatment. This implies that there was no selection or
genetic manipulation to make the plant tolerant; it is naturally tolerant” (WSSA,
1998). Es decir, las especies consideradas tolerantes nunca fueron controladas
adecuadamente bajo la aplicacion de herbicida (“naturalmente tolerantes™), en cambio
las especies consideradas resistentes son controladas adecuadamente por el herbicida
pero debido a algin cambio genético un biotipo se ha vuelto resistente al mismo. Sin
embargo, aunque existen criterios especificos desarrollados para diagnosticar la
“resistencia a herbicida”, no existen tales criterios para establecer cuando una poblacion
es “tolerante a herbicida” (Baucom, 2009). Un completo entendimiento de cémo las
malezas pueden adaptarse a las aplicaciones de herbicidas requiere que todas las
posibles estrategias de defensa en las plantas sean examinadas.

En las investigaciones sobre malezas, uno de los estudios mas utilizados es el
relacionado a los bioensayos denominados dosis-respuesta (DR). En los mismos se tiene
por objetivo medir y comparar la respuesta de las especies frente al efecto de dosis

crecientes de herbicidas, utilizando como variable respuesta la biomasa producida al
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final del ensayo medida como peso seco. La relacion entre dosis de herbicida y
respuesta de la planta es de gran interés para entender y comparar la eficacia de
herbicidas (Gressel, 1985; De Prado & Cruz-Hipolito, 2009). La resistencia puede ser
cuantificada comparando valores experimentales derivados de biotipos resistentes y
susceptibles, y de manera similar puede ser cuantificada la tolerancia comparando
especies tolerantes y susceptibles. La metodologia empleada para la estimacion de estos
valores se basa en la construccion de curvas de dosis-respuesta (DR) (Knezevic et al.,
2007). Un parametro importante que se obtiene mediante estas curvas DR para cada
especie, es la dosis que causa un efecto del 50% en la reduccion de la variable respuesta
respecto al testigo no tratado, por lo que se denomina DEs, (dosis efectiva para causar
una reduccion del 50% en la variable respuesta). El valor de este parametro (DEs) sera
menor en especies susceptibles y aumentara a medida que las especies presenten mayor
grado de tolerancia. El indicador utilizado para comparar los diferentes grados de
tolerancia (o resistencia) entre especies (o biotipos) es el factor de tolerancia (o
resistencia). El valor del mencionado factor resulta del conciente entre la DEsy de la
especie tolerante (o biotipo resistente) y la DEsy de la especie susceptible (o biotipo
susceptible). De esta manera el Factor de tolerancia (o resistencia) indica el numero de
veces que es necesario aumentar la dosis de aplicacion de un herbicida en una especie
tolerante (o biotipo resistente) para alcanzar un control similar al obtenido en la especie
considerada susceptible (o biotipo susceptible) (Vitta ef al., 2004a).

En los ultimos afios a partir de relevamientos de malezas realizados en la zona
centro y sur de la provincia de Santa Fe se han registrado cambios en la flora de malezas
asociadas al cultivo de soja resistente a glifosato (RG) (Papa & Felizia, 2001; Tuesca et
al., 2001; Papa et al., 2002; Rodriguez, 2004; Vitta et al., 2004b; Nisensohn et al.,

2007; Puricelli et al., 2008; Dellaferrera et al., 2009; Puricelli & Faccini, 2009; Mas et
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al., 2010). Dentro de este gran grupo de especies se encuentran citadas Gomphrena
perennis ¢ Iresine diffusa, las cuales han sido catalogadas como naturalmente tolerantes
a la dosis de uso agronomico del herbicida glifosato (Papa & Felizia, 2001; Vitta et al.,
2004b; Nisensohn et al., 2007; Faccini et al., 2008; Puricelli et al., 2008). Ademas, un
aumento importante de sus densidades poblacionales ha sido registrado principalmente
en cultivos de soja RG en la zona centro y sur de la provincia de Santa Fe (Rodriguez,
2004; Dellaferrera et al., 2007; Puricelli et al., 2008; Dellaferrera et al., 2009).

En individuos de G. perennis en estado vegetativo el nivel de control alcanzado
con una dosis de 1400 g ia.ha” (dosis que se corresponde con la dosis de uso
agrondomico recomendada) fue del 53% (Nisensohn et al., 2007). S6lo con aplicaciones
de 4800 g ia.ha™ se logro un control adecuado que alcanzé el 88% (Nisensohn et al.,
2007). Los resultados obtenidos por Puriccelli y Faccini (2009) realizando ensayos
Dosis-Respuesta en 1. diffusa con el herbicida glifosato, indicaron que la DEs, fue de
2078,5 y 2322,8 g ia.ha™' para los estados vegetativo y reproductivo respectivamente,
mientras que la DEgy fue de 3820 y 3930 g ia.ha™' para los estados vegetativo y
reproductivo respectivamente. Ademas, I. diffusa no ha sido controlada adecuadamente
con herbicidas que poseen sitios de accion diferentes al glifosato (Faccini & Puricelli,
2007; Faccini et al., 2008). Bajos porcentajes de control fueron obtenidos con los
herbicidas 2,4-D y metsulfuron-methyl + dicamba en I. diffusa tanto en estado de
desarrollo reproductivo como vegetativo (Faccini & Puricelli, 2007; Faccini et al.,
2008).

Si bien los citados antecedentes demuestran una baja suceptibilidad a glifosato
tanto para G. perennis como 1. diffusa, estos estudios no han sido llevados a cabo bajo
las mismas condiciones de crecimiento. Ha sido citado en numerosas oportunidades que

las condiciones ambientales bajo las cuales un individuo se desarrolla tienen influencia
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en la respuesta a la aplicacion del herbicida, por lo que las relaciones dosis-respuesta
pueden presentar grandes variaciones dependiendo de las condiciones de crecimiento en
las que se ha realizado el ensayo (Vitta er al., 2004a). Por otra parte, en los ultimos afios
la Cooperativa Agricola de San Justo ha recibido en reiteradas oportunidades llamados
de atencion por parte de técnicos y productores de la region sobre la falta de efectividad
del glifosato para controlar a G. perennis (Vignatti, O., comunicacion personal). Es
necesario remarcar que aunque esta especie en particular ha sido catalogada como
tolerante, no han sido efectuados estudios considerando diferentes genotipos de la
misma especie que permitan definir si es “naturalmente” tolerante o existe alguna
diferencia en la susceptibilidad al glifosato de las poblaciones de esta localidad en
particular respecto a poblaciones desarrolladas en otros ambientes.

Las variaciones en las condiciones de crecimiento bajo las cuales tanto G.
perennis como I. diffusa fueron caracterizadas como malezas tolerantes imposibilitan
realizar una comparacion de la respuesta al herbicida entre las mismas. Por esta razon el
objetivo de este capitulo serd comparar la efectividad del herbicida glifosato para
controlar individuos de G. perennis e I diffusa desarrollados bajo condiciones
homogéneas de crecimiento y analizar comparativamente, bajo las mismas condiciones,

el comportamiento de poblaciones de G. perennis provenientes de diferentes ambientes.
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MATERIALES Y METODOS

Material Vegetal: se trabajé con 3 especies de Amarantaceas consideradas malezas.
Semillas de G. perennis, I. diffusa y Amaranthus quitensis H.B.K. fueron cosechadas a
madurez desde individuos que crecieron en campos dedicados a agricultura ubicados
cerca de la localidad de Esperanza, departamento Las Colonias, Provincia de Santa Fe,
Argentina (31° 26” S; 60° 56’ O). Gomphrena perennis e I. diffusa son las especies
consideradas tolerantes al herbicida glifosato, por lo cual Amaranthus quitensis fue
incluida en este estudio por ser considerada una maleza susceptible al mismo (Vitta et
al., 2000).

Para realizar la comparacion de efectividad del herbicida glifosato sobre
poblaciones de G. perennis provenientes de diferentes ambientes se utilizaron semillas
de las siguientes localidades: a) poblacion Vera (VR) ubicada en proximidades de la
Laguna Cueva del Tigre (29° 23” S; 60° 30’ O), departamento Vera, Provincia de Santa
Fe, y b) poblacioén San Justo (SJ), ubicada en campos cultivados cercanos a la localidad
de San Justo (30°49° S; 60° 46' O ), departamento San Justo, Provincia de Santa Fe.

La poblacion Vera (VR) corresponde a un ambiente silvestre. Esta poblacion se
desarrolld en condiciones de montes algo modificados por accion antrdpica pero en
campos que nunca fueron dedicados a la agricultura, ademas se encuentra alejado mas
de 50 km de zonas cultivadas que hayan sufrido aplicaciones de glifosato. La poblacion
San Justo (SJ) corresponde a una poblacion desarrollada en una zona netamente agricola
en campos con larga historia de cultivo bajo sistema de siembra directa de soja resitente
a glifosato (RG), donde se comporta como una maleza muy problematica (Vignati, O.,

comunicacion personal).
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Las semillas de todas las poblaciones, tanto de cada especie como de las
diferentes poblaciones de una misma especie, fueron germinadas en papel filtro
humedecido en cajas de petri. Las plantulas fueron plantadas en macetas plasticas de 1
litro (1 planta por maceta) conteniendo como sustrato arena y regadas diariamente con
solucion Hoagland (100%). El ensayo fue realizado en la sala de crecimiento de la
FCA-UNL (condiciones de 14 horas de luz con 450 umol m? s' de radiacion
fotosintéticamente activa y un termoperiodo de 25/18 °C dia/noche; humedad relativa de
60% (£5%)).

Herbicida: fue usado glifosato como sal Isopropilamina , formulacién comercial al
48% (Estrella®).

Ensayo Dosis-Respuesta: los tratamientos herbicidas fueron aplicados en todas las
poblaciones cuando las plantas alcanzaron los 15 cm de altura del eje principal y 4-5
nudos con hojas expandidas en promedio. Este tamafio de planta fue obtenido a los 30
dias desde la emergencia para las especies G. perennis y A. quitensis y a los 50 dias
desde la emergencia en 1. diffusa. La aplicacion fue realizada mediante un equipo
pulverizador equipado con tanque de CO, para trabajo a presion constante de 200 kpa
con boquilla TeeJet 80.02.E.VS. Los tratamientos consistieron en la pulverizacion de 8
soluciones de diferentes dosis de glifosato, las que fueron preparadas con dilucion de 0;
0,78; 1,56; 3,125; 6,25; 12,5; 25y 50 g ia.l' en agua desmineralizada para obtener una
concentracion equivalente a dosis de aplicacion de 0, 125, 250, 500, 1000, 2000, 4000,
8000 ml pc.ha™ respectivamente. Cada unidad experimental fue replicada 16 veces para
cada tratamiento. El peso seco (PS) por planta fue utilizado como indicador biologico
del crecimiento de las plantas para determinar la dosis efectiva para cada especie y
ecotipo. El PS aéreo por planta fue determinado 21 dias después de la aplicacion. Las

plantas fueron secadas en estufa a 60°C durante 3 dias.
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DEsy: La dosis de herbicida para inhibir el crecimiento de las plantas en un 50% (DE-sy:
reduccion del 50% del peso seco respecto al testigo no tratado) fue estimada para cada
especie y ecotipo de acuerdo al modelo de regresion no lineal ajustado a los datos
segun se describe en Knezevic et al. (2007).
Factor de Tolerancia (FTol): el FTol fue calculado a partir de la razén de los valores
DEsy a comparar (segiin corresponda entre especies o entre poblaciones de una misma
especie) utilizando la siguiente formula:
FTol e = DEsg e / DEs e sensible [4.1]

siendo FTol e el factor de tolerancia para la especie o poblacion considerada tolerante,
DEj5 e es la dosis para inhibir el 50% del peso correspondiente a la poblacion o especie
considerada como tolerante a glifosato y DEsy e sensible corresponde a la dosis para
inhibir el 50% del peso correspondiente a la poblacién o especie considerada como
sensible a glifosato.
Analisis estadisticos: los experimentos en sala de crecimiento fueron conducidos en un
disefio completamente aleatorizado. Se utilizaron 8 individuos por tratamiento, el
ensayo fue repetido 2 veces, y los datos fueron combinados para el analisis ya que no se
encontrd interaccion tiempo por tratamiento. Los datos fueron chequeados para
confirmar normalidad y homogeneidad de varianzas. Las respuestas fueron ajustadas a
modelos de regresion no lineal (Ritz & Streibig, 2005). Una funcion de Weibull tipo 1
de 4 parametros (Ritz, 2010) de la forma:

y=c+(d-c)exp [-exp [b(log x — log e)]] [4.2]
fue ajustada para la comparacion entre especies, donde ¢ es el limite inferior, d es el
limite superior y b es la pendiente relativa al punto de inflexion e. Para la comparacion

entre las poblaciones de G. perennis, VR y SJ, previamente al andlisis se utilizé la
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transformacion BoxCox para estabilizar la varianza de los dos set de datos y fue
ajustada una funcion logistica de 4 parametros (Streibig et al., 1993) de la forma:
y=c+[d-c/1+ exp[b(logx—loge)]] [4.3]

donde c es el limite inferior, d es el limite superior y b es la pendiente relativa al punto
de inflexion e. El andlisis de las curvas dosis-respuesta y los parametros estimados
(limites superior, inferior, pendiente y valores de dosis cuyo efecto provee un 50% de
inhibicion del crecimiento respecto al testigo no tratados (DEsg)) fueron determinados
utilizando el programa estadistico R mediante el paquete drc (Ritz & Striebig, 2005).
Los resultados estan representados graficamente de acuerdo al modelo no-lineal de
regresion logistica con mejor ajuste. El test de F para probar “falta de ajuste” fue
utilizado para verificar que los modelos mostraron un buen ajuste con los datos
experimentales (Ritz & Striebig, 2008; Onofti et al., 2010).

Debido a que los modelos de regresion no lineal de mejor ajuste no fueron
iguales para todos los genotipos ensayados, para la determinacion del FTol los valores
DEjs, fueron calculados utilizando un promedio ponderado de DEs, obtenidos en todos
los modelos de regresion no lineal ajustados. Este procedimiento se llevo a cabo segin
lo descrito por Buckland et al. (1997) y Kang et al. (2000), utilizandose el criterio AIC

basado en pesos de ajuste de cada modelo.

RESULTADOS

Comparacion entre especies: la funcion de Weibull tipo 1 (ecuacion [4.2]) mostrd un
ajuste significativo a los datos de las 3 especies (F = 1,46; P = 0,098). La Tabla 4.1

muestra los resultados obtenidos para los parametros de la funcion, las DEs, estimadas y
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el FTol calculado. Se encontraron diferencias altamente significativas entre los
parametros b, d y e (P < 0,01) pero no para el parametro c¢. Las curvas dosis-respuesta
obtenidas para cada especie son presentadas en la Figura 4.1. La DEs estimada en A.
quitensis fue significativamente menor a las otras especies (Tabla 4.1). Por otra parte la
DEsy en I diffusa y en G. perennis mostrd valores similares (Tabla 4.1). Tanto la
relacion FTol obtenida entre DEsy 1. diffusa / DEsy A. quitensis como entre DEsy G.
perennis | DEsy A. quitensis resultaron significativamente diferentes de 1 (Tabla 4.1).
Sin embargo, la relacion entre DEsy I diffusa / DEsy G. perennis no fue

significativamente diferente de 1 (FTol = 0,92; r = 0,428; P = 0,66).

Tabla 4.1 — Parametros obtenidos mediante el modelo de regresion no lineal de Weibull (ecuacion [4.2]) para cada
especie, para la variable “peso seco”. DEs, corresponde al valor estimado mediante la ecuacion [4.2] y Factor de
Tolerancia (FTol) correspondiente segun la ecuacion [4.1]. Valores entre paréntesis indican error estandar. Factor de
Tolerancia en negrita y cursiva indica valor significativamente diferente de 1 (P<0,001).

Parametros
Especie b | c | d | e DEs50 FTol

A. quitensis| 5,24 (1,07) 1,25(0,08) 6,62 (0,19) 0,207 (0,010)|0,192 (0,011) -
. diffusa| 1,60 (0,25) 1,22 (0,10) 5,21 (0,17) 0,535 (0,043)| 0,426 (0,038)| 2,21

G. perennis| 0,82 (0,082) 1,43 (0,15) 7,41 (0,18) 0,731 (0,074)| 0,466 (0,048) 2,43
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Curva DR - Comparacion entre especies
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Figura 4.1 — Curvas dosis-respuesta (DR) obtenidas mediante el modelo de regresion no lineal de Weibull
(ecuacion [4.2]) para cada especie, para la variable “peso seco”.

Comparacion entre las poblaciones VR y SJ de G. perennis: la funcion logistica de 4
parametros (ecuacion [4.3]) mostrd un ajuste significativo a los datos de ambas
poblaciones (F = 1,33; P = 0,22). La Tabla 4.2 muestra los resultados obtenidos para
los parametros de la funcion, las DEsy estimadas y el FTol calculado. Diferencias
significativas no pudieron ser detectadas entre los parametros » (P = 0,16), ¢ (P = 0,28)

y d (P = 0,07), pero si se encontraron diferencias en el parametro e (P < 0,0001). Las
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curvas dosis-respuesta obtenidas se muestran en la Figura 4.2. La DEs, estimada para la
poblacion silvestre VR fue significativamente menor que la estimada para la poblacion
SJ (Tabla 4.2). La relacion FTol obtenida entre DEsy G. perennis SJ / DEsy G. perennis
VR fue significativamente diferente de 1 (1 = 4,168, P < 0,0001), indicando la relacién

estimada que SJ es aproximadamente 3 veces mas tolerante que VR (Tabla 4.2).

Tabla 4.2 — Parametros obtenidos mediante el modelo de regresion no lineal Logistico (ecuacion [4.3]) para dos
poblaciones de G. perennis, (VR: localidad Vera, SJ: localidad San Justo) para la variable “peso seco”. DEs
corresponde al valor del parametro e estimado mediante la ecuacion [4.3] y Factor de Tolerancia (FTol)
correspondiente segun la ecuacion [4.1]. Valores entre paréntesis indican error estandar. Factor de tolerancia en
negrita y cursiva indica valor significativamente diferente de 1 (P<0,001).

Poblacion de Parametros
G. perennis b | c | d | e(DEs) FTol

VR (silvestre)(1,07 (0,13) 1,45 (0,15) 7,55 (0,25) 0,251 (0,029) -

SJ (agricola)| 1,49 (0,22) 1,85(0,17) 6,98 (0,21) 0,734 (0,077)| 2,91
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Curva DR - Comparacion entre poblaciones de G. perennis
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Figura 4.2 — Curvas dosis-respuesta (DR) ajustadas a los datos obtenidas mediante el modelo de regresion
no lineal logistico (ecuacion [4.3]) para 2 poblaciones de G. perennis (Vera vs. San Justo), teniendo en
cuenta la variable “peso seco”.
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b)

Lamina 4.1 - Individuos de a) A. quitensis, b) I. diffusa y c) G. perennis bajo el efecto de
dosis crecientes de glifosato en los experimentos llevados a cabo en sala de crecimiento
de la Facultad de Ciencias Agrarias (UNL).
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DISCUSION

Los ensayos dosis-respuesta llevados a cabo permiten indicar que G. perennis e
L. diffusa son relativamente tolerantes a glifosato, al ser comparada su respuesta frente a
una especie sensible a glifosato como A. quitensis. Teniendo en cuenta el FTol se
deberia aumentar la dosis de glifosato a aplicar aproximadamente tres veces tanto para
G. perennis como para I. diffusa con el fin de lograr el mismo control que en A.
quitensis. Debido a los peligros ecotoxicolégicos, resulta de gran preocupacion el
impacto que puede tener sobre el ambiente el uso repetido y/o indiscriminado de
cualquier tipo de agroquimico (UNL, 2010; Deytieux et al., 2012), por lo cual no es
recomendable como sugerencia incrementar la dosis para lograr un control adecuado.
Sin embargo, este nivel de tolerancia en ambas especies debe ser tenida en cuenta como
sefal de alerta para poner de manifiesto la necesidad de desarrollar programas de
manejo integrado para las mismas.

Se ha demostrado que la respuesta a un herbicida puede llegar a ser muy variable
no solo teniendo en cuenta el momento de aplicacion del herbicida (Knezevic et al.,
2010), sino también las condiciones de crecimiento en las cuales las plantas se han
desarrollado (Faccini & Puricelli, 2007). Los resultados obtenidos por Puriccelli &
Faccini (2009) para I. diffusa realizando ensayos dosis-respuesta con el herbicida
glifosato, indicaron que la DEs, fue de 2078,5 y 2322,8 g ia.ha™' para los estados
vegetativo y reproductivo respectivamente. La diferencia en la DE5( entre la bibliografia
y la obtenida en nuestro trabajo, puede ser atribuida a diferencias tanto en las
condiciones ambientales en las cuales se llevaron a cabo los ensayos como en el estado
de desarrollo de las plantas al momento de la aplicacion del herbicida. Puriccelli &

Faccini (2009) realizaron el ensayo al aire libre, comenzando en julio la siembra de
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semillas en las macetas y aplicando el herbicida aproximadamente 90 dias después de la
emergencia, sin especificar caracteristicas morfoldgicas de las plantas al momento de la
aplicaciéon. Lo mismo sucede con la respuesta obtenida en G. perennis; los valores
obtenidos por Nisenshon et al. (2007) en individuos en estado vegetativo hablan de una
dosis de 1400 g ia.ha” (dosis que se corresponde con la dosis de uso agronémico
recomendada) para el control del 50% mientras que en nuestro ensayo la dosis para ese
nivel de control fue marcadamente menor. Como en 1. diffusa, estas diferencias también
puede deberse a diferentes estadios de desarrollo al momento de la aplicacion del
herbicida, tanto como a las diferentes condiciones de crecimiento, principalmente de luz
y temperatura. Ademads, a diferencia de los mencionados trabajos, en nuestros
experimentos se regd diariamente con solucidn nutritiva, siendo este otro posible factor
responsable de las diferencias encontradas en la respuesta al glifosato. Mithila et al.
(2008) encontraron que una nutriciéon nitrogenada diferente durante el crecimiento
influye en la eficacia del glifosato en Chenopodium album L. Otro factor que también
afecta la performance del glifosato es el tamafio de las malezas al momento de
aplicaciéon  (Vanlieshout & Loux, 2000; Knezevic et al., 2010), por lo cual las
discrepancias entre nuestros resultados y la bibliografia posiblemente se deban a las
diferencias en las condiciones y tiempos de crecimiento. A pesar de estos valores de
DEj5 superiores en la bibliografia, se puede afirmar que ambas especies poseen factores
FTol similares a los encontrados para otras especies catalogadas como tolerantes al
herbicida glifosato respecto a especies sensibles. Tal es el caso de Canavalia ensiformis
(L.) DC., cuyos ensayos fueron llevados a cabo en camaras de crecimiento y en
similares condiciones a las utilizadas en nuestro estudio, con una DEsy de 315 g ia.ha!
(Cruz-Hipolito et al., 2009). Respecto al FTol calculado, éste no fue significativamente

diferente entre G. perennis e I. diffusa, por lo cual se puede sugerir que ambas especies
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toleran dosis similares de glifosato. Sin embargo, si se detectaron diferencias entre
ambas especies en el pardmetro superior del modelo ajustado. Esto demuestra que
existen discrepancias en el desarrollo de biomasa vegetativa entre ambas especies, ya
que los individuos testigos de G. perennis desarrollaron mayor biomasa que los testigos
de I diffusa. Este resultado se corresponde con los resultados del Capitulo 2, en el cual
G. perennis present6 una mayor tasa de crecimiento que /. diffusa en las etapas iniciales
de su crecimiento.

En el caso de la comparacion entre las dos poblaciones de G. perennis,
“agricola” (SJ) vs. “silvestre” (VR), los resultados obtenidos indican que existe una
susceptibilidad diferencial a glifosato entre ambas. La poblacion SJ presentd un FTol
aproximadamente tres veces superior a la poblacion VR. Sin embargo, a pesar de la
diferente susceptibilidad al herbicida mediante la comparacion de la DEs, los
parametros de las curvas fueron similares tanto para el limite superior (parametro d)
como para el inferior (parametro c), lo que indica que no hubo diferencias entre ambas
poblaciones en la biomasa producida tanto en los individuos testigo (sin aplicacién de
herbicidas) como en los individuos que recibieron dosis muy elevadas (tratamiento de
8000 g ia.ha™).

La definicion de “Tolerancia” indica que una especie debe ser naturalmente poco
sensible al herbicida (WSSA, 1998). Gomphrena perennis ha sido caracterizada como
maleza tolerante a glifosato (Nisensohn ef al., 2007; Puriccelli ef al. 2008) y en nuestro
trabajo también se arriba a la misma conclusion comparando diferentes especies. Pero
la comparacién entre poblaciones de G. perennis de ambientes contrastantes muestra
claramente que los niveles de tolerancia pueden ser muy variables, lo cual genera dudas
sobre su tolerancia. Aunque este resultado no es suficiente para definir que la poblacion

SJ sea “Resistente” a glifosato, debido a que nuestros ensayos fueron realizados en
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condiciones de crecimiento estrictamente controladas se puede sugerir como posible
causa del estatus de “maleza” de G. perennis la tolerancia incrementada de la
“poblacién agricola” respecto a la “poblacion silvestre”. Sin embargo, utilizar solo la
biomasa producida como variable respuesta para caracterizar la tolerancia al glifosato,
no permite determinar si existen otras caracteristicas morfoldgicas que puedan estar
involucradas en su comportamiento diferencial frente al herbicida. Baucom & Mauricio
(2008a), analizando caracteristicas morfologicas y genéticas en Ipomoea purpurea (L.)
Roth, determinaron diferentes niveles de tolerancia a glifosato entre poblaciones de esta
especie y demostraron que en ciertos ecotipos la mayor tolerancia es una caracteristica
adaptativa al herbicida. Si tenemos en cuenta la diferente susceptibilidad al mencionado
herbicida entre ambas poblaciones en G. perennis, se puede sugerir que posiblemente
exista un cambio adaptativo a condiciones agricolas en esta especie que le permite
tolerar dosis significativamente mayores que poblaciones desarrolladas en condiciones

silvestres.

CONCLUSION

Mediante la comparacion de la respuesta al herbicida entre las diferentes
especies se confirma la tolerancia a glifosato de G. perennis e 1. diffusa. Sin embargo,
existen discrepancias en los valores de los niveles de tolerancia de estas especies al
analizar diferente bibliografia. Esto demuestra la necesidad de una completa y correcta
caracterizacion de las condiciones de crecimiento y estado morfoldgico de las plantas
para poder ajustar modelos y obtener pardmetros que permitan determinar respuestas

diferentes, tanto entre especies como entre poblaciones provenientes de diferentes
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ambientes de una misma especie, frente al glifosato. De esta manera sera posible la
comparacion y/o extrapolacion de resultados entre diferentes experimentos.

La variable “peso seco” utilizada en los estudios dosis-respuesta depende del
crecimiento y desarrollo de los individuos analizados. Gomphrena perennis e 1. diffusa
presentan FTol similares, lo que determina que ambas especies son igualmente
tolerantes al herbicida. Sin embargo, debido a la diferencia en biomasa absoluta
desarrollada entre ambas especies, es posible sugerir la existencia de diferencias en la
morfologia vegetativa. Como ha sido expuesto en los capitulos 1 y 2, el andlisis
arquitectural de individuos puede poner de manifiesto diferencias tanto cualitativas
como cuantitativas en las estructuras desarrolladas. Una correcta determinacion de
estructuras morfologicas comparables mediante la metodologia propuesta por el analisis
arquitectural podria ser de utilidad para caracterizar las diferentes respuestas de las
plantas a los herbicidas. De esta manera, los datos arquitecturales podrian asignar mayor
objetividad a la caracterizacion de la tolerancia a herbicida, ya que aportaria otros tipos
de variables que no pueden ser obtenidas solamente teniendo en cuenta como variable
respuesta la produccion de biomasa.

Con relacion a G. perennis, la diferente susceptibilidad al mencionado herbicida
entre poblaciones desarrolladas en ambientes diferentes permite sugerir que
posiblemente exista un cambio adaptativo bajo condiciones agricolas en esta especie
que le permite tolerar dosis significativamente mayores que aquellas toleradas por
poblaciones desarrolladas en condiciones silvestres. Caracterizar desde el enfoque
arquitectural las diferentes poblaciones de G. perennis ayudard a determinar qué
factores estructurales son los responsables de la diferencia en la susceptibilidad a

glifosato entre las mismas.
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Capitulo 5
Estructura del sistema de ramificacion en G. perennis e I. diffusa bajo

aplicacion de glifosato

Resumen

En este capitulo, datos arquitecturales fueron utilizados para analizar la susceptibilidad
y las respuestas alométricas relacionadas con los efectos que la aplicacion del herbicida
glifosato produce en la estructura aérea de G. perennis e I. diffusa. Todos los individuos
de ambas especies sobrevivieron al tratamiento herbicida. Sin embargo, los resultados
del Indice de Susceptibilidad obtenido para las diferentes variables estudiadas muestran
que, comparativamente, G. perennis es menos afectada que I. diffusa. Mas aun, en
ambas especies fueron detectadas respuestas alométricas en la asignacion de destinos
meristematicos para las variables estudiadas. En este sentido, en G. perennis el Esfuerzo
Reproductivo seria el responsable de su tolerancia mientras que en I. diffusa lo seria el
Esfuerzo Vegetativo. Tanto el IS como las respuestas alométricas observadas indican
que un proceso de reiteracion adaptativa seria la responsable de la tolerancia a glifosato
en ambas especies. Sin embargo, las diferencias en la magnitud de las respuestas
alométricas demuestran que las especies difieren en la capacidad de respuesta frente al
efecto del herbicida glifosato. Estos resultados indican que en individuos provenientes
de semillas la magnitud de la tolerancia frente al tratamiento herbicida es mayor en G.
perennis respecto a 1. diffusa.

INTRODUCCION

Aunque en Argentina existen informes sobre la falta de efectividad del
glifosato sobre G. perennis e I. diffusa (Nisenson et al, 2007, Puricelli & Faccini,
2009), en ningln trabajo se han analizado las variaciones estructurales inducidas por la
aplicacion del mencionado herbicida. La arquitectura final de una planta esta
determinada por el plan estructural, sus variaciones a través de las distintas etapas

ontogenéticas y fenologicas, y las modificaciones que las condiciones ambientales
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generan sobre las mismas (Barthélémy & Caraglio 2007). Aunque el objetivo primario
del andlisis arquitectural es revelar el plan genéticamente determinado
para la elaboracion de la estructura de la planta, el mismo puede ser utilizado para
investigar cuanto puede la expresion de la arquitectura ser alterada por factores externos
(Seleznyova et al., 2003; Perreta, 2004). La integracién de informacioén genética, de
desarrollo y de ambiente durante la decision de producir cada nueva unidad estructural
le permite a las plantas lograr un nivel elevado de plasticidad en el desarrollo (Leyser,
2009). A través de su ciclo de vida, las plantas pueden ajustar su plan estructural de
acuerdo a las limitaciones ejercidas por el ambiente en el cual estdn creciendo. La
regulacion del sistema de ramificacion es un buen ejemplo de esto. La decision de
donde activar una yema axilar involucra la integracion de un amplio rango de factores
externos (ambientales) e internos (fisioldgicos y de desarrollo) (Leyser, 2009).

La aplicacion de herbicidas constituye una de las diversas limitaciones
ecoldgicas a las que son sometidas las malezas en el agroecosistema. Este factor puede
provocar una respuesta en la planta denominada “reiteracion traumatica” que consiste
en el crecimiento y desarrollo a partir de meristemas previamente dormidos o inhibidos
(en descanso) que inician un modelo similar al inicial (Hallé ef al., 1978; Tomlinson,
1982). Meusel et al. (1977), en Cirsium acaule, y Panigo et al. (2012), en Commelina
erecta L., observaron este proceso en individuos tratados con herbicidas. En este
sentido, el andlisis arquitectural resulta adecuado para interpretar patrones de respuesta
al tratamiento herbicida tanto en términos de morfologia cuantitativa como de
asignacion de destinos meristematicos, lo que permite relacionar qué caracteristicas
estructurales son responsables de la tolerancia.

Las especies de malezas varian en su susceptibilidad a herbicidas y hay una

creciente preocupacion debida al incremento de especies de dificil control con
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herbicidas, ya sean resistentes o tolerantes (Mueller er al., 2005). Las malezas
tolerantes, al ser dificiles de controlar, provocan que se eleven las dosis o se realicen
multiples aplicaciones del herbicida y usualmente también requieren la aplicacion de
una combinacion de herbicidas, lo que lleva a una elevada contaminacién del ambiente
e incremento de los costos de produccion (Mueller et al., 2005). Caracterizar los
fenotipos tolerantes es necesario para poder relacionarlos a las bases genéticas de la
tolerancia y comprender como mitigar estos efectos (Baucom & Holt, 2009). Aunque en
el capitulo anterior, mediante ensayos dosis-respuesta, ha sido comprobada la tolerancia
a glifosato de G. perennis e I. diffusa, este tipo de estudios no permiten determinar qué
caracteristicas estructurales son las responsables de esta respuesta. Para este fin,
analizar la susceptibilidad calculada en base a pardmetros estructurales permitiria
cuantificar y comparar la proporciéon en que un individuo es afectado por el herbicida
desde otra perspectiva.

Relaciones complejas e integracion de caracteristicas vegetativas y reproductivas
no pueden ser examinadas por la simple separacion de biomasa en partes reproductivas
y no reproductivas (Bonser & Aarssen, 1996). Consideraciones mas detalladas de
funciones vegetativas y reproductivas pueden ser obtenidas interpretando el ciclo de
vida en términos de produccion y distribucion de meristemas (Bonser & Aarssen, 2006).
Segiin lo desarrollado anteriormente, en el Capitulo 2, el enfoque arquitectural ha
mostrado ser una herramienta objetiva mediante la cual los destinos meristematicos R
(reproductivos), V (vegetativos) e I (inhibidos) pueden ser determinados. Examinar
patrones de alometria entre estas variables es un método efectivo para estimar el cambio
en la asignacion relativa de meristemas en respuesta a diferentes condiciones de
crecimiento (Miiller et al., 2000). La determinacion de relaciones alométricas tanto para

caracteristicas vegetativas como reproductivas ha sido utilizada en plantas herbaceas
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para revelar respuestas funcionales a diferentes disponibilidades de recursos (Bonser &
Aarssen, 2003). Existe un consenso emergente en que a los patrones de distribucion, los
cuales fueron originalmente conceptualizados y analizados como relaciones (ej. relacion
materia seca tallo: materia seca raiz), es mejor analizarlos y comprenderlos
alométricamente (Weiner er al., 2009). La asignacion de recursos en una planta es
frecuentemente alométrica en un sentido amplio: la asignacion cambia a medida que la
planta crece. Por lo tanto, cualquier factor que afecte la tasa de crecimiento
inevitablemente afectara la distribucion de meristemas.

En este capitulo, datos arquitecturales seran utilizados para analizar la
susceptibilidad y las respuestas alométricas relacionadas con los efectos que la
aplicacion del herbicida glifosato produce en la estructura aérea de G. perennis e I.
diffusa. El objetivo de este trabajo es identificar cambios estructurales inducidos por el
herbicida glifosato en ambas especies, teniendo en cuenta tanto el efecto sobre las
caracteristicas estructurales como los cambios en la asignacion de destinos

meristematicos.

MATERIALES Y METODOS

Material Vegetal: el estudio se realizo en plantas de G. perennis e 1. diffusa obtenidas
de semillas de diferentes poblaciones ubicada en campos cultivados localizados del
departamento las colonias (Santa Fe, Argentina). (31°26’S; 60°56’0). Las semillas
fueron germinadas en papel filtro humedecido en cajas de petri. Las plantulas fueron
plantadas en macetas plasticas de 3 litros (1 planta por maceta) conteniendo arena como

sustrato y regadas diariamente con solucion Hoagland (100%). El ensayo fue realizado
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en la sala de crecimiento de la FCA-UNL (condiciones de 14 horas de luz con 450 umol
m™ 5™ de radiacion fotosintéticamente activa y un termoperiodo de 25/18 °C dia/noche;
humedad relativa de 60% (£5%))).

Herbicida: para este ensayo fue utilizado glifosato como sal Isopropilamina,
formulacion comercial al 48% (Estrella®). Para la aplicacion del tratamiento herbicida
se utilizo una dosis de 1200 g ia.ha™, equivalente a la dosis agrondémica de 3 1 de
producto comercial por hectarea recomendada para el glifosato (CASAFE, 2005).
Aplicacion del herbicida: se realizo la pulverizacion de glifosato cuando las plantas
presentaban 10 cm de altura, segin las recomendaciones agrondmicas existentes para
controlar a estas especies (CASAFE, 2005). El tratamiento herbicida fue aplicado
usando un equipo pulverizador equipado con tanque de CO, para trabajo a presion
constante de 200 kpa, con boquilla TeeJet 80.02.E.VS.

Representacion de la estructura de ramificacion: la metodologia AMAPmod fue
usada para representar la estructura topoldgica del sistema de ramificacion de ambas
especies utilizando un grafico de arboles multiesca (MTGs) segtn lo explicado en el

Capitulo 2.

Extraccién y calculo de variables: la base de datos MTG fue explorada usando el
software AMAPmod y el lenguaje de modelizacion AML (Godin y Guedon 1999). Las
siguientes variables fueron extraidas para cada categoria de ejes y para cada fecha: a) n°
de unidades de inflorescencia (UIF), b) longitud total de ejes (LE), ¢) n° de fitomeros
(FT), d) area foliar total (AF). El area foliar se estimo a partir de la ecuacion de
regresion obtenida previamente segin la metodologia expuesta en el Capitulo 2, entre el
producto de la longitud (limbo mas peciolo) y el ancho (mayor distancia) de la hoja y la

superficie real de la misma medida mediante el software analizador de imagenes
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ImageProplus®. Las variables Esfuerzo Reproductivo (ER), Esfuerzo Vegetativo (EV)
y Dominancia Apical (DA) fueron calculadas para cada especie y tratamiento segun la
metodologia expuesta en el Capitulo 2. Las mismas fueron utilizadas para caracterizar

el tipo de crecimiento de cada especie.

Analisis de Datos: para la comparacién entre especies de la respuesta al efecto
herbicida se utilizaron el Indice de Susceptibilidad y las relaciones alométricas entre
destinos meristematicos.

Indice de Susceptibilidad (IS): cada variable arquitectural extraida (Longitud de Ejes
(LE), Numero de Fitomeros (FT), Area Foliar (AF) y Numero de Unidades de
Inflorescencias (UIF), variables determinadas en Total y discriminados segin Orden
Topologico) fue utilizada para calcular el IS de cada especie, el cual fue determinado

para cada variable con la siguiente formula (Ecuacion 5.1):

IS. = [(Xec - Xeh)/xec] x 100 [ 5.1 ]

donde IS, es el Indice de Susceptibilidad para la especie e, X es el valor medio para
cada variable para la especie e en el tratamiento control, xe, es el valor medio para cada
variable para la especie e en el tratamiento herbicida. De esta manera, el IS muestra el
cambio porcentual para cada variable del tratamiento herbicida con respecto al control.
Es decir que valores mas altos implican mayores diferencias del tratamento herbicida
con respecto al testigo. La proporcion fue usada, antes que una simple diferencia en
valores medios, para estandarizar el IS y facilitar su comparacion.

Los datos fueron analizados mediante el test de Shapiro-Wilks para comprobar

la normalidad de los mismos y la prueba de Levene fue utilizada para comprobar la
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homogeneidad de varianzas. Los resultados fueron analizados mediante analisis de la
varianza (ANAVA) y el test LSD de Fisher fue empleado como método de comparacion

de valores medios de susceptibilidad entre especies para las diferentes variables.

Asignacion de destinos meristemdticos y alometria: las relaciones entre destinos
meristematicos de las variables ER, DA e IR fueron analizadas utilizando un analisis de
ejes mayores estandarizados (SMA por sus siglas en inglés). El analisis SMA fue usado
para determinar la pendiente de la curva de regresion y detectar respuestas alométricas.

Los meristemas de cada individuo del tratamiento testigo y con herbicida para
cada especie fueron utilizados para determinar alometrias en la distribucion de
meristemas. Una relacion alométrica significativa es producida cuando la pendiente
(exponente de escalamiento) de la relacion entre el logaritmo de un destino
meristematico y el logaritmo de la suma de los otros dos destinos meristematicos difiere
de la isometria (Niklas, 1994). Una relacion isométrica entre destinos meristematicos
indica que la distribucion meristematica relativa es constante para todos los tamafios de
plantas. El uso de SMA minimiza la probabilidad de conclusiones erroneas debidas a
una pendiente reducida artificialmente por un modelo de regresion lineal (Clarke, 1980;
Warton et al., 2006). Se emplearon dos tipos de céalculos, uno para detectar el tipo de
respuesta alométrica en cada especie y otro para comparar la respuesta alométrica entre
especies.

Una diferencia significativa en la pendiente (b) de un SMA respecto de una
pendiente conocida () puede ser determinada con el siguiente estadistico (Clarke,

1980; McArdle, 1988):

T = [log(b)—log (B)]/((1-r)/(n-2))"" [5.2]
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donde #* es el cuadrado del coeficiente de correlacion entre el nimero de meristemas
asignados a un destino dado en los individuos testigos y el nimero asignado al mismo
destino por individuos bajo herbicida en una especie. El test estadistico 7' [Ecuacion 5.2]
sigue aproximadamente una distribucién “¢” con 2 + ((n — 2)/(1+0.5 %)) grados de
libertad. Cuando (PB) es igual a uno (el exponente de escalamiento de una relacion
isométrica), una diferencia significativa (P < 0,05) en un momento dado entre by J3
indica una alometria significativa en la distribucion de meristemas para la variable
ensayada (ER, DA o IR). De esta manera, en funcion de la ecuacion 5.2 se puede
determinar si existe una respuesta alométrica en cada especie.

Variacion en alometria entre especies es evidente si hay diferencias entre las
pendientes de las relaciones alométricas de los individuos bajo el tratamiento herbicida.
Una diferencia significativa entre las pendientes de los SMA (b; y b,), partiendo de que
cada regresion es calculada con el logaritmo de un destino meristematico vs. el
logaritmo de la suma de los otros dos, es testeada utilizando la ecuacion 5.3 (Clarke,

1980; McArdle, 1988):

T = [log (b)) —log (b2)]/[(1 = )my + (1 — X)) 2 [53]

donde *; es el cuadrado del coeficiente de correlacién de la relacion entre la asignacion
a un destino meristematico vs. la suma de los otros dos para la especie 1, y 1% es el
cuadrado del coeficiente de correlacion de la misma relacion para la especie 2. El test
estadistico 7T sigue aproximadamente una distribucion “#” con lo grados de libertad
calculados segiin McArdle (1988). Cuando la diferencia entre pendientes no es
significativa, la prueba de Wald (estadistico W) fue utilizada para determinar si existen

cambios en la posicion y/o elevacion de los SMA (Warton et al., 2006).
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RESULTADOS

Indice de Susceptibilidad:

En el andlisis comparado se detectaron diferencias significativas en el IS
calculado segun la ecuacion [5.1] entre las 2 especies para las variables arquitecturales
estudiadas. Los valores medios del IS para G. perennis e I. diffusa y las diferencias
minimas significativas se encuentran en la Tabla 5.1. Puede observarse que todos los IS
correspondientes al andlisis de los parametros en la planta entera (TOT; Tabla 5.1) de
las dos especies muestran valores cercanos o superiores al 50 %, a excepcion del FT de
G. perennis, mostrando un efecto importante sobre la arquitectura de la dosis utilizada

en este ensayo. Sin embargo, en ninglin caso se observd muerte de ejemplares tratados.

Tabla 5.1 — Valores medios del Indice de Susceptibilidad (IS) al glifosato de G. perennis ¢ I. diffusa para
las variables Longitud de Ejes (LE), nimero de Fitomeros (FT), area foliar (AF) y nimero de unidades de
inflorescencias (UIF). Para cada variable se muestran los valores del IS teniendo en cuenta el Total (TOT)
y discriminado para Eje Principal (EP), Ejes de 1% orden (O1) y Ejes de 2% orden (O2). DE: desvio
estandar. Valores en negrita indican diferencias significativas entre especies para cada variable y
topologia mediante el test LSD de Fisher. DMS: diferencia minima significativa a 0,01 nivel de
significacion. F: valor calculado del test de F'y P: significancia estadistica de F.

G. perennis I. diffusa
Variable Topologia IS DE IS DE F P DMS
TOT 69,83 6,48 87,44 6,6 21,74 < 0,001 11,96
LE EP 51,58 3,39 78,01 3,59 171,77 < 0,001 6,39
O1 71,08 3,13 91,07 4,28 85,26 < 0,001 6,86
02 67,22 16,57 80,58 35,96 0,80 0,396 47,29
TOT 42,43 13,01 70,6 13,8 13,24 0,004 24,53
FT EP 4,75 6,9 27,23 9,95 20,68 0,001 15,66
O1 31,33 7,28 63,88 8,67 49,54 < 0,001 14,65
02 44,85 9,67 78,9 13,61 24,95 0,005 21,6
TOT 56,87 8,81 80,19 7,65 23,93 < 0,001 15,1
AF EP 31,9 2,77 59,95 5,14 138,52 < 0,001 7,55
O1 49,75 1,67 86,19 4,96 290,93 < 0,001 6,76
02 78,59 9,7 80,02 18,36 0,03 0,869 26,87
TOT 53,04 12,3 93,82 7,52 48,00 < 0,001 18,65
UIF EP 13,33 6,32 100 0 169,00 < 0,001 21,13
o1 33,96 2,78 98,6 1,68 237,80 < 0,001 4,2
02 53,52 10,07 95,06 6,01 75,35 < 0,001 15,16
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Asignacion de destinos meristemdticos y alometria:

Los coeficientes de SMA obtenidos para ER, EV y DA de cada especie se
encuentran en la Tabla 5.2.

El ER (Figura 5.1a) mostr6 una correlacion positiva en ambas especies. Tanto
para G. perennis como I. diffusa se detectaron respuestas alométricas significativas ( 7=
159,6 ; P <0,0001 ; Ecuaciéon [5.2]). La magnitud de la pendiente de la relacion
alométrica entre destinos meristematicos para ER no mostré diferencias significativas
entre especies ( T = 2,488 ; P = 0,115 Ecuacion [5.3]). Sin embargo, si mostraron
diferencias significativas en la comparacion de la elevacion ( W = 3474 ; P < 0,0001)
como también en la ubicacion ( W = 57,59 ; P < 0,0001). La magnitud de la pendiente
para el ER fue significativamente mayor a 1 tanto en G. perennis (*= 0,69 ; pendiente
= 1,83 ; Intervalo de Confianza (IC) 95% = [1,58 ; 2,11] ; P < 0,0001) como en I
diffusa (r2= 0,88 ; pendiente = 2,09 ; IC 95% =[1,92 ; 2,29] ; P <0,0001).

El EV (Figura 5.1b) mostrd una respuesta alométrica debida al tratamiento
herbicida en . diffusa, pero en G. perennis la respuesta fue isométrica. La magnitud de
la pendiente para el EV fue significativamente menor a 1 para I diffusa (r*= 0,98 ;
pendiente = 0,91 ; IC 95% =[0,88 ; 0,94] ; P < 0,0001), mientras que en G. perennis la
pendiente no fue significativamente diferente de 1 (r2= 0,90 ; pendiente = 1,079 ; IC
95% = 10,99 ; 1,17] ; P = 0,07). Ademas, la magnitud de la pendiente de la relacion
entre destinos meristematicos para EV mostr6 diferencias significativas entre ambas
especies ( 7= 12,61 ; P =10,00038 ; Ecuacion [5.3]).

La DA (Figura 5.1c) mostré6 una respuesta alométrica con el tratamiento
herbicida en ambas especies. Tanto para G. perennis como I. diffusa se detectaron

respuestas alométricas significativas (7' = 49,29 ; P <0,0001 ; Ecuaciéon [5.2]). La
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magnitud de la pendiente para el DA fue significativamente menor a 1 tanto para .
diffusa (r2= 0,98; pendiente = 0,94; IC 95% =1[0,91 ; 0,97] ; P < 0,0001), como para G.
perennis (r2= 0,78 ; pendiente = 0,649 ; IC 95% =[0,57 ; 0,73] ; P < 0,0001). Ademas,
se detectaron diferencias significativas en la magnitud de la pendiente entre ambas

especies (7'=28,38 ; P <0,0001 ; Ecuacion [5.3]).
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Tabla 5.2 Coeficientes de SMA determinados en G. perennis ¢ I. diffusa para las diferentes relaciones
entre destinos meristematicos (Esfuerzo Reproductivo (ER), Esfuerzo Vegetativo (EV) y Dominancia

Apical (DA)).
G. perennis l. diffusa
elevacién Pendiente elevacién pendiente
ER -2,79549 1,83027 -4,5614 2,0951
EV -1,06494 1,07981 -0,2887 0,9121
DA 1,04974 0,64927 0,5564 0,9421
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o p—

3

2

2
)
< o
g8 &4
g
>

8 |

8 |

o O
I [ [ [ [
100 200 500 1000 2000

Rl [log scale]

c) Dominancia Apical

1000 2000
|
[¢]

I llog scale]
500
|

T T T T T T
20 50 100 200 500 1000

VR [log scale]

Figura 5.1 — Modelos de ejes mayores estandarizados (SMA) de las relaciones alométricas: a) Esfuerzo
Reproductivo (en pagina anterior), b) Esfuerzo Vegetativo y ¢) Dominancia Apical. Gomphrena perennis
(datos = 0 , modelo SMA ajustado a los datos = linea azul) e I. diffusa (datos = A , modelo SMA ajustado
a los datos = linea amarilla ). R: meristemas que desarrollaron estructuras reproductivas, V: meristemas
que desarrollaron estructuras vegetativas, I: meristemas inhibidos que no desarrollaron estructuras.
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Lémina 5.1 - Detalle de algunos efectos del glifosato que se observaron durante los experimentos. a) y b) Yema
apical (I) del eje principal de I. diffusa que no llegd a producir estructura reproductivas, y yemas axilares (II)
que quedaron inhibidas por el efecto del glifosato; c¢) UIF axilar (I), UIF accesoria (II) y rama accesoria (III)
en G. perennis; d) Apice del eje principal en G. perennis presentando su UIF correspondiente (I); e) raices
adventicias (flecha) en un nudo de un eje de primer orden de G. perennis (tinica observacién en todos los ensayos).
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DISCUSION

La tolerancia a herbicida ha sido definida como la capacidad de una maleza de
sobrevivir y reproducirse luego de la aplicacion del agroquimico a la dosis agrondmica
recomendada (WSSA, 1998). En nuestro estudio, todos los individuos de ambas
especies sobrevivieron al tratamiento herbicida. Sin embargo, los resultados del IS
obtenido para las diferentes variables estudiadas muestran que, comparativamente, G.
perennis es menos afectada que 1. diffusa. El desarrollo de los individuos de I. diffusa
bajo el tratamiento herbicida fue fuertemente afectado en la produccion de UIF (IS > 90
%), incluso ningun eje principal llegd a florecer (IS = 100; Tabla 5.1), lo cual muestra
que la posibilidad de alcanzar la reproduccion sexual, aunque no esta inhibida, resulta
muy afectada por el glifosato para esta especie. Se ha reportado que Abutilon
theophrasti Medik.sufre una reduccion de biomasa del 90% luego de una aplicacion de
0,84 kg ia.ha” de glifosato en comparacién con plantas no tratadas; sin embargo las
plantas producen estructuras reproductivas y semillas viables (Hartzler & Battles,
2001). Por otra parte, segun los resultados expuestos en el Capitulo 2, I. diffusa posee
individuos que duplican en altura y poseen mayor longitud de ejes de 1* orden respecto
a G. perennis. Sin embargo, teniendo en cuenta caracteristicas vegetativas, para I.
diffusa se obtuvieron valores de IS superiores al 80% para las mencionadas variables,
por lo cual es posible indicar que gran parte su habilidad competitiva esta
significativamente reducida por el efecto del glifosato. Gomphrena perennis es afectada
por el herbicida, pero los valores medios del IS son siempre significativamente menores
a los de I. diffusa. Aunque ambas especies han sido citadas como malezas tolerantes a
glifosato, s6lo han sido caracterizadas en funcion de ensayos dosis-respuesta
(Nisensohn et al., 2007; Puricelli et al., 2008; Puricelli & Faccini, 2009), y estos

resultados sugieren que /. diffusa posee mayor tolerancia a glifosato que G. perennis.
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Sin embargo, los ensayos dosis-respuesta ampliamente utilizados para caracterizar la
respuesta de una maleza frente a herbicidas, generalmente carecen de descripciones
morfologico-arquitecturales de las plantas involucradas en el estudio y se limitan a
realizar comparaciones teniendo en cuenta preferentemente la biomasa total producida.
De esta manera, los resultados obtenidos mediante el IS calculado sobre variables
estructurales permiten demostrar que, cuantitativamente, G. perennis €s menos
susceptible al tratamiento herbicida y, aunque es afectada su capacidad de generar
estructuras reproductivas, la aplicacion de glifosato no le impediria reproducirse
sexualmente ya que desarrolla el 50% de las UIF totales respecto al testigo no tratado.
En ecologia la tolerancia ha sido definida como una caracteristica que no
previene a la planta de ser dafiada, pero le permite compensar el dafio producido por
algun factor externo (Mauricio, 2000). Los patrones de asignacion de destinos para cada
yema deberian representar la estrategia de las plantas para maximizar su aptitud a
diferentes ambientes debido a que la asignacion relativa para cada destino potencial
directamente controla la asignacion hacia caracteristicas relacionadas a la aptitud tales
como crecimiento y reproduccion (Bonser & Aarssen, 1996). Diferencias en la
acumulacién relativa de un destino de meristemas (por ej. R) en relacion a la
acumulacioén de los otros destinos de meristemas (por ej. I + V) entre tratamientos
resulta en cambios en las relaciones alométricas entre los mismos (Bonser & Aarssen,
1996). De esta manera, las plantas cambian la asignacion relativa hacia diferentes
destinos de meristemas en respuesta a cambios en el ambiente en el cual se desarrollan.
Debido a que el glifosato es un herbicida que afecta principalmente zonas
meristematicas (Sprankle et al., 1975; Claus & Behrens, 1976; Gougler & Geiger, 1981;
Duke, 1996), en plantas tolerantes a este herbicida una respuesta alométrica entre

destinos meristematicos es esperable. Tanto en G. perennis como en I. diffusa fueron
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detectadas respuestas alométricas para las variables estudiadas. Sin embargo, los
coeficientes de alometria (Tabla 5.2) fueron significativamente diferentes entre ambas
especies. Estos resultados podrian indicar que el tipo y/o magnitud de la tolerancia,
expresada en términos de respuesta alométrica frente al tratamiento herbicida, es
diferente en G. perennis respecto a 1. diffusa.

Para el ER, teniendo en cuenta los coeficientes de alometria, no pudieron ser
detectadas diferencias entre especies en la pendiente pero si en su elevacion y ubicacion.
Estos resultados muestran que en términos relativos en G. perennis existe una mayor
asignacion de meristemas a reproduccion tanto bajo el tratamiento herbicida como en el
control. Ademas, la diferencia en elevacion y ubicacion indicaria que ambas especies se
diferencian en el umbral de meristemas vegetativos producidos para asignar recursos
hacia reproduccion. Ha sido demostrado que en plantas con multiplicacion vegetativa
los meristemas reproductivos no alcanzan niveles lo suficientemente elevados que
puedan llegar a comprometer el desarrollo vegetativo (Huber & During, 2001). La
mayoria de las plantas deben alcanzar un tamafio minimo antes de empezar a generar
estructuras reproductivas (Silvertown, 1991; Bonser & Aarssen, 2009). Diferencias en
el tamafio para reproduccion tiene importantes implicancias para la adaptacion de
plantas en diferentes ambientes. Condiciones ambientales que limitan el crecimiento o
incrementan la tasa de mortalidad pueden favorecer a especies que comienzan la
reproduccion a tamafios relativamente menores (Bonser & Aarssen, 2009). Por lo tanto,
el disturbio ocasionado por la aplicacion de herbicidas podria favorecer a especies como
G. perennis ya que posee mayor asignacion de meristemas a la reproduccion a tamafos
relativamente menores a los de 1. diffusa, al menos en lo que respecta a los individuos
provenientes de semillas. Ademdés, bajo el tratamiento herbicida hubo una gran

proporcion de individuos de 1. diffusa que no desarrollaron estructuras reproductivas.
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Esto podria estar relacionado a los resultados obtenidos para el EV. La linea de
regresion para EV en I. diffusa muestra que relativamente asigna mas meristemas hacia
el crecimiento vegetativo respecto a G. perennis. Ademas, en I. diffusa se observa una
respuesta alométrica menor a 1 para el EV, mientras que en G. perennis no se observo
una respuesta que se diferencie de la isometria. Estos resultados indican que bajo el
efecto del glifosato 1. diffusa prioriza la asignacion de meristemas hacia estructuras
vegetativas, lo que no ocurre en G. perennis. Ha sido sefialado para casos de plantas que
se reproducen sexualmente pero que también cuentan con algin tipo de reproduccion
vegetativa, que bajo condiciones desfavorables priorizan la clonacion a la produccion de
estructuras reproductivas (Korner, 2004). En este sentido, la capacidad de multiplicarse
vegetativamente mediante estolones de I diffusa estaria en concordancia con los
resultados obtenidos. La alometria significativa indica que bajo efectos del tratamiento
herbicida esta especie estaria asignando mayor proporcion de meristemas hacia el
crecimiento vegetativo.

Teniendo en cuenta la DA, en G. perennis se observa que la magnitud de la
respuesta alométrica es diferente a la de I. diffusa, cuya respuesta alométrica, aunque es
significativa, estd mucho mas cercana a la isometria. Debido a que el glifosato es un
herbicida que afecta principalmente zonas meristematicas (Sprankle et al., 1975; Claus
& Behrens, 1976; Gougler & Geiger, 1981; Duke, 1996), ademas se puede indicar que /.
diffusa es mas afectada ya que bajo el efecto herbicida se observa en la Figura 5.1c que
existe mayor inhibicion de meristemas en esta especie que en G. perennis.

La variabilidad en la magnitud de las respuestas alométricas entre ambas
especies demuestra que las plantas difieren en su capacidad de respuesta frente al efecto
del herbicida glifosato, lo que se corresponde con la diferente susceptibilidad de ambas

especies teniendo en cuenta las caracteristicas morfométricas. En este sentido, en G.
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perennis el ER seria el responsable de su tolerancia mientras que en 1. diffusa seria el
EV. Es importante remarcar que /. diffusa aunque seria mas susceptible al glifosato que
G. perennis, presenta un EV alométrico, razéon por la cual la tolerancia estaria
relacionada a su desarrollo vegetativo. Ha sido reportado que 1. diffusa es una especie
invasiva en sucesiones secundarias en diferentes regiones del mundo (Kellman, 1980;
Castillo & Moreno-Casasola, 1996; Sanchez del Pino et al., 1999; Toledo & Salick,
2006; Ferri et al., 2009; Mas et al., 2010). Sin embargo, existen estudios que
determinaron una falta de correspondencia en los campos invadidos con esta especie y
presencia de sus diasporas al analizar el banco de semillas, por lo que se indicé que las
semillas serian las responsables de llegar a una zona pero la invasividad de esta especie
en esos campos seria consecuencia de la multiplicacion vegetativa (Etchepare &
Boccanelli, 2007).

Ha sido citado que bajo la aplicacion de herbicidas algunas especies presentan
una respuesta que se denomina “reiteracion traumatica”. Malpassi (2004) determin6 que
el comportamiento y ubicacion de yemas laterales y accesorias en Portulaca oleracea L.
son las responsables de que plantulas tratadas con herbicidas puedan continuar su
crecimiento a través del desarrollo de meristemas que se encontraban previamente
dormidos o inhibidos. Esta reiteracion de tipo oportunistica (Barthélémy & Caraglio,
2007) se debe al desarrollo de yemas que estaban inhibidas pero que, debido al dafio
producido por el herbicida se activan y repiten la estructura de la planta dafiada. Los
resultados obtenidos para G. perennis e I. diffusa sugieren que este tipo de respuesta por
reiteracion no sucede. La reiteracion no deberia involucrar una respuesta alométrica en
la distribucion de meristemas ya que solo “repite” la arquitectura del individuo.
Probablemente, este tipo de respuesta se obtenga con herbicidas con diferente modo de

accion, los denominados “de contacto”, como es el caso del herbicida Lactofen utilizado
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en P. oleracea estudiada por Malpassi (2004). Estos herbicidas s6lo dafian las partes de
la planta que interceptan la pulverizacion por lo cual seria posible que las plantas
puedan rebrotar rapidamente desde las yemas no afectadas y reiterar la estructura
danada (Figura 5.2). En el caso de plantas tolerantes a glifosato, herbicida que se
redistribuye dentro de la planta, es posible que ocurra una reiteracion de tipo adaptativa,
segin la definicion expuesta por Barthélémy & Caraglio (2007). Este concepto
involucra una respuesta debido a la limitacion de recursos que genera un cambio en
condiciones ambientales (en nuestro caso el herbicida) y no a la pérdida de estructuras
vegetativas como es el caso de la reiteracion traumatica. Un proceso de reiteracion
traumatica, al inducir el desarrollo de yemas inhibidas para reiterar la estructura dafiada
deberia modificar el orden topologico de ejes, debido a que la estructura se genera desde
yemas axilares (Figura 5.2).

Una respuesta de tipo traumatica podria ser caracterizada al analizar el IS para
cada orden de ramificacion, debido a que deberia disminuir la susceptibilidad (< IS) al
incrementar el orden de ramificacion. Es decir, si la estructura dafada es un eje de 1%
orden, el proceso de reiteracion traumatico va a dar origen a una estructura similar
(reiterada) pero topologicamente sera un eje de 2% orden, ya que surge desde yemas
axilares del eje portador (Figura 5.2). En este ejemplo, aunque el IS para el eje de 1%
orden sea alto (estructura dafada), el IS para el eje de 2% orden deberia disminuir
(estructura reiterada). Sin embargo, al observar los resultados del IS, tanto para G.
perennis como 1. diffusa, se observa que a mayor orden de ramificacion existe un mayor
IS (Tabla 5.1). Esta tendencia indicaria que la reiteracion no es de tipo traumatica. Esto,
sumado a la respuesta alométrica detectada que implica un cambio adaptativo en la
distribucion de meristemas, permite indicar que posiblemente una reiteracion de tipo

adaptativa seria la responsable de la tolerancia en ambas especies.
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reiteracion traumatica L desarrollo normal —> reiteracion adaptativa

@® EP

EP? o1

(b) (a) (c)

Figura 5.2 - Esquemas de los procesos de reiteracion traumatica (b) y reiteracion adaptativa (c), respecto al desarrollo normal de la planta (a) . En el caso de

una reiteracion traumatica se observa el desplazamiento de las categorias de ejes (categoria de ejes identificada segun color, ver referencias mas abajo) respecto
al orden de ramificacion original (orden topoldgico indentificado segun sigla, ver referencias mas abajo). En el caso de una reiteracion adaptativa no ocurrira
modificacion del orden topoldgico para cada categoria de eje pero existe una diferente distribucion relativa de destinos meristematicos expresada por una mayor
cantidad de estructuras reproductivas y menor cantidad de yemas desarrolladas respecto a la ramificacion original. A los fines didéacticos solamente se representa
un ortostico del EP y el desarrollo de una yema axilar del EP.

Referencias - categorias de ejes: == Eje Al, == Eje A2, = Eje A3; destino de yema desarrollada: —@ reproductivo, = vegetativo; ubicacion topologica
de ejes: eje epicotilar (EP), eje 1” orden (O1), eje 2 orden (02), eje 3 orden (03), eje 4° orden (04). Estructuras en linea entrecortada indica estructura dafiada.
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CONCLUSION

La morfologia de una especie bajo el efecto de un herbicida puede ayudar a
definir el grado de tolerancia de una maleza. El anélisis arquitectural comparativo
permitidé determinar las caracteristicas morfologicas que son las responsables de la
tolerancia a herbicida. Ademads permitid identificar el tipo de respuesta que caracteriza a
cada especie. Mientras que G. perennis prioriza la produccién de estructuras
reproductivas en I. diffusa la produccion de UIF resulta fuertemente inhibida. Sin
embargo, esta ultima especie responde alométricamente priorizando estructuras
vegetativas al ser expuesta al herbicida.

Los resultados del IS indican que, al considerar individuos desarrollados a partir
de semillas, G. perennis es menos susceptible al herbicida que /. diffusa. Sin embargo,
es importante remarcar que /. diffusa presenta un EV alométrico, razon por la cual la
tolerancia de esta ultima estaria relacionada a su desarrollo vegetativo. Ademas, tanto el
IS como las respuestas alométricas observadas indican que un proceso de reiteracion
adaptativa seria la responsable de la tolerancia a glifosato en ambas especies. Debido a
que I. diffusa posee la capacidad de multiplicarse vegetativamente serda necesario
conducir en el futuro estudios que determinen la efectividad del herbicida sobre
individuos clonados para asi poder establecer qué importancia tiene este tipo de
reproduccion en la dinamica poblacional de esta especie en campos cultivados con

aplicaciones intensivas de glifosato.
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Capitulo 6
Analisis arquitectural comparativo entre poblaciones de G. perennis de

habitats silvestres y agricolas

Resumen

En este capitulo se analizaron pardmetros arquitecturales que diferencian a dos
poblaciones de G. perennis provenientes de diferentes ambientes, agricola (SJ) vs.
silvestre (VR), y se relacionaron las caracteristicas estructurales con la respuesta
obtenida frente a la aplicacion del herbicida glifosato. Hasta el momento de aplicacion
del herbicida los individuos de VR y SJ no se diferencian en la mayoria de las variables
arquitecturales analizadas. Sin embargo, luego de la aplicacion, en etapas de
crecimiento mas avanzadas (plena floracién), ambas poblaciones se diferencian de
manera significativa en sus variables arquitecturales, tanto los testigos como en la
respuesta al herbicida. Gomphrena perennis parece haberse adaptado a una situacion
agricola particular, diferenciando genotipos con elevada tolerancia a glifosato (SJ) al ser
comparada con poblaciones desarrolladas en condiciones poco disturbadas (VR). Las
diferencias arquitecturales determinadas permiten considerar a estas poblaciones como
ecotipos diferentes. Sin embargo, las diferencias en la arquitectura cuantitativa entre VR
y SJ sugieren que estas caracteristicas pueden estar relacionadas no solamente con la
mayor tolerancia al glifosato sino también con una adaptacién a un ambiente agricola,
en el cual el glifosato aunque es un elemento del agroecosistema de gran importancia,
no es el tnico.

INTRODUCCION

Las malezas representan un material ideal para el estudio de la adaptacion y
evolucion debido a su dispersion desde ambientes naturales hacia los relativamente
recientes y nuevos tipos de habitats agricolas (Baker, 1974). La incursiéon o
colonizacién en un habitat agricola seguido por un incremento de tamafio poblacional o
densidad de una o varias especies de malezas puede resultar en poblaciones que
alcancen a ocasionar perjuicios econdmicos para la actividad agricola (Putwain et al.,

1982). El proceso de adaptacion que ocurre en “malezas” puede ser entendido teniendo
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en cuenta tres caracteristicas basicas de poblaciones de plantas: 1) variacién genética, 2)
sistema de cruzamiento y 3) fuerzas selectivas impuestas en las poblaciones de malezas
por las practicas agricolas (Cousens & Mortimer, 1995). Varios atributos propios le
permiten a las especies adaptarse y prosperar en los agroecosistemas: crecimiento
rapido, maduracion temprana, alta asignacion de recursos a reproduccion y facultad de
rebrotar desde sus estructuras de perennizacion (Patterson, 1985). Es decir, en primera
instancia, la aparicion de una maleza en un ambiente disturbado es simplemente la
explotacion de un ecosistema que resulta favorable para aquellos ‘“genotipos
preadaptados”; subsecuentemente, por seleccion estos genotipos se pueden modificar
substancialmente (Guglielmini et al., 2007). Los agroecosistemas difieren de los
ambientes naturales de donde provienen las malezas en varios aspectos. Se ha sugerido
que los habitat agricolas son ambientalmente mas homogéneos que los ambientes
naturales debido a la prediccion asociada al tipo de laboreo del suelo, siembra de
cultivos, momento de cosecha y otras caracteristicas ambientales (Barrett, 1991). La
competencia que ejerce un cultivo, es un hecho predecible, comparado con una sucesion
natural; la presion de seleccion que ejerce el control de las malezas por los herbicidas o
por un arado también difiere de aquellos factores naturales de mortalidad en el ambiente
natural (Cousens & Mortimer, 1995). Asi, el disturbio ocasionado por las actividades
agricolas selecciona de la flora silvestre no solamente especies preadaptadas sino
también ciertos genotipos preadaptados. Estos genotipos potencialmente pueden
constituir los ancestros desde los cuales van a evolucionar biotipos o ecdtipos de
malezas de una misma especie (Guglielmini et al., 2007). El proceso mediante el cual
una especie silvestre de un lugar determinado se convierte en una maleza pasa
desapercibido, en general, hasta el momento en que se expande y se convierte en

problematica.

165



La comprension o entendimiento de la adaptacion de especies a habitats
agricolas puede resultar en un mejor manejo de malezas (Jordan & Jannink, 1997).
Mohler (2001) sefiala que en malezas, encontrar ecotipos bien diferenciados no es algo
poco comun. La diferenciacion de ecdtipos adaptados a ambientes agricolas ha sido
reportada para algunas especies, como Senecio vulgaris L. (Leiss & Miiller-Schirer,
2001) y Stellaria media (L.) Cirillo (Sobey, 1987). Las fertilizaciones, barbechos, tipos
de cultivos y, en el caso particular de la soja resistente a glifosato (RG), las aplicaciones
intensivas de glifosato son disturbios ocasionados en los sistemas de produccion de
cultivos extensivos actuales y que pueden ser la causa de la diferenciacién de genotipos
de malezas.

Los resultados obtenidos en los ensayos dosis-respuesta (DR), expuestos en el
Capitulo 4, al comparar las poblaciones agricola (SJ) y silvestre (VR) de G. perennis
permitieron demostrar que se diferencian en su nivel de tolerancia frente al herbicida.
Sin embargo, mediante ensayos dosis-respuesta (DR) s6lo se tiene en cuenta el peso
seco final (variable respuesta) por lo que no es posible distinguir si estas poblaciones
poseen caracteristicas morfologicas que las diferencien y puedan ser consideradas
ecotipos diferentes. Ademas, cuando se realizan ensayos DR, los individuos son
caracterizados en el momento de aplicacion del herbicida solamente de manera
cualitativa (por ejemplo “estado de 4 hojas expandidas” o “10 cm de altura
aproximadamente™) sin realizar mediciones que permitan cuantificar objetivamente la
similaridad en la morfometria de las mismas. La metodologia del analisis arquitectural
permite el seguimiento dindmico de un individuo de manera no destructiva y permite
caracterizar objetivamente las diferencias cuantitativas entre individuos en diferentes
momentos de su desarrollo. Aunque la estructura de una planta resulta de procesos

repetitivos (White, 1979; Barthélémy, 1991), el crecimiento y desarrollo de una planta

166



varia en funciéon de factores oportunistas y factores deterministas, y de sus
interacciones. Mientras los factores deterministas (o genéticos) predisponen a una planta
hacia una arquitectura especifica, los componentes oportunistas causan su modificacion
en respuesta al ambiente (Seleznyova et al., 2002; Segura et al., 2009). Como fue
expuesto en el capitulo anterior, el analisis arquitectural resulta adecuado para su
aplicacion en ensayos DR, al complementar los resultados obtenidos mediante datos
morfoldgicos cuantitativos y caracterizar los individuos bajo condiciones de crecimiento
no limitantes o bajo el efecto de una fuerte limitaciéon a su crecimiento como es la
aplicacion de un herbicida. Debido a la diferente respuesta de las poblaciones de G.
perennis en los ensayos dosis-respuesta, la arquitectura de individuos de la poblacién
Vera (VR, habitat silvestre) y de la poblacion San Justo (SJ, habitat agricola) es
abordada comparativamente en este capitulo. Nuestro objetivo fue analizar los
parametros arquitecturales que diferencian las mencionadas poblaciones de G. perennis
y relacionar estas caracteristicas estructurales con la respuesta obtenida frente a la

aplicacion del herbicida glifosato.

MATERIALES Y METODOS

Material Vegetal: se utilizaron las 2 poblaciones de G. perennis (SJ y VR; Lamina 6.1)
seglin la metodologia expuesta en el Capitulo 4. Semillas de ambas poblaciones fueron
germinadas en papel filtro humedecido en cajas de petri. Las plantulas fueron
transplantadas en macetas plasticas de 1 litro (1 planta por maceta) conteniendo como
sustrato arena y regadas diariamente con solucion Hoagland (100%). El ensayo fue

realizado en la sala de crecimiento de la FCA-UNL (condiciones de 14 horas de luz con
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Léamina 6.1 - Diferentes ambientes en los cuales fueron coleccionados los diferentes ecotipos de
G. perennis. a) y b) hébitats naturales en el departamento Vera (Pcia. de Santa Fe). c¢) y d) habitas
agricolas con soja resistente a glifosato en departamento San Justo (Pcia. de Santa Fe).
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450 umol m™ s de radiacion fotosintéticamente activa y un termoperiodo de 25/18 °C
dia/noche; humedad relativa de 60% (+5%)). El experimento se realizé con un total de
128 plantas. Se trabajé con 16 plantas para cada condicion en cada ensayo, siendo que
para cada ecotipo (SJ y VR) se utilizé la condicion testigo (Tg = sin aplicacion de
herbicida) y glifosato (glph = tratamiento herbicida). El ensayo fue repetido 2 veces y
los datos fueron combinados para su analisis (32 plantas para cada ecotipo y condicion;
total 128 plantas).

Para la generacion de la ecuacion de calibracién del indice de Verdor (IndVrd)
con el contenido de clorofila (ver mas adelante), debido a que este experimento es
destructivo, fueron utilizados individuos obtenidos desde semillas de las mismas
poblaciones sembrados para este fin (25 para cada poblacion y tratamiento herbicida),
de los cuales fueron extraidas secciones de hojas del eje principal segun se menciona
mas abajo en la descripcion de este analisis.

Herbicida: fue usado glifosato como sal Isopropilamina, formulacion comercial al 48%
(Estrella®). Para el tratamiento herbicida se utilizd una dosis de 1200 g ia.ha™,
equivalente a la dosis agronomica de 3 L de producto comercial por hectirea
recomendada para el glifosato (CASAFE, 2005). El tratamiento herbicida fue aplicado
en ambas poblaciones a los 30 dias desde la emergencia, usando un equipo pulverizador
equipado con tanque de CO, para trabajo a presion constante de 200 kpa, con boquilla
TeelJet 80.02.E.VS.

Representacion de la estructura de ramificacion: ver metodologia Capitulo 2.

Datos Arquitecturales: la base de datos MTG fue explorada usando el software
AMAPmod y el lenguaje de modelizacion AML (Godin & Guedon, 1999). Se trabajo
comparativamente con 3 fechas que se corresponden con 15, 30 y 51 dias desde la

emergencia de plantulas. Debido a que a los 30 dias desde la emergencia se realizo la
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aplicacion de glifosato, para una mejor presentacion de los resultados las fechas fueron
expresadas respectivamente como 15 DAA (15 dias antes de la aplicacion herbicida),
MA (momento de aplicacion de glifosato) y 21 DDA (21 dias desde la aplicacion de
herbicida glifosato). Las variables a) n° de unidades de inflorescencia (UIF), b) longitud
de ejes (LG), ¢) n° de fitomeros (FT) y d) area foliar (AF) fueron extraidas para cada
categoria de ejes y para cada fecha segun lo expuesto en metodologia del Capitulo 2.
Ademas, se trabajo con datos de AF y UIF para cada rango (Rk, rango=nudo) del eje
principal, siendo RkO el nudo cotiledonar, y Rkl a Rkn el nudo 1 a n del eje principal.
El AF por rango del EP representa el area foliar unifacial de sus respectivas hojas
(mm?), mientras que el nimero de UIF por rango del eje principal representa todas las
UIF producidas por las ramificaciones originadas desde las yemas axilares de cada
rango respectivo.

Andlisis del Indicie de verdor (IndVrd): para las hojas ubicadas en los rangos 3
(Rk3), 4 (Rk4) y 5 (RkS5) del eje principal, de ambas poblaciones y condiciones (testigo
y tratamiento herbicida), se tomaron mediciones utilizando el clorofilometro SPAD-
502. Los valores fueron registrados para los dias 0 (T1), 5 (T2), 10 (T3), 15 (T4) y 20
(T5) desde el momento de aplicacion de glifosato. Todas las mediciones con SPAD, que
corresponden al denominado IndVrd, fueron obtenidas en el dia respectivo luego de 7
horas de luz (mediodia a un fotoperiodo de 14 hs en sala de crecimiento). El lado
adaxial de la hoja fue siempre ubicado hacia la ventana de emision del haz de luz del
instrumento y siempre fue evitada la vena media de la hoja. Se tomaron 6 mediciones
por hoja (una a cada lado de la vena media del tercio inferior, medio y superior; lamina
6.2). El valor SPAD utilizado en el analisis corresponde al promedio de las 6

mediciones para cada hoja. El criterio de seleccion de las hojas se baso en el hecho de
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Lamina 6.2 - Hojas de G. perennis mostrando el efecto de amarillamiento luego de 20 dias de la
aplicacion de glifosato. Las diferencias de color entre hojas fueron medidas mediante la obtencion del
Indice de Verdor segin se encuentra explicado en la metodologia.
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que las hojas Rk3 eran las hojas que se encontraban en mayor expansion al momento
de la aplicacion del herbicida. Las Rk4 son hojas de gran superficie foliar final pero que
se encontraban en proceso de expansion en ese momento. Las hojas Rk5 se encontraban
en estado de primordios foliares al momento de la aplicacion del herbicida y
completaron su expansion con posterioridad a la misma.

Medicion de contenido de clorofila - curva de calibracion del IndVrd: para generar
la ecuacion de calibracion, se emplearon hojas de diferentes posiciones topoldgicas del
eje principal como de diferentes estados de desarrollo, tanto del testigo como del
tratamiento herbicida. Los valores SPAD fueron tomados al mediodia e inmediatamente
fueron cosechadas las hojas y llevadas al laboratorio para la extraccion de clorofila. Para
la extraccion de clorofila, el tejido foliar fue extraido con un sacabocados de 12 mm de
didmetro del mismo lugar donde fue realizada previamente la medicion SPAD.
Mediciones de concentraciones absolutas de clorofila fueron realizadas utilizando un
espectrofotdmetro y extractos con acetona al 80% de tejido foliar, como ha sido descrito
por Arnon (1949). El extracto fue filtrado y se determind absorbancia a 645 nm y 663
nm con un espectrofotometro Hitachi®, con una resolucion del espectro de medicion de
0,1 nm de ancho de banda. Los contenidos de clorofila (clorofila a, clorofila b y
clorofila total) fueron calculados utilizando la ecuacion de Arnon (1949). Analisis de
regresion fueron llevados a cabo para determinar la relacion entre los valores SPAD y
los contenidos de clorofila en hojas de G. perennis de ambas poblaciones (VR y SJ).
Analisis estadistico: los resultados fueron analizados mediante un modelo lineal
general heterocedastico y, debido a las mediciones longitudinales sobre el mismo
individuo, con estructura de covariancia entre los errores. El test DGC (LSD de Fisher
modificado segiin DiRienzo et al. 2002) se utilizd para comparacion de medias. Este

procedimiento fue adaptado para contemplar las particularidades de la estructura de
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correlacion entre estimaciones emergente de los modelos mixtos. La aplicacion de este
procedimiento es recomendada por el gran numero de medias a comparar, ya que
asegura una interpretacion mas sencilla que la que puede obtenerse de la aplicacion de
un test tipo LSD de Fisher (Di Rienzo et al., 2002). Un analisis discriminante lineal fue
utilizado para diferenciar, en base a las variables seleccionadas, los grupos definidos a
priori (SJ Tg, SJ glph, VR Tg, VR glph), y poder representar a las observaciones en un
espacio donde las diferencias entre grupos sean maximas. El test ¢ de Student para
observaciones apareadas fue usado para testear diferencias entre los contenidos de
clorofila predichos por la ecuacion y la ecuacion general como fue descrito por Steel &

Torrie (1988).
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RESULTADOS

Comportamiento de los parametros arquitecturales

a) Longitud de Ejes

La informacion obtenida del andlisis del comportamiento de la longitud de ejes,
a los tres niveles a los que se trabajo, mostr6 diferencias significativas solo al final del
ensayo (21 DDA).
Longitud Total de Ejes (LGT): no fue significativa la interaccion triple Poblacion x
Condicion x Tiempo (F = 1,70; P = 0,18) ni la interaccion entre los factores Poblacion x
Condicion (F = 2,37; P = 0,12). S6lo se detectd interaccion significativa entre los
factores Poblacion x Tiempo (F = 11,86; P <0,0001) y entre los factores Condicion x
Tiempo (F = 85,38; P < 0,0001). En la Tabla 6.1 se encuentran los valores obtenidos
para LGT. Las diferencias observadas post-aplicacion (21DDA) fueron entre
condiciones en ambas poblaciones, con mayor LGT para los individuos

correspondientes al tratamiento testigo de SJ.

Longitud Eje Principal (LGEP): se encontrd6 una interaccion triple Poblacion x
Condicion x Tiempo significativa (F = 7,45; P <0,0001). Al final del ensayo (21 DDA),
se observan diferencias significativas entre las condiciones en ambas poblaciones, con
mayor LGEP en los individuos correspondientes a la condicion testigo de la poblacion

VR (Tabla 6.2).
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Tabla 6.1 — Valores medios de Longitud total de ejes (LGT), en mm, para cada Poblacion (Vera:
VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (15 DAA: 15 dias
antes de la aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida; 21 DDA: 21 dias después de

la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias significativas (0,05)
mediante el test DGC.

Poblacién | Condicion | Tiempo | LGT | E.E. |
SJ Tg 21 DDA 6925,91 311,93 A
VR Tg 21 DDA 5899,96 276,15 B
SJ Glph 21 DDA 3234,27 481,74 C
VR Glph 21 DDA 1135,37 164,16 D
SJ Tg MA 276,77 27,41 E
VR Tg MA 219,01 17,35 E
SJ Glph MA 286,81 25,18 E
VR Glph MA 278,44 25,4 E
SJ Tg 15 DAA 29,01 4,65 F
VR Tg 15 DAA 20,22 2,19 F
SJ Glph 15 DAA 28,96 5,05 F
VR Glph 15 DAA 29,57 6,21 F

Tabla 6.2 — Valores medios ajustados de Longitud del eje principal (LGEP), en mm, para cada
Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (15
DAA: 15 dias antes de la aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida; 21 DDA: 21
dias después de la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacion | Condicion | Tiempo | LGEP | E.E. |
SJ Tg 21 DDA 662,49 19,19 B
VR Tg 21 DDA 742,04 21,17 A
SJ Glph 21 DDA 393,03 50,37 C
VR Glph 21 DDA 228,29 27,12 D
SJ Tg MA 74,63 5,63 E
VR Tg MA 71,16 5,35 E
SJ Glph MA 81,76 5,70 E
VR Glph MA 77,28 5,30 E
SJ Tg 15 DAA 13,96 1,78 F
VR Tg 15 DAA 12,89 1,61 F
SJ Glph 15 DAA 15,1 2,22 F
VR Glph 15 DAA 16,32 2,42 F
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Longitud Ramificaciones de Primer Orden (LGOI): al igual que LGEP muestra una
interaccion triple Poblacion x Condicion x Tiempo significativa (F =4,19; P =0,0159).
Las diferencias significativas observadas 21 DDA fueron entre condiciones dentro de
cada poblacion. Los testigos de ambas poblaciones presentaron los valores mas altos y

no se diferenciaron estadisticamente entre si (Tabla 6.3).

Tabla 6.3 — Valores medios ajustados de Longitud de ejes de ler orden (LGO1), en mm, para
cada Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y
Tiempo (15 DAA, 15 dias antes de la aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida; 21
DDA: 21 dias después de la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblaciéon [ Condicién | Tiempo | LGO1 | E.E. |

SJ Tg 21 DDA 4634,5 173,83 A
VR Tg 21 DDA 4431,99 167,87 A
SJ Glph 21 DDA 2029,78 238,07 B
VR Glph 21 DDA 840,72 108,85 C
SJ Tg MA 198,06 16,22 D
VR Tg MA 145,44 12,84 D
SJ Glph MA 207,79 32,68 D
VR Glph MA 199,27 31,05 D
SJ Tg 15 DAA 14,99 2,33 E
VR Tg 15 DAA 7,33 1,36 F
SJ Glph 15 DAA 14,95 3,3 E
VR Glph 15 DAA 13,39 2,95 E

b) Area Foliar

Area Foliar Total (AFT): la interaccién triple Poblacién x Condicion x Tiempo fue
significativa (F = 5,58; P = 0,0041). No se encontraron diferencias en el AFT entre
poblaciones ni a los 15 DAA ni en MA; sin embargo hubo diferencias significativas
entre tratamientos en ambas poblaciones a los 21 DDA (Tabla 6.4). La mayor AFT se
obtuvo en el testigo de VR, sin embargo en el tratamiento herbicida para la poblacién SJ

se obtuvo mayor AFT respecto a la poblacion VR.
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Tabla 6.4 — Valores medios ajustados de area foliar total (AFT), en mm?®, para cada Poblacién
(Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (15 DAA: 15
dias antes de la aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida; 21 DDA: 21 dias después
de la aplicacién). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias significativas (0,05)
mediante el test DGC.

Poblacién | Condicién [ Tiempo | AFT | EE. |
SJ Tg 21 DDA 73386,44 3219,05 B
VR Tg 21 DDA 83800,05 3542,14 A
SJ Glph 21 DDA 42196,88 2180,97 C
VR Glph 21 DDA 35140,24 1879,29 D
SJ Tg MA 16726,65 1059,54 E
VR Tg MA 18136,77 1121,41 E
SJ Glph MA 16783,82 1090,84 E
VR Glph MA 20296,74 1244,10 E
SJ Tg 15 DAA 4691,94 407,62 F
VR Tg 15 DAA 5476,45 455,98 F
SJ Glph 15 DAA 4340,65 394,81 F
VR Glph 15 DAA 6068,91 502,15 F

Area Foliar Eje Principal (AFEP): fue significativa la interaccion triple Poblaciéon x
Condicion x Tiempo (F = 11,29; P < 0,0001). Los valores obtenidos para el AFEP se
encuentran en Tabla 6.5. Existen diferencias entre las poblaciones VR y SJ tanto 15
DAA como en MA y al final del ensayo. A los 21 DDA la mayor area foliar

corresponde a los individuos testigo de la poblacion VR.
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Tabla 6.5 — Valores medios ajustados de area foliar del eje principal (AFEP), en mm?, para cada
Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (15
DAA; 15 dias antes de la aplicacion, MA: momento de aplicacion del herbicida, 21 DDA: 21
dias después de la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacion |Tratamiento| Tiempo [ AFEP | E.E. |
VR Test 21 DDA 23752,99 664,57 A
VR Glph 21 DDA 16887,99 568,12 B
SJ Test 21 DDA 15862,61 541,79 B
SJ Glph 21 DDA 14358,20 529,57 C
VR Glph MA 12454,44 486,00 D
VR Test MA 11630,65 460,84 D
SJ Glph MA 9838,96 436,28 E
SJ Test MA 9531,89 417,28 E
VR Glph 15 DAA 4899,58 301,24 F
VR Test 15 DAA 4534,88 284,34 F
SJ Test 15 DAA 3595,36 253,12 G
SJ Glph 15 DAA 3409,30 253,39 G

Area Foliar por rango del Eje Principal (AFEPRk):

Para el area foliar en el rango 5 del eje principal (AFEPRkS) la interaccion triple
Poblacion x Condicion x Tiempo fue significativa (F = 9,18; P = 0,0027). Los valores
obtenidos se encuentran en Tabla 6.6. En el MA no se encontraron diferencias entre
Poblaciones y Condiciones. Al final del ensayo (21 DDA) se detectaron diferencias en
el AFEPRKS tanto entre los testigos como entre los tratamientos herbicidas de las

poblaciones VR y SJ (Figura 6.1 y 6.2).
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Tabla 6.6 — Valores medios de area foliar del rango 5 del eje principal (AFEPRKS), en mm?,
para cada Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y
Tiempo (15 DAA: 15 dias antes de la aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida; 21
DDA: 21 dias después de la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacion | Condicién | Tiempo | AFEPRk5 | E.E. |
SJ Tg 21 DDA 2607,31 235,61 B
VR Tg 21 DDA 4717,00 339,61 A
SJ Glph 21 DDA 1840,16 195,58 C
VR Glph 21 DDA 2388,42 226,64 B
SJ Tg MA 296,11 61,22 D
VR Tg MA 475,50 81,96 D
SJ Glph MA 388,60 74,63 D
VR Glph MA 622,17 98,49 D

Para el area foliar en el rango 4 del eje principal (AFEPRk4) la interaccion triple
Poblacion x Condicion x Tiempo fue significativa (F = 4,77; P = 0,009). En el MA se
encontraron diferencias entre ambas poblaciones, siendo mayor el AFEPRk4 para VR
respecto a SJ (Tabla 6.7); mientras que al final del ensayo (21 DDA), s6lo se detectaron
diferencias en el AFEPRk4 del testigo de VR respecto al resto (Figura 6.1 y 6.2).

Para el area foliar en el rango 3 del eje principal (AFEPRk3) la interaccion triple
Poblacion x Condicion x Tiempo no fue significativa (F = 1,15; P = 0,31). Tampoco se
obtuvieron diferencias significativas entre las interacciones dobles (Poblacion x
Tiempo: F = 2,51; P = 0,08; Poblacion x Condicién: F = 0,15; P = 0,69; Condicidon x
Tiempo: F = 2,19; P = 0,11). Si se detectaron diferencias significativas entre
Poblaciones (F = 62,41; P < 0,0001) y entre Tiempos (F = 562,04; P < 0,0001). En el
MA se encontraron diferencias entre ambas poblaciones, siendo mayor el AFEPRk3
para VR respecto a SJ. Al final del ensayo (21 DDA), existen diferencias en el
AFEPRk3 de VR condicion testigo respecto al tratamiento herbicida, mientras que en SJ
no se detectaron diferencias entre condicion testigo y tratamiento herbicida (Tabla 6.8,

Figuras 6.1 y 6.2).
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Tabla 6.7 — Valores medios de area foliar para el rango 4 del eje principal (AFEPRk4), en mm?,
para cada Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y
Tiempo (15 DAA; 15 dias antes de la aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida, 21
DDA: 21 dias después de la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacion | Condicion | Tiempo | AFEPRk4 | E.E. |
SJ Tg 21 DDA 4762,56 228,38 B
VR Tg 21 DDA 6624,66 275,86 A
SJ Glph 21 DDA 4064,92 214,67 B
VR Glph 21 DDA 4527,92 225,27 B
SJ Tg MA 2103,68 142,46 D
VR Tg MA 2678,9 163,52 C
SJ Glph MA 2353,17 156,55 D
VR Glph MA 2935,33 175,38 C
SJ Tg 15 DAA 69,13 19,81 F
VR Tg 15 DAA 109,91 25,85 E
SJ Glph 15 DAA 56,22 18,11 F
VR Glph 15 DAA 164,42 33,19 E

Tabla 6.8 — Valores medios de area foliar para el rango 3 del eje principal (AFEPRk3), en mm?,
para cada Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y
Tiempo (15 DAA: 15 dias antes de la aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida; 21
DDA: 21 dias después de la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacién | Condicion | Tiempo | AFEPRk3 [ E.E. |
SJ Tg 21 DDA 4707,03 209,92 B
VR Tg 21 DDA 6080,23 224,94 A
SJ Glph 21 DDA 4648,25 215,27 B
VR Glph 21 DDA 5447,43 222,06 B
SJ Tg MA 3899,82 199,17 C
VR Tg MA 4855,21 211,24 B
SJ Glph MA 4092,63 207,75 C
VR Glph MA 5154,18 218,65 B
SJ Tg 15 DAA 1009,71 136,54 E
VR Tg 15 DAA 1480,48 151,59 D
SJ Glph 15 DAA 1006,7 140,4 E
VR Glph 15 DAA 1683,72 159,96 D
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Figura 6.1 — Valores medios de area foliar (mm?”) a 21 DDA para cada rango del Eje Principal.
a) Condicion Testigo: SJ vs. VR, b) Tratamiento Glifosato: SJ vs. VR, c) Poblacion SJ: Tg vs.
Glph, d) Poblacion VR: Tg vs. Glph. Referencias: SJ (Poblacion San Justo, linea continua), VR
(Poblacion Vera, linea discontinua), Tg (Testigo, linea azul), Glph (tratamiento Glifosato, linea

roja).
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Figura 6.2 — Valores medios de area Foliar (mm?”) al momento de aplicacién (MA: linea verde)
y 21 DDA (linea azul y roja segun condicion) para cada rango del Eje Principal. a) Pobalcion
VR: Tg vs. Glph vs. MA, b) Poblacion SJ: Tg vs. Glph vs. MA, ¢) Momento de Aplicacion: SJ
vs. VR. Referencias: SJ (Poblacion San Justo, linea continua), VR (Poblaciéon Vera, linea
discontinua), Tg (Testigo, linea azul), Glph (tratamiento Glifosato, linea roja).
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¢) Fitomeros (FT)

Al igual que lo que sucedié con la longitud de los ejes s6lo se encontraron
diferencias significativas en el numero de fitomeros al final del ensayo (21 DDA) para
todos los niveles analizados.

Fitomeros Totales (FTT): la interaccion triple Poblacion x Condicion x Tiempo no fue
significativa (F = 2,09; P = 0,125). Los valores obtenidos para el FTT se encuentran en
Tabla 6.9. Al momento final del ensayo (21 DDA), se observaron diferencias
significativas en el tratamiento herbicida entre ambas poblaciones, sin embargo en la

condicion testigo las poblaciones no se diferenciaron en el FTT.

Fitomeros Eje Principal (FTEP): existe una interaccion significativa entre los tres
factores Poblacion x Condicion x Tiempo (F = 7,27; P = 0,0008). A los 21 DDA se
observan diferencias significativas en el tratamiento herbicida respecto al testigo para la
poblacion VR, mientras que en SJ no se observan diferencias en FTEP entre

condiciones (Tabla 6.10).

Fitémeros Ramificaciones de 1°" orden (FTOI ): existe una interaccion significativa entre
los tres factores: Poblacion x Condicion x Tiempo (F = 10,42; P < 0,0001). Al final del
ensayo (21 DDA), se observan diferencias significativas en el tratamiento herbicida
respecto al testigo en ambas poblaciones (Tabla 6.11). La poblacion VR, aunque en la
condicion testigo presenta el mayor valor de FTO1, bajo el efecto herbicida presenta el
menor valor de FTO1. Los valores en SJ fueron intermedios, siendo mayor el nlimero

de fitomeros en el testigo respecto al tratamiento herbicida.
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Tabla 6.9 — Valores medios de fitomeros totales (FTT) para cada Poblacion (Vera: VR y San
Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (15 DAA: 15 dias antes de la
aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida; 21 DDA: 21 dias después de la
aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias significativas (0,05)
mediante el test DGC.

Poblacion | Condicién | Tiempo | FTIT | EE. |
SJ Tg 21 DDA 629,25 2962 A
VR Tg 21 DDA 585,27 2954 A
SJ Glph 21 DDA 274,78 30,46 B
VR Glph 21 DDA 121,36 30,08 C
SJ Tg MA 45,36 2,21 D
VR Tg MA 38,73 2,20 D
SJ Glph MA 43,87 2,27 D
VR Glph MA 42,26 2,24 D
SJ Tg 15 DAA 18,74 0,95 E
VR Tg 15 DAA 17,74 0,95 E
SJ Glph 15 DAA 19,63 0,98 E
VR Glph 15 DAA 19,57 0,96 E

Tabla 6.10 — Valores medios de fitomeros del eje principal (FTEP) para cada Poblacion (Vera:
VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (15 DAA: 15 dias
antes de la aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida; 21 DDA: 21 dias después de
la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias significativas (0,05)
mediante el test DGC.

Poblacion | Condicién | Tiempo | FTEP | E.E. |
SJ Tg 21 DDA 11,19 0,18 B
VR Tg 21 DDA 12,00 0,18 A
SJ Glph 21 DDA 10,80 0,19 B
VR Glph 21 DDA 9,90 0,19 C
SJ Tg MA 7,00 0,09 D
VR Tg MA 7,38 0,09 D
SJ Glph MA 7,13 0,09 D
VR Glph MA 7,26 0,09 D
SJ Tg 15 DAA 5,56 0,08 E
VR Tg 15 DAA 5,75 0,08 E
SJ Glph 15 DAA 5,67 0,09 E
VR Glph 15 DAA 5,68 0,09 E
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Tabla 6.11 — Valores medios de fitobmeros de ramificaciones de 1% orden (FTO1) para cada
Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (15
DAA: 15 dias antes de la aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida; 21 DDA: 21
dias después de la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacion | Condicion | Tiempo | FTO1 | EE. |
SJ Tg 21 DDA 121,56 4,98 B
VR Tg 21 DDA 138,71 4,96 A
SJ Glph 21 DDA 85,65 5,12 C
VR Glph 21 DDA 58,28 5,05 D
SJ Tg MA 27,14 1,07 E
VR Tg MA 25,18 1,07 E
SJ Giph MA 27,08 1,10 E
VR Giph MA 27,30 1,09 E
SJ Tg 15 DAA 12,25 0,63 F
VR Tg 15 DAA 11,65 0,63 F
SJ Giph 15 DAA 13,22 0,65 F
VR Glph 15 DAA 12,48 0,64 F

Fitémeros Ramas de 2% orden (FT02): existe una interaccion significativa entre los tres
factores Poblacion x Condicion x Tiempo (F = 3,56; P = 0,0295). Los valores medios
obtenidos para FTO2 se encuentran en Tabla 6.12. Al final del ensayo (21 DDA), se
observan diferencias significativas en el tratamiento herbicida respecto al testigo en
ambas poblaciones. La poblacién VR bajo el efecto herbicida presenta el menor valor de
FTO2. En SJ se obtuvo el mayor numero de fitbmeros en la condicion testigo aunque no
se diferenciaron estadisticamente respecto a las plantas testigo de VR. Sin embargo,
bajo el tratamiento herbicida, SJ posee un valor de FTO2 significativamente mayor a

VR.
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Tabla 6.12 — Valores medios de fitomeros de ramificaciones de 2% orden (FTO2) para cada
Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (15
DAA: 15 dias antes de la aplicacion; MA: momento de aplicacion del herbicida; 21 DDA: 21
dias después de la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacion | Condicién | Tiempo | FTO2 | E.E. |
SJ Tg 21 DDA 351,16 13,06 A
VR Tg 21 DDA 336,97 12,72 A
SJ Glph 21 DDA 150,72 25,31 B
VR Glph 21 DDA 52,56 10,64 C
SJ Tg MA 11,11 1,44 D
VR Tg MA 6,04 1,05 D
SJ Glph MA 9,78 1,39 D
VR Glph MA 7,64 1,21 D
SJ Tg 15 DAA 0,9 0,4 E
VR Tg 15 DAA 0,26 0,2 E
SJ Glph 15 DAA 0,73 0,34 E
VR Glph 15 DAA 1,38 0,56 E

Fitomeros Ramas de 3 orden (FT03): solo fue evaluado a los 21 DDA, debido a que en
las fechas anteriores todavia no estaban desarrollados. No se encontrd una interaccion
significativa entre Poblacion x Condicion (F = 0,91; P = 0,341). Se diferencian
significativamente tanto las condiciones (F = 113,32; P < 0,0001) como las poblaciones
(F=14,42; P=0,0002) (Tabla 6.13). Entre poblaciones tanto el FTO3 de la condicién

testigo como FTO3 del tratamiento herbicida fue mayor para SJ.

Tabla 6.13 — Valores medios de fitobmeros de ramificaciones de 3® orden (FTO3) para cada
Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (21
DDA: 21 dias después de la aplicacion). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacion | Condicion | Tiempo | FTO3 | EE. |
SJ Tg 21 DDA 141,69 18,73 A
VR Tg 21 DDA 95,19 11,49 B
SJ Glph 21 DDA 28,2 7,91 C
VR Glph 21 DDA 0,39 0,18 D
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d) Unidades de Inflorescencia (UIF)
Este parametro se evalu6 sélo a los 21DDA que fue el momento en que las

plantas se encontraban en plena floracion.

UIF Totales (UIFT): no se encontrd una interaccion significativa entre Poblacion x
Condicion (F = 1,52; P = 0,22). Se detectaron diferencias significativas en UIFT en los
individuos testigo de ambas poblaciones (F = 19,77; P < 0,0001; Tabla 6.14). Ademas
se observaron diferencias significativas para el tratamiento herbicida (F = 246,65; P <
0,0001) entre ambas poblaciones, con mayor UIFT alcanzada en los individuos SJ

respecto a VR (Tabla 6.14).

UIF por rango del Eje Principal (UIFRk): s6lo en los rangos proximales del eje
principal (Rk 1 a Rk 4) no se detectd interaccion significativa entre los factores
Poblacion x Condicion (Rk 1: F=0,01 P=0,93 ;Rk2: F=3,22 P=0,07, Rk 3: F=
5,2exp'5 P=0,99;Rk4: F=0,11 P=0,74). Para los demas rangos del eje principal se
detectaron interacciones significativas (Rk 0: F=6,07 ; P=0,015; Rk 5: F=4,43 P =
0,037 ; Rk 6: F=79,49 P<0,0001; Rk 7: F=61,23 P<0,0001 ; Rk 8: F=24,82 P<
0,0001). Los valores medios ajustados de UIF y errores estandar obtenidos para cada

rango del eje principal se encuentran en la Tabla 6.14.
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Tabla 6.14 — Valores medios de unidades de inflorescencias (UIF), para cada rango del eje
principal (RkO a Rk&) y totales por planta, para cada Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ) y
Condicion (Testigo: Tg; Herbicida: Glph). EE: error estandar. Letras distintas indican
diferencias significativas (0,05) mediante el test DGC.

Rango Poblacién | Condicién | UF | EE. |
SJ Tg 31,09 5,01 A

RkO0 VR Tg 12,25 2,67 B
sJ Glph 4,5 1,46 C
VR Glph 0,1 0,05 D
SJ Tg 45,44 2,91 A

Rk1 VR Tg 35,28 4,89 A
SJ Glph 12,27 2,22 B
VR Glph 2,58 0,83 C
SJ Tg 40,09 284 A

Rk2 VR Tg 23,13 2,39 B
sJ Glph 10,2 2,24 C
VR Glph 1,03 0,39 D
SJ Tg 25,84 2,46 A

Rk3 VR Tg 14,34 2,35 B
SJ Glph 12,53 3,05 B
VR Glph 1 0,53 C
SJ Tg 42,06 268 A

Rk4 VR Tg 28,38 4,05 B
sJ Glph 13,1 3,08 C
VR Glph 1,32 0,59 D
SJ Tg 37,47 2,03 A

Rk5 VR Tg 37,91 3,14 A
SJ Glph 11,4 2,32 B
VR Glph 2,32 1,02 C
SJ Tg 13,13 1,04 B

Rk6 VR Tg 33,53 2,01 A
SJ Glph 6,67 1,52 C
VR Glph 2,16 0,62 D
SJ Tg 5,56 0,44 B

RK7 VR Tg 13,5 094 A
SJ Glph 4,87 0,93 B
VR Glph 1,42 0,42 C
SJ Tg 3,28 0,24 B

RK8 VR Tg 5,31 046 A
sJ Glph o 0,41 c
VR Glph 0,68 0,14 D
SJ Tg 247,72 12,07 A

UIF VR Tg 210,5 12,69 B

Totales SJ Glph 79,33 14,69 C

VR Glph 13,55 3,75 D
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A partir del analisis de la condicion testigo se observo que SJ posee mayor
UIFRk en los rangos proximales del EP (Rk 0 a Rk 4) mientras que VR posee mayor
UIF Rk en los rangos distales del EP (Rk 6 a Rk8) (Fig. 6.3a; Tabla 6.14); no se
encontraron diferencias significativas solo en el Rk 5. Respecto al tratamiento herbicida
también se puede observar que siempre fue mayor el UIF para cada rango del eje
principal en la poblacion SJ respecto a VR (Figura 6.3b). Ademas, el efecto del
tratamiento herbicida fue importante dentro de cada poblacion como se muestra en la
Figuras 6.3c y 6.3d, detectandose diferencias significativas en todos los rangos del eje

principal (Tabla 6.14).
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Figura 6.3 — Valores medios de nimero de unidades de inflorescencias (UIF) a los 21 dias
después del momento de aplicacion del herbicida para cada rango del Eje Principal. a) Testigo:
SJ vs. VR, b) Tratamiento Glifosato: SJ vs. VR, ¢) Poblacion SJ: Tg vs. Glph, d) Poblacion VR:
Tg vs. Glph. Referencias: SJ (Poblacion San Justo, linea continua), VR (Poblacion Vera, linea
discontinua), Tg (Testigo, linea azul), Glph (tratamiento Glifosato, linea roja).
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e) Analisis Multivariado

A partir del Analisis Discriminante Lineal se observa una tendencia a
diferenciarse tanto poblaciones como tratamientos (Figura 6.4) a partir de los
parametros arquitecturales analizados. Los 2 primeros ejes canonicos utilizados en el
grafico del espacio discriminante contienen el 97% de la variabilidad entre grupos. El
Eje Canonico 1 (autovalor 86,57%) separa los individuos testigo de los individuos que
recibieron la aplicacion herbicida, mientras que en el Eje Candnico 2 (autovalor
10,96%) se separan ambas poblaciones. La separacion entre individuos testigo y con
herbicida es debida mayormente a AFT y LGT (los mayores coeficientes de la funcion
discriminante 1, Tabla 6.15), mientras que ambas poblaciones se discriminan
mayormente teniendo en cuenta a FTT y UIFT (los mayores coeficientes de la funcion

discriminante 2, Tabla 6.15).

Tabla 6.15 - Funciones discriminantes para cada eje canonico - datos estandarizados con las
varianzas comunes para Longitud total de ejes (LGT), ntmero total de unidades de
inflorescencias (UIFT), peso seco (PSc), pleiocormo (Ple), area foliar total (AFT) y nimero
total de fitomeros (FTT).

Variables |Eje canénico 1 |Eje candnico 2
LGT -1,04 -0,93
UIFT -0,52 1,61
PSc 0,78 0,03

Ple 0,03 0,29
AFT -1,29 1,16
FTT 0,97 -2
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Figura 6.4 — Grafico Biplot del Analisis Discriminante Candnico de los individuos de G.
perennis correspondientes a las dos poblaciones (VR: poblacion Vera y SJ: poblacion San Justo)
y a las dos condiciones (Testigo: Tg; Herbicida: Glph). Variables: Longitud total de ejes
(LGT), numero total de unidades de inflorescencias (UIFT), peso seco (PSc), pleiocormo (Ple),
area foliar total (AFT) y nimero total de fitdmeros (FTT).

f) Indice de Verdor (IndVrd)

IndVrd Rango 3 (IndVrdRk3): la interaccion triple Poblacion x Condicion x Tiempo no
fue significativa (F = 1,93; P = 0,10). Tampoco se detectd interaccion significativa entre
los factores Poblacion x Tiempo (F = 1,03; P = 0,39). Solo existe interaccion
significativa entre los factores Poblacion x Condicion (F = 5,97; P =0,01) y los factores
Condicion x Tiempo (F = 24,89; P < 0,0001). Al momento de aplicacion (T1) no se
encontraron diferencias entre ambas poblaciones mientras que al final del ensayo (T5)

existen diferencias en el IndVrdRk3 del tratamiento testigo respecto del tratamiento

192

8.00



herbicida para ambas poblaciones (Tabla 6.16). Para la poblacion VR puede observarse
que 10 dias después de la aplicacion (T3) ya se detectaron diferencias significativas en
el IndVrd Rk3 respecto al testigo no tratado, mientras que en SJ recién se detectaron
diferencias 15 dias después de la aplicacion (T4) respecto al testigo no tratado (Tabla

6.16; Figura 6.5a).

Tabla 6.16 — Valores medios del indice de verdor para hojas del rango 3 del eje principal
(IndVrdRk3), en unidades SPAD, para cada Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion
(Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (Tiempo 1: momento de aplicacion, Tiempos 2, 3, 4y
5:'5, 10, 15 y 20 dias después de la aplicacion respectivamente). EE: error estandar. Letras
distintas indican diferencias significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacion | Condicion | Tiempo | IndVrdRk3 | E.E. |

SJ Tg 1 38,96 0,65 A

VR Tg 1 36,70 0,74 A

SJ Glph 1 38,62 0,68 A

VR Glph 1 36,27 0,76 A

SJ Tg 2 38,86 0,65 A

VR Tg 2 37,10 0,72 A

SJ Glph 2 37,16 0,74 A

VR Glph 2 35,85 0,79 A

SJ Tg 3 38,25 0,67 A

VR Tg 3 38,05 0,68 A

SJ Glph 3 35,27 0,83 A

VR Glph 3 33,81 0,89 B
SJ Tg 4 37,93 0,69 A

VR Tg 4 37,65 0,70 A

SJ Glph 4 30,84 1,11 B
VR Glph 4 24,29 1,83 C
SJ Tg 5 36,85 0,73 A

VR Tg 5 37,16 0,72 A

SJ Glph 5 24,49 1,83 C
VR Glph 5 19,72 2,93 C
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IndVrd Rango 4 (IndVrdRk4): no fue significativa la interaccion triple Poblacion x
Condicion x Tiempo (F = 0,79; P = 0,53); tampoco se detectd interaccion significativa
entre los factores Poblacion x Tiempo (F =0,33; P = 0,85). Sin embargo, al igual que
con el IndVrdRk3, existe interaccion significativa entre los factores Poblacion x
Condicion (F = 7,63; P =0,0059) y Condiciéon x Tiempo (F = 14,35; P < 0,0001). Los
valores obtenidos para el IndVrdRk4 se encuentran en Tabla 6.17. Al momento de
aplicacion (T1) se encontraron diferencias significativas entre ambas poblaciones. Para
la poblacion VR puede observarse que 5 dias después de la aplicacion (T2) alcanza el
maximo valor de IndVrd, mientras que en SJ al momento de aplicacion ya presentaba el
maximo IndVrd (Tabla 6.17; Figura 6.5b). Al final del ensayo existen diferencias en el
IndVrdRk4 del testigo respecto del tratamiento herbicida para ambas poblaciones. Sin
embargo para la Poblacion VR se detectaron diferencias significativas en el IndVrd Rk4
respecto al testigo no tratado desde los 5 dias luego del tratamiento herbicida (T2),
mientras que en SJ recién se detectaron diferencias 15 dias después de la aplicacion (T4)

respecto al testigo no tratado.
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Tabla 6.17 — Valores medios del indice de verdor para hojas del rango 4 del eje principal
(IndVrdRk4), en unidades SPAD, para cada Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion
(Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (Tiempo 1: momento de aplicacion, Tiempos 2, 3, 4y
5:'5, 10, 15 y 20 dias después de la aplicacion respectivamente). EE: error estandar. Letras
distintas indican diferencias significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacion| Condiciéon | Tiempo| IndVrdRk4 | E.E. |

SJ Tg 1 38,7 1,1 A

VR Tg 1 36,14 1,28 B

SJ Glph 1 40,9 1,01 A

VR Glph 1 36,24 1,37 B

SJ Tg 2 40,11 093 A

VR Tg 2 37,76 1,1 A

SJ Glph 2 40,09 096 A

VR Glph 2 36,86 1,2 B

SJ Tg 3 40,52 0,9 A

VR Tg 3 40,06 093 A

SJ Glph 3 38,78 1,05 A

VR Glph 3 35,41 1,34 B

SJ Tg 4 40,69 089 A

VR Tg 4 41,08 087 A

SJ Glph 4 34,63 1,44 B

VR Glph 4 27,65 2,66 C
SJ Tg 5 40,34 0,92 A

VR Tg 5 40,78 089 A

SJ Glph 5 29,76 2,2 C
VR Glph 5 25,18 3,46 C

IndVrd Rango 5 (IndVrdRkS): Al igual que para los rangos anteriores ni la interaccion
triple Poblacion x Condiciéon x Tiempo ni la interaccion doble entre los factores
Poblacion x Tiempo fueron significativas (F = 1,23; P = 0,30 y F =0,02; P = 0,99;
respectivamente). Si existieron interacciones significativas entre los factores Poblacion
x Condicion (F = 22,14; P < 0,0001) y los factores Condicion x Tiempo (F = 6,77; P =
0,0002). Los valores obtenidos para el IndVrdRk5 se encuentran en Tabla 6.18. Debido
a que las hojas de este rango solo se encontraban como primordios foliares en el T1 no
se realizaron mediciones del IndVrd para este tiempo. Se encontraron diferencias

significativas entre los testigos de ambas poblaciones para el T2, siendo mayor el
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IndVrd para SJ respecto a VR. Para la Poblacion VR puede observarse que 10 dias
después de la aplicacion (T3) recién alcanza el maximo valor de IndVrd en los testigos
no tratados, mientras que en SJ en el T2 el maximo IndVrd fue alcanzado en la misma
condicion (Figura 6.5¢). Al final del ensayo existen diferencias en el IndVrdRkS5 del
testigo respecto del tratamiento herbicida para ambas poblaciones. Sin embargo,
teniendo en cuenta el tratamiento herbicida, para la Poblacién VR se detectaron
diferencias significativas en el IndVrd RkS5 respecto al mismo factor para la Poblacion
SJ en todos los momentos de medicion (T2, T3, T4 y TS5), siendo siempre mayor el

IndVrd para SJ respecto a VR (Figura 6.5c).

Tabla 6.18 — Valores medios del indice de verdor para hojas del rango 5 del eje principal
(IndVrdRkS), en unidades SPAD, para cada Poblacion (Vera: VR y San Justo: SJ), Condicion
(Testigo: Tg; Herbicida: Glph) y Tiempo (2, 3, 4 y 5: 5, 10, 15 y 20 dias después de la
aplicacion respectivamente). EE: error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (0,05) mediante el test DGC.

Poblacion| Condicion | Tiempo [ IndVrdRk5| E.E. |

SJ Tg 2 40,58 1,47 A

VR Tg 2 36,98 1,64 B
sJ Glph 2 34,3 1,86 B
VR Glph 2 26,27 2,55 C
SJ Tg 3 42,88 1,37 A

VR Tg 3 42,02 1,4 A

SJ Glph 3 34,33 1,85 B

VR Glph 3 23,49 2,93 C
SJ Tg 4 43,6 134 A

VR Tg 4 44,32 1,31 A

SJ Glph 4 31,65 2,05 B
VR Glph 4 18,76 3,88 C
sJ Tg 5 43,79 133 A

VR Tg 5 45,11 1,28 A

sJ Glph 5 29,6 2,23 B
VR Glph 5 15,08 5,08 C
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g) Evaluacion de la relacion entre la concentracion de clorofila real en hoja e

IndVrd obtenido mediante SPAD-502

La relacion entre el contenido de clorofila (mg.cm™) y el IndVrd (unidades
SPAD) se ajusta adecuadamente a un modelo de regresion lineal simple (y = 12,56x +
14,448). Como se muestra en la Figura 6.6, la curva de calibracion de las lecturas
SPAD-502 respecto a los valores reales de concentracion de clorofila en hojas presenta

una elevada correlacion lineal positiva (R* = 0,89).
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Figura 6.6 — Modelo de Regresion lineal entre Indice de Verdor (unidades SPAD) y contenido
de clorofila en hoja (unidades en mg.cm™) ajustado a los datos.
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DISCUSION

La comparacion realizada en base a datos arquitecturales ha provisto
informacion detallada de la dinamica estructural de ambas poblaciones y de su respuesta
frente al efecto particular de la aplicacion de glifosato. Los resultados obtenidos para el
ensayo dosis-respuesta (Capitulo 4) indican que la poblacion SJ tolera una dosis de
glifosato casi 3 veces superior respecto a VR. Sin embargo, en el presente estudio, al
momento de aplicacion los individuos de VR y SJ no se diferencian en la mayoria de las
variables arquitecturales analizadas. Westhoven et al. (2008), al comparar biotipos
tolerantes y susceptibles a glifosato de Chenopodium album L. encontraron diferencias
en el crecimiento y determinaron que el biotipo tolerante crecia mas rapidamente que el
susceptible. Los resultados del presente estudio indican que al menos en las etapas
tempranas del desarrollo ambas poblaciones de G. perennis son muy similares en cuanto
a su arquitectura cuantitativa. Sin embargo, es importante destacar que SJ y VR si se
diferencian teniendo en cuenta las hojas del eje principal, de mayor tamafo en la
poblacion VR (Figura 6.2c). El glifosato es un herbicida que se pulveriza sobre las
plantas y es absorbido via foliar. Diferencias en la superficie foliar que intercepta la
pulverizacién ocasiona que sean retenidas cantidades diferentes de herbicida (Garcia
Torres & Fernandez-Quintanilla, 1991). Sin embargo, la superficie foliar al momento de
aplicacion solo es aproximadamente un 25 % mayor en VR respecto a SJ, lo que sugiere
que no seria suficiente esta diferencia para explicar su mayor susceptibilidad.

La falta de diferencias cuantitativas en etapas iniciales se revierte en etapas de
crecimiento mas avanzadas (21 DDA), donde ambas poblaciones se diferencian de
manera significativa en sus variables arquitecturales. Al analizar los resultados

obtenidos al final del ensayo, los testigos de ambas poblaciones muestran diferencias de
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altura del eje principal, mayor en VR que en SJ. Ha sido citado para Ambrosia
artemisifolia L. (Sellers et al., 2004) que individuos resistentes a glifosato eran de
menor altura que los biotipos susceptibles. Similar resultado con respecto a la altura fue
reportado para biotipos resistentes de Amaranthus rudis Sauer (Haider et al., 2007).
Para las plantas tratadas, por otra parte, la altura de planta fue mayor en SJ respecto a
VR. La interaccion significativa entre factores Poblacion x Tratamiento indica que es
mas afectada la altura de planta en VR por el efecto del herbicida que SJ. Resultados
similares obtuvieron Baucom & Mauricio (2008b) en Ipomoea purpurea, donde la
aplicacion de glifosato a dosis agronémica afectdé en mayor magnitud la altura final de
los ecotipos sensibles respecto a los ecotipos mas tolerantes. La comparacion de LG de
los testigos de ambas poblaciones indica que VR posee individuos de mayor altura
(mayor LGEP) y, ademas, con mayor longitud de ramificaciones de ler orden. Sin
embargo, dentro de los testigos, LGT es mayor en SJ. Esta mayor LGT en SJ es debida
a un mayor desarrollo a nivel de los ejes categoria A3, cuya principal funcion es la de
producir estructuras reproductivas. Respecto al tratamiento herbicida, se observd un
mayor efecto del glifosato en VR respecto a SJ en la longitud de las ramificaciones de
primer orden (LGO2). Los ejes A2 son los ejes que G. perennis utiliza para exploracion
y explotacion del medio (Capitulo 1), por lo cual el herbicida afectaria mas la capacidad
competitiva de los individuos de VR respecto a SJ.

Un aspecto importante a tener en cuenta cuando se aplican herbicidas es el
estado de desarrollo de las hojas que reciben la aplicacion. Cuando el herbicida es
aplicado, éste debe atravesar la cuticula de las hojas para alcanzar su sitio de accién por
lo cual esta capa representa una importante barrera a la accion del herbicida. Diferencias
a nivel cuticular, tanto estructurales como en su composicidon quimica, son responsables

de cambios en las propiedades de absorcion de las hojas (Schreiber, 2005). La
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ultraestructura de la cuticula varia, entre otros factores, con el estado de desarrollo de
las hojas (Hull er al., 1975). La edad de la hoja es un factor importante que determina la
absorcion debido a que existe un incremento en la deposicion de diferentes compuestos
quimicos cuticulares a medida que la hoja se desarrolla, por lo cual hojas en diferentes
estadios de expansion tienen diferente capacidad de absorcion (Hull et al., 1975; Lallana
et al., 2006). Comparando entre el final del ensayo y el momento de aplicacion el area
foliar para cada rango del eje principal en los testigos tanto de VR como de SJ (Figura
6.2 a 'y b), se observa que las hojas que recibieron la aplicacion herbicida no estaban
completamente expandidas, lo que sugiere que se encontraban al momento de aplicacion
en estados de desarrollo similares. Sin embargo, al final del ensayo bajo el tratamiento
herbicida las hojas del rango 3 y 4 no se diferencian respecto al area foliar final
alcanzada por el tratamiento testigo de SJ (Figura 6.2 a), lo que indica que estas hojas
llegaron a completar su expansion. Lo opuesto sucede en VR, en donde las hojas de los
rangos 3 y 4 del eje principal con la aplicacion herbicida no llegaron a completar su
expansion al ser comparadas con los testigos (Figura 6.2 b). Estos resultados indican
que existe un mayor efecto del herbicida en VR respecto a SJ en las hojas que se
encontraban desarrolladas y en expansion al momento de la aplicacion.

Respecto al AFT al final del ensayo, se mantuvieron las diferencias encontradas
en las primeras etapas de crecimiento, con mayor AF en los individuos testigo de la
poblacion VR. Otros autores no encontraron diferencias en el area foliar entre
individuos susceptibles y resistentes de Ambrosia artemisifolia (Sellers et al., 2004). Sin
embargo, DeGennaro & Weller (1984) reportaron diferencias en la morfologia y area
foliar de Convolvulus arvensis comparando biotipos susceptibles y tolerantes a

glifosato. Leiss & Miiller-Schérer (2001) también encontraron AF diferentes entre
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ecotipos agricolas y silvestres de Senecio vulgaris, aunque no trabajaron con herbicidas
sino que compararon diferentes niveles de nutrientes.

Los resultados obtenidos mediante la extraccion y medicion del contenido de
clorofila en G. perennis por espectrofotometria indican una elevada correlacion con el
IndVrd. Resultados similares obtuvieron Kapotis et al. (2003) en Amaranthus vlitus L.
al correlacionar el IndVrd con el contenido de clorofila en hojas. Del analisis del
IndVrd de las hojas del eje principal no se obtuvieron diferencias en el valor maximo
alcanzado entre los testigos de ambas poblaciones, pero si se diferenciaron en el
decaimiento del IndVrd ocasionado por el tratamiento herbicida. El glifosato es un
herbicida que inhibe la via del 4cido shikimico (Duke, 1996). Aunque la fotosintesis no
ha sido considerada como un blanco de inhibicion primaria del glifosato, Lee (1981)
demostr6 que el glifosato acelera la degradacion de clorofila e inhibe su sintesis. Otros
estudios mostraron que el glifosato inhibe la sintesis del adcido amino-levulinico, un
precursor de anillos porfirinicos, inhibiendo de esta manera la sintesis de clorofila
(Kitchen et al., 1981). Ademas, el efecto del glifosato en la fotosintesis estd soportado
por un cese en la asimilacion de CO, en plantas tratadas dentro de la hora luego de
aplicado el herbicida (Ali & Fletcher, 1978; Mufioz-Rueda et al., 1986; Madsen et al.,
1995). Por otra parte, el glifosato, al movilizarse a través del floema, actua tanto en el
sitio de aplicacion (hojas que reciben la pulverizacion del herbicida) como en las
regiones que son destino de fotoasimilados (Gougler & Geiger, 1981). De esta manera,
las diferencias encontradas entre VR y SJ respecto al IndVrd permiten sugerir que hay
un efecto diferente respecto al contenido de clorofila en hojas, efecto que es encontrado
tanto en hojas fuente como en hojas destino (Figura 6.5). Las hojas de rangos 3 (Figura
6.5a) y 4 (Figura 6.5b) del eje principal son hojas que estaban practicamente

desarrolladas al momento de aplicacion y muestran que la velocidad de degradacion de
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clorofila es mas lenta en SJ respecto a VR. A los 5 DDA no se observan diferencias del
IndVrd respecto al testigo para las plantas de la poblacion SJ tratadas, mientras que para
las VR tratadas con herbicida ya se observa un efecto significativo respecto al testigo no
tratado. Las diferencias en el IndVrd de las hojas de rango 5 (Figura 6.5¢), que se
encontraban en estado de primordio foliar al momento de aplicacion, permiten inferir
que el contenido de clorofila también es mas afectado en VR que en SJ. Sin embargo,
bajo el efecto herbicida ambas poblaciones se diferencian, no s6lo en la velocidad de
decaimiento, sino también en la magnitud del contenido de clorofila, ya que las plantas
de SJ tratadas siempre presentraron un IndVrd significativamente mayor que las de VR
tratadas en todos los tiempos analizados. Ketel (1996) indica que el efecto significativo
del glifosato sobre el contenido de clorofila en hojas de Chenopodium album, causa
diferencias en el crecimiento de los individuos, y concluye que el contenido de clorofila
puede ser utilizado como pardmetro bioldgico para dosis de glifosato letales y
subletales. Ademas, debido a la necesidad de disminuir las aplicaciones de herbicidas,
han sido propuestos modelos para optimizacion de dosis y prediccion de mortalidad
Ketel, 1996; Ketel et al., 1996; Kempenaar et al., 2011). Estos modelos estan basados
en valores sobre contenido de clorofila en hojas obtenidos en campo luego de la
aplicacion del herbicida mediante instrumentos portatiles (Ketel, 1996; Ketel et al.,
1996; Kempenaar et al., 2011). La mayor tolerancia a glifosato de SJ respecto a VR se
determind mediante ensayos dosis-respuesta utilizando la biomasa total como variable
respuesta (Capitulo 4), y estos resultados se corresponden con lo obtenido mediante el
IndVrd. En este sentido, la utilizacion del IndVrd en G. perennis, debido a la alta
correlacion del valor SPAD con el contenido de clorofila (Figura 6.6), podria ser
utilizado como indice para predecir el efecto del glifosato e integrar futuros modelos de

optimizacion de dosis.
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En algunas especies se han identificado biotipos resistentes a herbicidas en los
cuales la evolucion de los alelos de resistencia ha estado asociada con un costo en la
aptitud reproductiva de sus individuos (Vila-Aiub et al., 2009). Sin embargo, SJ
produce mayor cantidad de UIFT que VR en los individuos testigos y también bajo el
efecto herbicida. Por otra parte, la ausencia de interaccion entre los factores Poblacion x
Tratamiento al analizar las UIFT indicaria que no existen diferencias genéticas en esta
variable como respuesta a la aplicacion del herbicida. El incremento en la produccion de
estructuras reproductivas ha sido sefialado como una caracteristica adaptativa a
ambientes agricolas de ecotipos de Senecio vulgaris (Leiss & Miiller-Schérer, 2001).
También Sobey (1987), comparando ecétipos de Stellaria media de ambientes naturales
y agricolas, encontrd diferencias a favor de los ecotipos agricolas en la cantidad de
estructuras reproductivas. El incremento en el numero de UIF podria ser una ventaja
adaptativa para individuos de G. perennis en ambientes regularmente disturbados como
los agricolas. Gomphrena perennis sélo se reproduce a través de semillas y, como fue
mostrado en el estudio sobre biologia de semillas (Capitulo 3), éstas poseen elevada
viabilidad y bajo nivel de dormancia por lo que pueden germinar inmediatamente luego
de efectuada la dispersion. De esta manera, un incremento en la produccion de
estructuras reproductivas en SJ podria favorecer en mayor medida el aprovechamiento
de un ambiente que le es favorable, incrementando rapidamente su poblacion.

Respecto a la distribucion de UIFs por rango del eje principal (Figura 6.3), en las
plantas no tratadas SJ posee la mayor proporcion de sus UIFs en los rangos proximales
mientras que VR posee mayor produccién de UlFs en los rangos distales del eje
principal. La mayor distribucién de UIFs hacia la zona basal en SJ se corresponde con la
menor altura alcanzada por sus individuos y podria ser otra caracteristica adaptativa a

zonas agricolas debido a que en este habitat no se necesita priorizar el crecimiento en
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altura por la ausencia del estrato arbustivo que si estd presente en ambientes no
disturbados por la actividad agricola (Cousens & Mortimer, 1995). Sin embargo, la
interaccion Poblacion x Condicion no fue significativa en los rangos basales, los que
estaban en desarrollo al momento de la aplicacion del herbicida, pero si fue significativa
en los rangos distales (Rk 5 en adelante), los cuales se desarrollaron luego de la
aplicacion del herbicida. Los individuos de VR poseen mayor desarrollo en altura y
mayor proporcion de UIFs sobre los rangos distales lo que permite inferir que las UIF
son un destino de fotoasimilados fuerte. En cambio, los individuos de SJ poseen menor
desarrollo en altura y menor proporcion de UIFs en los rangos distales lo que permite
inferir que estos rangos son un destino de fotoasimilados mas débil respecto a VR. Ha
sido demostrado que el glifosato, al movilizarse dentro de la planta a través del floema,
disminuye su efecto herbicida al ser disminuido el flujo de fotoasimilados (Mithila ez
al., 2008). Ademds en muchas malezas la tolerancia a glifosato ha sido correlacionada
con tasas reducidas de transporte hacia tejidos con actividad meristematica (Powles &
Preston, 2006; Shaner, 2009). Es posible sugerir que la diferencia entre poblaciones de
G. perennis en la tasa transporte de asimilados pueda ser la responsable, al menos en
parte, de la mayor tolerancia en SJ respecto a VR. Esta hipotesis estaria sustentada
también por los resultados obtenidos para el IndVrd. Las hojas de los rangos 3 y 4 del
EP que recibieron la aplicaciéon no se diferencian al final del ensayo en el IndVrd
obtenido entre poblaciones bajo el efecto herbicida, pero si se diferencian en el IndVrd
obtenido en el rango 5 del EP en todos los tiempos analizados.

A nivel de fitdmeros no pudieron ser detectadas diferencias entre los testigos de
ambas poblaciones, pero si se diferenciaron SJ vs. VR en los FTT producidos bajo el
efecto herbicida. Cada fitdbmero contiene sus respectivas yemas axilares. Por lo tanto, el

mayor efecto herbicida en VR, expresado como una mayor inhibicion en la produccion
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de fitobmeros, indica una gran limitacion de la capacidad de desarrollo de la estructura
vegetativa. Ademas, los FT se diferencian en la distribucion arquitectural entre
poblaciones. Los individuos testigo de SJ presentaron mayor niimero de FTO3 respecto
a VR, lo que se corresponde con su mayor produccion de UIF ya que son fitomeros que
integran ejes categoria A3, que cumplen la funcion de generar estructuras reproductivas.
Ademas, en VR tratada con herbicida el nimero de fitomeros fue practicamente
inhibido en este orden de ramificacion lo cual explica el escaso ntimero de UIF
producidas por esta poblacion luego de la aplicacion de glifosato.

El Analisis Discriminante (Figura 6.4) muestra que no hay un gran solapamiento
entre poblaciones de G. perennis tanto entre los testigos como bajo el efecto herbicida.
En Solanum ptycanthm Dunn. al comparar la respuesta a diferentes niveles de nutrientes
se observo que los agroecotipos se solapaban completamente con ecotipos silvestres,
teniendo en cuenta altura de planta, area foliar y niimero de flores entre otras
caracteristicas, por lo cual se establecid que una gran plasticidad fenotipica era la
responsable del mayor crecimiento de la especie en habitats agricolas respecto a habitats
silvestres y no una diferencia genética (Hermanutz & Weaver, 1996). El bajo
solapamiento obtenido en G. perennis sugiere que VR y SJ no sélo se diferencian bajo
el tratamiento herbicida, sino que también existe bajo solapamiento entre testigos. Es
importante mencionar que al observar el espacio discriminante (Figura 6.4) la variable
peso seco (PS), variable respuesta utilizada en el ensayo dosis-respuesta (Capitulo 4),
tiene influencia en la diferenciacion entre tratamientos pero no tiene influencia al
diferenciar los testigos de ambas poblaciones..Sin embargo, el analisis discriminante
indica que en la diferenciacion de poblaciones tienen gran influencia las variables

arquitecturales, siendo las de mayor importancia la produccion de FTT y la de UIFTs.
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Una posible respuesta de poblaciones de una misma especie a ambientes
heterogéneos es la adaptacion genética resultando en la formacion de diferentes ecotipos
(Bennington & McGraw, 1995). En base a los resultados discutidos en los parrafos
precedentes es posible indicar que las diferencias, entre las poblaciones VR y SJ, tienen
una base genética, por lo cual pueden ser considerados ecotipos diferentes. En respuesta
a las diferentes fuerzas selectivas tanto bidticas como abioticas, la diferenciacion
ecotipica es un proceso comun que ocurre en diferentes escalas espaciales en especies
consideradas como malezas (Snaydon, 1971; Ransom et al., 1998; Tasrif et al., 2011).
Sin embargo, la demostracion de diferentes ecotipos mediante caracteristicas
morfolédgicas, dentro de un contexto evolutivo, no es suficiente evidencia de que una
caracteristica en particular estd bajo seleccion (Gould & Lewontin, 1979; Jordan 1991).
En otros estudios se ha encontrado evidencia que permite sugerir que poblaciones
cercanas de la misma especie exhiben niveles similares de tolerancia mientras que
poblaciones que se encuentran mas apartadas exhiben gran diferencia en sus niveles de
tolerancia (Baucom & Mauricio, 2008a). Seria importante continuar con estudios que
incluyan otros genotipos de G. perennis orientados a clarificar la naturaleza, a nivel
regional, de la dindmica evolutiva de su tolerancia a glifosato y/o su adaptaciéon a

ambientes agricolas altamente modificados.

CONCLUSION

Gomphrena perennis parece haberse adaptado a una situacion agricola
particular, diferenciando genotipos con elevada tolerancia a glifosato (SJ) al ser

comparada con una poblacion desarrollada en condiciones poco disturbadas (VR). En
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base a los resultados obtenidos es posible hipotetizar que un diferente transporte del
herbicida en la planta es el responsable, al menos en parte, de la tolerancia incrementada
en SJ. Sin embargo, ambas poblaciones no sélo se diferencian en su respuesta a la
aplicacion herbicida. La mayor tolerancia en SJ estd acompafiada por mayor produccion
de unidades de inflorescencia, lo que muestra que no hay un costo en aptitud
reproductiva. El comportamiento de una poblacién de malezas dependerd, en parte, de
la naturaleza del ambiente experimentado por plantas individuales. Incrementos en el
tamafio de la poblacion de G. perennis seran alcanzados a través de la reproduccion de
los individuos que sobrevivieron y alcanzaron la madurez. La contribucion reproductiva
de estos sobrevivientes es, por lo tanto, de gran importancia en el crecimiento de la
poblacion, variable en la cual se diferenciaron notablemente las poblaciones SJ y VR.
En este sentido, las diferencias en la arquitectura cuantitativa entre VR y SJ indican que
se trata de ecotipos diferentes y sugieren que las caracteristicas responsables de
diferenciar ambos ecotipos pueden estar relacionadas no solamente con la mayor
tolerancia al glifosato sino también con una adaptacion a un ambiente agricola, en el
cual el glifosato aunque es un elemento del agroecosistema de gran importancia, no es
el tnico.

Otro punto destacable de este trabajo es que, aunque la biomasa no resultd
representativa para separar los individuos no tratados de ambos ecotipos (Capitulo 4),
los componentes estructurales (longitud de ejes, nimero de fitbmeros, nimero de
unidades de inflorescencias y area foliar) que la determinan si permitieron diferenciar
esos individuos.

Ademas, debido a la alta correlacion del valor SPAD con el contenido de
clorofila, el uso del IndVrd resulta promisorio en G. perennis para ser utilizado en

modelos predictivos sobre el efecto de la aplicacion de glifosato en diferentes ecotipos.
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DISCUSION GENERAL

El objetivo de esta tesis fue un conocido problema en la ciencia de las malezas:
caracterizar el potencial de una especie para desarrollarse como maleza. En este sentido,
utilizamos los conceptos desarrollados por la arquitectura vegetal para la interpretacion
y caracterizacion de los sistemas de ramificacion en G. perennis e I diffusa. La
utilizacién del enfoque arquitectural con este objetivo es relativamente nueva, por lo
cual se realiz6 una revision sobre la utilizacion de los conceptos de arquitectura vegetal
aplicados a plantas herbiceas de la familia Amaranthaceae y se utilizé la metodologia
AMAPMmod para la representaciéon matematica y andlisis de la estructura. La ventaja de
este enfoque radica en que posibilita la interpretacién del desarrollo de las plantas
basado en el andlisis dindmico de su estructura. Ambas especies, objeto del presente
trabajo, se encuentran vinculadas al actual sistema de produccién regional dominante,
caracterizado por la predominancia del cultivo de soja transgénica, la siembra directa y
el uso masivo de glifosato (Binimelis et al., 2009). En este estudio nos focalizamos en
el andlisis de los datos con el fin de poder establecer caracteristicas estructurales acerca
de las malezas y la capacidad de responder a un disturbio, particularmente el ocasionado

por la aplicacién del herbicida glifosato.

Anadlisis arquitectural a nivel de géneros o familias

Mas alla de su valor conceptual, el andlisis arquitectural es un método preciso
fundado en la observacion de algunos caracteres simples (Barthélémy, 1988) que
permite lograr una completa cartografia del vegetal (Tourn et al., 1999). Los modelos
arquitecturales han resultado una herramienta util para expresar el desarrollo vegetativo

de las especies argentinas de Gomphrena e Iresine. La descripcion arquitectural
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realizada en el Capitulo 1 permitié incursionar en la bisqueda de variaciones
estructurales y la determinacién de modelos arquitecturales dentro de la familia
Amaranthaceae. Aunque el género Iresine en Argentina estd representado por una sola
especie (Iresine diffusa), el género Gomphrena esta representado por una considerable
cantidad de especies (Pedersen, 1999) lo que permitié abarcar, respecto al desarrollo
estructural de las especies estudiadas, una notable variabilidad. En este sentido, la
diversidad arquitectural mostrada por las especies incluidas en el Capitulo 1 ha podido
ser caracterizada por varios modelos de desarrollo en particular. Ademads, el andlisis
arquitectural ha provisto una organizacién conceptual que facilita la manera en la cual
toda la informacién del desarrollo vegetativo puede ser usada, sea para taxonomia o
para estudios filogenéticos. Interpretaciones filogenéticas Optimas requerirdn la
comparaciéon de datos morfoldgicos y moleculares para poder realizar hipdtesis sobre
como evoluciond la arquitectura dentro de la familia o género (Kurmman & Hemsley,
1999). La disponibilidad en el futuro de filogenias basadas en datos moleculares y
morfoldgicos serd una herramienta muy util que abrird la posibilidad de investigar la
evolucidn de la arquitectura de las plantas, por lo que serd importante continuar con este

estudio abarcando taxones de otras regiones.

Importancia de la combinacion de diferentes enfoques en el estudio de la
caracterizacion del estatus de “maleza” en G. perennis e I. diffusa

Los modelos de desarrollo determinados para los ejes ortotropos de G. perennis
(UA3-3) e I diffusa (UA3-6) son similares y se ajustan a lo descrito por el modelo de
Attims (Capitulo 1). Sin embargo, se diferencian notablemente en la estructura de
perennizacion desarrollada por la zona proximal del eje epicotilar. Gomphrena perennis

desarrolla un pleiocormo mientras que I. diffusa desarrolla ejes estoloniferos. El
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desarrollo del pleiocormo comienza en los estadios iniciales del crecimiento de G.
perennis mientras que en I. diffusa los ejes plagidtropos poseen relativamente un
desarrollo mds tardio, comenzando su crecimiento cuando gran parte de la estructura
aérea originada por el eje epicotilar ya ha sido desarrollada. Ademads de diferenciarse
ambas especies en el momento de desarrollo de la estructura de perennizacion, los
individuos provenientes de semillas se diferencian notablemente en su velocidad de
crecimiento (Capitulo 2). Ya que en malezas el potencial competitivo de una especie
estd asociado positivamente con el crecimiento inicial rdpido (Kropff, 1988; Storkey,
2004), la precocidad en el desarrollo vegetativo y en alcanzar el estado reproductivo son
caracteristicas que representan ventajas competitivas en su definicion como “maleza”
para G. perennis respecto de 1. diffusa.

La determinacion del modelo de desarrollo estructural constituye el punto inicial
sobre el cual se apoya la cuantificacion de las estructuras de cada especie (Godin et al.,
1999b). Esta cuantificacion fue registrada mediante el desarrollo de la base de datos
MTG, la cual puede ser explorada y analizada de manera interactiva. Esta metodologia
permite definir diferentes tipos de variables a obtener (tanto a priori como a posteriori)
ya que la arquitectura de la planta es preservada durante todo el proceso de medicién
(Godin et al., 1999a). En esta tesis, el desarrollo de la base MTG permitié que la
estructura de codificacion informatizada pueda ser explorada desde diferentes enfoques:
distribucién topoldgica segin o6rdenes de ramificacion, relaciones entre destinos de
meristemas, indice de susceptibilidad y distribucién de estructuras teniendo en cuenta
rangos de los fitdmeros del eje principal. Estos enfoques permitieron abarcar diferentes
aspectos de gran utilidad para caracterizar a una maleza.

Aplicado al estudio de “malezas” y su respuesta al tratamiento herbicida, el

andlisis arquitectural resulta un complemento adecuado para los ensayos dosis-
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respuesta. Este tipo de ensayos, al evaluar la biomasa total (ensayos destructivos), no
posibilitan el seguimiento de los individuos ni tampoco permiten discriminar
caracteristicas morfométricas de interés. Sin embargo, las unidades experimentales son
plantas herbiceas que pueden ser cultivadas durante corto tiempo (60 a 90 dias), y al
completar su desarrollo permiten que su arquitectura en diferentes momentos y
condiciones de crecimiento sea objetivamente comparada. La importancia del andlisis
arquitectural como complemento de los estudios dosis-respuesta se manifiesta en las
comparaciones realizadas tanto entre especies (Capitulo 5) como entre ecotipos de una
misma especie (Capitulo 6).

La definiciéon de “tolerancia” a un herbicida indica no solo la capacidad de
sobrevivir al tratamiento sino que incluye también la capacidad de reproducirse
(Baucom & Mauricio, 2008b). Para individuos de I. diffusa desarrollados desde semillas
se determiné una importante susceptibilidad al herbicida en variables arquitecturales
(Capitulo 5). Aunque los individuos de esta especie sobreviven al tratamiento herbicida,
debido a la escasa produccién de estructuras reproductivas, I. diffusa podria ser
definida como de baja tolerancia. Los resultados obtenidos mediante el IS permiten
demostrar que, cuantitativamente, G. perennis es menos susceptible al tratamiento
herbicida, aunque a partir trabajos anteriores (Nisensohn et al., 2007, Puricelli et al.
2008, Puricelli & Faccini, 2009) podria esperarse lo contrario. Gomphrena perennis
también fue afectada en su capacidad de generar estructuras reproductivas, sin embargo,
la aplicacién de glifosato no le impediria alcanzar la reproduccién sexual ya que
desarrolla al menos el 50% de las UIFs respecto al testigo no tratado.

Es importante remarcar que /. diffusa presenta un EV alométrico, razén por la
cual la tolerancia estaria relacionada a su desarrollo vegetativo antes que a la

reproduccion por semillas. Vila-Aiub & Ghersa (2005) mostraron un remarcable
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incremento en la tolerancia a herbicida en ramets hijos obtenidos de plantas “madres”
que habian sido sometidas a tratamientos herbicidas en Lolium multiflorum, proceso que
ha sido denominado “aclimatacién al herbicida”. Fue denominado ‘“‘aclimatacién”
debido a que los clones presentaron tolerancia incrementada pero los individuos
obtenidos de semillas de estos clones no heredaban este rasgo sino que eran muy
susceptibles. En este sentido, podemos mencionar que en los campos en los que I.
diffusa se comporta como maleza problemadtica y los productores advierten falta de
efectividad del glifosato para controlarla, se ha observado que los individuos que
sobreviven la aplicacién no provenian de plantulas de semillas germinadas con pocas
semanas de edad sino que son individuos que tenfan, al momento de aplicacion, un gran
desarrollo con numerosas reiteraciones originadas desde los estolones (Acosta, J.
observaciones personales; Ldmina V.2). Serd necesario conducir en el futuro estudios
que determinen la efectividad del herbicida sobre individuos clonados para asi poder
establecer qué importancia tiene este tipo de reproduccion en la dindmica poblacional de
esta especie en campos cultivados con aplicaciones intensivas de glifosato.

Ademads, segin la WSSA, la tolerancia es una capacidad inherente a una especie,
es decir los individuos son naturalmente tolerantes al herbicida (WSSA, 1998). Basados
en los antecedentes bibliogrificos (Nisensohn et al. 2007, Puriccelli et al. 2008) puede
considerarse a G. perennis como una especie tolerante a glifosato. Sin embargo,
nuestros resultados indican que podria haberse adaptado a una situacion agricola
particular, diferenciando genotipos con elevada tolerancia a glifosato (ecétipo SJ) al ser
comparada con un ecétipo desarrollado en condiciones poco disturbadas (ecétipo VR).
Segun la WSSA, la susceptibilidad diferencial al herbicida entre dos genotipos de una
especie, aunque no es suficiente para confirmar resistencia, si es una condicion

necesaria para generar sospechas sobre casos de resistencia a herbicida (Heap, 2011).
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Una hipétesis sobre resistencia podria basarse en los resultados obtenidos mediante los
ensayos DR (Capitulo 4), ya que para G. perennis se determinaron respuestas diferentes
al glifosato para las distintas poblaciones. Ademads, estos modelos DR no detectaron
diferencias en la biomasa final de los individuos testigo. Sin embargo, los datos
arquitecturales permitieron diferenciar ambas poblaciones no s6lo en su respuesta al
herbicida. Los individuos testigo se diferenciaron significativamente en caracteristicas
que dificilmente puedan ser explicadas debidas a cambios enzimdticos en el
metabolismo del acido shikimico (sitio de accion del glifosato). Aunque existen
excepciones, en muchas especies la generacion de resistencia a herbicidas ha estado
asociada con un costo en la aptitud reproductiva (Vila-Aiub et al., 2009). Este no es el
caso de G. perennis, donde la poblaciéon SJ, de baja susceptibilidad al herbicida,
produce mayor nimero de estructuras reproductivas que la poblacién silvestre VR. La
deteccion de genotipos de una especie con mayor produccion de inflorescencias ha sido
asociada en herbiceas a una adaptacion de estos ecotipos a ambientes agricolas debido,
entre otras caracteristicas, a la falta de competencia y a la mayor disponibilidad de
nutrientes por las sucesivas fertilizaciones en el agroecosistema (Leiss & Miiller-
Schirer, 2001). El andlisis integrando datos arquitecturales con el indice de verdor
(Capitulo 6) sugiere que un diferente transporte de herbicida podria ser el responsable,
al menos en parte, de la tolerancia incrementada en SJ respecto a VR. Sin embargo,
diferencias estructurales entre los testigos de ambas poblaciones de G. perennis
muestran que no solo se diferencian en su respuesta al tratamiento con glifosato, sino
que sugieren una adaptacion a un ambiente altamente disturbado, en el cual el glifosato
es uno de los diferentes elementos que conforman este agroecosistema. Aunque las
diferencias arquitecturales determinadas permiten indicar que se trata de ecotipos

diferentes, serd importante conducir en el futuro estudios orientados a identificar la
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importancia de diferentes factores del agroecosistema y no sélo el glifosato, como
fuerza selectiva en la generacion de ecotipos adaptados a campos agricolas. En este
sentido, el andlisis arquitectural ademds de haber puesto de manifiesto qué estructuras
son las responsables de la falta de efectividad del glifosato, permitié generar preguntas e
hipétesis mas amplias que aquellas simplemente relacionadas a la respuesta al herbicida,

las cuales podrén ser utilizadas como base para futuras investigaciones.

Biologia de semillas y la posibilidad de escapar al control del herbicida

La optimizacioén del manejo a largo plazo de una maleza en un agroecosistema
requiere de la integracién de conocimientos de diferentes aspectos acerca de su biologia
(Van Acker, 2009). Tanto la germinacién como la emergencia de plantulas son estadios
importantes en el proceso de invasion de las poblaciones (Cousens & Mortimer, 1995).
En el momento de madurez de los individuos de G. perennis e I. diffusa las semillas que
producen poseen elevada viabilidad y estidn adaptadas para germinar luego de ser
dispersadas bajo condiciones ambientales cominmente encontradas en los campos
cultivados de la region, lo cual puede explicar, al menos parcialmente, su éxito como
malezas. Los resultados obtenidos sobre efectos de diferentes factores en la germinacion
y emergencia en ambas especies, especialmente los efectos de la temperatura y estrés
osmotico (Capitulo 3), pueden ser utilizados para desarrollar modelos hidrotermales que
permitan predecir la dindmica de la germinacion y poder disefiar programas de manejo
orientados a efectuar una prictica de control en el momento adecuado. Ademas, los
resultados obtenidos en este estudio permiten sugerir algunas posibles alternativas de
manejo. El disturbio del suelo causado por pricticas de labranza que entierren las

semillas a mas de 5 cm, puede tener una gran influencia en la germinacién de ambas
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especies debido a que su emergencia estd limitada a los estratos superiores del suelo.
Esta préctica puede ser de importancia para controlar a G. perennis ya que solo se
reproduce sexualmente y su dindmica poblacional depende de la emergencia de
plantulas provenientes de semillas. Ha sido demostrado que para especies que se
multiplican vegetativamente, la labranza del suelo provoca la fragmentacién de tallos y
rizomas por lo cual se favorece su invasividad ya que se incrementa notoriamente la
cantidad de propdgulos vegetativos ademds de ser dispersados éstos hacia otras dreas
(Jia et al., 2009). Por esta razén, aunque esta practica agronémica puede controlar
también los individuos provenientes de semilla de I. diffusa, no seria conveniente
recomendarla ya que la multiplicacién vegetativa por la fragmentacion y dispersion de
estolones y tallos ortétropos aéreos se veria beneficiada.

Respecto al glifosato, ademas de la tolerancia o resistencia, el “escape” es otra
caracteristica importante de muchas malezas que influye en la falta de efectividad de un
herbicida (Scursoni et al. 2007). El glifosato no tiene actividad residual; sélo tiene
efecto sobre los individuos que se encuentran en desarrollo al momento de aplicacién e
interceptan la pulverizacion. Por esta razon, plantulas provenientes de diferentes
cohortes pueden “escapar” a la accion del herbicida. Tanto las semillas de G. perennis
como de 1. diffusa estin adaptadas no s6lo para germinar luego de ser dispersadas, sino
también bajo las condiciones ambientales comiinmente encontradas en los campos
cultivados de la region en diferentes épocas del afio. Este es un aspecto importante a
tener en cuenta debido a que pueden ocurrir diferentes flujos de emergencia (Ldmina
3.1).

La capacidad de las semillas de dar diferentes flujos de emergencia, junto al
rapido desarrollo de G. perennis en alcanzar el estado reproductivo, hace posible que

existan varias generaciones en un mismo afo. Estas caracteristicas dan como resultado
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la posibilidad de incrementar su poblacién en gran medida, favoreciendo su invasividad.
La rotacion de cultivos es una prictica que permitiria la aplicaciéon de herbicidas con
diferentes sitios de accion, especialmente aquellos con actividad residual (ej. atrazina).
Esta practica favoreceria el control de diferentes flujos de emergencia, por lo que seria
adecuada para su manejo y para disminuir la importancia del banco de semillas en
ambas especies y también de propdgulos vegetativos en el caso particular de 1. diffusa.
Otro aspecto a tener en cuenta en el manejo de estas malezas es la situacion del
cultivo y las malezas al momento de cosecha (Van Acker, 2009). Seria importante
identificar los focos de invasion de estas malezas para evitar cosechar estas zonas. De
esta manera se puede impedir la dispersion de semillas en G. perennis y de semillas y
tallos aéreos en I. diffusa que provocaria la cosechadora por el proceso de distribucion

del material vegetal residual luego de la separacién del grano de soja.

Sobre malezas y cultivos OGM

Martinez-Ghersa et al. (2000) sefialan, entre otros puntos, dos importantes
desafios para la agroecologia en relacién con el manejo de malezas: 1) predecir la
direccion que seguird la sucesion vegetal y el tipo de malezas que aparecerd en el futuro
y 2) comprender los cambios evolutivos que se suceden en las poblaciones de malezas.
La importancia de responder a tales desafios radica en que tanto la sucesion como la
evolucidén son procesos que se relacionan con el agroecosistema. Es conocida la frase de
Bailey (1895) “la Naturaleza no reconoce plantas como malezas”. La presencia de las
malezas en campos cultivados es una indicacién de una etapa de sucesion secundaria.
La tendencia constante de las 4reas cultivadas de revertir a un sistema de vegetacion

natural, lleva implicito el principio de que controlar las malezas es una tarea inevitable
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para una eficiente produccién de alimentos. En este contexto, estd fuera de discusion la
relevancia de la informacion sobre la biologia de las especies como uno de los pilares
para poder disefiar practicas agrondmicas adecuadas para el manejo de las mismas. Sin
embargo, los cambios en las técnicas de control de malezas varian en funcién de
factores politicos, econdémicos y sociales mds que de demandas bioldgicas del sistema
de produccién (Ghersa et al. 1994). La produccién agricola descansa fuertemente en el
uso de tecnologias de insumos, en donde los canales de informacién mds comunes se
relacionan con las compaiiias proveedoras de tales insumos. Las técnicas de control han
surgido mayoritariamente de las recomendaciones de compaiiias agroquimicas de
manera que la informacién “valiosa” abarca prioritariamente aquellos items que tienen
un valor comercial inmediato (Vitta et al., 2002). La informacién bioldgica con base
cientifica ha ido detrds de este proceso, debido principalmente al tiempo relativamente
prolongado que requiere generar y posteriormente comunicar un conocimiento
bioldgico. Las decisiones que se toman asociadas al control de malezas son a corto
plazo y comunmente se realizan mediante la acumulacién de experiencias directas de
prueba y error, sin tener en cuenta las bases cientificas de las respuestas observadas.

Las estrategias de manejo de malezas contemporaneas descansan fuertemente en
el empleo de herbicidas y uno de los principales perjuicios que ocasiona este
predominio radica en la relativa simplicidad de la tecnologia, que permite su empleo
ain con conocimientos escasos de los fundamentos en que se sustenta (Vitta et al.,
2002). Ademads, debido a que las malezas resistentes a herbicidas son consideradas uno
de los mayores problemas econémicos para la agricultura, gran parte de las
investigaciones sobre la caracterizacion de malezas recaen en la determinacién de la

respuesta al glifosato: Tolerancia o Resistencia.
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Una consecuencia de la focalizacion de los estudios orientados solamente a
definir tolerancia o resistencia a herbicidas es que los agricultores, al percibir el
problema desde los canales de informacién mas comunes (los que se relacionan con las
compaiifas proveedoras de insumos), no sélo elevan las dosis de aplicacién sino que
también aplican mezclas de herbicidas sin tener en cuenta las consecuencias
ecotoxicoldgicas perjudiciales que pueden tener estas ticticas de control. Ademads,
debido a que el problema de tolerancia o resistencia a glifosato se eleva afio a afio se
han incrementado los canales de divulgacién de esta situacion; incluso han sido creadas
diferentes “redes de alerta” (Heap, 2011) para declarar casos de sospecha de resistencia
al herbicida. Debido a la percepcién generalizada sobre este problema y las dificultades
econdmicas que provocaria la baja efectividad del glifosato, s6lo se busca como
alternativa otro producto quimico que pueda reemplazarlo (Vignatti, O., comunicacion
personal). En la actualidad ya han sido desarrollados OGM resistentes a otros herbicidas
cuyos principios activos son considerados desde una perspectiva econdmicamente
parcializada como “amigables para el ambiente” y “de bajo costo”. Entre estos OGM se
encuentran la soja transgénica resistente al herbicida Dicamba (Behrens et al., 2007) o
la soja transgénica con genes de resistencia a varios principios activos con diferente
sitio de accion (Wright et al., 2010), por lo que no es dificil vislumbrar cual serd el
futuro de los cultivos transgénicos ante una eventual pérdida de efectividad del
glifosato. Vitta et al. (2002) expresan lo siguiente: “El desplazamiento del actual
paradigma dominante del control de malezas requiere de la aceptacion de una
alternativa superadora, tanto por parte de los hacedores de tecnologia como de los que la
aplican”. Desde esta perspectiva, en el contexto socio-econdmico actual, cualquier

proyecto destinado al desarrollo de estrategias de manejo de malezas basadas en el
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empleo de informacién morfolégico-ecoldgica sobre las especies asociadas a los

cultivos dificilmente supere el terreno de la especulaciéon académica.

CONCLUSION

En el manejo de malezas cambiar estrategias reactivas hacia proactivas conlleva
la necesidad de conducir estudios orientados a caracterizar la mayor cantidad posible de
atributos bioldgicos de las especies, los que en su conjunto pueden influir en su éxito
como malezas. Las comparaciones realizadas a través de los datos arquitecturales
obtenidos han provisto de informacion detallada del crecimiento y la estructura de G.
perennis e I. difusa. La cuantificacion de la arquitectura vegetal relacionada a otras
caracteristicas de la biologia, como por ej. biologia de semillas o Indice de Verdor, han
sido importantes para explicar rasgos especificos que estin asociados a su éxito
ecoldgico en el modelo productivo actual. Ademads, han sido explorados y ampliados los
criterios utilizados para caracterizar estas especies herbiceas como malezas. Este
enfoque puede ser aplicado al estudio del efecto que ejercen tanto los herbicidas como
otros factores ambientales sobre las plantas herbaceas en general. Los pardmetros
calculados formaran la base de futuros modelos funcional-estructurales en los cuales se
podra explorar y predecir el efecto de diferentes estrategias de manejo de estas malezas
en el agroecosistema. Los resultados con bases cientificas permitirdn de esta manera
establecer las caracteristicas bioldgicas de las comunidades vegetales asociadas a los

cultivos como politica a tener en cuenta para el manejo de las mismas.
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INDICE DE ABREVIATURAS

AF: area foliar

AFT: area foliar total

AFEP: area foliar del eje principal

AFEPRK3 a 5: AFEP para los rangos 3, 4 y 5 respectivamente
AFOL: 4rea foliar de ramas de primer orden

AFO2: 4rea foliar de ramas de segundo orden

AFO3: 4rea foliar de ramas de tercer orden

AIC: criterio de informacién de Akaike

AMAPmod: software de andlisis arquitectural

AML: AMAPmod Language

BIC: criterio de informacién Bayesiano

DA: dominancia apical

DAA: dias antes de aplicacion

DDA: dias después de aplicacion

DEjso: dosis efectiva para causar una reduccion del 50% en la variable respuesta
DR: dosis-respuesta

EE: error estdndard

EP: eje principal

ER: esfuerzo reproductivo
EV: esfuerzo vegetativo

FT: nimero de fitdmeros o metdmeros

FTol: factor de Tolerancia

FTT: nimero de fitémeros totales

FTEP: nimero de fitbmeros del eje principal

FTO1: nimero de fitémeros de ramas de primer orden
FTO2: niimero de fitdmeros de ramas de segundo orden
FTO3: nimero de fitdémeros de ramas de tercer orden

g: gramos
Glph: tratamiento glifosato

ha: hectarea
HRAC: Herbicide Resistance Action Comitee

I: meristema quiescente o inhibido

1a: ingrediente activo

IndVrd: Indice de verdor

IndVrdRk 3 a 5: IndVrd para los rangos 3, 4 y 5 del eje principal respectivamente
IS: Indice de Susceptibilidad

IS TOT: IS total

I: litro
LG: longitud de ejes
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LGT: longitud total de ejes

LGEP: longitud del eje principal

LGO1: longitud total de ramas de primer orden
LGO?2: longitud total de ramas de segundo orden
LGO3: longitud total de ramas de tercer orden
LSD: Least Square Difference

MAV: Meristema apical del vastago
MTG: grafico de drboles multiescalares
MPa: megapascales

OGM: organismos genéticamente modificados

pc: producto comercial
PEG: polietilenglicol
Ple: pleiocormo

PS: peso seco

O1: ramificacién primer orden

02: ramificacion de segundo orden

03: ramificacién de tercer orden

O3y sig: ramificacion de tercer orden y subsiguientes

R: meristema reproductivo

REML.: estimacion por mdxima verosimilitud restringida
RG: resistente a glifosato

Rk: rango de fitémero en el eje principal (rango = nudo)

SJ: poblacién de G. perennis del departamento San Justo, Pcia. de Santa Fe.
SJ Glph: tratamiento herbicida (con glifosato) poblacién SJ

SJ Tg: tratamiento testigo (sin glifosato) poblacién SJ

SMA: standarized mayor axis (ejes mayores estandarizados)

SPAD: instrumento de medicion del indice de verdor

TCA: tasa de crecimiento absoluta

TCR: tasa de crecimiento relativa

Tg: tratamiento testigo (sin herbicida)

T1 a T5: tiempos de medicion del Indice de Verdor (0, 5, 10, 15 y 20 dias desde la
aplicacion herbicida respectivamente

UIF: unidades de inflorescencias

UIFT: nimero de UIF totales

UIFO1: nimero de UIF en ramas de primer orden
UIFO2: nimero de UIF en ramas de segundo orden
UIFO3: niimero de UIF en ramas de tercer orden

V: meristema vegetativo
VR: poblaciéon de G. perennis del departamento Vera, Pcia. de Santa Fe.
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VR Glph: tratamiento herbicida (con glifosato) poblacién VR
VR Tg: tratamiento testigo (sin glifosato) poblaciéon VR

WSSA: sociedad americana de ciencias de malezas (Weed Science Society of America)
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