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Figura 5.1.: Diagrama simplificado que muestra las principales variables
ecofisiologicas que determina la generacion de biomasa del cultivo. Se muestran las
relaciones funcionales entre dichas variables (graficos) y el efecto causado por las
enfermedades foliares en las mismas (flechas negras). RFA: radiacion
fotosintéticamente activa. En la tesis este modelo fue validado para el periodo de
HLENAAO ...t 62

Figura 5.2.: Esquema simplificado que muestra las principales variables y procesos
determinantes de la fotosintesis foliar. Las flechas gruesas indican el sentido del efecto
de la roya de la hoja sobre cada variable. Las flechas negras indican efectos medidos
mientras que las blancas indican efectos probables. Ca: concentracion de CO,
ambiental; Ci concentracion interna de CO; (en la camara sub-estomatica) y Cc:
concentracion de CO; a nivel de cloroplastos. ........cocueeveeriieriiiiiienieeieeee e, 66
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ABREVIATURAS
Ci: concentracion de CO, interna (pmol CO, mol™ de aire)
DPV: diferencia de presion de vapor hoja-ambiente (kPa)
&: eficiencia cuantica aparente (umol de CO, pmol fotones™)
Ei: Eficiencia de intercepcion

Eac: Eficiencia de absorcion de radiacion calculada con el modelo de canopeo
(Ecuacion 3.3)

Ea;: Eficiencia de absorcion de radiacion calculada con el modelo de estrato foliar
(Ecuacion 3.2)

EUR: Eficiencia de uso de la radiacion (g MJ™)
EURc: Eficiencia de uso de la radiacién calculada con el modelo de canopeo (g MJ™)

EUR;: Eficiencia de uso de la radiacion calculada con el modelo de estrato foliar
(gMJ™)

Forta: Tasa de fotosintesis bruta (i.e. Fyer, + R) (umol de CO, m> s'l)
Fmax: Tasa de fotosintesis neta méxima (i.e. a saturacion luminica) (umol de CO, m> s'l)
Freta: Tasa de fotosintesis neta (umol de CO, m™ s'l)

Fy: Tasa de fotosintesis neta maxima de una hoja con nivel de severidad x (umol de CO,
2 -
m-s)

Fo: Tasa de fotosintesis neta méxima de una hoja sana (umol de CO, m> s'l)
gl: grados de libertad

gs: conductancia estomatica (mol de H,O m?s?)

HB: Hoja bandera

HB-1: Hoja inmediatamente por debajo de la hoja bandera

HB-2: Hoja dos posiciones por debajo de la hoja bandera

HTS: hojas totalmente senescidas

I: radiacion fotosintéticamente activa incidente (umol de fotones m?s?)
IAF: Indice de area foliar total

IAFv: Indice de area foliar verde

IAFnv: Indice de area foliar no verde

k: coeficiente de extincion luminica
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PRa: pérdidas en absorcion de radiacion (debido a intercepcion de radiacidon por area
foliar enferma) (%)

R: tasa de respiracion (umol de CO, m™s™)

RFAi: Radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada durante el periodo
de llenado de granos (MJ m?)

RFAac: Radiacion fotosintéticamente activa absorbida acumulada durante el periodo de
llenado de granos, calculada con el modelo de canopeo (MJ m™)

RFAa;: Radiacion fotosintéticamente activa absorbida acumulada durante el periodo de
llenado de granos, calculada con el modelo de estrato foliar (MJ m™)
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UNA APROXIMACION MECANISTICA AL PROBLEMA DE LAS
ENFERMEDADES FOLIARES EN EL CULTIVO DE TRIGO

RESUMEN

Las decisiones de manejo de enfermedades foliares en el cultivo de trigo se
basan generalmente en el uso de umbrales construidos a partir de relaciones empiricas
que relacionan el nivel de reduccion del rendimiento con el nivel de enfermedad
presente en el cultivo en un momento dado. Dichas relaciones no consideran aspectos
ecofisiologicos que hacen a la generacion del rendimiento limitando la extrapolacion de
dichos umbrales a situaciones agrondémicas distintas de aquellas en las que se
construyeron. Comprender como las enfermedades interfieren en los procesos
fisiologicos que determina la produccion de biomasa y el rendimiento es de relevancia
para estimar con mayor precision y para un mayor rango de condiciones las mermas de
produccion originadas por las mismas. En esta tesis se explord el efecto de las
principales enfermedades foliares sobre distintos procesos fisioldgicos vinculados con la
generacion de biomasa a partir de la medicién en parcelas a campo de variables: i) a
nivel de canopeo: indice de area foliar y, eficiencias de intercepcion, absorcion y uso de
radiacion entre otras y; ii) a nivel de hoja: fotosintesis y variables relacionadas. La
fotosintesis del area verde de hojas enfermas solo se redujo bajo condiciones de
saturacion luminica pero no ante condiciones de baja irradiancia, no observandose
diferencias para tales efectos entre los tratamientos de alta y baja disponibilidad de
nitrogeno. Considerando que las hojas de un cultivo se encuentran expuestas a niveles
cambiantes de radiacion debido a cambios en la incidencia de los rayos solares y a la
extincion de luz en el canopeo es esperable que la reduccion observada a altas
irradiancias se diluya a nivel de canopeo. De hecho, las reducciones de biomasa a nivel
cultivo se debieron principalmente a reducciones en la intercepcion y absorcion de
radiacion sin efectos claros sobre la eficiencia de uso de la misma. Los resultados
obtenidos demuestran que aspectos tales como el nivel de cobertura foliar, la posicion
vertical del canopeo afectada por las enfermedades y la arquitectura del cultivo, junto
con la cuantificacion del nivel de enfermedades deberian ser considerados a la hora de
tomar decisiones de control quimico y como base para generar modelos de tipo
funcionales que apoyen la toma de tales decisiones.

Palabras clave: enfermedades foliares, trigo (Triticum aestivum L.), indice de area
foliar, intercepcion y absorcion de radiacion, eficiencia de uso de radiacidn, extincion
de luz, fotosintesis.
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A MECHANISTIC APPROACH TO FOLIAR DISEASES IN WHEAT

ABSTRACT

Control decisions regarding foliar diseases in wheat crops are generally based on
the use of damage thresholds which are built using empirical functions that relate the
level of yield reduction against the level of the disease at particular times within the
crop cycle. Such empirical relationships do not consider the effects of diseases on the
ecophysiological variables associated with yield, limiting the extrapolation of the
damage thresholds to other situations different to those at which they were built.
Understanding how diseases interfere with the physiological processes related to
biomass and grain production is necessary to estimate with a better precision, and for a
wide range of conditions, yield reductions due to foliar diseases. This thesis explored
the effects of the main wheat foliar diseases on the physiological attributes related to
biomass production and yield in crops grown under field conditions at two different
levels: 1) at crop level, analyzing leaf area index; radiation interception efficiency,
radiation absorption efficiency and radiation use efficiency within others variables; and
ii) at leaf level, exploring the effects of diseases on photosynthesis rates and related
variables with this trait. Results showed that photosynthesis of green area of diseased
leaves was reduced under light saturated conditions although no effects were observed
under low irradiance levels, not being differents such effcts between differents nitrogen
treatments. Considering that crop leaves are exposed to different irradiance levels due to
solar angle changes during the day and due to light extinction within the canopy it is
likely that, the reduction of leaf photosynthesis observed at high irradiance levels, can
not be evidenced or is attenuated at crop level. Indeed, biomass reductions at crop level
due to diseases were associated with reductions in radiation interception and absorption
with no clear effects on radiation use efficiency. The results of this thesis demonstrate
that traits as leaf area index level, canopy architecture and vertical position of diseases
into the canopy are important points that should be considered together with diseases
level quantification at the time to make decisions regarding foliar diseases control and
should be used as a framework to build functional models that support such decisions.

Key words: foliar diseases, wheat (Triticum aestivum L.), leaf area index, radiation
interception and absorption, radiation use efficiency, light extinction, photosynthesis.



CAPITULO 1

Introduccion general: presentacion del problema a estudiar y revision de
antecedentes

1.1. Introduccion

Las enfermedades foliares constituyen uno de los principales factores que
limitan la expresion de los rendimientos del cultivo de trigo (7riticum aestivum L.) en
todo el mundo (Oerke y Dehne, 1997; Annone et al., 2001; Oerke y Dehne, 2004;
Duveiller et al., 2007). En Argentina, se han estimado reducciones en el rendimiento de
entre el 6 y el 55% debido a la presencia de mancha amarilla de la hoja causada por el
hongo Pyrenophora tritici-repentis (Died.) Drechs. [(anamorfo: Drechslera- tritici-
repentis) (Died.) Shoemaker]|, dependiendo de las condiciones ambientales y los
cultivares utilizados y del 40 al 50% en cultivos con infecciones tempranas de roya de la
hoja (Puccinia triticina Eriks.) (Annone et al., 2001 y citas en este trabajo). Para el
norte de la provincia de Buenos Aires en Argentina se han informado reducciones del
rendimiento, asociadas con la presencia de enfermedades, del orden del 10 al 40 % para
el afio 2000 dependiendo del tipo de patdogeno presente y los cultivares de trigo
utilizados (Annone et al.,, 2001). Entre los patéogenos con mayor impacto sobre la
productividad de trigo en la Argentina se destaca el grupo de las enfermedades foliares:
septoriosis de la hoja [Mycosphaerella graminicola (Fuckel) Schroter in Cohn
(anamorfo Septoria tritici Roberge in Desmaz.)], mancha amarilla (P. tritici-repentis) y
la royas (Puccinia sp.) (Carmona, 2001). De todas estas, la que ocasiona mayores dafios
al cultivo trigo en la gran mayoria de las situaciones de cultivo, es la roya de la hoja (P.
triticina) (Duveiller et al., 2007), probablemente debido a sus caracteristicas,
intensidades y momentos ontogénicos del cultivo en que ataca y a los dafios fisiologicos
causados: disminucion del area fotosintética, aumento en la tasa de transpiracion por
ruptura de la epidermis y reduccion de la tasa de traslocacion de asimilados (McNew,
1960).

Tradicionalmente se utilizan como parametro de medida de la evolucion del
dafio por enfermedades foliares los indices de incidencia (proporcion de plantas u
organos enfermos del total evaluados) y severidad (proporcién de area enferma del
organo vegetal en cuestion) (James, 1974; Gaunt, 1995; McRoberts et al., 2003). A
partir de dichos indices, es posible la construccion de los Ilamados umbrales
economicos (nivel de enfermedad para el cual el beneficio del tratamiento excede el
costo del control quimico) que pueden ser utilizados en la toma de decisiones para el
control de enfermedades. Estos umbrales se construyen a partir de una ecuacion
propuesta por Mumford y Norton (1984) para el manejo de nematodos en el cultivo de
papa ,la cual es adaptada para enfermedades foliares. Para esto, se utilizan funciones
empiricas que relacionan la reduccion en el rendimiento con el nivel de la enfermedad
(severidad y/o incidencia) considerandose ademads, el precio del grano, el precio del
producto fungicida a ser utilizado y la eficiencia de control de dicho fungicida
(Carmona et al., 1998; Cortese et al., 1998; Carmona, 2001; Reis et al., 2006; Reis et al.,
2007). Sin duda, el aspecto mads critico para la utilizacion de los umbrales es el grado de
predictibilidad de las funciones de reduccion del rendimiento sobre la base de la
presencia de una determinada enfermedad. Generalmente, las funciones que predicen la
reduccion en el rendimiento del cultivo a partir de los valores de dano (severidad y/o
incidencia) de una determinada enfermedad son lineales y elegidas por tener un buen



ajuste de los datos y no necesariamente por tener algun significado bioldgico (Madden
et al., 1981).

Si bien para un determinado cultivo en un ambiente y/o manejo dados estas
funciones podrian explicar de manera razonable la disminucion en el rendimiento a
partir del grado de intensidad de una enfermedad, el mismo cultivar puesto en un
ambiente y/o manejo diferente podria mostrar un grado de reduccion en el rendimiento
completamente distinto al observado en la situacion inicial. Es decir, la extrapolabilidad
de esta funcion a otros genotipos, manejo, afios o localidades se torna imprecisa y poco
confiable, restringiendo su uso universal (Gaunt, 1995). En este sentido, al analizar la
caida en el rendimiento de un cultivo de trigo de invierno en funcion del nivel de
infeccion de roya amarilla (Puccinia striiformis) considerando para esto el area bajo la
curva de progreso de la severidad de la enfermedad (ABCPE), Bryson et al. (1997)
encontraron correlaciones relativamente débiles siendo estas diferentes segun la
campafia (afio) analizada. Similarmente, los resultados de Simon et al. (2002) para
Septoriosis de la hoja y los de Paveley et al. (1997) para Roya amarilla y Septoriosis de
la hoja, muestran diferentes funciones de dafio entre la reduccién de rendimiento de
trigo y el ABCPE seglin el afio, la localidad o las condiciones de fertilizacion
nitrogenada considerados. En otros trabajos, no existi6 asociacion significativa entre los
niveles de mancha angular de la hoja (Phaeoisariopsis griseola Sacc. Ferraris) y el
rendimiento de plantas de poroto (Phaseolus vulgaris) en diferentes situaciones
experimentales (Bergamin Filho et al., 1997; Jesus Junior et al., 2001; Jesus Junior et
al., 2003). Numerosos trabajos también muestran por un lado la variabilidad existente
en los coeficientes de dafio (o pardmetros correspondientes de las ecuaciones ajustadas a
los datos) y por otro lado la ausencia de correlacion para diferentes condiciones de
produccion exploradas en dichos trabajos (Madden et al., 1981; Thomas et al., 1989;
Reis et al., 20006).

De esta manera, si bien el umbral de dafio es una herramienta de prediccion
sencilla y practica, su capacidad de extrapolacion a diferentes situaciones (ambientales,
genotipicas y de manejo) es generalmente muy limitada. Por ello, una aproximacion
funcional comprendiendo como los procesos ecofisioldgicos del cultivo involucrados en
la generacion de biomasa y rendimiento son afectados ante la presencia de
enfermedades permitiria disminuir la variabilidad e incrementar el grado de
predictibilidad y extrapolabilidad en las estimaciones de reducciones del rendimiento
como consecuencia del ataque de enfermedades foliares en el cultivo de trigo (Johnson,
1987; Waggoner y Berger, 1987; Gaunt, 1995).

1.1.1. Variables ecofisiologicas determinantes de la produccion de biomasa

El rendimiento del cultivo de trigo depende fuertemente de la tasa de
crecimiento (produccion de biomasa) lograda durante estepas definidas de su ciclo tal
como se explicard mas adelante en la seccion 1.1.3. A su vez, la produccion de biomasa
total puede explicarse a partir de: (i) la cantidad de radiacion absorbida por el cultivo y
(i1) la capacidad del cultivo de convertir dicha radiacion en biomasa (Eficiencia de uso
de la radiacion: EUR) (Gardner et al., 1985; Johnson, 1987) (Figura 1.1). A los efectos
de esta tesis se entiende por radiacion absorbida a la radiacidn interceptada por area
foliar verde, es decir, descontando de la radiacion interceptada por el area foliar total
aquella interceptada por area foliar no verde (enferma y/o senescente), tal como lo
definen Waggoner y Berger (1987).
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Figura 1.1.: Diagrama teérico de generacion de biomasa en el cultivo de trigo considerando el recurso
radiacion.

La proporcion de radiacion solar incidente que es interceptada por el cultivo,
llamada eficiencia de intercepcion de radiacion (Ei), depende del indice de area foliar
(IAF) y la arquitectura del canopeo, estando esta ultima asociada al coeficiente de
extincion luminica (k) (Hipps et al., 1983; Monteith y Unsworth, 1990). Asi, el
coeficiente k define la relacion funcional existente entre la Ei y el IAF del cultivo y es
dependiente del genotipo y del arreglo espacial (Figura 1.1). Este coeficiente es mayor
en canopeos de hojas plandfilas que en canopeos de hojas erectofilas. Por su parte, la
EUR de un cultivo estd muy relacionada con la fotosintesis foliar y la calidad de la
biomasa producida (composicion de carbohidratos, lipidos o aceites y proteinas)
(Trapani et al., 1992; Andrade, 1995) (Figura 1.1). A su vez, la fotosintesis foliar esta
determinada por el contenido de N de las hojas (Evans, 1989; Sinclair y Horie, 1989;
Connor et al., 1993), el cual varia con la posicion y edad de las mismas (Trapani et al.,
1992; Connor et al., 1993; Dreccer et al., 2000), dependiendo ademas del tipo de
metabolismo de fijacion de carbono, siendo mayor la EUR de las especies C4 (no
presentan fotorrespiracion) que de las especies C3. La temperatura, la disponibilidad
hidrica, el nivel de radiacion (directa y difusa) y el déficit de presion de vapor, entre
otros factores ambientales, asi como también la arquitectura del cultivo pueden también
afectar la tasa de fotosintesis foliar (Lambers et al., 1998; Loomis y Connor, 2002).

1.1.2. Efecto de las enfermedades foliares sobre las variables ecofisioldgicas de
determinacion de biomasa

Boote et al. (1983) caracterizaron a las adversidades segiin su efecto sobre el
crecimiento de las plantas en siete grupos: (i) consumidores de tejidos, (ii) aceleradores
de la senescencia, (iii) reductores de stand, (iv) captores de luz, (v) reductores de la tasa
fotosintética, (vi) captores de asimilados y (vii) reductores de turgencia. Los primeros



cuatro grupos representan a los patogenos de mayor efecto sobre la intercepcion de
radiacidon, mientras que los tres ultimos tienen su mayor impacto sobre la EUR
(Johnson, 1987).

Las enfermedades foliares pueden afectar de diferente manera los atributos
fisiologicos de generacion de biomasa y rendimiento de un cultivo presentados en la
Figura 1.1. Por ejemplo, la presencia de enfermedades foliares puede reducir la cantidad
de radiacion interceptada por el cultivo debido a disminuciones en el indice de area
foliar (IAF) a causa de caida de hojas y muerte de tejidos y 6rganos (i.e. macollos)
(Figura 1.2, linea llena). La relacion entre el IAF y la capacidad de intercepcion del
cultivo es del tipo asintotica (Hipps et al., 1983; Monteith y Unsworth, 1990) lo cual
sugiere que la reduccion de area foliar causada por un patogeno (caida de hojas),
producird un impacto diferente sobre la eficiencia de intercepcion de radiacion (Ei)
dependiendo del nivel de IAF que haya alcanzado el cultivo. Asi, existird un menor
efecto sobre la Ei del cultivo cuando éste se encuentre con un IAF cercano al critico
(IAF correspondiente al 95 % de intercepcion) o superior, que en aquellas situaciones
que presenten bajo IAF (Johnson, 1987; Gaunt, 1995). Paveley et al. (2001), teorizan
que la pérdida de una unidad de area foliar tendria menos influencia en la fraccion de
intercepcion de radiacién en canopeos densos que en canopeos laxos. De la misma
manera, Cornish et al. (1990) citando a Ritchie (1974) especulan que la Septoria de la
hoja (M. graminicola) no afect6 la biomasa aérea de trigo a la antesis, a pesar de las
importantes reducciones en el area foliar, debido a que el indice de area foliar
remanente fue lo suficientemente alto como para lograr plena intercepcion.

A su vez, del total de la radiacion interceptada por un cultivo enfermo parte de
esta sera interceptada por area foliar enferma o senescente la cual no tiene actividad
fotosintética alguna reduciéndose entonces la radiacion que es efectivamente absorbida
por area foliar verde y funcional (Figura 1.1 y Figura 1.2, lineas punteadas) y que sera
utilizada para producir fotoasimilados y finalmente materia seca. En este caso, las
enfermedades foliares reduciran el IAF verde y con ello la eficiencia de absorcion (Ea)
aun cuando el cultivo se encuentre con niveles de IAF total por encima del critico y lo
haran de una manera proporcional al nivel de severidad alcanzado.
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Figura 1.2.: Esquema de la relacion entre las eficiencias de intercepcion (Ei) y absorcion (Ea) y el indice
de area foliar (IAF) para cultivos con diferente grado de severidad de enfermedades foliares (0, 20 y
50%). En un cultivo sano (0% severidad) la radiacion absorbida es igual a la radiacion interceptada. IAF
critico = IAF para el 95 % de intercepcion de radiacion. El coeficiente de extincion luminica utilizado
para el célculo fue de 0.57.

Por otro lado, el impacto de las enfermedades sobre la intercepcion y absorcion
de radiacion dependerda, ademas de los efectos sobre el IAF (total y/o verde) per se, de
su distribucion vertical dentro del canopeo ya que no todas las posiciones de hojas
tienen la misma relevancia en términos de impacto sobre la intercepcion de radiacion
(Béasse et al., 2000; Robert et al., 2004; Bancal et al., 2007). La contribuciéon de cada
estrato foliar (i.e. posicion vertical de hoja) a la intercepcion de radiacion total del
cultivo dependera, ademas del tamafio de cada hoja, de la arquitectura del canopeo a
través del coeficiente de extincion luminica (k). En este sentido, en canopeos con hojas
plandfilas (i.e. altos valores de k), las hojas superiores contribuiran en mayor medida (y
en menor medida las inferiores) a la intercepcion de radiacion que en canopeos con
hojas mas erectas (i.e. bajos valores de k) dado que estos ultimos dejan pasar mas luz
hacia los estratos de hoja inferiores. Del mismo modo, canopeos mds cerrados (i.e. alto
IAF) dejaran pasar menos luz hacia estratos de hoja inferiores que canopeos mas
abiertos. Asi, la presencia de oidio en los estratos inferiores de un cultivo con bajo IAF
resultaria en una mayor reduccion en la tasa de asimilacion de didxido de carbono que
la que resultaria con el mismo nivel de infeccion en un cultivo con alto IAF seglin datos
simulados por Rabbinge et al. (1985).

Gooding et al. (2000) sugieren que las hojas superiores del canopeo son de
particular importancia en la provision de asimilados al rendimiento de trigo debido a
que: (1) son las ultimas en senescer; (i1) tienen un menor nivel de sombreo que las hojas
de posiciones inferiores pudiendo asi interceptar mayores niveles de radiacion; y (iii)
estan “vascularmente” mas cerca de las espigas respecto de otras hojas. Evidencias de la
literatura demuestran que gran parte de los carbohidratos de los granos provienen de la
hoja bandera (Lupton, 1972). En el mismo sentido, Verreet y Klink (2002), sostienen
que las hojas superiores del canopeo son las que mas contribuyen al rendimiento del
cultivo de trigo. Rabbinge et al. (1985), trabajando con datos simulados para el
patosistema trigo-oidio [Erysiphe graminis DC. f. sp. tritici Em. Marchal; anamorfo:
Oidium monilioides (Nees) Link] demostraron que la asimilacion bruta de carbono era



menor cuando el oidio estaba uniformemente distribuido en el canopeo o concentrado
en las hojas superiores respecto de cuando se concentraba en los estratos inferiores.

Si bien, existen algunos trabajos que tienen en cuenta el estrato foliar (posicion
vertical) afectado por las enfermedades a la hora de estudiar su efecto sobre la
intercepcion de radiacion del cultivo de trigo(Robert et al., 2004; Bancal et al., 2007)
estos no determinan el efecto diferencial de las mismas seglin se ubiquen en posiciones
superiores o inferiores del canopeo y menos aun en cultivos con diferentes niveles de
cobertura foliar (IAF) y/o arquitectura de cultivo (coeficiente de extincion luminica-k).

Ademads del impacto negativo que las enfermedades pueden tener sobre el area
foliar verde y consecuentemente sobre la radiacion absorbida (radiacion interceptada
por area foliar verde), estas podran afectar también la eficiencia con que las hojas
convierten dicha radiacion absorbida en fotoasimilados (Figura 1.1) (Gaunt, 1995), a
través de reducciones en la tasa de fotosintesis foliar propiamente dicha o por consumo
de los carbohidratos generados por fotosintesis por parte del patdogeno. Sin embargo, el
efecto de las enfermedades sobre este atributo fisioldgico es contradictorio. Asi
Waggoner y Berger (1987) en una carta al editor sostienen, mediante un analisis de
datos de la literatura, que las enfermedades solo afectarian la absorcion de radiacion sin
existir efectos sobre la EUR, mientras que Johnson (1987) responde a dicha carta
argumentando que pueden existir situaciones en las que la EUR también es afectada.
Ademas, Bonhomme (2000) y Sinclair y Muchow (1999) sostienen que la variabilidad
en las estimaciones de EUR es pequefia cuando las condiciones para el crecimiento no
son limitantes pero, destacan gran la variabilidad existente en las estimaciones de este
parametro ante condiciones ambientales que limitan el crecimiento. Ademads, los
mismos autores, remarcan la precaucidon que se deberia tener para comparar
estimaciones de EUR, debiendo considerar la metodologia de medicion de biomasa y
radiacion asi como el método de calculo utilizado.

Por un lado, algunos trabajos muestran que la EUR no es afectada en ciertos
patosistemas y bajo ciertas condiciones. Asi, Bryson et al. (1997) sugieren que, al
menos para las condiciones exploradas en sus experimentos, las caidas en el
rendimiento del cultivo de trigo por efecto de la presencia de roya amarilla (P.
striiformis) fueron explicadas en mayor proporcion por caidas en la intercepcion de
radiacién y no por disminuciones de la EUR. Tampoco se observaron diferencias en la
EUR entre cultivos de trigo sanos y enfermos con roya de la hoja (P. triticina) y
septoriosis de la hoja (S. tritici) (Bancal et al., 2007). Contrariamenrte, existen otros
trabajos que indican efectos negativos de las enfermedades foliares sobre la EUR en
otros patosistemas (Johnson, 1987). Por ejemplo, caidas de ca. 20 % observadas en la
produccion de materia seca en un cultivo de habas (Vicia faba), debido a la presencia de
Ascochyta fabae Speg. (teliomorfo: Didymella fabae Jellis & Punith), fueron explicadas
en mayor proporcion por reducciones en la EUR que por cambios en la duracion del
area foliar (Madeira et al., 1994). En el mismo sentido, Beasse et al. (2000) encontraron
que las reducciones en el crecimiento de un cultivo de arvejas (Pisum sativum) fueron
resultado de disminuciones de la EUR mas que de reducciones en la eficiencia de
intercepcion de radiacion ante la presencia de Mycosphaerella pinodes (Berk. & A.
Bloxam) Vestergr (anamorfo: Ascochyta pinodes L.K. Jones).

Como se comentd anteriormente, los patdgenos con mayor efecto sobre la EUR
son aquellos que: 1) reducen la fotosintesis; ii) captan los asimilados producidos y/o; iii)
reducen la turgencia (Johnson, 1987). En este sentido, Kosugue (1978) destaca que las



enfermedades foliares pueden producir alteraciones en la tasa de asimilacion y
utilizacion de carbono a partir de: dafios en los sistemas fotoquimicos; alteracion de la
difusion de CO,; cambios en los ciclos y reacciones de biosintesis de compuestos de
carbono; alteracion en la compartimentalizacion del aparato fotorrespiratorio; efectos en
la asimilacion y traslocacion de carbohidratos de reserva y energia o; cambios en la tasa
respiratoria incluida la fotorrespiracion. Con respecto a la tasa de fotosintesis, los
patdogenos pueden causar cambios proporcionalmente iguales, mayores o menores
cuando son comparados con el nivel visual de severidad de enfermedad, dependiendo el
sentido de este cambio del tipo de patogeno y de la especie hospedante (Shtienberg,
1992; Erickson et al., 2003). Cambios proporcionalmente mayores son debidos a efectos
negativos del patdogeno sobre la fotosintesis del area foliar verde remanente de hojas
enfermas tal como se ha observado en varios trabajos (Rabbinge et al., 1985; Bastiaans,
1991; Goodwin, 1992; Bassanezi et al., 2001; Lopes y Berger, 2001; Bassanezi et al.,
2002; Kumudini et al., 2008a), mientras que reducciones proporcionalmente menores se
deben a incrementos en la tasa fotosintética del area verde remanente (fotosintesis
compensatoria) o a que parte del darea considerada enferma continua realizando
fotosintesis tal como se observod en otros trabajos (Livne, 1964; Mignucci y Boyer,
1979; Murray y Walters, 1992).

Estudios realizados en plantas de trigo enfermas con roya de la hoja (P. triticina)
han demostrado efectos despreciables o pequenas reducciones de este patdgeno sobre la
fotosintesis del area foliar verde de hojas enfermas (Bastiaans, 1991; Robert et al.,
2004; Robert et al., 2005), siendo el principal efecto la reduccion en la captura de
radiacion debido al 4area foliar enferma. Sin embargo, estos trabajos consideraron
solamente la tasa de fotosintesis neta a saturacion luminica (fotosintesis maxima =
Fiax). Considerando que, (i) ocurre atenuacion luminica en el canopeo (Dreccer et al.,
2000) y (i1) que la radiacién incidente en las distintas hojas varia a lo largo del dia
debido a cambios en el angulo solar, la mayoria de las hojas del canopeo estin
expuestas a intensidades de radiacion cambiantes durante una importante parte del
tiempo. Asi, el efecto de las enfermedades sobre la fotosintesis bajo diferentes niveles
de radiacion incidente es importante de ser evaluado.

Del mismo modo que con la intensidad de luz la tasa fotosintética varia con el
contenido de nitrogeno foliar (Evans, 1989; Sinclair y Horie, 1989; Connor et al., 1993)
y debido a ello con la posicion y edad foliar (Trapani et al., 1992; Connor et al., 1993;
Dreccer et al., 2000). Asi, el efecto de los patdogenos sobre la fotosintesis de las hojas
podria ser diferente dependiendo del contenido de nitrogeno de las mismas. La
informacion actual relativa al efecto de las enfermedades foliares sobre la fotosintesis de
hojas de trigo con diferentes concentraciones de nitrégeno foliar es extremadamente
limitada. En este sentido, Robert et al. (2005; 2006) no encontraron interaccion entre el
contenido de nitrogeno foliar y las enfermedades foliares (roya de la hoja y Septoria
tritici) sobre la Fp,x del drea verde remanente. Sin embargo, el rango de variacién de
nitrogeno foliar explorado en dichos estudios no fue los suficientemente amplio como
para originar diferencias significativas en la tasa de fotosintesis entre tratamientos de
nitréogeno.

El nitrogeno es componente de muchas de las moléculas involucradas en el
proceso de fotosintesis (i.e. clorofilas, fotosistemas, cadena de electrones, enzimas
involucradas en la fijacion de carbono). Por tal motivo, ante un mismo nivel de
radiacion incidente el aparato fotosintético en su conjunto se encontrara trabajando mas
cercano a su nivel de saturacion en una hoja con baja concentracion de nitrogeno que en
una con alta concentracion. Por consiguiente, seria esperable que la roya de la hoja



(patégeno biotrofico que necesita de células vegetales vivas para prosperar) reduzca la
tasa fotosintética del area verde de manera mas marcada en hojas que tengan su aparato
fotosintético mas saturado, es decir, hojas expuestas a altos niveles de radiacioén y hojas
con bajo contenido de nitrégeno foliar.

Por ultimo, las reducciones de la tasa de fotosintesis neta de las hojas debido a
enfermedades foliares puede atribuirse principalmente a: 1) incrementos de la tasa de
respiracion del hospedante (Scholes y Farrar, 1986; Lopes y Berger, 2001; Bassanezi et
al., 2002; Kumudini et al., 2008a) o del patogeno (Owera et al., 1981); ii) cambios en la
conductancia estomatica (Bowden et al., 1990; Hampton et al., 1990; Haverkort et al.,
1990; Xiao y Subbarao, 1998; Lopes y Berger, 2001) o: iii) efectos sobre la maquinaria
fotosintética per se (e.g. enzimas relacionadas con la fijacion de CO,) (Bastiaans, 1993;
Lopes y Berger, 2001; Bassanezi et al., 2002; Erickson et al., 2003; Kumudini et al.,
2008a). Al presente, y de acuerdo a mi conocimiento, existe solo un trabajo que estudio
el efecto de la roya de la hoja de trigo sobre la conductancia estomatica y sobre los
procesos fotosintéticos per se (Bethenod et al., 2001). Sin embargo, en tal estudio las
mediciones de intercambio gaseoso fueron realizadas sobre hojas de plantines de trigo
crecidos en macetas y dentro de un invernaculo con niveles de radiacion muy por debajo
de los existentes en condiciones de campo, por lo que no es factible extrapolar dichos
resultados a condiciones de cultivo.

1.1.3. Efecto de las enfermedades foliares sobre los componentes del rendimiento
(numero y peso de granos)

A partir de su efecto sobre la produccion de biomasa (tasa de crecimiento) vy,
dependiendo del momento del ciclo del cultivo en que esto ocurra, las enfermedades
foliares pueden afectar el numero de granos y/o el peso de grano (Madden y Nutter,
1995). En el cultivo de trigo las variaciones en rendimiento son explicados
principalmente por cambios en el nimero de granos (Fischer, 1985; Miralles et al.,
1998; Miralles y Slafer, 1999; Borras et al., 2004). Este componente se establece
durante un breve lapso de tiempo dentro del ciclo del cultivo (periodo critico), el cual
involucra al activo crecimiento de la espiga y finaliza con el cuaje de los granos
(Fischer, 1985). Asi, la presencia de enfermedades foliares durante dicho periodo
provocara, dependiendo del nivel de reduccién del IAF, mermas en el rendimiento
debido a reducciones en el numero de granos, asociadas a una menor tasa de
crecimiento del cultivo, tal como fue demostrado por distintos trabajos de la literatura
(Rees et al., 1981; Yang y Zeng, 1989). La importancia de este periodo respecto del
control de enfermedades también queda en evidencia por las frecuentes y consistentes
respuestas en rendimiento encontradas por la aplicacion de fungidas previo (o
alrededor) a la aparicion de la hoja bandera (Zadocks 37-39) en lotes de produccién de
trigo de la Region Pampena Argentina.

Si bien el peso de los granos (el otro componente numérico del rendimiento)
explica una menor proporcion de los cambios en el rendimiento, una vez fijado el
nimero final de granos (10 dias post floracion) reducciones en el peso redundaran
directamente en una merma en el rendimiento del cultivo. Si bien, algunos trabajos
sostienen que, el cultivo de trigo no se encuentra limitado por la disponibilidad de
asimilados para llenar los granos (ver trabajos en Borras et al., 2004), con los niveles de
tecnologia de produccion y los materiales genéticos utilizados hoy en dia (que permiten
apuntar a altos niveles de rinde) es cada vez més frecuente observar respuesta en peso



de granos por aplicacion de fungicidas. De hecho, existen trabajos que demuestran
reducciones importantes de peso de grano asociadas a la presencia de enfermedades
durante el llenado de granos en situaciones de cultivos de trigo con alto potencial de
rinde (Gooding et al., 2000; Serrago et al., 2011). Sin embargo, existe variabilidad en la
respuesta en peso de grano cuando se aplican fungicidas durante dicho periodo
(Gooding et al., 1994; Pepler et al., 2006; Serrago et al., 2011) con lo cual se hace
importante entender el efecto de las enfermedades foliares sobre las variables
ecofisioldgicas que determinan la tasa de crecimiento del cultivo durante el llenado de
granos.

Finalmente y considerando todo lo expuesto en este capitulo, la complejidad de
los efectos causados por las enfermedades foliares sobre los atributos del cultivo que
determinan la tasa de crecimiento hace necesario abordar la interaccién patdgeno-
cultivo desde un punto de vista mas integrador que involucre las variables
ecofisiologicas del mismo. Esto permitira entender mas claramente el impacto de los
patdgenos sobre los atributos que determinan la tasa de crecimiento y aportar al
entendimiento de la relacion entre las enfermedades foliares del trigo y la disminucion
de rendimiento contribuyendo a la toma de decisiones de manejo vinculadas a la
aplicacion de fungicidas para controlar enfermedades.

1.2. Objetivos
1.2.1. Objetivo general:

Estudiar el impacto del complejo de enfermedades foliares presentes en el cultivo de
trigo (e.g. roya de la hoja, mancha amarilla y septoriosis de la hoja) sobre los
componentes ecofisioloégicos de generacion de biomasa (i.e. eficiencia de intercepcion
de radiacion, eficiencia de absorcion de radiacion y eficiencia de uso de la radiacion
absorbida) durante el periodo de llenado de granos.

1.2.2. Objetivos especificos:

(1) Analizar el impacto diferencial de las enfermedades foliares sobre la
intercepcion y absorcion de radiacion segun el estrato foliar del canopeo en el que estan
presentes;

(i1)) Entender la importancia de la distribucion vertical de las enfermedades
foliares en relacion a las Ei y Ea para diferentes niveles de IAF y arquitecturas de
canopeo (i.e distintos coeficientes de extincién luminica);

(ii1) Estudiar los efectos de las enfermedades sobre la EUR a través de sus
efectos sobre la capacidad fotosintética del tejido verde de hojas enfermas.
Considerando que la roya es la principal enfermedad afectando el cultivo de trigo en la
mayoria de las situaciones productivas (Annone et al., 2001 y citas en este trabajo;
Duveiller et al., 2007), este objetivo fue abordado considerando hojas enfermas solo con
este patogeno (P. triticina).
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(iv) Estudiar el efecto de la roya de la hoja sobre los parametros de la
fotosintesis foliar (i.e. Fmax, eficiencia de uso de la radiacién y tasa respiratoria) y
analizar las bases fisioldgicas de tales efectos (i.e: conductancia estomatica o procesos
fotosintéticos per se) en hojas de trigo con diferentes niveles de nitrégeno foliar y
expuestas a diferentes niveles de radiacion.

1.3. Hipdtesis

(1) Las enfermedades foliares reducen el IAF del cultivo de trigo por senescencia
y caida de hojas y; debido al tipo de relacion entre esta variable y la eficiencia de
intercepcion de radiacion, la reduccion en la intercepcion de radiacion es mayor en
cultivos con TAF cercanos al critico o menores a este.

(i1) Las reducciones en la absorcion de radiacion como consecuencia de la
presencia de enfermedades foliares son mayores en aquellas situaciones en que las
mismas aparecen en las hojas superiores respecto de aquellas en que aparecen en las
hojas inferiores del canopeo, debido al mayor impacto en la absorcion de radiacion de
los estratos superiores.

(ii1) En aquellas situaciones en que las enfermedades aparecen en los estratos
foliares inferiores del canopeo la reduccion en la absorcion de radiacion como
consecuencia de las mismas es mayor en canopeos abiertos (bajo IAF) y/o con hojas
mas erectas (bajo k) que dejan pasar mas luz hacia estratos de hojas basales.

(iv) La presencia de enfermedades foliares no reduce la EUR en el cultivo de
trigo.

(v) A nivel de hoja la fotosintesis del tejido verde remanente de una hoja
enferma por roya solo serd reducida cuando la misma se encuentre expuesta a altos
niveles de radiacion incidente (i.e. niveles de saturacion luminica) y en aquellas hojas
deficientes en nitrogeno.

Para cumplir con los objetivos planteados se llevaron a cabo distintos
experimentos durante los afios 2004, 2005 y 2007 en diferentes sitios (Buenos Aires,
Argentina y Grignon, Francia). Se utilizaron diferentes tratamientos de control de
enfermedades, de fertilizacion nitrogenada y distintas fechas de siembra. Se midieron
variables de respuesta a nivel de cultivo (e.g. IAF y produccion de biomasa) y a nivel de
hoja (e.g. fotosintesis y variables relacionadas). La presente tesis se organizo en cinco
capitulos. El primer capitulo es introductorio (Introduccion) y expone la problematica a
abordar y los antecedentes que llevan a la misma, junto con el planteo de los objetivos y
las hipotesis. El segundo capitulo (Materiales y Métodos) describe el disefio de los
experimentos y los tratamientos llevados a cabo. Las variables de respuestas medidas,
analisis realizados y demads puntos especificos de la metodologia se indican en cada uno
de los capitulos de resultados. Los capitulos 3 y 4 corresponden a resultados obtenidos
tanto a nivel de cultivo (Capitulo 3: Cambios en la absorcion y eficiencia de uso de
radiacion en relacion con la posicion vertical de las enfermedades dentro del canopeo),
como a nivel de hoja (Capitulo 4: ;Como la fotosintesis de la hoja y los procesos
relacionados son afectados por la roya de la hoja (Puccinia triticina) en un cultivo de
trigo creciendo bajo diferentes disponibilidades de nitrogeno?). Cada uno de los
capitulos de resultados ha sido estructurado con una breve introduccidn, una seccion de
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materiales y métodos, una de resultados y una seccion de discusion de dichos
resultados. Finalmente, se incluye un capitulo de discusion general en el que se evaltian
las hipotesis planteadas, se discuten los resultados integralmente y se exponen las
conclusiones finales (Capitulo 5: Discusion).
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CAPITULO 2
Materiales y métodos generales

2.1. Condiciones generales

Los resultados de la presente tesis se obtuvieron a partir de la conduccion de 5
experimentos en condiciones de campo durante 3 afios (2004, 2005 y 2007) y en 2 sitios
diferentes (Buenos Aires, Argentina y Grignon, Francia). Para cumplir con los objetivos
(1) y (i1) se condujeron experimentos en el campo experimental del Departamento de
Produccion Vegetal de la Universidad de Buenos Aires (Buenos Aires, Argentina,
34°35°S, 58°29°0) durante los afios 2004, 2005 y 2007. Por otro lado para responder a
los objetivos (iii) y (iv) se utilizaron los experimentos de los afios 2005 y 2007
conducidos en Buenos Aires adicionandose dos experimentos realizados en la Estacion
experimental INRA-EGC de Grignon (Grignon, Francia; 48°50°N; 1°57’E) durante la
estacion de crecimiento 2004/05.

En los experimentos de Buenos Aires con el objetivo de explorar un amplio
rango de niveles de cobertura foliar (IAF) y diferentes condiciones ambientales se
utilizaron diferentes fechas de siembra y disponibilidades de nitrogeno (fertilizacion). El
material utilizado en estos experimentos fue Klein Pegaso (muy susceptible a roya de la
hoja) sembrado a una densidad de 400 semillas m”. La siembra se realizé el 29 de Junio
de 2004 (experimento 2004BA), el 3 de Agosto de 2005 (experimento 2005BA) y el 24
de Julio de 2007 (experimento 2007BA) en parcelas de 10 surcos con 0.15 m de
distanciamiento y 2.8 m de largo en 2004 y 2005 y 2.1 m de largo en 2007.

En los experimentos llevados a cabo en INRA Grignon, Francia, se sembro el
cultivar de trigo Soissons (uno de los cultivares comerciales mas utilizado en Francia),
el cual es susceptible a roya de la hoja, en dos fechas diferentes (experimentos 2005G 1
y 2005G2). En el experimento 2005G1, el dia 22 de Octubre de 2004 ( i.e. alrededor de
la fecha optima de siembra para el sitio del experimento, Grignon), se sembraron
grandes parcelas de 30 m de largo con 9 hileras espaciadas a 0.15 m a una densidad de
250 plantas m™. En el experimento 2005G2 se utilizaron plantulas previamente
vernalizadas, la que fueron colocadas en parcelas de 1 m de largo con 10 hileras
espaciadas a 0.10 m (50 plantulas por hilera). La fecha de plantacion de las plantulas
vernalizadas fue el dia 15 de Marzo de 2005. Para cubrir los requerimientos de
vernalizacion, las semillas fueron germinadas durante 24 h en algodén humedecido y
luego se sembraron en macetitas de Jiffy rellenas con turba donde permanecieron por 8
semanas bajo un periodo de luz de 16 h (350 pE m™ s™) a 8.8 °C y un periodo de
oscuridad de 8 ha 0 °C.

Las parcelas de los experimentos, 2004BA, 2005BA, 2007BA y 2005G2 fueron
regadas periddicamente para asegurar una adecuada disponibilidad hidrica a lo largo de
todo el ciclo del cultivo. El experimento 2005G1 fue conducido en condiciones de
secano durante la mayor parte del ciclo aunque las parcelas se regaron la noche previa a
la fecha en que se tomaron las mediciones con el objetivo de evitar que las plantas se
encuentren hidricamente estresadas. En todos los experimentos se aplicaron herbicidas e
insecticidas cada vez que fue necesario para controlar malezas o plagas.
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2.2. Tratamientos y disefio experimental

Los tratamientos consistieron en una combinacion factorial de dos niveles de
disponibilidad nitrogenada contrastantes (baja y alta) y dos niveles de enfermedad
(protegido = sano y no protegido = enfermo). En los experimentos de Buenos Aires
(2004BA, 2005BA y 2007BA) los tratamientos se distribuyeron dentro de un disefio en
bloques completamente aleatorizado en parcelas divididas con tres bloques
(repeticiones) donde las parcelas principales correspondieron al tratamiento de
nitrogeno y las sub-parcelas al tratamiento de enfermedad. En Grignon (2005G1 y
2005G2) los tratamientos se arreglaron en un disefio completamente aleatorizado con
tres repeticiones por tratamiento.

2.2.1. Tratamientos de nitrégeno

En todos los experimentos se utilizaron dos niveles contrastantes de nitrégeno:
baja (NO) y alta (N1) disponibilidad. En los experimentos conducidos en Buenos Aires,
la baja disponibilidad correspondi6 al contenido de nitrogeno en suelo al momento de la
siembra, el cual fue de 28, 13 y 50 kg N ha™' (en los 0.60 m superiores del suelo) en
2004, 2005 y 2007, respectivamente; mientras que en el tratamiento de alta
disponibilidad el contenido de nitrogeno en el suelo a la siembra fue llevado a 180 kg N
ha™ (i.e. contenido de nitrégeno del suelo mas el nitrogeno agregado con el fertilizante)
en el experimento de 2004, incrementandose a 300 kg N ha™ en los afios 2005 y 2007
con el fin de ampliar la diferencia con el tratamiento NO. En Grignon la disponibilidad
de nitrogeno a la siembra (15 kg N ha™ en los primeros 60 del suelo + N del fertilizante)
fue de 80 y 100 kg N ha™ a la siembra para el tratamiento NO en los experimentos
2005G1 y 2005G2, respectivamente; y de 300 kg N ha” para el tratamiento N1 de
ambos experimentos.

Es importante remarcar que los tratamientos de nitrégeno de los experimentos de
Argentina no tuvieron como objetivo evaluar los efectos de este nutriente sobre las
variables evaluadas a nivel de cultivo en el Capitulo 3 (intercepcidon y absorcion de
radiacion, eficiencia de uso de radiacion, etc). Solo se pretendid explorar el efecto de las
enfermedades sobre tales variables para niveles contrastantes de cobertura foliar (IAF) y
para lograr tal diferencia en los niveles de IAF se utilizaron los tratamientos de
nitréogeno.

2.2.2. Tratamientos de enfermedades

Se utilizaron dos niveles de control de enfermedad, i.e. protegido (P, con
aplicacion de fungicidas) y no protegido (NP, sin aplicacion de fungicidas). Las parcelas
protegidas consistieron en mantener al cultivo libre de enfermedades durante todo el
ciclo a través de aplicaciones sistematicas (cada 15 dias) de epoxiconazol (Opus ®
Basf) a una dosis de 1000 cm® ha™ y tebuconazole (Folicur ® Bayer SA) a una dosis de
750 cm® ha™ en Grignon y Buenos Aires, respectivamente.

En los experimentos de Buenos Aires el desarrollo de enfermedades en las
parcelas del tratamiento NP se promovio con diferentes fuentes de indculo (patégenos)
con el objetivo de generar un “complejo de enfermedades™ constituido por diferentes
proporciones de cada patogeno (bio y necrotroficos). Asi, en los experimentos de los



14

afnos 2004 y 2005 se desparramo sobre todas las parcelas (tratamiento P inclusive) al
momento de la siembra rastrojo de trigo, recolectado de cultivos de la campana anterior
los cuales habian sido atacados por patogenos necrotréficos (principalmente D. tritici
repentis-mancha amarilla). No se aplicd rastrojo infectado en el experimento de 2007
con el proposito de evitar el desarrollo de patdogenos necrotroficos y favorecer la
aparicion de roya de la hoja en los estratos foliares superiores. Las parcelas
correspondientes al tratamiento NP fueron inoculadas con esporas de P. triticina (roya
de la hoja) alrededor de inicios de encanazén en los afios 2004 y 2005; repitiéndose la
inoculacion hacia mediados de encafiazon en el experimento del afio 2005 (debido a que
la primera aplicacion no tuvo éxito); mientras que en el afio 2007 las esporas de roya se
aplicaron al momento de la emergencia de la hoja bandera. La inoculacion se realizod
mediante la aplicacion, con pulverizador de mano, de las esporas de roya sobre las
parcelas usando agua con unas pocas gotas de surfactante (Tween 20®) como vehiculo.
Para preparar la suspension se utilizé una raza de roya especifica para el cultivar Klein
Pegaso provista por el Ing. Agr. Francisco Sacco del Instituto Nacional de Tecnologia
Agropecuaria (INTA), Castelar, Argentina.

En Grignon las parcelas del tratamiento NP del experimento 2005G2 fueron
inoculadas aplicando sobre ellas una suspension de esporas de roya de la hoja (P.
triticina) mediante un pulverizador de mano. Las inoculaciones se realizaron con
esporas de la cepa B9384-1C1 (con aceite como soporte liquido) diez dias antes de la
emergencia de la hoja bandera y al momento de espigazén. Las esporas fueron
previamente multiplicadas en plantines del cultivar susceptible Michigan. En el
experimento 2005G1 no se realizaron inoculaciones y las hojas se infectaron de manera
natural.

Con el objetivo de mantener la humedad foliar y con ello promover la infeccion
de las hojas por el patégeno, en el experimento 2004BA se realizaron riegos por
aspersion al atardecer justo antes de realizar la inoculacidon, manteniéndose la misma
metodologia para los 3 dias subsiguientes. Debido a que las condiciones de humedad
generadas mediante esta metodologia no resultaron tan exitosas como se esperaba (en
términos de infeccion), en el resto de los experimentos se utiliz otra metodologia para
promover el desarrollo de las enfermedades. Asi, luego de la inoculacion con esporas de
roya a ultima hora de la tarde, todas las parcelas (inclusive las parcelas control) fueron
cubiertas con tuneles de polietileno transparente por esa noche y las tres noches
subsiguientes para incrementar la humedad y mojado foliar con el objetivo de promover
la infeccion de las hojas por el patogeno. Esta metodologia finalmente resultd ser mas
efectiva para promover la infeccién con roya que el mojado superficial del canopeo
mediante regadores.



CAPITULO 3

Cambios en la absorcidn y eficiencia de uso de radiacién en relacién con la
posicion vertical de las enfermedades dentro del canopeo *

3.1. Introduccidén

Las enfermedades foliares son uno de los principales factores reductores de
rendimiento del cultivo de trigo (7riticum aestivum L.) de la Region Pampeana
Argentina (Annone et al., 2001) y en otras regiones del mundo (Oerke y Dehne, 1997;
Oerke y Dehne, 2004; Duveiller et al., 2007), originando pérdidas de hasta un 50%. Las
principales enfermedades que afectan a este cultivo son la roya de la hoja causada por el
patdgeno biotréfico Puccinia triticina, asi como un conjunto de enfermedades foliares
causadas por patdgenos necrotroficos. Entre estas tultimas, la mancha amarilla
(Drechslera tritici-repentis) se ha incrementado en América del sur durante los Gltimos
afos debido a la composicion varietal utilizada y a la expansion de la siembra directa,
convirtiéndose en una de las manchas foliares que mas dafio ocasiona (Duveiller et al.,
2005). Esta mancha foliar se encuentra generalmente asociada a otras manchas como
por ejemplo a la causada por el patogeno Bipolaris sorokiniana formando el complejo
denominado Helminthosporium (Duveiller et al., 2005), asi como a otras manchas
causadas por Septoria tritici y Stagonospora nodorum (Wiik, 2009). El nivel de dafio
causado por estas manchas foliares es generalmente registrado para el conjunto de ellas
debido a que la similitud de sus sintomas dificulta su separacion.

El manejo de enfermedades y la toma de decisiones respecto de su control
quimico en la Region Pampeana Argentina se lleva a cabo mediante la utilizacion de los
llamados umbrales econdmicos (nivel de enfermedad para el cual el beneficio del
tratamiento excede el costo del control quimico). Estos umbrales se construyen a partir
de funciones empiricas con datos de campo que relacionan el nivel de reduccién de
rendimiento con el nivel de enfermedad (severidad o incidencia) del cultivo en un
momento dado. Asi, al utilizar esta herramienta a la hora de decidir la aplicacion de un
fungicida, no se estd considerando al cultivo propiamente dicho lo cual podria llevar a
tomar una decision errénea dado que el impacto de una enfermedad puede ser muy
diferente segun la etapa ontogénica y condicidon en que se encuentre el cultivo (e.g. nivel
de cobertura foliar, momento del ciclo, etc.). Por consiguiente, comprender cémo las
enfermedades foliares afectan los principales atributos del cultivo que determinan la
tasa de crecimiento del mismo permitiria mejorar la toma de decisiones respecto del
control de enfermedades foliares en el cultivo de trigo (Johnson, 1987; Waggoner y
Berger, 1987; Gaunt, 1995).

Tal como fuera mencionado en el capitulo introductorio, la produccion de
biomasa del cultivo de trigo puede explicarse a partir de: (i) la cantidad de radiacion
absorbida (interceptada por area verde) y (ii) la eficiencia con que dicha radiacion se
convierte en materia seca (EUR) (Gardner et al., 1985; Johnson, 1987). A su vez la
captura de radiacion depende de la eficiencia con que se intercepta la radiacion solar

! Los resultados de este capitulo fueron publicados en: Carretero, R.; Serrago R. A.; Bancal, M. O.;
Perelld, A. E. and Miralles, D. J. 2010. Absorbed radiation and radiation use efficiency as affected by
foliar diseases in relation to their vertical position into the canopy in wheat. Field Crops Research. 116:
184-195.
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que incide sobre el cultivo (Ei). La Ei ha sido ampliamente relacionada con el nivel de
cobertura foliar (indice de 4rea foliar, IAF) mediante el coeficiente de extincion
luminica (k) (Hipps et al., 1983; Monteith y Unsworth, 1990), el cual depende de la
arquitectura del cultivo (4ngulo de insercion de las hojas y altura de planta,
principalmente (Miralles y Slafer, 1997)). Esta relaciéon determina un valor de IAF a
partir del cual se alcanza el maximo nivel de intercepcion de radiacion denominado IAF
critico.

Las enfermedades foliares pueden afectar tanto la Ei (Waggoner y Berger, 1987)
debido a reducciones del IAF por debajo de su nivel critico como también pueden
reducir la EUR (Johnson, 1987). Pero ademas, parte de la radiacion es interceptada por
porciones afectadas de las hojas en un cultivo enfermo, las cuales no son funcionales,
reduciendo asi la eficiencia de absorcion de radiacion (Ea). Por lo tanto, la radiacion
absorbida por el cultivo podria ser reducida de manera directa debido a: (i)
disminuciones del IAF verde (IAFv) ya formado a través de lesiones o también debido
reducciones de la intercepcion por disminuciones del IAF total por senescencia
acelerada (Boote et al., 1983) y caida de hojas o; (ii) reduciendo la formaciéon de area
foliar a través de reducciones del macollaje o crecimiento foliar. En estudios previos se
observo que la roya de la hoja del trigo y la septoriosis de la hoja (Septoria tritici) no
interaccionan (Robert et al., 2004) siendo suficiente conocer la reduccion del IAFv
debido a ambas enfermedades para simular sus dafos tanto a nivel foliar (Robert et al.,
2005; Robert et al., 2006) como a nivel de cultivo (Bancal et al., 2007). Ademas,
Bhathal et al. (2003) demostraron que tanto la mancha amarilla como la mancha foliar
causada por Septoria nodorum causan similares dafios en términos de rendimiento,
permitiendo entonces su evaluacion en conjunto.

Los efectos negativos de las enfermedades foliares sobre la radiacion
interceptada no solo dependen de su impacto en el IAF o el IAFv per se sino que
también dependen de la posicion vertical del canopeo donde aparecen las enfermedades
(Béasse et al., 2000; Robert et al., 2004; Bancal et al., 2007), considerando que la luz se
extingue en el canopeo y que por consiguiente la mayor cantidad de radiacidon es
interceptada por los estratos superiores. En este sentido, Robert et al. (2004) trabajando
con datos simulados para un cultivo de trigo sugirieron que la fotosintesis de las hojas
superiores (i.e. hoja bandera) contribuyd con ca. 45% del total de la fotosintesis del
canopeo, un 20% correspondio a las hojas inmediatamente por debajo mientras que la
fotosintesis restante provenia de las hojas inferiores. Aunque el rol de las hojas
superiores en el canopeo es importante para interceptar radiacion, la importancia de las
hojas inferiores para la intercepcion de radiacion puede variar dependiendo de: (i) la
cobertura del canopeo (IAF) y (ii) el coeficiente de extincion luminica (k) el cual como
se menciono anteriormente es dependiente de la arquitectura del cultivo, principalmente
del angulo de insercion de las hojas y altura de planta, y por ello del cultivar (Miralles y
Slafer, 1997). Es asi que, es crucial entender los dafios causados por la roya de la hoja y
los patdogenos necrotréficos, dado que, por un lado la roya de la hoja se dispersa por
medio del viento (Eversmeyer et al., 1973; Eversmeyer y Kramer, 1992) afectando por
tal motivo a las hojas superiores del cultivo en mayor medida, mientras que por el otro
la esporas de los patégenos necrotréficos se dispersan principalmente desde el rastrojo
en la superficie del suelo hacia las hojas inferiores y luego de estas a las superiores
(Duveiller et al., 2005).

Asi, el efecto de las enfermedades foliares sobre el cultivo de trigo puede
determinarse de manera mas precisa si junto con los niveles de patdogenos presentes en
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el cultivo (severidad y/o senescencia) se consideran las variables ecofisiologicas
determinantes de la generacion de biomasa y rendimiento. En este sentido, numerosos
trabajos han estudiado el efecto de los patogenos foliares en diferentes cultivos sobre
dichas variables (Johnson, 1987; Waggoner y Berger, 1987; Cornish et al., 1990;
McGrath y Pennypacker, 1990; Johnson, 1992; Bastiaans y Kropff, 1993; Madeira et
al., 1994; Bergamin Filho et al., 1997; Bryson et al., 1997; Béasse et al., 2000; Jesus
Junior et al., 2001; Jesus Junior et al., 2003; Robert et al., 2004; Bancal et al., 2007;
Kumudini et al., 2008b; Serrago et al., 2009), sin embargo, ninguno de ellos analiz6 la
distribucion vertical de las enfermedades en los estratos foliares del cultivo en relacion
con el tamafio del canopeo (IAF) y la arquitectura del mismo (coeficiente de extincion
luminica, k).

En este capitulo se analizan los efectos de las enfermedades foliares en la
intercepcion y absorcion de radiacion y en la eficiencia de uso de la radiacion absorbida
considerando los estratos foliares separadamente. Se discuten las ventajas y problemas
de considerar una aproximacion de cultivo (sin distinguir estratos foliares) vs una
aproximacion que considere los estratos foliares por separado a la hora de analizar el
impacto de las enfermedades en los principales componentes fisioldgicos determinantes
de la produccion de biomasa aérea del cultivo. Los objetivos planteados son: (i)
entender la importancia de la distribucion vertical de las enfermedades foliares en
relacion a la Ea para diferentes niveles de IAF y arquitecturas de canopeo y (ii) analizar
y comparar dos métodos de estimacion de absorcion de radiacion considerando: (a) el
IAF total del canopeo o (b) el IAF de cada estrato foliar separadamente. Ambos
objetivos fueron llevados a cabo en un amplio rango de condiciones ambientales y
situaciones de enfermedad, similares a las exploradas por los productores en sus lotes de
produccion.

3.2. Materiales y métodos

3.2.1. Disefio experimental y tratamientos

Se llevaron a cabo 3 experimentos en el campo experimental del Departamento
de Produccion Vegetal de la Universidad de Buenos Aires (Buenos Aires, Argentina,
34°35°S, 58°29°0) durante los afios 2004, 2005 y 2007. Con el objetivo de explorar un
amplio rango de niveles de cobertura foliar (IAF) y de explorar diferentes condiciones
ambientales se utilizaron distintas fechas de siembra y disponibilidades de nitrogeno
(fertilizacion). Los tratamientos consistieron en una combinacion factorial de dos
niveles de disponibilidad de nitrogeno contrastantes (baja y alta) y dos niveles de
enfermedades (protegido y no protegido). Los detalles de los tratamientos y el disefio
experimental fueron descriptos en el Capitulo 2 (Materiales y métodos).

3.2.2. Mediciones y célculos

Desde antesis a madurez fisiologica, se recolectaron muestras de biomasa aérea
de cada parcela, al azar y en forma periddica (i.e. cada una o dos semanas). El tamafo
de las muestras recolectadas fue de 0.3 a 0.5 m lincales, siendo las muestras
correspondientes a los estadios de antesis y madurez fisioloégica de 1 m de largo. Cada
muestra fue secada en estufa a 60 °C hasta alcanzar peso constante. Previo a ser secadas,
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se tomo6 una sub-muestra de entre 3 y 4 plantas de cada muestra para medir la severidad
de enfermedades foliares, y los indices de area foliar total (IAF), verde (IAFv) y no
verde (IAFnv).

Estas sub-muestras fueron separadas en tallos principales y macollos y luego las
laminas foliares fueron agrupadas de acuerdo con su posicion vertical en el tallo (ver
esquema 3.1). Aquellas laminas foliares conteniendo al menos una porcion de tejido
verde fueron pegadas en hojas de papel blanco y digitalizadas con un escaner a 300 ppp
(punto por pulgada). Estas imdgenes se utilizaron para determinar el area foliar total,
verde y no verde de las hojas de diferentes estratos foliares verticales mediante el uso de
Assess (Lamari, 2002) un programa de computacion para el analisis de imagenes. Luego
de escaneadas, las sub-muestras (hojas y tallos) fueron secadas en estufa hasta alcanzar
peso constante para poder referir las mediciones de area realizadas en ellas a la muestra
principal. Con ello, los valores de IAF, IAFv e IAFnv fueron calculadas como m® de
hoja por m” de suelo. Es importante hacer notar que todas aquellas hojas totalmente
senescidas (HTS), i.e. hojas muertas, no fueron escaneadas y por lo tanto no fueron
incluidas en los calculos de IAF. Estas HTS no fueron entonces incluidas en las
estimaciones de Ei y Ea (ver mas adelante). La muestra recolectada en antesis fue
utilizada para determinar el contenido de nitrogeno foliar de las hojas bandera usando el
método de Kjeldahl (Lang, 2002), luego de realizadas todas las mediciones
correspondientes.

HB

HB-1 /
HB-2

HB-3

Esquema 3.1: Esquema de tallo de trigo mostrando la agrupacion vertical de los estratos foliares.

HB: hoja bandera

Se realizaron estimaciones visuales de severidad (porcentaje de area enferma) en
todas las hojas de vastagos principales utilizadas para el analisis de imagenes. La
severidad de roya de la hoja (patdgeno biotréfico) fue medida como porcentaje de area
cubierto solo con esporas (debido a que no fue posible separar la clorosis y necrosis
causada por este patégeno de aquella causada por procesos naturales) y la enfermedad
causada por patogenos necrotroficos (en conjunto) fue registrada como porcentaje de
area cubierta con 4area sintomatica (clorosis y necrosis debida a patogenos
necrotroficos). La prevalencia de los diferentes patdgenos necrotroficos fue estimada
mediante la incubacion de porciones de hojas con dreas necroticas recolectadas
aleatoriamente desde las sub-muestras. Estas porciones necroticas fueron incubadas bajo
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condiciones que permitieron el desarrollo y esporulacion fungica y luego se determind
sobre ellas la presencia de los diferentes patdgenos utilizando lupas de aumento. La
prevalencia de los diferentes patogenos fue calculada para cada parcela como el
porcentaje de porciones con presencia de cada patdgeno en el total de porciones
incubadas. Estas evaluaciones fueron realizadas a mediados de la etapa de llenado de
grano solo en los experimentos de los afios 2004 y 2005 debido a que no se detectaron
niveles importantes de severidad de patdgenos necrotroficos en el experimento del afio
2007.

La intercepcion de radiacion fue medida regularmente entre espigazon y antesis
con un ceptometro lineal (LI-191 S, LI-COR Inc., Lincoln, NE, USA) en los
experimentos de 2004 y 2005. Dichas mediciones se realizaron en los surcos centrales
de cada parcela determinando la radiacion incidente (Ip) inmediatamente encima del
canopeo y la radiacion transmitida (Iy) a la base del cultivo (superficie del suelo)
ubicando el sensor en tres posiciones a lo largo del entre-surco (izquierda, centro,
derecha) utilizando para los célculos correspondientes el promedio de estas tres
mediciones. La Ei fue calculada como la diferencia entre la radiaciéon incidente y la
transmitida, sobre la radiacion incidente (Ei= [Io-1;]/Iy). Dado que otros investigadores
(e.g. Thorne et al., 1988) no encontraron diferencias significativas entre la Ei calculada
con mediciones instantaneas realizadas al mediodia o con mediciones integradas a lo
largo de todo el dia, las mediciones fueron tomadas en dias claros desde una hora antes
hasta una hora después del mediodia.

Se utilizé una aproximacion de la ley de Beer—Bourguer—Lambert (Hipps et al.,
1983) para estimar la Ei y la Ea a partir de mediciones de IAF realizadas en las muestras
de biomasa aérea tomadas a lo largo del periodo de llenado de granos:

(-k IAF) )

Ei=a(l-exp (Ecuacion 3.1)

donde a es el maximo valor de intercepcion de radiacion que puede ser
alcanzado por el cultivo y k es el coeficiente de extincion luminica. Los valores de los
parametros a y k fueron estimados ajustando la Ecuacion 3.1 a los datos de IAF y Ei
medidos entre los estadios de espigazon y antesis. Debido a que no se observaron
diferencias significativas para dichos parametros entre los tratamientos de nitrogeno y
enfermedades (fungicidas) (ver Figura 3.3 en la secciéon de Resultados), el conjunto
completo de datos fue utilizado para obtener un tnico valor de £ y un tnico valor de a.
Dado que diferentes trabajos de la literatura muestran que desde antesis en adelante la
arquitectura de la planta permanece relativamente constante no observandose cambios
en la distribucion de luz en el canopeo (Bertheloot et al., 2008) ni en el valor del
coeficiente k (Thorne et al., 1988) el valor de k calculado entre espigazon y antesis fue
utilizado para estimar la Ei a partir de mediciones de IAF durante el periodo de llenado
de granos para los diferentes afios y tratamientos.

Se utilizaron dos modelos para la estimacion de la Ea: (i) el modelo de estrato
foliar (Ear) y (ii) el modelo de canopeo (Eac). El modelo de estrato foliar considera la
distribucion diferencial de enfermedades entre los distintos estratos foliares del canopeo
y estima la Eay para cada estrato i como:

Eay; = [exp™™ ] [a(1-exp™ )] [TAFv/IAF] (Ecuacion 3.2)

donde IAF; y IAFv; representan los indices de area foliar total y verde,
respectivamente, del estrato foliar i y; IAF; es el indice de area foliar total por sobre el
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estrato foliar i. La Eap para todo el canopeo resulta de la suma de las Ea;; calculadas
para cada estrato i.

Por otro lado, el modelo de canopeo considera una distribucion uniforme de las
enfermedades entre los estratos foliares y estima Eac para todo el canopeo como:

Eac = [a(I-exp™™?)] [TAFv/IAF] (Ecuacion 3.3)

Las Ei, Eap y Eac para los dias entre fechas sucesivas de muestreo fueron
obtenidas por interpolacion lineal. Con el célculo diario de estas eficiencias y la
radiacion fotosintéticamente activa incidente diaria (RFA) obtenida de una estacion
meteoroldgica situada en el lugar de los experimentos, se calculo la cantidad de RFA
diaria interceptada (para Ei) y absorbida (para Eap y Eac). Luego, mediante la suma de
estos valores diarios se calculd la RFA interceptada acumulada (RFAi) y la RFA
absorbida acumulada (RFAa; y RFAac) para todo el periodo de llenado de granos (i.e.
desde el estado de antesis hasta madurez fisioldgica).

La eficiencia de uso de la radiacion (EUR) para el periodo de llenado de granos
fue estimada como la pendiente de la relacion entre la biomasa aérea acumulada luego
de antesis y la RFAap (EURy) por un lado y la RFAac (EUR() por otro, para cada uno
de los tratamientos. Para estas regresiones se utilizaron los datos de todas las fechas de
muestreo realizadas desde el momento de antesis.

3.2.3. Andlisis estadistico

Las diferencias estadisticas entre tratamientos fueron testeadas a través de un
analisis de varianza. Cada vez que el andlisis de varianza detect6 diferencias
significativas para las variables analizadas, las medias de los tratamientos fueron
comparadas utilizando el test de Tukey con un nivel de significancia de 0.05. Para
dichos andlisis se utilizé el programa informatico de andlisis estadistico INFOSTAT
Professional v.1.1 (Di Rienzo y Robledo, 2002). Para las variables graficadas en
relacion al tiempo térmico (°Cd'1) acumulado desde antesis (severidad, IAF, IAFv, Eiy
Ea) se incluye en el grafico el error estandar de la media correspondiente a cada punto.
Se consider6 una temperatura base de 0 °C para el célculo del tiempo térmico desde
antesis.

3.2.4. Anélisis de sensibilidad de Ei y Ea, debido a variaciones en el coeficiente de
extincion luminica (k) y a diferentes distribuciones de las enfermedades entre los
estratos foliares del canopeo

Considerando que el coeficiente de extincion luminica (k) puede variar con el
genotipo, el estado de desarrollo del cultivo y/o las condiciones de crecimiento (Thorne
et al., 1988), se realizo un analisis de sensibilidad de Ei y Ea;, para diferentes valores de
k. Es importante remarcar, como se indicé anteriormente, que para el conjunto de datos
utilizados en el presente estudio los valores de & obtenidos no fueron estadisticamente
diferentes entre tratamientos de nitrogeno o enfermedades. Para este andlisis se
realizaron, nuevas estimaciones de Ei y Ea; (utilizando las ecuaciones 3.1 y 3.2) con los
datos de TAF registrados al momento de alcanzar maximo IAF en el tratamiento NP
correspondiente al experimento del afio 2005. Los valores de k testeados fueron: (i) el
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perteneciente al cultivar utilizado en el presente estudio, i.e. k£ = 0.60; y (ii) otros dos
valores correspondientes a un 25% superior e inferior a 0.60, i.e. 0.75 y 0.45,
respectivamente, abarcando el rango de valores de k de trigo encontrado en la literatura
(e.g. Abbate et al., 1998 y citas del mismo). Se considero el valor de a correspondiente
al cultivar evaluado, i.e., a = 0.91. EIl valor de severidad utilizado para estos calculos
(12.8%) fue el correspondiente al valor de severidad total (considerando el area foliar no
verde como area enferma) registrado durante el experimento de 2005 para el tratamiento
N1 al momento de alcanzar méximo [AF y estimado como el promedio de las tres hojas
superiores (ponderado por el tamafio de cada hoja).

Adicionalmente, con el proposito de entender como las pérdidas en absorcion de
radiacion (PRa), debido a intercepcion de radiacion por area foliar enferma, puede
variar debido a diferentes distribuciones de las enfermedades entre los estratos foliares
en canopeos con diferentes valores de k£ y niveles de IAF, tres distribuciones hipotéticas
de enfermedades fueron consideradas: (i) enfermedad concentrada en la hoja bandera
(HB); (ii) enfermedad concentrada en la tercera hoja desde la parte superior (HB-2) y;
(i11) enfermedad distribuida uniformemente entre los tres estratos de hojas superiores.
Es importante resaltar que en cada una de las tres situaciones el valor medio de
severidad de la planta fue 12.8% (valor citado arriba) de modo de poder comprar los
distintas distribuciones de la enfermedad ante iguales niveles de dafio foliar. Por
consiguiente, cuando las enfermedades fueron uniformemente distribuidas, cada uno de
los estratos foliares tuvo un valor de severidad de 12.8%. Sin embargo, cuando se
considerod a las enfermedades concentradas en un solo estrato foliar (e.g. hoja bandera)
este estrato foliar tuvo una severidad de 38.4% y los dos restantes 0%, siendo el
promedio para los tres estratos de 12.8%. Por otro lado, se utilizaron dos niveles
contrastantes de IAF: (i) el IAF méximo del tratamiento N1 del afio 2005 (i.e. 6.3) y; (i1)
el IAF maximo del tratamiento NO del mismo afio (i.e. 3.1). Para todos los valores
combinados de &, IAF y distribucion vertical de enfermedades se calculé: (i) la Ei para
cada estrato y para el canopeo y (ii) la Ea;, para el canopeo utilizando las ecuaciones 3.1
y 3.2, respectivamente. Con los calculos de Ei y Eap para el canopeo se calculd el
porcentaje de la radiacion interceptada por el cultivo que se pierde por ser interceptada
por area foliar no verde (PRa= Pérdida de absorcion de radiacién) de acuerdo con la
siguiente ecuacion:

PRa (%) = [(Ei-Eay)/Ei] x 100 (Ecuacion 3.4)

3.3. Resultados

3.3.1. Evolucién de enfermedades

En todos los experimentos las enfermedades comenzaron a aparecer en los tres
estratos superiores del canopeo principalmente desde antesis en adelante (Figura 3.1).
Los niveles y proporciones de los diferentes tipos de patogenos (biotréficos y
necrotroficos) dentro del “complejo de enfermedades” varid entre los afios y
tratamientos de nitrogeno. En el experimento del afio 2004 la severidad de
enfermedades causadas por patdgenos necrotroficos alcanzd valores de entre 4 y 18%,
siendo mayor en los estratos foliares inferiores; mientras que los sintomas de roya de la
hoja (biotrofico) se mantuvieron con severidades por debajo de 2.5%. Contrariamente
en el afio 2007, la enfermedad predominante fue la roya de la hoja alcanzando valores
de severidad en la hoja bandera de ca. 4 y 5% en los tratamientos NO y NI,
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respectivamente; mientras que la severidad causada por necrotréficos no superd nunca
el 2.5%. Por ultimo, en los experimentos del afio 2005 la composicion del “complejo de
enfermedades” fue diferente segun el tratamiento de N considerado. Por un lado, bajo
condiciones de alta disponibilidad nitrogenada (N1) la enfermedad predominante fue
roya de la hoja alcanzando valores de severidad superiores a 12.5%, no registrandose
sintomas de enfermedades causados por patdogenos necrotréficos. Por el otro lado, bajo
condiciones de baja disponibilidad de N (NO) los patégenos necrotroficos predominaron
en el “complejo de enfermedades” alcanzando valores de severidad de hasta el 9%
mientras que la roya de la hoja no excedi6 el 3%. El contenido de nitrogeno foliar (%)
de la hoja bandera al momento de antesis mostré diferencias significativas entre los
tratamientos de N en el experimento del afio 2005 (p<0.001) siendo mayor en el
tratamiento N1 (3.6%) que en el NO (2.3%). Contrariamente, no se detectaron
diferencias significativas (p>0.1) entre tratamientos de N en el experimento de 2007
aunque la tendencia en los valores de contenido de N foliar fue similar a la observada en
2005 (i.e. N0 =2.6% y N1 =3.1%).

Los patogenos necrotréficos alcanzaron mayores niveles de severidad en los
estratos foliares inferiores que en los superiores, ocurriendo lo contrario con roya de la
hoja. Para el caso de los patdogenos necrotréficos en el experimento de 2004 y para roya
de la hoja y patdogenos necrotroficos en los tratamientos NO y N1 del ano 2005,
respectivamente; el progreso de la severidad fue acropeto, i.e: infectando primero los
estratos de hoja inferiores y luego los superiores. En 2007, la roya de la hoja afecto
principalmente la hoja bandera (HB) pero con menores niveles de severidad que en el
tratamiento N1 del ano 2005. (Figura 3.1).
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Figura 3.1.: Severidad de roya de la hoja (porcentaje de area cubierta con esporas) y de los patdgenos
necrotroficos (porcentaje de necrosis debido a patdgenos necrotréficos) durante el periodo de llenado de
granos para el tratamiento NP. Se muestran datos provenientes de dos tratamientos de disponibilidad
nitrogenada (NO y N1) y tres afios de experimento (2004, 2005 y 2007). Los patégenos necrotréficos son
considerados en conjunto (ver Materiales y métodos). HB (Hoja bandera), HB-1 y HB-2 se representan
con cuadrados, triangulos y circulos, respectivamente. Las barras verticales indican el error estandar.
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El analisis de prevalencia mostr6d que los patogenos necrotroficos predominantes
fueron D. tritici-repentis (causante de Mancha amarilla) y Alternaria triticina (causante
de Tizon de la hoja de trigo). Durante el afio 2004 los valores de prevalencia fueron de
25 y 4% para mancha amarilla y tizon de la hoja, respectivamente en el tratamiento NO;
mientras que en el tratamiento N1 los valores fueron de 20% para D. tritici-repentis y
de 9% para Alternaria triticina. En el tratamiento NO del experimento de 2005 los
valores de prevalencia fueron de 41% y 17% para mancha amarilla y tizon de la hoja,
respectivamente. Es importante resaltar que las enfermedades causadas por patdgenos
necrotroficos se mantuvieron en muy bajos niveles en el tratamiento N1 del
experimento de 2005 y en ambos tratamientos de nitrogeno en el experimento de 2007
(Figura 3.1)

3.3.2. indice de &rea foliar, Ei y Ea a nivel de canopeo

Los indices de area foliar total y verde (IAF y IAFv) del tratamiento protegido
(P), al momento de antesis, variaron con la estacion de crecimiento. Los mayores
valores fueron observados en el afo 2004 seguido por el afio 2007, mientras que los
menores fueron encontrados en el tratamiento NO del afo 2005. En todos los
experimentos la tendencia general fue que el tratamiento N1 tuvo mayores valores de
IAF y IAFv que el tratamiento NO. Como era esperado, el tratamiento P mostrd siempre
mayores valores de IAF y IAFv a lo largo de todo el periodo de llenado que el
tratamiento NP en todas las estaciones de crecimiento (Figura 3.2).
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Figura 3.2.: indice de area foliar total (IAF, cuadrados con lineas continuas) e Indice de 4rea foliar verde
(IAFv, circulos con lineas cortadas) durante el periodo de llenado de granos para los tratamientos P
(simbolos llenos) y NP (simbolos vacios) y para ambas condiciones de disponibilidad nitrogenada (NO y
N1) en los tres afos de experimento (2004, 2005 y 2007). La linea horizontal cortada indica el IAF critico
(i.e. valor de IAF para el cual el cultivo intercepta el 95% de la méaxima radiaciéon posible de ser
interceptada). Las barras verticales indican el error estandar.

Con respecto a la evolucion del IAF durante el periodo de llenado, éste fue
menor a su valor critico al momento de antesis solo en el tratamiento NP y con baja
disponibilidad nitrogenada (NO) del experimento del afio 2004 y en el tratamiento NO
del experimento de 2005 en ambos tratamiento de enfermedad (P y NP). En el resto de
los experimentos, el IAF se mantuvo en el valor critico o por encima del mismo al
estado de antesis, momento a partir del cual comenzo6 a reducirse. Las enfermedades
aceleraron la tasa de reduccion de IAF la cual, a su vez fue diferente dependiendo del
afno y el tratamiento de nitrogeno considerados (Figura 3.2). Aunque en el tratamiento
NO del ano 2005 el IAF estuvo debajo del valor critico y sin diferencias importantes
entre los tratamientos de P y NP, las enfermedades adelantaron el momento en que el
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IAF cayo6 por debajo del valor critico en todas las demaés situaciones. Con respecto a los
tratamientos nitrogenados, el N demoro6 el momento en que el IAF cayo6 por debajo del
critico en el experimento de 2004 debido a un mayor valor de IAF maximo alcanzado
con respecto al tratamiento NO (Figura 3.2).

Considerando que las enfermedades no afectaron el maximo IAF alcanzado por
el cultivo (excepto en el tratamiento NO del afio 2004, datos no mostrados), el principal
efecto de estas fue la reduccion del IAF a lo largo del periodo de llenado de granos
(Figura 3.2). A pesar de que las reducciones de IAFv estuvieron muy asociadas a las
reducciones de IAF, al comparar la diferencia existente entre las curvas de IAF y IAFv
(lo que representaria el IAFnv), éstas fueron mayores en el tratamiento NP que en el P
(principalmente en 2007) sugiriendo que la cobertura del area verde de las hojas por
lesiones producidas por las enfermedades increment6 el IAFnv, reduciendo en
consecuencia el IAFv. Los mayores valores de IAFnv en las parcelas NP respecto de las
P quedan en evidencia cuando se comparan las curvas de Ei y Eap (ver Figura 3.4) y
cuando se observa la radiacion absorbida acumulada por area foliar no verde (ver Tabla
3.2).

Las estimaciones de los pardmetros a y &, mediante el ajuste de la ecuacion 3.1 a
los datos medidos de Ei y IAF entre los estados de espigazon y antesis, fueron utilizadas
para el célculo de Ei, Ea; y Eac a partir de mediciones de IAF realizadas durante todo el
periodo de llenado de granos. Se obtuvieron niveles aceptables de ajuste para todas las
situaciones segun muestran los valores de coeficiente de regresion con la excepcion del
set de datos correspondiente a N1; para el cual no se registraron valores de IAF menores
a 4y por consiguiente el rango de Ei explorado fue demasiado acotado como para lograr
un buen ajuste (Figura 3.3). Dado que los valores de & calculados para los diferentes
tratamientos de nitrogeno y control de enfermedades no mostraron diferencias
significativas, se utilizo el set completo de datos para obtener un unico valor de a y de k£
, .e. a=0.91 y k=0.60 (Figura 3.3). Estos valores de los parametros fueron entonces
utilizados para los calculos de Ei, Ea; y Eac a lo largo del periodo de llenado de granos.
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Figura 3.3.: Eficiencia de intercepcion de radiacion (Ei) en funcion del Indice de area foliar (IAF)
utilizadas para las estimaciones de los parametros @ y k a partir de la ecuacion 3.1. Los simbolos llenos y
vacios indican los tratamientos P y NP, respectivamente (datos de 2004 y 2005). La tabla inserta muestra
los parametros estimados (+ medio intervalo de confianza, 95%) para los diferentes tratamientos de
disponibilidad de N, de enfermedades y para el conjunto de los datos. Se muestra el coeficiente de
correlacion (R?) para cada situacion.

A pesar de la reducciones del IAF causada por las enfermedades desde inicios de
llenado, la Ei en el tratamiento NP se mantuvo sin cambios o fue apenas afectada hasta
aproximadamente la mitad del periodo de llenado de granos (Figura 3.4) cuando el IAF
cayo por debajo de su valor critico (Figura 3.2). Desde ese momento (i.e. mitad de
llenado de granos) hasta la madurez fisioldgica se observaron importantes reducciones
de la Ei, producto de la caida en el IAF, como consecuencia de la presencia de
enfermedades.

Contrariamente, la Eap fue reducida por las enfermedades foliares
inmediatamente luego de la antesis y con una mayor tasa en el tratamiento NP respecto
del P, principalmente en el experimento conducido durante el 2007 en ambos
tratamientos de N (Figura 3.4) en los cuales se observaron los mayores valores de
[IAFnv como fue indicado en parrafos anteriores. La diferencia entre las curvas de
intercepcion y absorcion observada en la Figura 3.4 representa la fraccion de radiacion
incidente absorbida por 4rea no verde la cual incluye area foliar enferma y senescente.
Asi, el area foliar enferma y/o senescente, interceptaron una importante cantidad de la
radiacion incidente durante el periodo de llenado de granos reduciendo
consecuentemente la fraccion de radiacion absorbida por el cultivo. Claramente, estas
reducciones fueron mayores en el tratamiento NP que en el P en la mayoria de las
situaciones (tratamientos de N y afios) durante una parte considerable del periodo de
llenado de granos.
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Figura 3.4.: Eficiencia de intercepcion de radiacion (Ei, cuadrados con lineas continuas) y eficiencia de
absorcion de radiacion calculada con el modelo de estrato foliar (Eap, circulos con lineas cortadas)
durante el periodo de llenado de granos para los tratamientos P (simbolos llenos) y NP (simbolos vacios)
y para ambas condiciones de disponibilidad nitrogenada (NO y N1) en los tres afios de experimento (2004,
2005 y 2007). Las barras verticales indican el error estandar de las medias.

3.3.3. Indice de &rea foliar verde, Ei y Ea para los distintos estratos foliares

En términos generales, las enfermedades redujeron primero el IAFv de los
estratos de hoja inferiores del canopeo, reduciéndolo mas tardiamente en los superiores
(Figura 3.5). En los experimentos de los afios 2005 y 2007, las enfermedades redujeron
el IAFv de los estratos de hoja HB-1 y HB-2 inmediatamente luego de antesis,
alcanzando tales reducciones ca. 100% hacia mediados del periodo de llenado de
granos; mientras que el IAFv de la hoja bandera (HB) permaneci6 sin cambios (respecto
del tratamiento P) durante aproximadamente la primera mitad del periodo de llenado de
granos siendo las reducciones en este estrato foliar de entre 20 y 80% pasado mediados
de dicho periodo. El IAFv de la HB del tratamiento NP no fue significativamente



29

diferente del IAFv del tratamiento P en el tratamiento NO del experimento de 2005 a lo
largo del llenado. En el experimento del afio 2004 el IAFv de las hojas de los estratos
HB-1 y HB-2 fue reducido por las enfermedades previo al momento de antesis (30-45
% de reduccidn en antesis), sin embargo, el IAFv de la hoja bandera en el tratamiento
NP no fue afectado durante todo el periodo de llenado de granos, manteniendo similares
valores de IAFv a los encontrados en las parcelas P (Figura 3.5). Por lo tanto, el IAFv
de la hoja bandera fue reducido solo en aquellas situaciones en las que la roya de la hoja
predomind en el “complejo de enfermedades foliares” del cultivo (i.e: ambos
tratamientos de nitrogeno del experimento de 2007 y el tratamiento N1 del experimento
de 2005).

No

2004

3.5

2005

251 @ W8P -0 HBNP
—A— HB-1P -4 HB-1NP
- HB2 P-O- HB-2 NP

Indice de area foliar verde

Grados dia desde antesis (°Cd)

Figura 3.5.: indice de area foliar para diferentes estratos foliares durante el periodo de llenado de granos
para los tratamientos P (simbolos llenos) y NP (simbolos vacios) y para ambas condiciones de
disponibilidad nitrogenada (NO y N1) en los tres afios experimentales (2004, 2005 y 2007). HB (Hoja
bandera), HB-1 y HB-2 se representan con cuadrados, triangulos y circulos, respectivamente Las barras
verticales indican el error estandar de las medias.
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Debido a su posicién dentro del canopeo, y generalmente a un mayor tamafio
respecto del resto de las hojas, la hoja bandera (HB), mostré mayores valores de Eap
que las hojas de posiciones inferiores. Esta diferencia fue mdés evidente en el
experimento de 2007 en ambos tratamientos de N y en el tratamiento N1 en los
experimentos de 2004 y 2005 (Figura 3.6). Los méaximos valores de Ea; de la HB fueron
desde ca. 40% (NO0-2005) a 75% (N1-2007). Dado que la HB intercepta
proporcionalmente la mayor parte de la radiacion incidente con respecto a las hojas de
los demas estratos, las mayores diferencias en Eap entre los tratamientos NP y P fueron
observadas en aquellas situaciones en que las enfermedades redujeron el IAFv de la HB
(i.e. ambas disponibilidades de N en 2007 y N1 en 2005, situaciones donde la roya de la
hoja predomind en el “complejo de enfermedades”). En el tratamiento NO del aiio 2005,
las enfermedades redujeron la Eap de los estratos HB-1 y HB-2 sin efectos sobre la Eap
de la HB; mientras que en los experimentos de 2004, se observaron solo pequefias
diferencias y ninguna tendencia clara en los valores de Eap entre los tratamientos NP y
P (Figura 3.6).
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Figura 3.6.: Eficiencia de absorcion de radiacion para diferentes estratos foliares durante el periodo de
llenado de granos para los tratamientos P (simbolos llenos) y NP (simbolos vacios) y para ambas
condiciones de disponibilidad nitrogenada (NO y N1) en los tres afios de experimento (2004, 2005 y
2007). HB (Hoja bandera), HB-1 y HB-2 se representan con cuadrados, triangulos y circulos,
respectivamente Las barras verticales indican el error estindar de las medias.

3.3.4. Efectos de las enfermedades sobre la Ea para cultivos con diferentes valores
de IAFy k

En el presente estudio no se observaron diferencias significativas en los valores
del coeficiente de extincidon luminica (k) asociadas a los tratamientos de nitrégeno y/o
control de enfermedades. Sin embargo, este atributo (k) podria verse modificado por
otras variables como por ejemplo el genotipo, afectando la Ei, la Ea; y la pérdida de
absorcion de radiacion (PRa) debido a lesiones por enfermedades. De este modo,
diferentes valores de k£ combinados con bajo y alto niveles de IAF y con tres diferentes
patrones de distribucién vertical de enfermedades foliares en el canopeo originaron
importantes cambios en la Ei (Tabla 3.1). La variacion en la Ei debido a cambios en el
valor de & de 0.45 a 0.75 fue mayor en un cultivo con bajo nivel de IAF respecto de un
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cultivo altos valores de IAF. Asi, en un cultivo con un IAF de 3.1 la Ei se incremento6 de
0.67 a 0.81, cuando el valor de k£ pas6 de 0.45 a 0.75, respectivamente; mientras que
cuando el IAF fue casi el doble (i.e. 6.1) la Ei se incremento de 0.86 a tan solo 0.90,
respectivamente para ambos valores de & descriptos anteriormente (Tabla 3.1).

Tabla 3.1.: Valores simulados de eficiencia de intercepcion de radiacion (Ei) para el cultivo (Total) y
para los estratos foliares HB (hoja bandera), HB-1 y HB-2 y; pérdida total de absorcién de radiacion
(PRa) considerando que las enfermedades: (i) se concentraron en la hoja bandera (HB), (ii) en el tercer
estrato foliar (HB-2) y (iii) cuando estas se distribuyeron uniformemente entre los tres estratos foliares
superiores del cultivo (Uniforme). Entre paréntesis se muestra el porcentaje de Ei de cada uno de los
estratos relativo a la Ei total. Para las simulaciones se considerd un valor de severidad (promedio de los
tres estratos superiores) de 12.8%.

Fi PRa (%)
IAF k HB HB-1 HB-2 Total” HB HB-2 Uniforme
3.1 045 0.31(¢46) 0.21(32) 0.12(18) 0.67 18.2 7.1 12.2
0.60 0.39(51) 0.23(30) 0.11(15) 0.76 20.3 5.8 12.3

0.75 0.45(56) 0.23(29) 0.10(12) 081 223 4.7 12.4

63 045 0.59(69) 0.19(22) 0.07(8) 086 21.6 3.8 12.6
0.60 0.68(77) 0.16(17) 0.04(5) 0.89 24.1 2.4 12.7
0.75 0.75(83) 0.12(14) 0.03(3) 090 26.1 1.4 12.7

a: El valor de Ei Total considera la totalidad de los estratos foliares. En esta tabla se muestran el valor
individual de Ei para solo los tres estratos superiores (HB, HB-1 y HB-2) dado que en conjunto
(sumatoria de los valores mostrados entre paréntesis) totalizan mas del 95% del la Ei total.

Con respecto a la contribucion de cada estrato, para un valor de £ de 0.60 en un
canopeo con un IAF de 3.1, la Ei de los estratos HB-1 + HB-2 representd el 45% del
total de la Ei; mientras que para un IAF de 6.3 la Ei de dichos estratos represent6 solo el
22% del total (Tabla 3.1). Por otro lado, cuando se vario6 el valor de £ de 0.45 de 0.75
para un canopeo con un IAF de 6.3 la contribucion relativa de los estratos HB-1 + HB-2
a la Ei total fue de 30 y 17%, respectivamente. Estos resultados ponen en evidencia la
relevancia de los estratos inferiores en la intercepcion de radiacion en cultivos con bajos
niveles de IAF y/o bajos valores de & respecto de aquellos con alto IAF y/o altos valores
de k. Por ejemplo, en un cultivo con un nivel de IAF de 3.1 y un k& de 0.45 el estrato HB-
2 interceptd un 18% de la Ei total; mientras que en un cultivo con un IAF de 6.3 y un &
de 0.75 dicho estrato intercepto solo el 3% de la Ei total (Tabla 3.1).

Considerando una severidad a nivel de planta de 12.8% (promedio de los
estratos superiores, ver Materiales y Métodos) y concentrada en el estrato HB-2, las
diferencias en intercepcion mencionadas en el parrafo anterior (i.e. intercepcion del 3 y
18% de la Ei total por parte del HB-2, para un IAF de 6.3 y k£ de 0.75 vs. un IAF de 3.1
y k de 0.45, respectivamente) determinaron pérdidas en la absorcidon de radiacion (PRa)
por parte del canopeo de ca. 1 y 7% para la primera y la ultima situacion,
respectivamente. Por otra parte, cuando se consider6 una distribucion vertical uniforme
de las enfermedades en el canopeo la pérdida de absorcion de radiacion fue mayor que
cuando las enfermedades fueron concentradas en el estrato inferior (HB-2) y menores
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que cuando la severidad fue concentrada en el estrato de hoja bandera (HB) para todas
las combinaciones de IAF y k (Tabla 3.1).

3.3.5. Radiacion interceptada acumulada (RFAI), absorbida acumulada (RFAa),
biomasay EUR

De la misma manera que lo observado para las variables Ei y Ear, y como
consecuencia de ello, las enfermedades redujeron la RFAi1 y la RFAa; durante el
periodo de llenado de granos (p<0.05 para todos los experimentos) (Tabla 3.2). En el
experimento de 2005, existid interaccion entre los tratamientos de nitrégeno y control
de enfermedades para estas variables (p<0.01), siendo las reducciones de RFAi y
RFAa;, causadas por las enfermedades estadisticamente significativas solo en el
tratamiento de alta disponibilidad nitrogenada (segun test de Tukey con a=0.05). Como
fue explicado anteriormente, en este experimento (2005) la composicion del “complejo
de enfermedades foliares” fue diferente dependiendo del tratamiento de nitrdégeno.
Mientras en el tratamiento N1 la enfermedad predominante fue la roya de la hoja, en el
NO predominaron los patégenos necrotroficos, principalmente D. tritici-repentis (agente
causal de la Mancha amarilla) (Figura 3.1).
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Tabla 3.2.: Radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada durante el periodo de llenado de
granos por: (i) Area foliar verde (Radiacion absorbida, RFAay), (ii) Area foliar no verde, (iii) Area foliar
total (Radiacion interceptada, RFAI) para los tratamientos protegido (P) y no protegido (NP) y de baja
(NO) y alta (N1) disponibilidad nitrogenada durante los afios 2004, 2005 y 2007. Se incluye analisis
estadistico de los efectos principales de nitrogeno (N) y control de enfermedades (CE) y su interaccion (N
x CE). F.V.= fuente de variacion de ANVA

Afo Radiacion interceptada acumulada (MJ m™)

0 Area foliar verde Area foliar no verde Area foliar total
E.V. Trat. P NP P NP P NP
2004 No 231.4 167.5 12.7 30.5 2441 198.0

N, 237.5 195.0 11.2 30.1 248.7 2252

N ns ns *

CE skekok sksksk skk

Nx CE ns ns ns
2005 No 177.5 147.5 54.6 38.0 232.2 185.5
N, 254.5 129.9 36.7 422 291.1 172.1

N * ns k

CE kkosk ns skkk

N X CE skekk * skksk
2007 No 273.5 142.9 28.1 77.2 301.6 220.1
N, 254.0 128.2 43.5 78.9 297.5 207.1

N * ns ns

CE kkock kksk skksk

N x CE ns ns ns

Los asteristicos indican el nivel de significancia: * (p<0.1), ** (p<0.05) y *** (p<0.01)
ns: diferencia no significativa.

Asi, se observaron importantes reducciones de la RFAi debido a las
enfermedades, las cuales fueron mayores en aquellas situaciones donde la roya de la
hoja fue la enfermedad predominante en el “complejo de enfermedades foliares”. Pero
ademads, el area foliar no verde (enfermo madas senescente) interceptd parte de la
radiacion incidente, especialmente en los afios 2004 y 2007 (p<0.01), disminuyendo de
esta manera la cantidad de RFAay por el cultivo (p<0.01) (Tabla 3.2 y Figura 3.4). En
este sentido, el IAFnv interceptd en promedio (incluyendo todos los tratamientos de N y
todos los experimentos) cerca del 24% del total de RFAI en el tratamiento enfermo (NP)
y solo el 12% en el tratamiento sano (P).

Con excepcion del tratamiento N1 en 2004 y del tratamiento NO en 2005, se
observé en general, una reduccion en la produccion de biomasa area en pos-antesis
debido a la presencia de enfermedades (Tabla 3.3). Asi las enfermedades redujeron de
manera significativa la produccién de biomasa durante el llenado de granos en los
experimentos de 2007 (p<0.1). Por su parte, en los experimentos de 2005 existio
interaccion entre los tratamientos de nitrogeno y control de enfermedades (p<0.01) solo
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siendo significativa la reduccion en la produccion de biomasa debido a enfermedades
en el tratamiento de alta disponibilidad nitrogenada (segun test de Tukey con 0=0.05).
Sin embargo, las enfermedades no redujeron la produccion de biomasa de manera
significativa en el afio 2004. La tendencia general fue que a mayores reducciones de la
RFAa; debido a la presencia de enfermedades, mayor fue la reduccion de biomasa
(Tabla 3.2 y 3.3). De hecho, la variaciéon en la acumulaciéon de biomasa durante el
periodo de llenado de granos estuvo significativamente correlacionada con la variacion
en la RFAar durante el mismo periodo (R*=0.74, p<0.05). De esta manera, las mayores
reducciones de produccion de biomasa por enfermedades se observaron en aquellos
casos donde la roya de la hoja fue la enfermedad predominante en el “complejo de
enfermedades”.

Tabla 3.3.: Biomasa aérea acumulada durante el periodo de llenado de granos para los tratamientos
protegido (P) y no protegido (NP) y de baja (NO) y alta (N1) disponibilidad nitrogenada durante los afios
2004, 2005 y 2007. Se incluye analisis estadistico de los efectos principales de nitrogeno (N) y control de
enfermedades (CE) y su interaccion (N x CE). F.V.= fuente de variacion de ANVA

Afo o Biomasa (g m'z)
F.V.  Tratamiento P NP
2004 No 604.5 602.4

N, 782.0 674.7
N kk
CE ns
Nx CE ns
2005 No 4349 495.1
N; 1006.8 646.7
N skkk
CE ok
N x CE oAk
2007 No 931.7 694.8
N, 1056.3 555.2
N ns
CE *
N x CE ns

Los asteristicos indican el nivel de significancia:
* (p<0.1), ** (p<0.05) y *** (p<0.01)
ns: diferencia no significativa.

Cuando se promediaron los datos de todos los experimentos y de ambos
tratamientos de nitrégeno, se observd una mayor EURy en el tratamiento NP (3.72 +
0.66 g MJ") que en el P (3.28 + 0.57 g MI™). De hecho, en cuatro de seis situaciones, la
EUR, fue mayor para el tratamiento enfermo (NP) que para el sano (P), sin bien las
diferencias entre los mismos no fue significativa (p>0.1) (Tabla 3.4). La EURy vario
entre 2.7 y 4.0 g MJ" en el tratamiento P y entre 2.9 y 4.7 ¢ MJ™" en el tratamiento NP.
Como era esperado, se observaron diferencias significativas para la EURy entre los
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tratamientos de nitrogeno en los afios 2004 y 2005 (p<0.05), siendo menor la EUR a
menor disponibilidad de N.

Tabla 3.4.: Eficiencia de uso de la radiacion absorbida en pos-antesis calculada con el modelo de estrato
foliar (EUR) para los tratamientos protegido (P) y no protegido (NP), bajo baja (NO) y alta (N1)
disponibilidad nitrogenada durante los afios 2004, 2005 y 2007. Se incluye analisis estadistico de los
efectos principales de nitrogeno (N) y control de enfermedades (CE) y su interaccion (N x CE). F.V.=
fuente de variacion de ANVA

Afio o EUR; (g MJ ™)
F.V. Tratamiento P NP
2004 No 2.96 4.19

N, 4.04 3.92
N skk
CE ns
N x CE ns
2005 No 2.95 3.17
N, 3.95 4.67
N kk
CE ns
N x CE ns
2007 No 2.66 3.50
N; 3.13 2.90
N ns
CE ns
N x CE ns

Los asteriscos indican el nivel de significancia: * (p<0.1), ** (p<0.05)
y *** (p<0.01). ns: diferencia no significativa

Las comparaciones entre los modelos de estrato foliar y de canopeo para el
calculo de RFAa y EUR mostraron evidentes diferencias (Figura 3.7). La RFAa fue
subestimada cuando se utilizé el modelo de canopeo si se la compara con la calculada
utilizando el modelo de estrato foliar (Figura 3.7a). La subestimacion de RFAac
respecto de RFAay vari6 entre ca. 5% y 14% y entre 6 y 21% en los tratamientos P y
NP, respectivamente. Contrariamente, y probablemente debido a la subestimacion de
RFAa, la EUR fue sobreestimada cuando se calcul6 con el modelo de canopeo (EUR()
(Figura 3.7b). Al comparar EURc con EUR;y, la sobreestimacion de EUR¢ fue mayor
para el tratamiento NP (entre 6 y 29%) respecto del tratamiento P (entre 5 y 16%).
Ademéas, y del mismo modo que lo observado en las Tablas 3.2 y 3.3, la Figura 3.7
muestra que el mayor efecto de las enfermedades fue a través de reducciones de la
RFAa, no existiendo una tendencia clara respecto de las variaciones de EUR entre los
tratamiento P y NP.
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Figura 3.7.: (A) Radiacion fotosintéticamente activa absorbida acumulada calculada con el modelo de
canopeo (RFAac) vs radiacion fotosintéticamente activa absorbida acumulada calculada con el modelo de
estrato foliar (RFAa;) durante el periodo de llenado de granos. (B) Eficiencia de uso de la radiacion
absorbida calculada con el modelo de canopeo (EUR() vs eficiencia de uso de la radiacion absorbida
calculada con el modelo de estrato foliar (EUR) durante el periodo de llenado de granos. Simbolos llenos
y vacios indican tratamientos P y NP, respectivamente. Los tratamientos NO y N1 son representados con
triangulos y circulos, respectivamente. Datos provenientes de todos los afios de experimento. La linea
diagonal indica la relacion 1:1.

3.4. Discusion

Las variaciones en las condiciones de crecimiento generadas en el presente
estudio a partir de diferentes fechas de siembra (afos), fuentes de indculo y tratamientos
de nitrégeno produjeron canopeos con importantes variaciones en el IAF asi como un
amplio rango de niveles de enfermedades foliares con diferentes composiciones del
“complejo de enfermedades” (patdogenos necrotroficos y roya de la hoja). Asi, la
estructura experimental utilizada permiti6 estudiar cémo las enfermedades foliares
redujeron la produccidon de biomasa a través de su efecto sobre diferentes variables
ecofisiologicas en un amplio rango de situaciones de cultivo y enfermedades.

Al igual que lo observado previamente por Serrago et al. (2009), en el presente
estudio, las enfermedades redujeron principalmente la intercepcién y absorcion de
radiacion del cultivo a través de reducciones del IAF y el IAFv, no causando
reducciones significativas en la EUR. Las mayores reducciones de la RFAi y la RFAa
se observaron en aquellos experimentos y tratamientos en los que el principal patégeno
que afectd al cultivo fue la roya de la hoja (i.e ambos tratamientos de N en 2007 y el
tratamiento N1 en 2005), siendo menor la reduccion en aquellas situaciones en que los
patdgenos necrotroficos (principalmente Mancha amarilla) dominaron el “complejo de
enfermedades” (i.e. ambos tratamientos de N en 2004 y tratamiento NO en 2005). Esta
mayor reduccion de la RFAa en las parcelas mayormente afectadas por roya de la hoja
fue debido a que dicho patégeno causd mayores reducciones del IAFv en los estratos
foliares superiores (i.e. aquellos estratos que interceptan la mayor proporcion de la
radiacion) que las causadas por los patogenos necrotroficos. Diferentes evidencias de la
literatura (Tiedemann, 1996; Robert et al., 2002) muestran que el desarrollo de la roya
de la hoja (patégeno biotrofico) es favorecido bajo altos contenidos de nitrogeno foliar
como fue el caso del tratamiento N1 del afio 2005 y ambos tratamientos de N del afio
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2007 del presente estudio. Contrariamente, cuando el cultivo crecio bajo condiciones de
baja disponibilidad de N, y por lo tanto con una baja concentracion de N foliar
(tratamiento NO del afio 2005), los patdogenos necrotroficos (principalmente Mancha
amarilla) dominaron el “complejo de enfermedades foliares™.

Considerando que, en la mayoria de las situaciones el maximo IAF alcanzado
por los cultivos no difirio entre los tratamientos P y NP, la reduccion del TAF fue
probablemente debido a incrementos de la cantidad de hojas totalmente senescidas
(HTS). Los resultados de este capitulo mostraron que el impacto de la enfermedades
foliares en la Ei depende del valor de IAF alcanzado al momento de aparicion de las
mismas confirmando lo especulado por otros autores (Cornish et al., 1990; Paveley et
al., 2001), siendo el impacto menor o nulo en aquellas situaciones en las que las
enfermedades no reducen el IAF por debajo del nivel critico (i.e. cuando el cultivo
intercepta el 95% de la radiacion posible de ser interceptada). Una conclusion similar
puede obtenerse mediante una re-interpretacion de datos de la literatura (Madeira et al.,
1994; Béasse et al., 2000; Jesus Junior et al., 2001). Ademas, la relacion curvilinea
existente entre la Eiy el IAF (Hipps et al., 1983) determina que, para un mismo nivel de
reduccion de IAF (cuando este cae por debajo del valor critico) debido a la presencia de
enfermedades, la disminucion en los niveles de Ei seran proporcionalmente mayores en
cultivos con bajo IAF que en cultivos con altos valores de IAF. Del mismo modo,
Bingham et al. (2009) especulan que cultivos con mayores valores de IAF podrian
tolerar mayores pérdidas de area foliar verde sin que se afecte la Ei al compararlos con
cultivos con canopeos mas laxos. De hecho, el razonamiento detras de la especulacion
de Bingham et al. (2009) se basa en la capacidad buffer del IAF que permita mantener
el nivel del mismo por encima del valor critico.

Las enfermedades foliares no solo redujeron el IAF sino que ademés redujeron
el IAFv debido a la presencia de lesiones afectando el area foliar presente lo cual
incremento el IAFnv en las hojas que ain no se encontraban totalmente senescidas. En
este sentido, la diferencia entre RFAi1 y RFAa; observada en el presente estudio pone de
manifiesto que las partes enfermas y/o senescentes de hojas verdes (IAFnv)
interceptaron una cantidad considerable de la radiacion solar incidente. El tejido foliar
no verde de un estrato foliar dado intercepta radiacion que no podra ser utilizada por los
estratos foliares de mas abajo (Bastiaans y Kropff, 1993), lo cual lleva a una pérdida
neta de absorcion de radiacion para el crecimiento del cultivo. Algunos investigadores
han calculado la Ea (y con ello RFAa) reemplazando el valor de IAF con el de IAFv en
la ecuacion 3.1 (e.g. Madeira et al., 1994; Bryson et al., 1997; Kumudini et al., 2008b).
Esta manera de estimar la Ea no toma en cuenta la radiacion interceptada por el area
foliar no verde de los estratos foliares superiores (radiacion pérdida), considerando
entonces que esta radiacion podria ser utilizada por el area verde de los estratos foliares
inferiores dentro del canopeo, lo cual conduce a una sobreestimacion de la radiacion
absorbida por el cultivo. Sin embargo, como es discutido en la literatura (Madeira et al.,
1994), cuando las enfermedades foliares causan caida de hojas mas que cobertura de
area foliar con lesiones tal como ocurre en algunas especies leguminosas (e.g. soja), la
aproximacion mencionada podria resultar aceptable.

Ademéds de la pérdida en la absorcion de radiacion, las enfermedades pueden
reducir la tasa de fotosintesis del area foliar verde remanente de las hojas enfermas. En
este sentido, Bastiaans (1991) observo el desarrollo de las llamadas lesiones “virtuales”
(lesion en partes verdes de la hoja que son consideradas visualmente sanas) causadas
por Pyricularia oryzae en hojas de arroz (Oryza sativa) pero no detect6 tales efectos en



39

hojas de trigo infectadas por P. triticina. Otras evidencias mostraron que la fotosintesis
del area foliar verde (aparentemente sana) de hojas infectadas con P. triticina (patdgeno
biotréfico) no fue reducida (Robert et al., 2005) o fue solo levemente reducida (Robert
et al., 2004), aunque si se observo una leve reduccion de la fotosintesis del area verde en
hojas infectadas con S. tritici (patdgeno hemi-necrotrofico) (Robert et al., 2004; Robert
et al., 2006). La reduccion de la capacidad fotosintética del area verde de hojas
enfermas podria reducir la EUR a nivel de cultivo, sin embargo, no se observaron
diferencias significativas para este atributo entre los tratamientos P y NP del presente
estudio (dentro de cada tratamiento de N y afio de experimento), sugiriendo que la
capacidad fotosintética del area foliar visualmente sana (verde) no fue afectada por las
enfermedades presentes. Bancal et al. (2007) observaron resultados similares en un
cultivo de trigo infectado por roya de la hoja y S. tritici en forma conjunta.

La posicion vertical de las enfermedades en el canopeo deberia considerarse a la
hora de calcular la RFAa dado que la intercepcion de radiacion de cada estrato decrece
fuertemente desde las posiciones superiores hacia la parte basal del cultivo. Al igual que
lo observado por Robert et al. (2004) y por Bancal et al. (2007), las enfermedades
foliares redujeron inicialmente el IAFv de los estratos foliares inferiores progresando
luego hacia las hojas superiores. Asi, dado que la mayor proporciéon de la radiacion solar
incidente es interceptada por los estratos foliares superiores, la radiacién absorbida por
el cultivo no fue significativamente reducida hasta que las enfermedades alcanzaron
dichos estratos. En este sentido, Rabbinge et al. (1985) trabajando con datos simulados
para un cultivo de trigo infectado por oidio (Erysiphe graminis) mostraron que la
reduccion de la asimilacion bruta diaria era mayor en aquellos cultivos donde el mismo
nivel de severidad de oidio fue uniformemente distribuido o concentrado en los estratos
foliares superiores respecto de aquellos en los que estuvo concentrado en los estratos
foliares inferiores. Resultados similares fueron observados por Bastiaans y Kropff
(1993) en un cultivo de arroz (O. sativa) infectado por P. oryzae.

Con respecto a la posicion vertical de las enfermedades, las consecuencias en la
absorcién de radiacién cuando las mismas estan presentes en los estratos foliares
inferiores depende del nivel de IAF y de la arquitectura del canopeo (valor de k). En
este sentido, Bingham et al. (2009) teorizaron que cuando las enfermedades se ubican
en los estratos foliares inferiores del canopeo, el impacto en la intercepcion de radiacion
seria despreciable en cultivos con altos valores de IAF o en cultivares con hojas
plandfilas (altos valores de k). Los resultados simulados del presente estudio mostraron
que las reducciones de la Ea debido a la presencia de enfermedades en los estratos
foliares basales serian mayores en cultivos con bajos valores de k£ (que permiten que una
mayor proporcion de radiacion alcance los estratos inferiores) respecto de aquellos con
altos valores de & en los que la mayor parte de la radiacion es absorbida por los estratos
foliares superiores. Andlogamente a lo observado por Rabbinge et al. (1985) mediante el
uso de simulaciones en un cultivo de trigo afectado por oidio, los resultados de la
presente tesis mostraron que cuando las enfermedades aparecen solo en los estratos
foliares inferiores ocurririan mayores reducciones de la radiacion absorbida en cultivos
con bajo IAF respecto de cultivos con alto IAF. Puede resumirse entonces que, cuanto
menor el valor de £ o de IAF, mayor la reduccion de absorcion de luz esperada cuando
las enfermedades aparecen en los estrados de hojas inferiores del canopeo.
Contrariamente, cuanto mayor el valor de k o de IAF, mayor la reduccion esperada en la
eficiencia de absorcion de luz cuando las enfermedades estan concentradas en los
estratos foliares superiores del canopeo. En este sentido, los patogenos necrotroficos,
los cuales se dispersan por el salpicado de las gotas de lluvia (D. tritici-repentis
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principalmente) redujeron principalmente el IAFv de las hojas basales del canopeo con
un efecto leve en el estrato de hoja bandera; mientras que, como fue detallado
anteriormente, la roya de la hoja (patogeno de esporas livianas dispersadas por el
viento) caus6d importantes reducciones del IAFv de las hojas superiores. Asi, la
potencial ventaja de cultivares de trigo con altos valores de k respecto de la tolerancia a
enfermedades que aparecen en los estratos basales de hojas del canopeo, tal como fuera
sugerido previamente por Bingham et al. (2009), es apoyada por los resultados surgidos
de las simulaciones realizadas en el presente estudio. Sin embargo, tal hipdtesis deberia
validarse testeando cultivares de trigo que difieran en su valor de k expuestos a
combinaciones de infecciones de patdogenos que causen enfermedades foliares en los
estratos de la parte superior o de la parte inferior del canopeo.

La consecuencia de ignorar la distribucion de las enfermedades en el perfil
vertical de hojas del canopeo podria conducir a una subestimacion de la RFAa (hasta en
un 21%) y consecuentemente a una sobreestimacion de la EUR (hasta en un 29%), en
aquellos cultivos en los que las enfermedades aparecen predominantemente en los
estratos foliares inferiores, cuando se comparan con los valores obtenidos con calculos
que si consideren cémo las enfermedades se distribuyen verticalmente en el canopeo
(situacion real). Los valores de EURp encontrados en el presente trabajo fueron
similares o levemente superiores a aquellos reportados para cultivos no estresados
(Johnson, 1987; Sinclair y Horie, 1989; Bastiaans y Kropff, 1993; Bancal et al., 2007),
confirmando de esta manera que no considerar la distribucion vertical de enfermedades
en el canopeo podria llevar a sobreestimar la EUR (o subestimar la RFAa).

Aunque no se encontraron diferencias significativas, los valores de la EURy, en
el tratamiento enfermo (NP) fueron consistentemente mayores que en el tratamiento
sano (P). Wang et al.(2001) observaron que el peso de los granos de una espiga de trigo
era reducido aproximadamente un 35% cuando se sombreaba el pedinculo y su vaina
foliar o la espiga misma durante el periodo de llenado de granos. Por su parte, Robert et
al. (2004) trabajando con datos simulados para cultivos de trigo afectados por
enfermedades foliares sugieren que, cuando la fotosintesis del tallo no es considerada el
crecimiento de la planta es subestimado alrededor de un 14%. Teniendo en cuenta que
en el presente estudio la radiacion interceptada por el tallo y la espiga no fue
considerada para los calculos de RFAa y que la misma se convierte en un componente
importante de la absorcion total del cultivo cuando el IAFv decrece rapidamente hacia
finales del periodo de llenado de granos, probablemente la RFAa para todo el cultivo
haya sido subestimada y consecuentemente la EUR sobreestimada. La caida mas
temprana del IAFv en el tratamiento NP respecto del P durante el periodo de llenado de
granos puede haber determinado una participacion mas importante del tallo y/o la espiga
en la absorcion de radiacion total en el tratamiento NP resultando asi en una mayor
sobreestimacion de la EUR en dicho tratamiento tal como se observd en los datos del
presente estudio.

Por otro lado, la tasa de asimilacion neta de carbono por unidad de area foliar
disminuye con la edad de la hoja asociada a una disminucion de la concentracion de
nitrégeno foliar (Evans, 1983; Connor et al., 1993). Sinclair y Horie (1989) demostraron
que los cambios en el contenido de nitrogeno foliar estan asociados a cambios en la
EUR del canopeo a través del efecto del nitrogeno sobre la fotosintesis. En el presente
estudio, las hojas de las parcelas NP senescieron anticipadamente y por consiguiente en
estados mas jovenes que aquellas de las parcelas P. Por lo tanto, las plantas del
tratamiento P mantuvieron su tasa de crecimiento por un periodo mas prolongado,
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respecto de las del tratamiento NP, pero con una contribucion de area foliar conformada
por hojas mas viejas en términos ontogénicos, las cuales tuvieron bajos niveles de
fotosintesis foliar determinando menores valores de EURp que en las parcelas del
tratamiento NP. De hecho, cuando solo se considerd el periodo de tiempo durante el
cual las hojas de las plantas del tratamiento NP se mantuvieron vivas (i.e. con al menos
alguna porcion de tejido verde) para el célculo de la EURy (utilizando datos de los
experimentos de 2005 y 2007), los valores obtenidos para ambos tratamientos (P y NP)
fueron muy similares, siendo estos de 3.36+0.81 g MJ"' y 3.27+1.00 g MJ"' para los
tratamientos P y NP, respectivamente; apoyando la especulacion de que la edad de las
hojas juega un papel importante en la estimacion de la EURy cuando se comparan los
tratamientos P y NP.

3.4.1. Conclusiones

Los resultados expuestos en este capitulo demostraron que las enfermedades
foliares redujeron la intercepcion y absorcion de radiacion del cultivo sin afectar la
EUR. La intercepcion de radiacion no fue disminuida hasta que las enfermedades no
redujeron el IAF por debajo del critico. Ademas, parte de la radiacion incidente fue
interceptada por area foliar no verde (enferma o senescente) lo cual redujo la radiacion
absorbida por area foliar verde. Por otro lado, se observd que el efecto de las
enfermedades sobre la radiacion absorbida depende de la distribucion vertical de las
enfermedades, encontrandose mayores reducciones cuando las enfermedades alcanzaron
los estratos superiores del cultivo. También se demostrd que cuando las enfermedades
permanecen en los estratos inferiores del cultivo (sin afectar los superiores) se producen
mayores reducciones de absorcion de radiacion en cultivos abiertos (bajo IAF o k) que
en cultivos cerrados. En tal sentido, en este estudio se observd que la roya de la hoja
afecto principalmente las hojas superiores del canopeo, mientras que las manchas
foliares causadas por patdogenos necrotroficos (D. tritici-repentis causante de Mancha
amarilla y Alternaria triticina causante de Tizon de la hoja de trigo) afectaron
principalmente las hojas inferiores.

En el proximo capitulo, se abordara si la ausencia de efecto de enfermedades
foliares sobre la EUR a nivel de canopeo observada en este capitulo se corresponde con
una falta de efecto sobre dicho atributo a nivel foliar. Considerando que, tal como se
demostrd en este capitulo y como se cita en la literatura (Annone et al., 2001 y citas en
este trabajo; Duveiller et al., 2007), la roya de la hoja es la enfermedad que causa los
mayores dafios al cultivo de trigo en la mayoria de las situaciones productivas, las
mediciones de intercambio gaseoso se realizaron sobre hojas enfermas solo con este
patdgeno (P. triticina).
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CAPITULO 4

¢ Como la fotosintesis de la hoja y los procesos relacionados son afectados por la
roya de la hoja (Puccinia triticina) en un cultivo de trigo creciendo bajo diferentes
disponibilidades de nitrégeno? 2

4.1. Introduccion

Tal como fuera mencionado en el capitulo introductorio los patégenos foliares
pueden agruparse en dos grandes grupos: 1) aquellos con mayor efecto sobre la captura
de radiacion y 2) aquellos con mayor efecto sobre la eficiencia de uso de la radiacion
(EUR). Los efectos de los patogenos foliares sobre ambos atributos fueron abordados en
el Capitulo 3 a escala de cultivo. A escala de 6rgano, los efectos sobre la EUR pueden
estar mediados por: 1) reducciones de la tasa fotosintética, ii) captura o consumo de los
asimilados producidos por la hoja y iii) reducciones de turgencia (Johnson, 1987). Con
respecto a la tasa de fotosintesis de las hojas, los patdégenos pueden reducir la misma por
una disminucién en la captura de luz debido a la muerte total de tejidos, pero también
por su efecto sobre la maquinaria fotosintética de tejido visualmente sano (verde). Asi,
considerando la fotosintesis de una hoja enferma respecto a la de una sana, los
patdégenos pueden causar cambios proporcionalmente iguales, mayores o menores
cuando son comparados con el nivel visual de enfermedad, dependiendo el sentido de
este cambio del tipo de patéogeno y de la especie hospedante (Shtienberg, 1992;
Erickson et al., 2003). Reducciones proporcionalmente mayores en la capacidad
fotosintética de la hoja (respecto del nivel de severidad) pueden ser interpretados como
efectos negativos del patdgeno sobre la fotosintesis del area foliar verde remanente de
hojas enfermas (Rabbinge et al., 1985; Bastiaans, 1991; Goodwin, 1992; Bassanezi et
al., 2001; Lopes y Berger, 2001; Bassanezi et al., 2002; Kumudini et al., 2008a),
mientras que reducciones proporcionalmente menores pueden asociarse a incrementos
en la tasa fotosintética del area verde remanente (fotosintesis compensatoria) de la hoja
enferma (Livne, 1964; Mignucci y Boyer, 1979; Murray y Walters, 1992).

Tal como se demostré en el capitulo anterior y de acuerdo con datos de la
literatura (Annone et al., 2001 y citas en este trabajo; Duveiller et al., 2007), la roya de
la hoja es la enfermedad que causa los mayores dafios al cultivo de trigo en la mayoria
de las situaciones productivas. En lo que respecta especificamente a esta enfermedad,
distintas evidencias de la literatura no han observado efectos importantes de dicho
patdgeno sobre la fotosintesis del area verde remanente de hojas enfermas por dicho
patogeno (Bastiaans, 1991; Robert et al., 2004; Robert et al., 2005), aunque los trabajos
que estudiaron tales efectos fueron realizados en hojas expuestas a saturacion luminica,
es decir, solo consideraron los efectos de los patogenos foliares sobre la fotosintesis
neta maxima del area verde remanente de hojas enfermas. Sin embargo, en el cultivo de
trigo, como en cualquier cultivo de cobertura continua, la luz se extingue a medida que
penetra en el canopeo (Dreccer et al., 2000) lo que origina que la intensidad de luz que
incide sobre las hojas varie segun la posicioén del canopeo en que se encuentre. A su vez,
la carga de radiacion recibida por cada hoja de un canopeo varia a lo largo del dia

? Los resultados de este capitulo fueron publicados en: Carretero, R.; Bancal, M. O. and Miralles, D. J.
2011. Effect of leaf rust (Puccinia triticina) on photosynthesis and related processes of leaves in wheat
crops grown at two contrasting sites and with different nitrogen levels. Eur. J. Agron. In Press.
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debido a cambios en el angulo de inclinacion solar. Asi, el efecto de los patogenos
foliares sobre la fotosintesis podria ser diferente dependiendo de la intensidad de luz
que reciba la hoja.

Por otra parte, ante un mismo nivel de radiacion solar recibida la tasa de
fotosintesis cambia con el contenido de nitrogeno foliar (Evans, 1983; Sinclair y Horie,
1989; Connor et al., 1993) y debido a ello con la posicion de la hoja en el canopeo y con
la edad foliar (Rabbinge et al., 1985; Connor et al., 1993; Dreccer et al., 2000). Asi, de
la misma manera que lo expresado para la intensidad de luz, el efecto de los patogenos
foliares sobre la tasa fotosintética de las hojas podria variar segun los niveles de
nitrogeno que contenga la hoja. En tal sentido, Robert et al. (2005; 2006) no
encontraron interaccion entre el contenido de nitrégeno foliar y las enfermedades (roya
de la hoja y Septoria tritici en cada trabajo, respectivamente) sobre la fotosintesis neta
maxima del 4rea verde remanente de hojas enfermas. Sin embargo, el rango de
variacion de nitrogeno foliar explorado en dichos estudios no fue los suficientemente
amplio como para originar diferencias significativas en la tasa de fotosintesis entre
tratamientos de nitrogeno.

Por ultimo, tal como se indico en el capitulo introductorio de esta tesis, las
enfermedades foliares pueden reducir la tasa fotosintética foliar neta por la propia
respiracion (emision de CO;) del patogeno (Owera et al., 1981) o por efectos sobre los
procesos fisioldgicos de la hoja: la tasa respiratoria (Scholes y Farrar, 1986; Lopes y
Berger, 2001; Bassanezi et al., 2002; Kumudini et al., 2008a), la conductancia
estomatica (Bowden et al., 1990; Hampton et al., 1990; Haverkort et al., 1990; Xiao y
Subbarao, 1998; Lopes y Berger, 2001) o procesos fotosintéticos per se (e.g. enzimas
relacionadas con la fijacion de CO;) (Bastiaans, 1993; Lopes y Berger, 2001; Bassanezi
et al., 2002; Erickson et al., 2003; Kumudini et al., 2008a). El efecto de la roya de la
hoja de trigo sobre la conductancia estomatica y sobre los procesos fotosintéticos per se
solo fue estudiado por Bethenod et al. (2001). Sin embargo, en tal estudio las
mediciones de intercambio gaseoso fueron realizadas sobre hojas de plantines de trigo
crecidos en macetas y dentro de un invernaculo con niveles de radiacion muy por debajo
de los existentes en condiciones de campo, por lo que no es factible extrapolar dichos
resultados a condiciones de cultivo.

En resumen, estas evidencias demuestran que es muy poco o nada lo que se sabe
respecto del efecto de la roya de la hoja (principal enfermedad del trigo en la region
pampeana) sobre la fotosintesis de hojas explorando diferentes condiciones luminicas y
con diferente contenido de nitrégeno (variabilidad que exploran las hojas del canopeo) y
menos aun se ha avanzado en cudles son los procesos determinantes de la fotosintesis
que son afectados por esta enfermedad. Por ello, en el presente capitulo se investiga el
efecto de la roya de la hoja de trigo sobre los parametros de la fotosintesis foliar (i.e.
Fax, eficiencia de uso de la radiacion y tasa respiratoria) en hojas expuestas a diferentes
niveles de radiacion y con distintos contenidos de nitrégeno y se analizan las bases
fisiologicas de tales efectos (i.e. conductancia estomatica o procesos fotosintético per
se). Para lograr este objetivo, se tomaron mediciones de intercambio gaseoso (y
variables relacionadas) periddicamente en hojas de trigo sanas y enfermas expuestas a
saturacion luminica y a diferentes niveles de radiacion con el objetivo de construir
curvas de respuesta de fotosintesis en funcion de la radiacion incidente. Tales
mediciones fueron tomadas en hojas bandera con diferentes niveles de severidad de roya
de la hoja desde el momento de antesis en adelante en experimentos con diferentes dosis
de fertilizacion nitrogenada, fechas de siembra y condiciones ambientales (sitios).
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4.2. Materiales y métodos

4.2.1. Condiciones generales

Se llevaron a cabo cuatro experimentos a campo durante diferentes estaciones de
crecimiento. Dos experimentos fueron conducidos en Grignon (Estacion experimental
INRA-EGC, Francia; 48°50°N; 1°57°E) durante la estacion de crecimiento 2004/05
(experimentos 2005G1 y 2005G2) y otros dos experimentos se condujeron en Buenos
Aires (Facultad de Agronomia, Universidad de Buenos Aires, Argentina; 34°35°S;
58°29°W) durante las estaciones de crecimiento de 2005 y 2007 (experimentos 2005BA
y 2007BA). Si bien se aplicaron tratamientos de manera factorial con dos niveles de
disponibilidad de nitrogeno contrastantes y dos niveles de enfermedad (ver detalles en
Capitulo 2), las mediciones se realizaron sobre hojas de plantas elegidas de manera
azarosa dentro de las diferentes parcelas, es decir, la unidad experimental del estudio
fueron las plantas, mas precisamente, las hojas. Respecto del nitrégeno los datos se
agruparon para su analisis en los dos niveles de este tratamiento (NO y N1)

4.2.2. Mediciones

Se realizaron mediciones de intercambio gaseoso de las hojas con un sistema
portatil de paso abierto (LI-6400; Li-Cor, Lincoln, USA) provisto de una fuente de luz
roja y azul (6400-02B, Licor) y una cdmara de mediciones de 6 cm’ (3x2 cm). Las
mediciones se realizaron en la seccion central de ldminas de hojas bandera tanto sanas
como enfermas con roya de la hoja en diferentes momentos desde la aparicion de
sintomas de la enfermedad en adelante (desde el estado de hoja bandera completamente
expandida). Asi, desde el estado de hoja bandera en adelante se seleccionaron
aleatoriamente de las distintas parcelas hojas sanas y enfermas (con diferentes grados de
severidad de roya de la hoja) y se tomaron sobre ellas mediciones de intercambio
gaseoso a saturacion luminica, es decir, con una intensidad de radiacion
fotosintéticamente activa de 1500 pmol fotones m-2 s-' (400-700 nm). La concentracion
de CO; en el interior de la camara de muestreo fue fijada en 400+ 2 pmol de CO, mol ™’
de aire utilizando un sistema inyector de CO, (6400-01, LI-COR). En el experimento de
Buenos Aires del afio 2007 el intercambio gaseoso de cada hoja muestreada fue medido
para un rango de radiacion incidente que vari6 de la siguiente manera: 800, 1000, 1800,
1500, 1000, 500, 200, 100, 50, 20 y 0 umol de fotones m™ s. El sentido creciente y
luego decreciente de la intensidad de luz fue utilizado para descartar que existiera
histéresis en la curva de fotosintesis-radiacion generada por falta de aclimatacion de la
hoja a la luz. No se observo histéresis para ninguna de las hojas evaluadas. La medicién
de intercambio gaseoso para cada nivel de radiacion fue tomada una vez que las lecturas
de concentracion de CO, y de conductancia estomatica alcanzaban la estabilidad en la
camara de muestreo.

Luego de realizadas las mediciones de intercambio gaseoso, la seccion central de
las hojas donde se tom¢ cada medicion fue fotografiada con una cadmara digital. Estas
imagenes digitales fueron utilizadas para determinar el area verde y enferma de cada
seccion mediante un programa de analisis de imagenes denominado Assess (Lamari,
2002). Se consideré como area enferma a aquella cubierta por pustulas de roya asi como
también al tejido clorético (amarillo).
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En el experimento de Buenos Aires del afio 2007 se realizaron mediciones
indirectas de clorofila mediante el uso de un clorofilometro (SPAD-502; Minolta
Camera Co., Osaka, Japan) con el objetivo de contar con un indicador del nivel de
nitrogeno y clorofila de las hojas. Dichas mediciones se realizaron sobre tres porciones
de tejido verde dentro de la seccidon sobre la que se midio la tasa fotosintética e
inmediatamente luego de tomada la misma. Si bien no se realizd curva de calibracion,
esta demostrado para varias especies, cultivares y situaciones la robusta relacion entre
los valores de SPAD y la concentracion del pigmento clorofila (Uddling et al., 2007)

4.2.3. Calculos y anélisis de datos

La tasa de fotosintesis neta (Fpen) (umol de CO, m™ de 4rea verde s']), la tasa de
fotosintesis neta a saturacion luminica (Fp.—= fotosintesis neta maxima) (umol de CO,
m™ de area verde s™), la conductancia estomatica (g) (mol de H,O m™ de area verde s”
h y la concentracion interna de CO, (Ci) (umol CO, mol™ de aire) fueron calculadas
considerando solo el area verde remanente (area visualmente sana) de la seccion de hoja
dentro de la cdmara de muestreo. También se calcul6 la diferencia de presion de vapor
entre la cdmara subestomatica y el ambiente (DPV) (kPa) y se midi6 la temperatura de
la hoja con una termocupla incorporada en el mismo aparato de medicién de
intercambio gaseoso. Todos los célculos fueron realizados de acuerdo con las
ecuaciones propuestas por von Caemmerer y Farquhar (1981). En hojas enfermas los
valores de g cuantifican la pérdida de agua a través de estomas y de las lesiones
originadas por el patogeno en la epidermis. Se asumid que la relacion de difusion entre
H,O y CO; (1.6) fue la misma para ambas vias. Con tales supuestos fue posible
comparar los valores de g y Ci obtenidos entre hojas sanas y enfermas. Los valores de
o y Cli fueron calculados para condiciones de saturacion luminica (1500 pmol fotones
m-"s-).
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La Fy.x de hojas sanas y enfermas fue calculada también considerando el total de
area foliar de la seccién de hoja medida (4rea verde + enferma) (pmol de CO, m™ de
area total s™). Los valores obtenidos para el total de area foliar fueron comparados de
acuerdo con el modelo propuesto por Bastiaans (1991):

Fo/Fos = (I1-x) (Ecuacion 4.1)

el cual relaciona la fotosintesis neta relativa (Fy/Fy) con la severidad de roya de
la hoja. Cada valor de F,/F, fue calculado como la relacion entre la Fyax (considerando
el area foliar total) de una hoja enferma (Fx) con severidad x y la Fy.x promedio de 2 a
3 hojas sanas (Fo) medidas todas ellas cercanas en el tiempo. De acuerdo con Bastiaans
(1991) el valor de p representa la relacion entre el area foliar ocupada por lesiones
virtuales y visuales. La lesion virtual corresponde al area en el que la fotosintesis es
afectada (y se asume como cero) aunque a la vista aparezca verde. Asi, el valor de S
indica si la Fp,x del 4rea foliar verde remanente de una hoja enferma es afectada
negativamente (f>1), positivamente (5<1) o no es afectada (f=1) por el patdogeno foliar.

La respuesta de la Fy, a la intensidad de luz fue analizada mediante el ajuste de
los datos a una funcion exponencial negativa (Goudriaan y van Keulen, 1979) como
sigue:

Foeta = [Fuax+R] [1-exp(-el/(F paxR))] - R (Ecuacién 4.2)

donde F .« es la tasa de fotosintesis neta a saturacion luminica (umol de CO, m>
s1), R es la tasa de respiracion en oscuridad (pmol de CO, m™ s™), I es la radiacion
fotosintéticamente activa incidente (umol de fotones m™ s™) y € es la eficiencia cuantica
aparente (umol de CO, umol fotones™) i.e. la eficiencia de uso de la radiacion
interceptada. La tasa de fotosintesis bruta (Fpn) fue considerada como la suma de la
Freta ¥ 12 R. A pesar de que existen trabajos que indican que la R en hojas expuestas a la
luz difiere de aquella medida en oscuridad (Atkin et al., 2000), las estimacién de R a
partir de mediciones en hojas expuestas a oscuridad para la determinacion de Fypy, €5
una metodologia aceptada (Atkin et al., 1997). Los calculos de las variables
mencionadas fueron realizados (i) considerando solo el 4rea verde remanente por un
lado y (ii) considerando el area foliar total (verde + enferma) por el otro. Ademas, al
igual que para la Fp,y del area total se calculd la Fynye méaxima, la respiracion y la
eficiencia cudntica aparente relativas (Foray/Foruao, Rx/Ro ¥ €x/€0, respectivamente). Los
datos de la Fypyar/Forutao €n funcion de la severidad se ajustaron al modelo de Bastiaans
(1991) (ecuacién 4.1).

Se realizaron comparaciones entre hojas sanas y enfermas para las variables
DPV y temperatura foliar (Figura 4.1) y para la variable conductancia de area verde a
partir de graficos x-y (sanas-enfermas). Cada punto x-y corresponde al promedio de 2-3
hojas sanas (eje x) y 5-10 hojas enfermas (eje y) medias todas ellas cercanas en el
tiempo dentro de una misma fecha de muestreo.

Los datos de Ci se relacionaron con los de g del area foliar verde para las hojas
sanas y para cuatro grupos de severidad (0-5%; 5-10%; 10-20% y mayor de 20%) y se
ajustaron al modelo y= a-b*exp”™ (Figura 4.6). El parametro a de este modelo indica
el maximo valor de Ci posible de ser alcanzado bajo condiciones de no limitacion por
conductancia estomatica.
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Las comparaciones entre hojas enfermas y sanas y entre tratamientos de
disponibilidad nitrogenada (dentro de cada experimento) para los parametros de los
modelos ajustados y para las medias se realizaron con t-test o intervalo de confianza del
95 %.

4.3. Resultados

4.3.1. Condiciones ambientales exploradas por las hojas muestreadas

Considerando los ambientes explorados a través de los distintos experimentos
(incluyendo diferentes sitios, fechas de siembra y tratamientos nitrogenados) las hojas
utilizadas para las mediciones de intercambio gaseoso fueron expuestas a un amplio
rango de valores de diferencia de presion de vapor hoja-ambiente (DPV) (0.35 a 1.78
kPa) y de temperatura de hoja (18.5 a 31.0 °C). Ambas variables afectan la tasa de
intercambio gaseoso entre la hoja y el ambiente que la rodea principalmente a través de
sus efectos sobre la conductancia estomatica y la actividad enzimatica, respectivamente.
A pesar del amplio rango de estas variables explorado en el presente estudio, las hojas
enfermas y sanas que fueron comparadas entre si respecto de sus variables de
intercambio gaseoso (i.e. fotosintesis, respiracion, etc) exploraron similares valores de
DPV y temperatura (Figura 4.1). Aunque los valores de DPV fueron mas variables que
los de temperatura de hoja, cuando ambas variables fueron relacionadas entre hojas
sanas y enfermas para las cuales se compararon las mediciones de intercambio gaseoso,
las pendientes resultantes no fueron significativamente diferentes de uno y la ordenada
al origen no fue diferente de cero (de acuerdo a las comparaciones por intervalo de
confianza del 95%). El hecho de que los valores de DPV y temperatura de las hojas
sanas y enfermas no fueran diferentes asegurd la confiabilidad de las comparaciones
realizada para intercambio gaseoso dado que las condiciones ambientales exploradas no
constituyeron un artefacto que pudiera enmascarar o confundir las diferencias de las
variables comparadas entre hojas sanas y enfermas (i.€. Fiax, Fneta, R, Fomuta, g y Ci).
Mas aun, la amplia variabilidad lograda en las condiciones ambientales debida a las
diferentes fechas de muestreo, sitios y afios de experimento, permitié evaluar el efecto
de la roya de la hoja sobre variables de intercambio gaseoso (i.e. fotosintesis,
respiracion, etc.) comparando hojas enfermas y sanas expuestas a similares condiciones
de temperatura y DPV pero para un amplio rango de ambas variables ambientales.
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Figura 4.1.: Relaciones entre la diferencia de presion de vapor (DPV) y la Temperatura (T°) de hojas
enfermas y sanas para bajo (simbolos vacios) y alto (simbolos llenos) nivel de disponibilidad nitrogenada.
La linea diagonal llena representa la relacion 1:1 entre variables y las lineas punteadas indican el limite
del 20% superior e inferior respecto de la relacion 1:1. Las barras horizontales y verticales indican el error
estandar en el eje x y en el eje y, respectivamente. Se incluyen datos de todos los experimentos.

4.3.2. Fotosintesis de hojas sanas y enfermas a saturacion luminica

En hojas sanas la F,.x vario entre 11.0 y 32.3 pmol de CO, m?s! (considerando
todos las mediciones realizadas) confirmando el amplio rango de condiciones
ambientales generadas debido a la utilizacion de diferentes sitios, fechas de siembra y
tratamientos nitrogenados incluyendo la variacion en la edad de las hojas muestreadas.
Excepto en el experimento 2005G2, en el resto de los experimentos la Fp,x del
tratamiento N1 fue significativamente mayor que en el tratamiento NO (de acuerdo con
comparaciones por intervalo de confianza del 95%) (Tabla 4.1). La severidad de la roya
de la hoja de las secciones de hojas muestreadas, caracterizada como la proporcion de
area cubierta con pustulas mas el area clordtica (amarilla), exploré un amplio rango
alcanzando valores maximos cercanos a 0.50 en el tratamiento N1 mientras que en el
tratamiento NO dicho valores no excedieron los 0.40 puntos excepto por una sola hoja
del experimento 2005G2 que alcanzo6 un valor de 0.50 (Figura 4.2).
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Tabla 4.1.: Valores promedio de F.. de hojas sanas (+ medio intervalo de confianza de 95%) y
estimaciones del parametro f (+ medio intervalo de confianza de 95%) para diferentes experimentos
(afos, sitios y fechas de siembra), para baja y alta disponibilidad nitrogenada (NO y N1) y para el set
completo de datos dentro de cada experimento (Todos). Se incluye el nimero de datos F,/F, utilizados en
cada caso (n) y el coeficiente de correlacion (R?) para el ajuste de los datos al modelo de Bastiaans
(1991).

Exp. N Fax Sanas b R’ n
2005G1 No 15.0 +1.35 1.92 +£0.49 0.42 57
N, 19.0 £1.55 2.56+0.41 0.71 60

Todos 2.35+0.31 0.66 117

2005G2 No 16.7 £1.85 2.17 +0.67 0.41 37
N, 17.0£1.91 2.64+0.73 0.43 41

Todos 2.31 +£0.49 0.44 78

2005BA No 21.0+0.96 2.3240.29 0.62 138
N, 24.6 +0.69 2.1240.20 0.72 169

Todos 2.18 £0.16 0.69 307

2007BA No 17.7 £1.73 3.15+0.69 0.69 35
N, 20.9+1.82 3.51 £0.49 0.88 36

Todos 3.37 £0.40 0.83 71

Al analizar el efecto de la roya de la hoja sobre la Fy,,x mediante el ajuste de los
datos de Fy/Fy y x al modelo de Bastiaans (1991), el coeficiente de determinacion variod
entre 0.41 y 0.88 (Tabla 4.1) siendo la dispersion de los puntos alrededor de la curva
ajustada mayor en Grignon que en Buenos Aires (Figura 4.2). Los valores estimados de
[ variaron entre 1.92+0.49 para el tratamiento NO del experimento 2005G1 y 3.51+0.49
para el tratamiento N1 del experimento 2007BA. Aunque los valores de f estimados
fueron mayores en el tratamiento N1 que en el NO en tres de los cuatro experimentos
(Tabla 4.1 y Figura 4.2), no se observaron diferencias significativas entre dichos
tratamientos (de acuerdo con comparaciones por intervalo de confianza del 95%). Los
valores de f fueron, en todos los casos, significativamente mayores que 1 (de acuerdo
con comparaciones por intervalo de confianza del 95%) indicando un efecto negativo de
la roya de la hoja sobre la Fp,x del area foliar verde remanente de hojas enfermas.
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Figura 4.2.: Tasa de fotosintesis relativa (F,/Fy) en relacion a la severidad de roya de la hoja (proporcion)
para diferentes experimentos (afios, sitios y fechas de siembra) y para ambos tratamientos de nitrégeno:
NO (simbolos vacios) y N1 (simbolos llenos). El modelo de Bastiaans ajustado a los datos de los
tratamientos NO y N1 esta representado por las curvas punteada y continua, respectivamente. La linea
diagonal punteada indica la relacion 1:1. La estimacion de los parametros del modelo ajustado se muestra
en la Tabla 4.1.

4.3.3. Parametros de la curva de respuesta fotosintesis-radiacion

El principal efecto de la roya de la hoja sobre la tasa de fotosintesis neta (Fyeta)
estuvo mediado a través de una reduccion de la tasa de fotosintesis bruta (Fym) ¥
debido a un incremento de la tasa respiratoria (R), no detectdndose efectos del patégeno
sobre la eficiencia cuantica aparente (¢) (Figura 4.3). Los valores de f estimados para la
Foruta (Borua= 2.86%0.19) fueron significativamente menores (p<0.05, t-test con gl=138)
respecto de los estimados para la Fuen (Bneta= 3.56+0.22) sugiriendo que la tasa
respiratoria se incrementd como consecuencia de la infeccion con roya incrementando
los valores de fheta. Sin embargo, los valores de Sy fueron significativamente mayores
que 1.0 (p<0.0001, t-test con gl=70) demostrando que la Fy.y, fue reducida en el area
foliar verde remanente de las hojas enfermas. De hecho, cuando se consider6 solo el
area verde para realizar las estimaciones de fotosintesis, la Fynia de las hojas enfermas
mostrd un valor de 14.840.46 pmol de CO, m™ de 4rea verde s (como promedio de
todos los datos) siendo significativamente menor que la Fyn de las hojas sanas cuyo
valor promedio fue de 20.9+0.69 pmol de CO, m™ de 4rea verde s (p<0.001, t-test con
gl=69).
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Figure 4.3.: (A) Tasa de respiracion relativa (R/Ry); (B) Fotosintesis bruta maxima relativa (Fyrya/Forutao)
y (C) Eficiencia cuantica aparente relativa (g,/gy)) en relacion a la severidad de roya de la hoja
(proporcion). Simbolos vacios y llenos indican los tratamientos NO y N1, respectivamente. EI modelo de
Bastiaans ajustado a los datos de la tasa de fotosintesis neta maxima y a la tasa de fotosintesis bruta
maxima estd representado por las curvas punteada y continua, respectivamente. La linea diagonal
punteada representa la relacion 1:1. Datos provenientes del ajuste de la ecuacion 4.2 a los datos del
experimento 2007BA.

La tasa respiratoria (R) de las hojas enfermas se incrementd hasta un 200%
respecto de las hojas sanas (Figura 4.3A). Asi, la R del éarea foliar verde de las hojas
enfermas fue en promedio significativamente mayor (2.1£0.13 umol de CO, m™ de 4rea
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verde s™) que el de las hojas sanas (1.440.08 pmol de CO, m™ de 4rea verde s™)
(p<0.001, t-test con gl=69). A su vez, la R del area foliar verde de hojas enfermas fue
mayor en hojas con alto (2.6+0.18 pmol de CO, m™ de 4rea verde s™') que con bajo
(1.6£0.12 pmol de CO, m™ de area verde s™') contenido de N (p<0.001, t-test con
gl=44), esto también se observa en la figura 4.3 A. Sin embargo, al comparar los efectos
de la roya de la hoja sobre la Fyny, y 12 R, ambos componentes determinantes de 1a Feta,
el incremento absoluto de la R (en promedio 0.7 pmol de CO, m™ de 4rea verde s) fue
sustancialmente menor que la reduccion absoluta de la Fyny, (en promedio 6.1 pumol de
CO, m™ de 4rea verde s™), sugiriendo esto que el principal efecto de la roya de la hoja
fue sobre la maquinaria fotosintética mas que sobre la tasa respiratoria. Por ultimo, no
se observaron diferencias significativas en la eficiencia cudntica aparente (¢) del area
verde remanente de hojas enfermas respecto de las hojas sanas (Figura 4.3C),
decreciendo &,/gyp de manera proporcional a los incrementos de severidad. De hecho, la €
estimada considerando solo el area foliar verde remanente de hojas enfermas fue de
0.0538+0.00069 pmol de CO, pmol fotones™ y no difirié significativamente (p>0.1, t-
test con gl=69) de la ¢ de las hojas sanas cuyo valor fue de 0.0564+0.00130 umol de
CO; pmol fotones ™.

4.3.4. Efectos de la enfermedad sobre los atributos determinantes de la fotosintesis

El amplio rango de condiciones ambientales explorado con los diferentes sitios,
afios, fechas de siembra y fechas de muestreo determinaron la exploracion un amplio
rango de conductancia estomdtica (g;) (Figura 4.4A). En este sentido, se observaron
menores valores de g; en Grignon (Francia) respecto de Buenos Aires (Argentina)
siendo a su vez mayor el rango de g, explorado en este ultimo sitio que en Grignon.
Mientras en Grignon no se superaron valores de g de 0.5 moles de H,O m™ s en
Buenos Aires se exploré un amplio rango alcanzando valores cercanos a 1.5 moles de
H,O m™s™. La roya de la hoja redujo la g, del area verde remanente de hojas enfermas
en aquellas situaciones en las que se exploraron valores de dicha variable mayores a 1
mol H,O m™ de area verde s en ambos tratamientos de nitrogeno (Figura 4.4B)
(p<0.05, t-test), no encontrandose diferencias significativas entre hojas sanas y enfermas
para Vallores menores de g (i.e. g de hojas sanas menores a 1 mol H,O m™ de é4rea
verde s™).
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Figura 4.4.: (A) Conductancia estomatica (g;) del area verde de hojas enfermas en relacion a hojas sanas
para todos los experimentos (2005G1 y 2005G2: cuadrados; 2005BA y 2007BA: circulos) y para baja
(simbolos abiertos) y alta (simbolos llenos) disponibilidad nitrogenada.. La linea diagonal llena representa
la relacion 1:1 entre variables y las lineas punteadas indican el limite del 20% superior e inferior respecto
de la relacion 1:1. Las barras verticales indican el error estandar. (B) Conductancia relativa (i.e. g del
area verde de hojas enfermas / g de hojas sanas, ambas medidas cercanas en el tiempo). Para diferentes
rangos de g de hojas sanas y para condiciones de baja (barras vacias) y alta (barras llenas) disponibilidad
de nitrogeno. Las barras verticales indican el error estandar. Los asteriscos indican diferencia significativa
(p<0.05) respecto de 1.

Por su parte, la concentracion interna de CO, (Ci) fue relacionada con la g
(considerando solo el area verde remanente) para hojas sanas y para hojas enfermas con
diferente grado de severidad (Figura 4.5). Estos datos fueron ajustados a una funcion
exponencial con asintota con la forma y=a-b*exp™™, donde a representa el maximo
valor de Ci factible de ser alcanzado bajo condiciones de no limitacion por gs. Los

coeficientes de determinacion de las curvas ajustadas para estas variables variaron entre
0.35y 0.89.

En ambos tratamientos de nitrogeno, los incrementos de severidad causaron
aumentos cada vez mayores de los valores de a de las hojas enfermas respecto de las
sanas, determinando asi mayores valores de Ci en las hojas enfermas respecto de las
sanas para aquellas situaciones donde la gs no limit6 la difusion de CO, (Figura 4.5)
(p<0.05 segln t-test en seis de ocho situaciones). A su vez, la mayoria de los puntos de
la relacion Ci-g, (variables calculadas para el area vede) se ubicaron por encima de la
curva ajustada para las hojas sanas, siendo mas evidente esta tendencia cuanto mayor
fue la severidad. Asi, al comparar para un mismo nivel de g las hojas enfermas
mostraron mayores valores de Ci que las hojas sanas. Este tipo de comportamiento
sugiere que parte de la reduccion causada por roya de la hoja en la Fp,x estuvo mediada
por efectos en procesos no estomaticos.
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Figura 4.5.: Concentracion interna de CO, (Ci) en relacion a la conductancia estomatica (g;) del area foliar verde considerando los datos de todos los experimentos (2005G1:
circulos gises; 2005G2: circulos negros; 2005BA: cuadrados vacios; 2007BA: tridangulos grises) dentro de cada tratamiento de N (NO y N1). Los datos de las hojas enfermas
se agruparon de acuerdo con cuatro rangos de severidad (0-5%; 5-10%; 10-20% y mayor de 20%) y se ajustaron al modelo y= a-b*exp™™ (curvas punteadas). Los datos de
las hojas sanas fueron ajustados al mismo modelo (curvas continuas). Para permitir la comparacion, las curvas ajustadas par las hojas sanas (curvas continuas) se repiten en
todos los graficos de hojas enfermas para cada tratamiento de N. El parametro a estimado (= medio intervalo de confianza, 95%), el cual indica el maximo valor de Ci posible
de ser alcanzado bajo condiciones de no limitacion por g se muestra en cada grafico.
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En el experimento 2007BA se observo una fuerte relacion entre la Fyax y las
lecturas de SPAD en las porciones verdes de las hojas, con coeficientes de
determinacion de 0.63 y 0.71 para los tratamientos NO y N1, respectivamente; no
existiendo diferencia significativa (p=0.35, t-test con gl=86) entre ambos tratamientos
de N para la pendiente de la regresion lineal ajustada (Figura 4.6). Los valores de
unidades SPAD de las hojas enfermas fueron de 26.4+0.98 para el tratamiento NO y de
27.6£1.05 para el tratamiento N1, siendo significativamente menores (p<0.01, t-test con
gl=38 y gl= 48 para los tratamientos NO y N1, respectivamente) que aquellos valores
registrados en las hojas sanas. A su vez, los valores de SPAD de hojas sanas del
tratamiento N1 (38.6+0.41) fueron significativamente mayores que los observados en
hojas sanas del tratamiento NO (32.0£0.83) (p<0.01, t-test con gl=36). Estos resultados
refuerzan la idea expuesta previamente que la roya de la hoja podria reducir la Fy.x a
través de procesos diferentes a la conductancia estomatica, probablemente reducciones
de clorofila.
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Figura 4.6.: Fotosintesis neta maxima del area verde (F,.,) en relacion a las unidades SPAD del area
verde para los tratamientos NO y N1 del experimento 2007BA. Los simbolos vacios y llenos indican hojas
enfermas y sanas, respectivamente. Se muestra la linea de ajuste lineal para ambos set de datos.

4.4. Discusion

Es importante resaltar que los resultados mostrados en el presente capitulo
fueron obtenidos de plantas crecidas bajo condiciones de campo recibiendo diferentes
dosis de fertilizacion nitrogenada, en diferentes sitios, fechas de siembra y para hojas de
diferentes edades. Asi, y tal como fue indicado anteriormente, este estudio permitid
analizar los efectos de la roya de la hoja sobre fotosintesis de hoja y las variables
relacionadas con este atributo para un amplio rango de condiciones climéaticas y edaficas
(fertilidad y sitios) otorgandole robustez a las conclusiones extraidas. El amplio rango
de temperatura (18.5 a 31.0 °C) y de DPV (0.45 a 1.78 kPa) explorados (pero sin
diferencias entre las hojas sanas y enfermas que fueron comparadas para sus valores de
fotosintesis) permitio determinar el efecto genuino de la roya de la hoja sobre la tasa de
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fotosintesis foliar encontrandose importantes diferencias para dicho atributo entre hojas
sanas y enfermas expuestas a similares condiciones ambientales. Los valores de F,x de
hojas sanas observados en este estudio (11.0 a 32.3 umol CO, m™ s™') estuvieron dentro
del rango de valores citados en la literatura para hojas de trigo (Evans, 1983; Robert et
al., 2005; Robert et al., 2006)

El parametro f del modelo propuesto por Bastiaans (1991) indica la relacion
entre las lesiones virtuales y las visuales. De acuerdo con esta aproximacion la Fp,y del
area verde de una hoja enferma es reducida cuando el valor de f estimado es mayor a
uno. En este sentido, los resultados del presente estudio mostraron que la roya de la hoja
redujo la Fyax del area verde de las hojas enfermas dado que los valores de S observados
fueron significativamente mayores a uno. Valores de f similares a los observados en el
presente trabajo fueron encontrados en hojas de poroto (Phaseolus vulgaris) afectadas
por roya (Uromyces appendiculatus) siendo estos valores de 2.2 (Bassanezi et al.,
2001); mientras que valores entre 0.88 y 1.54 fueron observados por Lopes y Berger
(2001) para el mismo patosistema (poroto-roya). Del mismo modo, Kumudini et al.,
(2008a) observaron que la presencia de roya de la soja (Phakopsora pachyrhizi) redujo
la Frnax del area verde remanente de hojas enfermas. Otras evidencias reportan valores
de p para patogenos biotroficos que afectan el trigo de 8.74 para oidio (Erysiphe
graminis) y de 1.26 para roya de la hoja, siendo este Ultimo no significativamente
diferente de uno (Bastiaans, 1991).

La magnitud de los efectos de las enfermedades sobre la tasa de fotosintesis del
area verde remanente de una hoja enferma puede ser variable seglin (i) el estado de
desarrollo del patdgeno (Scholes y Farrar, 1986; Scholes y Rolfe, 1996; Robert et al.,
2005) y/o (ii) el tipo de sintoma que es considerado como area foliar enferma (Robert et
al., 2005). En relacién a cuales son los sintomas considerados, Robert et al. (2005)
observaron que los valores de £ de hojas de trigo afectadas por roya de la hoja, durante
el periodo de esporulacion del patégeno, variaron entre 2.0 a 11.0, 1.4 a2 2.0y 0.8 a 1.0
cuando se considerd (i) solo la proporcion del area con esporas; (ii) el area con esporas
mas el area necrdtico y (iii) el area con esporas mds el area necrdtico y cloroético,
respectivamente. Los valores de f obtenidos en el presente trabajo fueron levemente
superiores a los observados por Robert et al. (2005) cuando estos consideraron solo el
area con esporas mas el necrotico. Estos mayores valores, probablemente, pudieron
deberse a que en el presente estudio no se observaron lesiones necréticas (para las
cuales es esperable valores de f cercanos a uno) en ninguna de las hojas medidas,
estando las lesiones formadas por area con esporas y tejido clorotico. Por otro lado, tal
como los citados autores sugieren y tal como fue demostrado por Scholes y Farrar
(1986) para hojas de cebada infectadas por roya de la hoja (Puccinia hordei) y por
Scholes y Rolfe (1996) para hojas de avena infectadas por roya de la hoja (Puccinia
coronata), la tasa de fotosintesis del halo clorético rodeando las pustulas es reducida
pero no por completo. Asi, dependiendo de la proporcion de este halo (el cual va desde
el amarillo hasta el verde claro) que sea considerado como area enferma, las
estimaciones de f pueden ser sustancialmente diferentes, explicando esto las diferencias
de los resultados encontrados en la literatura.

Si bien los resultados de esta tesis demuestran efectos negativos similares de la
roya de la hoja sobre la Fp,x del area foliar verde remanente en dos cultivares de trigo
diferentes, tales conclusiones deberian ser verificadas en otros cultivares, Sin embargo,
Bastiaans y Roumen (1993) tampoco encontraron efectos diferenciales de Pyricularia
oryzae sobre la Fn.x del 4rea verde entre los 3 cultivares de arroz que estudiaron.
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Tampoco Bassanezi et al. (2001) encontraron diferencias entre dos cultivares de poroto
comun (Phaseolus vulgaris) para ninguna de las tres enfermedades que evaluaron: roya
(Uromyces appendiculatus), mancha angular (Phaeoisariopsis griseola) y antracnosis
(Colletotrichum lindemuthianum).

Distintas evidencias de la literatura documentan el efecto de la concentracion de
nitrogeno de las hojas sobre la tasa de fotosintesis de las mismas (Evans, 1983; Sinclair
y Horie, 1989; Connor et al., 1993). En este sentido, y a diferencia de lo encontrado por
Robert et al. (2005), los valores de F.x observados para el tratamiento de alta
disponibilidad de nitrégeno fueron significativamente mayores que los observados para
el tratamiento de baja disponibilidad. Sin embargo, similar a lo encontrado por Robert et
al. (2005), las estimaciones de S no fueron significativamente diferentes entre
tratamientos de nitrégeno. A pesar de no existir diferencias estadisticas, los valores de S
fueron consistentemente mayores en el tratamiento N1 respecto del NO en tres de cuatro
experimentos. Considerando que la reduccion de la F.x del area sana de hojas enfermas
es mayor para el area con esporas que para el area clordtica (Robert et al., 2005), es
esperable que mayores valores de £ sean encontrados cuando mayor proporcion de area
con esporas sea observado. En este sentido, en el presente estudio la proporcion de area
con esporas representd el 30.5+1.2% en el tratamiento NO y el 47.7+1.3% en el
tratamiento N1, siendo esta diferencia significativa en términos estadisticos (p<0.001).
Asi, es posible sugerir que los mayores valores de f observados en el tratamiento N1
respecto del NO fueron, probablemente, consecuencia de diferencias en la proporcion de
area con esporas y clorético promovida por la enfermedad.

Las enfermedades foliares pueden reducir la tasa de fotosintesis neta a través de
reducciones de la tasa de fotosintesis bruta o de incrementos de la tasa de respiracion.
En estudios previos se han observado incrementos de la tasa respiratoria como
consecuencia de diferentes royas foliares (Scholes y Farrar, 1986; Bethenod et al., 2001;
Lopes y Berger, 2001; Bassanezi et al., 2002; Kumudini et al., 2008a) o de otros
patogenos biotroficos como el oidio (Rabbinge et al., 1985). Las mayores tasas
respiratorias, debido a la infecciéon con roya de la hoja, encontradas en el presente
estudio pueden haber sido consecuencia de incrementos en la tasa de respiracion del
hospedante (la hoja de trigo) (Scholes y Farrar, 1986; Lopes y Berger, 2001; Bassanezi
et al.,, 2002; Kumudini et al., 2008a) o puede haber sido causada por la propia
respiracion del patogeno (Owera et al., 1981).

Los resultados encontrados en esta tesis mostraron claramente que, si bien la
roya de la hoja increment6 la tasa respiratoria, las reducciones de la fotosintesis neta se
debieron principalmente a reducciones de la tasa de fotosintesis bruta a saturacion
luminica no encontrandose efectos del patégeno sobre la eficiencia cuéantica aparente
(i.e. fotosintesis a bajos niveles de radiacion). De hecho, el incremento absoluto de la
tasa respiratoria debido a la infeccion con roya fue insignificante al compararlo con la
reduccion absoluta de la tasa de fotosintesis bruta.

La ausencia de efecto de la roya de la hoja sobre la eficiencia cudntica aparente
sugiere que la fotosintesis foliar a bajos niveles de radiaciéon no fue afectada por el
patdgeno lo cual tiene importantes implicancias a nivel de cultivo. Dado que ocurre
atenuacion luminica dentro del canopeo (Dreccer et al., 2000) y que el angulo de
incidencia solar cambia a lo largo del dia, las hojas del cultivo no se encuentran
continuamente expuestas a saturacion luminica sino que exploraran diferentes
intensidades de radiacion (Horton, 2000). Asi, la eficiencia de uso de la radiacion del
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cultivo seria menos afectada que la Fy,x a nivel de hoja lo cual concuerda con la falta de
efecto de la roya de la hoja sobre la eficiencia de uso de la radiacion observada en
trabajos previos y en el Capitulo 4 de esta tesis (Bancal et al., 2007; Serrago et al., 2009;
Carretero et al., 2010). Estos resultados también concuerdan con los datos simulados de
Rabbinge et al. (1985) los cuales mostraron que la tasa de asimilacion bruta de un
cultivo de cebada fue menos reducida por la infeccion con oidio (Erysiphe graminis)
que la Fp,, debido a la ausencia de efecto del patogeno sobre la eficiencia cudntica
aparente.

Con respecto a la tasa de fotosintesis bruta, las enfermedades pueden reducir la
misma por: (i) efectos sobre la difusion de CO, dentro de la hoja (reduccion de la
conductancia estomatica) o (ii) efectos sobre los procesos bioquimicos (procesos no-
estomaticos) tales como la captura de energia por los fotosistemas (reducciones de la
concentracion de clorofila), la cadena de transporte de electrones y la carboxilacion. En
relacion a la difusion de CO, (procesos estomaticos), se observo que el patdgeno
vascular Verticillium dahliae causé reducciones de la conductancia estomdtica en hojas
de papa (Solanum tuberosum) (Bowden et al., 1990; Haverkort et al., 1990), algodon
(Gossypium hirsutum) (Hampton et al., 1990), y coliflor (Brassica oleracea) (Xiao y
Subbarao, 1998). Del mismo modo, Lopes y Berger (2001) observaron que el patogeno
necrotrofico Colletotrichum lindemuthianum (causante de antracnosis) redujo la
conductancia estomatica de hojas de poroto (Phaseolus vulgaris). Por otra parte,
diferentes evidencias de la literatura reportan reducciones de la tasa de fotosintesis por
patogenos foliares que pueden atribuirse a efectos sobre procesos no-estomaticos. En
este sentido, Lopes y Berger (2001) encontraron que la resistencia a la carboxilacion se
incremento6 en hojas de poroto infectadas por roya (Uromyces appendiculatus), similar a
lo observado por Bastiaans (1993) trabajando con hojas de arroz (Oryza sativa)
infectadas por Pyricularia oryzae (quemado del arroz). Por su parte, Erickson et al.
(2003) especulan que la causa mas probable de inhibicion de fotosintesis parece ser la
destruccion del aparato fotosintético o la interferencia en los pasos metabodlicos de la
fotosintesis en hibridos de alamo afectados por Marssonina brunnea un patdégeno
necrotrofico causante de mancha foliar.

Los resultados de este trabajo mostraron la conductancia estomatica
(considerando solo el area foliar verde) fue menor en hojas enfermas que en hojas sanas
pero solo en aquellas situaciones en que se exploraron altos valores de conductancia
estomatica (i.e. mayores a 1 mol H,O m™ de area verde s solo explorados en los
experimentos de Argentina). Es decir, la g; fue menor en hojas enfermas respecto de
hojas sanas solo en aquellas situaciones en que dicha variable no resulté una limitacién
para la entrada de CO, a la camara sub-estomatica y por ello tampoco lo fue para la
fotosintesis. Por otro lado, cuando se hicieron comparaciones para iguales niveles de
conductancia foliar, se observaron mayores niveles de concentracion interna de CO; en
las hojas enfermas respecto de las sanas. Este comportamiento sugiere que la reduccion
de la tasa de fotosintesis causada por el patégeno fue mediada principalmente por
efectos en procesos no-estomaticos como: (i) reduccion de clorofila (i.e. reduccion de
captura de luz); (i1) efectos sobre la cadena de transporte de electrones; o (iii) reduccion
de la cantidad o eficiencia de la enzima Rubisco (ribulosa-1,5-bifosfato
carboxilasa/oxigenasa) o enzimas involucradas en la fijacion de CO,. El disturbio de
alguno de estos procesos o eventos podria haber originado un incremento de la
concentracion de CO; en la cavidad sub-estomatica observada en este trabajo. También
el aumento de la tasa respiratoria pudo haber incrementado dicha concentracion de CO,,
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sin embargo, tal como se comentd anteriormente el incremento de la respiracion debido
a la enfermedad fue insignificante comparado con la reduccion de la fotosintesis bruta.

Con respecto a los eventos de fotosintesis propiamente dichos (eventos no-
estomaticos), distintas evidencias de la literatura mostraron que la eficiencia de
carboxilacion, la cual depende de la cantidad y eficiencia de la Rubisco, fue reducida
por oidio (Erysiphe graminis) en hojas de trigo (Rabbinge et al., 1985) y cebada
(Walters y Ayres, 1984). Del mismo modo, mediante mediciones sobre plantines de
trigo, Bethenod et al. (2001) observaron que la F,, de hojas enfermas con roya de la
hoja se redujo como consecuencia de efectos sobre procesos no-estomaticos siendo
erratico el comportamiento de los estomas. Por otra parte, las reducciones de la
fotosintesis en hojas de soja infectadas con roya (Phakopsora pachyrhizi) estuvieron
altamente asociadas con reducciones en la tasa de transporte de electrones debido a
efectos sobre la actividad del fotosistema II (Kumudini et al., 2008a). Otras evidencias
de la literatura muestran que la pérdida de clorofila fue el principal factor que
contribuy6 a la reduccién de la fotosintesis en hojas de cebada infectadas por roya
(Puccinia hordei) (Scholes y Farrar, 1986). Se observaron también reducciones de
clorofila en hojas de trigo infectadas por Septoria tritici (Zuckerman et al., 1997). De
hecho, en el presente trabajo, se observaron reducciones importantes de unidades SPAD
en tejido visualmente sano de hojas enfermas en comparacion al de hojas sanas
sugiriendo que la roya de la hoja podria reducir la tasa de fotosintesis del area verde
remanente de hojas enfermas a través de reducciones de la concentracion de clorofila.
Deberian conducirse estudios futuros para determinar con mas precision cual de los
procesos no-estomaticos mencionados son afectados por la roya de la hoja en hojas de
trigo.

4.4.1. Conclusiones

Los resultados de este capitulo mostraron que la roya de la hoja redujo la
fotosintesis neta maxima (a saturacion luminica), sin encontrarse efectos diferenciales
asociados a la distinta condicion nitrogenada. Tales reducciones se debieron
principalmente a disminuciones en la tasa de fotosintesis bruta, siendo
comparativamente insignificantes los incrementos de la tasa respiratoria (ambas
variables determinantes de la fotosintesis neta). No se observaron efectos sobre la
eficiencia cuantica aparente. Si bien el patdgeno redujo la conductancia foliar, tal efecto
solo se observd para altos valores de conductancia, es decir, para situaciones en que la
misma no limitaba la entrada de CO, y por consiguiente tampoco la fotosintesis. Se
encontrd una fuerte asociacion entre la Fy.x y lecturas de SPAD siendo menores los
valores de SPAD del area verde en hojas enfermas respecto de los observados en hojas
sanas. Esto sugiere, que la reduccion de la tasa de fotosintesis del area verde de hojas
enfermas podria deberse a reducciones en el contenido de clorofila del area verde y no a
reducciones de la conductancia.
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CAPITULO5
Discusién General

5.1. Contexto de la problematica abordada

Como fue descripto en los capitulos anteriores de esta tesis, las enfermedades
foliares provocan importantes mermas en el rendimiento del cultivo de trigo tanto a
nivel pais como a nivel mundial. En la region triguera argentina las decisiones de
control de estas enfermedades estan basadas en la utilizacion de umbrales de dafio
econémico (UDE) el cual indica el nivel de enfermedad a partir del cual el control
quimico se justifica econdmicamente. Estos umbrales se construyen a partir de
funciones del tipo empiricas (Mumford y Norton, 1984) que relacionan el nivel de
enfermedad (severidad o incidencia) con la merma de rendimiento provocada por la
misma considerandose ademads, el precio del grano, el precio del producto fungicida y la
eficiencia de control de dicho fungicida. Tales funciones son en general relaciones
lineales y se seleccionan por tener un buen ajuste a los datos més que por su significado
bioldgico (Madden et al., 1981). Ademas, estas funciones solo consideran el nivel de
enfermedad presente en el cultivo y se construyen para determinadas condiciones
(genotipo, afio, localidad, condiciones de manejo, etc.) no contemplando las principales
variables ecofisiologicas que hacen a la generacion de biomasa y rendimiento del
cultivo, por lo que su predictibilidad es muy variable al extrapolarlas a otras
condiciones, restringiendo su uso universal. En este sentido, numerosos trabajos
demuestran la variabilidad existente en la reducciéon de rendimiento originada por
similares niveles de enfermedad al considerarse diferentes condiciones agrondmicas y
ambientales, tanto para el cultivo de trigo (Bryson et al., 1997; Paveley et al., 1997,
Simon et al., 2002) como para muchos otros cultivos (Madden et al., 1981; Thomas et
al., 1989; Bergamin Filho et al., 1997; Jesus Junior et al., 2001; Jesus Junior et al.,
2003; Reis et al., 2006). Considerando estos aspectos, una aproximacion funcional que
considere todas las variables del sistema bajo estudio principalmente aquellos procesos
ecofisiologicos que hacen a la produccion de biomasa y rendimiento permitiria mejorar
el grado de predictibilidad y extrapolabiliad de los modelos actualmente en uso para la
estimacion de mermas de rinde como consecuencia de la presencia de enfermedades en
un cultivo. Por ello, la presente tesis tuvo como objetivo general “Estudiar el impacto
del complejo de enfermedades foliares presentes en el cultivo de trigo (e.g. roya de la
hoja, mancha amarilla y septoriosis de la hoja) sobre los componentes ecofisiologicos
de generacion de biomasa (i.e. eficiencia de intercepcion de radiacion, eficiencia de
absorcion de radiacion y eficiencia de uso de radiacion) durante el periodo de llenado
de granos”.

5.2. Variables ecofisiologicas determinantes de la produccion de biomasa: ;Cémo
son afectadas por las enfermedades foliares?

El impacto de las enfermedades foliares sobre las variables que determinan la
generacion de biomasa a escala de canopeo se resumen en forma de diagrama en la
Figura 5.1, en el cual se detalla el efecto de las enfermedades en cada una de las
variables correspondientes y en las relaciones funcionales entre dichas variables.

Los resultados descriptos en el Capitulo 3 demostraron claramente que las
enfermedades foliares del trigo afectaron principalmente la captura de radiacion sin un
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efecto claro sobre la EUR, en linea con lo observado por trabajos previos realizados
para enfermedades foliares en el cultivo de trigo (Bancal et al., 2007; Serrago et al.,
2009). En este sentido, las enfermedades redujeron la captura de radiacion a través de
dos vias diferentes: 1) por reducciones del IAF total del cultivo, es decir, por incremento
en la muerte y senescencia de las hojas (HTS-hojas totalmente senescidas) lo cual lleva
a una reduccion en la eficiencia de intercepcion de radiacion (Ei) y; ii) por reducciones
del TAF verde (de hojas vivas) debido a la cobertura del area foliar con lesiones, es
decir, incrementos del IAFnv lo cual origina que parte de la radiacion interceptada no
sea absorbida por tejido sano reduciéndose asi la eficiencia de absorcion de radiacion
(Ea) (Figura 5.1).
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Las enfermedades redujeron entonces, el IAF del cultivo y con ello la
intercepcion de radiacion. Sin embargo, el impacto de las enfermedades sobre la Ei
dependi6 del nivel de IAF alcanzado por el cultivo, siendo importante solo cuando el
mismo cayo por debajo de su valor critico. Por lo tanto, estos resultados permiten
aceptar la primera hipdtesis planteada en esta tesis: “Las enfermedades foliares reducen
el IAF del cultivo de trigo por senescencia y caida de hojas y, debido al tipo de relacion
entre esta variable y la eficiencia de intercepcion de radiacion, la reduccion en la
intercepcion de radiacion es mayor en cultivos con IAF cercanos al critico o menores a
este”. La relacion curvilinea existente entre la Eiy el IAF (Hipps et al., 1983) determina
que ante un mismo nivel de reduccion de IAF debido a enfermedades foliares se
produzcan mayores reducciones en la Ei en los cultivos con menores niveles de
cobertura (IAF), respecto de aquellos con mayores valores de IAF (Figura 5.1). Estos
resultados demuestran entonces, que para enfermedades que produzcan muerte o caidas
de hojas (como ocurre en muchas leguminosas por ejemplo) deberia considerarse que
tan lejos se encuentra el IAF alcanzado respecto de su valor critico a la hora de
determinar su impacto sobre la Ei. Asi, cultivos con IAF que exceden el nivel de
cobertura critico podran perder parte de sus hojas debido a las enfermedades sin que ello
determine una caida en los niveles de intercepcion.

Por otra parte, las enfermedades foliares no solo redujeron el IAF total, sino que
también redujeron el IAFv debido a la presencia de lesiones (incrementos del IAF
enfermo). A diferencia de lo que ocurre con los insectos que consumen tejido, las
enfermedades foliares cubren tejido foliar con lesiones (o incrementan el area
senescente) las cuales interceptan radiacion que no puede ser utilizada por tejido sano
para la generacion de fotoasimilados (Bastiaans y Kropff, 1993). En este sentido, y a
diferencia de lo sefialado para el IAF total, las reducciones del IAFv (incrementos del
IAFnv) generan reducciones de la Ea atn en situaciones de cultivo en las que el IAF
logrado supere el valor critico (Figura 5.1).

Otro aspecto importante a considerar en relacion con el impacto de las
enfermedades sobre la absorcion de radiacion es el estrato foliar, vinculado a su
posicion vertical dentro del canopeo, que es afectado por las enfermedades (Béasse et
al., 2000; Robert et al., 2004; Bancal et al., 2007). En el caso de los cereales invernales,
las hojas superiores del cultivo son las que interceptan la mayor parte de la radiacion
incidente sobre el cultivo y por consiguiente las que aportan la mayor proporcion de
fotoasimilados a la espiga en crecimiento (Lupton, 1972; Gooding et al., 2000; Verreet
y Klink, 2002; Robert et al., 2004) (Figura 5.1). Los resultados de este trabajo
mostraron que las enfermedades foliares redujeron en primera instancia el IAFv de los
estratos inferiores para luego afectar los superiores. Por lo tanto, la absorcion de
radiacion no fue reducida significativamente hasta que las enfermedades foliares no
afectaron los estratos superiores hacia mediados de llenado. Estos resultados permiten
aceptar la segunda hipotesis planteada: “Las reducciones en la absorcion de radiacion
como consecuencia de la presencia de enfermedades foliares son mayores en aquellas
situaciones en que las mismas aparecen en las hojas superiores respecto de aquellas en
que aparecen en las hojas inferiores del canopeo, debido al mayor impacto en la
absorcion de radiacion de los estratos superiores”.

Los estratos foliares superiores fueron afectados en mayor medida por roya de la
hoja, mientras que los patdogenos necrotroficos afectaron principalmente los estratos
foliares inferiores. Estos resultados son claramente consecuencia de la forma de
dispersion de cada patdégeno. Mientras que la esporas de los patdogenos necrotroficos
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(e.g. Mancha amarilla-Drechslera tritici-repentis y Mancha foliar-Septoria tritici) se
dispersan principalmente desde el rastrojo en la superficie del suelo hacia las hojas
inferiores y luego de estas a las superiores (Verreet y Klink, 2002; Duveiller et al.,
2005), las esporas de P. triticina (roya de la hoja) son livianas y transportadas por el
viento desde grandes distancias depositandose las mismas en mayor medida sobre las
hojas superiores del cultivo (Eversmeyer et al., 1973; Eversmeyer y Kramer, 1992).
Como consecuencia de esto, y de lo explicado en el parrafo anterior, las reducciones de
la absorcion de radiacion fueron mayores en aquellas situaciones en que la roya de la
hoja fue la principal enfermedad afectando al cultivo. En general, la roya de la hoja
predomind en aquellas situaciones en las que el cultivo tuvo mayor contenido de
nitrégeno foliar, en linea con lo encontrado por trabajos previos (Tiedemann, 1996;
Robert et al., 2002).

La contribucidn relativa de los estratos inferiores a la absorcion de radiacion es
variable segin el nivel de IAF alcanzado por el cultivo y/o con la arquitectura del
canopeo (valor de k). Asi en un articulo de revision, Bingham et al. (2009) especulan
que cuando las enfermedades foliares afectan los estratos inferiores del canopeo, habra
un menor impacto en la absorcion de radiacion en aquellos cultivos con altos valores de
IAF o en cultivares con hojas planofilas (altos valores de k). Las simulaciones realizadas
en la presente tesis para cultivos con diferentes combinaciones de niveles de IAF y
valores de k demostraron que, cuando las enfermedades foliares se ubican en los
estratos foliares inferiores, las reducciones en la Ea son mayores en aquellos cultivos
con menores niveles de cobertura (IAF) y/o con bajos valores de £ debido a que
permiten una mayor participacion de tales estratos en la intercepcion de radiacion
(Figura 5.1). Estos resultados permiten aceptar la tercera hipotesis planteada: “En
aquellas situaciones en que las enfermedades aparecen en los estratos foliares
inferiores del canopeo la reduccion en la absorcion de radiacion como consecuencia de
las mismas es mayor en canopeos abiertos (bajo IAF) y/o con hojas mas erectas (bajo
k) que dejan pasar mas luz hacia estratos de hojas basales”.

Respecto del efecto de las enfermedades sobre la EUR, la otra variable
determinante de la produccioén de biomasa, los resultados encontrados en el Capitulo 3
demostraron que no existid efecto significativo de las enfermedades foliares (roya de la
hoja y patdgenos necrotroficos) sobre la misma a escala de cultivo lo cual permite
aceptar la cuarta hipotesis planteada en esta tesis: “La presencia de enfermedades
foliares no reduce la EUR en el cultivo de trigo”. Contrariamente, los resultados del
Capitulo 4 mostraron que la fotosintesis a saturacion luminica (Fy,.x) del area foliar
verde de hojas enfermas con roya de la hoja se redujo en comparacion con hojas sanas
(Figura 5.1). Es decir, la roya de la hoja redujo la EUR a escala foliar al menos en hojas
expuestas a saturacion luminica. Sin embargo, si bien se encontraron reducciones en la
Fimax, 1a roya de la hoja no afectd la eficiencia cuantica aparente del area verde. Esto
pone de manifiesto que, la EUR de hojas enfermas con roya de la hoja no fue afectada
cuando las mismas fueron expuestas bajos niveles de radiacion (Figura 5.1). Entonces,
considerando que las hojas del cultivo estan expuestas a niveles cambiantes de radiacion
debido al cambio en el angulo de incidencia de los rayos solares (Horton, 2000) y
debido a la atenuacion de la luz con la profundidad del canopeo (Dreccer et al., 2000) la
EUR del canopeo, vista como promedio de todas las hojas del canopeo y durante todo el
dia, probablemente sea menos afectada que la EUR de una hoja puntual expuesta a
niveles de radiacion cercanos a los saturantes.
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Considerando que el nitrogeno foliar es componente de muchas de las moléculas
involucradas en el proceso fotosintético (i.e. clorofila, fotosistemas, cadena de
electrones, enzimas involucradas en la fijacion de carbono, etc.) es esperable que la
fotosintesis se encuentre mas limitada en hojas con bajo contenido de nitrogeno. De esta
manera, el aparato fotosintético de hojas con bajo contenido de nitrogeno se encuentra
mas saturado que el de hojas con alto contenido nitrogenado ante un mismo nivel de
radiacion, con lo cual cualquier efecto sobre la fotosintesis seria mas marcado en las
primeras (i.e. en hojas con bajo contenido de nitrogeno). Sin embargo, los resultados del
Capitulo 4 no evidenciaron diferencias significativas entre tratamientos de distinta
disponibilidad nitrogenada en el efecto de la roya de la hoja sobre la tasa de fotosintesis
del area verde. Considerando estos resultados y lo comentado en el parrafo anterior, es
posible aceptar solo parcialmente la quinta hipdtesis planteada: “A nivel de hoja la
fotosintesis del tejido verde remanente de una hoja enferma por roya solo sera reducida
cuando la misma se encuentre expuesta a altos niveles de radiacion incidente (i.e.
niveles de saturacion luminica) y en aquellas hojas deficientes en nitrogeno”. Es decir,
solo es posible aceptar la hipdtesis en lo que respecta a los niveles de radiacion pero no
es posible aceptarla en lo que respecta a la concentracion de nitrégeno foliar.

5.3. Efecto de la roya de la hoja sobre la fotosinteis foliar y procesos relacionados.

En esta seccion se presentan las conclusiones extraidas vinculadas con el
impacto de la roya de la hoja sobre las variables que determinan la tasa de fotosintesis a
escala foliar. A modo de resumen se presenta en forma de diagrama en la Figura 5.2 el
efecto del patogeno en cada una de las variables y procesos correspondientes.
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Si bien la roya de la hoja causd incrementos en la tasa respiratoria, en términos
absolutos, estos incrementos fueron insignificantes comparados con las reducciones en
la tasa de fotosintesis bruta a saturacion luminica (Figura 5.2). La liberacion de CO, al
medio, que es la forma en que se midio la tasa de respiracion en la presente tesis, puede
ser consecuencia de (i) la respiracion de células vegetales y/o de (ii) la propia
respiracion del patégeno. Con la aproximacion y observaciones realizadas en la presente
tesis no es posible determinar si los incrementos en la tasa de respiracion son debidos a
incrementos en la respiracion del hospedante (hoja de trigo) o a la propia respiracion del
patogeno. Existen trabajos que atribuyen estos incrementos principalmente a aumentos
en la respiracion del hospedante (Scholes y Farrar, 1986; Lopes y Berger, 2001,
Bassanezi et al., 2002; Kumudini et al., 2008a), mientras otros autores argumentan que
es solo consecuencia de la respiracion del patdgeno (Owera et al., 1981).

Los procesos que hacen a la fotosintesis bruta de una hoja pueden dividirse en
dos fases: 1) una fase luminica en la que se captura luz solar y se convierte en energia
quimica en la que participan clorofilas, fotosistemas y los componentes que forman la
cadena de transporte de electrones, entre otros y; ii) una fase bioquimica en la que se
fija CO, desde el ambiente en compuestos orgénicos (fotoasimilados) a partir de la
energia generada en la etapa luminica y en la que participan los estomas, resistencias
internas al flujo de CO, y enzimas relacionadas a los procesos de fijacion de carbono
(Figura 5.2).

Los resultados del Capitulo 4 demostraron que el area verde de las hojas
enfermas tuvo mayor concentracion interna de CO, (Ci) que las hojas sanas cuando las
comparaciones fueron hechas para similares valores de conductancia (apertura
estomatica) (Figura 5.2). Estos resultados ponen en evidencia que, el efecto de la roya
de la hoja sobre la tasa fotosintética fue mediado por procesos no estomaticos como son
la captura de luz (por clorofilas), la cadena de transporte de electrones (incluyendo los
fotosistemas) y/o procesos ligados a la carboxilacion en los que intervienen la Rubisco y
otras enzimas. En este sentido, se observaron importantes reducciones de unidades
SPAD (i.e. clorofila) en el area verde de hojas enfermas en comparacion con las hojas
sanas, lo cual confirma que al menos los procesos que hacen a la captura de luz podrian
encontrarse afectados por el patogeno. Existen evidencias que demuestran que ciertos
patdgenos disminuyen los niveles de clorofila de las hojas, tal es el caso de roya de la
hoja de la cebada (Puccinia hordei) (Scholes y Farrar, 1986) y de Septoria tritici
afectando hojas de trigo (Zuckerman et al., 1997). Otros trabajos muestran efectos de
los patogenos sobre la eficiencia de carboxilacion (i.e. cantidad y eficiencia de la
enzima Rubisco) (Walters y Ayres, 1984; Rabbinge et al., 1985) o sobre la actividad de
los fotosistemas (Kumudini et al., 2008a).

A su vez, se observo que las hojas enfermas tuvieron menor conductancia
estomatica del area foliar verde remanente en comparacion con las hojas sanas. Sin
embargo, esta reduccion solo ocurrid bajo condiciones de no limitacion por
conductancia al ingreso de CO, (altos valores de conductancia) con lo cual dificilmente
haya afectado la fotosintesis. Por tal motivo, y por lo expuesto en el parrafo anterior, es
posible concluir que la reduccion en la tasa fotosintética no fue mediada por
reducciones en la conductancia estomatica sino que fue consecuencia de efectos sobre el
aparato fotosintético per se.
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5.4. Aplicaciones de los resultados del presente estudio

Si bien en la presente tesis solo se estudio el efecto sobre la produccion de
biomasa durante el llenado de granos sin determinar los efectos directos sobre el
rendimiento, numerosos trabajos demuestran la existencia de reducciones en el peso de
granos ante la presencia de enfermedades durante dicho periodo (Gooding et al., 1994;
Gooding et al., 2000; Pepler et al., 2006; Serrago et al., 2011). De todos modos, es
importante sefialar en este punto, que el efecto de las enfermedades sobre el peso de
granos puede ser variable (Gooding et al., 1994; Pepler et al., 2006) dependiendo de la
relacion fuente/destino (Serrago et al., 2011), es decir, de la cantidad de asimilados
disponible por grano fijado. Los asimilados (fuente) para el crecimiento de los granos
(destino) provienen de la fotosintesis de las hojas pero también de la fotosintesis de las
espigas y de la removilizacion de reservas almacenadas en los tallos. Asi situaciones
con relaciones fuente/destino mas deprimidas, ya sea por poca fuente (i.e. fotosintesis
foliar afectada o bajo nivel de reservas en tallo) o por alto destino (i.e. cultivos con alto
nimero de granos fijados), seran mas afectadas en su peso de granos por la presencia de
enfermedades durante el periodo de llenado (Serrago et al., 2011). En este mismo
sentido, podria existir variabilidad en el efecto de las enfermedades sobre el peso de
granos si se compararan genotipos con diferente capacidad de almacenar reservas en
tallo o con diferente capacidad de fotosintesis de espiga. Sin embargo, no existen
estudios que estudien tal especulacion de manera clara.

Tal como se comento en el capitulo introductorio, en lo que respecta al manejo
de enfermedades foliares de los cultivos, los productores usualmente consideran los
indices de severidad y/o incidencia como la principal herramienta a la hora de tomar
decisiones de control quimico. Sin embargo, los resultados del presente estudio
demostraron que otros aspectos, ademas de estos indices que cuantifican el grado de
infeccion de los patogenos, deberian ser tenidos en cuenta al momento de decidir
controlar las enfermedades foliares de un cultivo: (i) el nivel de IAF, principalmente en
aquellas situaciones de cultivo en las que el IAF se encuentra cercano o por debajo de su
valor critico durante la etapa critica para la definicion del rendimiento (una estimacion
visual a campo de la distancia del IAF de su valor critico podria ser 1til en este sentido)
y; (i1) la arquitectura del canopeo asociada a la distribucion de luz en el perfil de hojas
junto con (iii) la distribucion vertical de enfermedades en el cultivo.

Tal como los demostraron los resultados de esta tesis, las mayores reducciones
en la absorcion de radiacion ocurrieron cuando las enfermedades alcanzaron los estratos
foliares superiores (la HB principalmente) dado que interceptan mayor cantidad de
radicacion en comparacion con hojas inferiores. Estos resultados, ponen en evidencia
entonces la importancia de proteger de las enfermedades las hojas superiores del
cultivo.

Por otro lado, cuando las enfermedades foliares permanecen en hojas inferiores
su efecto sobre la intercepcion de radiacion por area foliar verde y por ende sobre la tasa
de crecimiento dependerd del tamafio (nivel de IAF) y la arquitectura del canopeo
(coeficiente k). Asi, canopeos cerrados (altos niveles de IAF y/o altos valores de k), las
hojas de los estratos foliares superiores interceptan la mayor parte de la radiacion que
incide sobre el cultivo dejando pasar muy poca luz hacia los estratos foliares basales.
Por ello, mientras las enfermedades foliares permanezcan en las hojas basales del
cultivo es poco probable que afecten la absorcion de radiacion y por consiguiente la
produccion de biomasa y rendimiento. Por el contrario, en canopeos abiertos (bajos
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niveles de IAF y/o bajos valores de k) los estratos foliares basales tienen una mayor
participacion en la intercepcion de radiacion (respecto de canopeos cerrados) con lo cual
se debe estar mas atento cuando los mismos sean afectados por las enfermedades en
comparacion a lo que ocurre en un canopeo cerrado. En relacion a la distribucion de
enfermedades en el perfil vertical del canopeo, los resultados de este trabajo mostraron
que para las condiciones exploradas en estos experimentos los estratos foliares
superiores fueron afectados en mayor medida por roya de la hoja, mientras que los
patdgenos necrotroficos afectaron principalmente los estratos foliares inferiores.

En lo que respecta al mejoramiento genético, uno de los caracteres
ecofisiologicos propuestos para mejorar la EUR a nivel de canopeo y con ello el
rendimiento, es modificar el angulo de insercion de las hojas logrando hojas mas erectas
(bajos valores de k) tratando de conseguir una mejor distribucion de la luz en el perfil
del canopeo. Este cambio en la arquitectura del cultivo permitiria reducir la cantidad de
hojas saturadas (ineficientes) por luz en las posiciones superiores del canopeo e
incrementar la disponibilidad de luz para las hojas no saturadas (eficientes) de las
posiciones basales (Reynolds et al., 2009). Aunque seleccionar plantas con tal ideotipo
es factible mediante el mejoramiento genético (Donald, 1968), la introduccion de
resistencia a enfermedades en tales plantas es critica dado que, como se comentd en el
parrafo anterior, usualmente muchas enfermedades causadas por patégenos
necrotroficos afectan principalmente las hojas de los estratos basales del canopeo y una
importante proporcion de la radiacion incidente es interceptada por estos estratos en
canopeos abiertos (i.e. bajo k) tal como fue demostrado en el presente estudio.

Por ultimo, existen numerosos modelos de simulacion de crecimiento y
rendimiento de cultivos de granos que han sido probados y testeados en una amplia
diversidad de situaciones (e.g. DSSAT, APSIM, etc.). Sin embargo, la gran mayoria de
estos modelos no toman en cuenta a los factores bidticos (i.e. enfermedades, plagas y
malezas), lo cual no posibilita que los mismos puedan ser utilizados en la toma de
decisiones respecto del manejo de enfermedades. Basado en la estructura de un modelo
disefiado para arroz denominado RICEPEST (Willocquet et al., 2002), recientemente se
ha desarrollado WHEATPEST (Willocquet et al., 2008) un modelo que tiene por
objetivo simular de manera sencilla, abierta y genérica el efecto dafiino de las
adversidades bioticas sobre la produccion de biomasa y rendimiento de cultivos de trigo
invernales. Si bien el estado de desarrollo del modelo es incipiente y requiere ser
testeado en un mayor numero de situaciones agronOmicas y ambientales, pone de
manifiesto la estructura basica sobre la que es necesario trabajar para lograr modelos de
simulacion que permitan considerar adversidades bioticas. La estructura de este tipo de
modelos estd basada en una aproximacion ecofisioldgica que intenta simular el efecto de
cada adversidad sobre las diferentes variables fisioldgicas de generacion de biomasa
(i.e. IAF, captura de radiacion, EUR, etc.). La aproximacion realizada en la presente
tesis, la cual intenta comprender los mecanismos que son afectados por las
enfermedades a nivel ecofisiologico permitird ir construyendo y nutriendo modelos
funcionales y/o mecanisticos que permitan estimar el efecto de las adversidades sobre el
rendimiento de los cultivos y con ello apoyar a la toma de decisiones de manejo. Por
otro lado, para nutrir el desarrollo de este tipo de modelos es necesario generar
informacion que permita predecir el desarrollo y avance de las adversidades (en tiempo
y espacio) en un cultivo expuesto a determinadas condiciones de manejo y ambientales.
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5.5. Nuevos interrogantes surgidos a partir del presente estudio

Del analisis de los resultados obtenidos en la presente tesis surgieron nuevos
interrogantes que merecen ser estudiados en futuras investigaciones. El estudio de tales
interrogantes permitird seguir aportando informacion respecto del efecto de las
enfermedades foliares sobre las variables ecofisiologicas del cultivo de trigo con el
objetivo de mejorar la toma de decisiones relativas al manejo de enfermedades. Los
interrogantes surgidos se detallan a continuacion:

5.5.1. Tolerancia a enfermedades en cultivares con altos valores de k

Tal como fue mencionado en parrafos anteriores y como fue hipotetizado por
Bingham et al. (2009), cultivares con hojas més plandfilas (altos valores de k) y que por
tal motivo intercepten la mayor parte de la radiacion incidente sobre el cultivo con las
hojas superiores, deberian presentar mayor tolerancia a las enfermedades que atacan
mayormente los estratos foliares inferiores (e.g. manchas causadas por Drechslera
tritici-repentis 'y Septoria tritici). Aunque tal especulacion fue puesta a prueba en el
presente estudio (Capitulo 3), la aproximacion fue llevada a cabo mediante simulaciones
en las que se evalud el efecto sobre la absorcion de radiacion de diferentes
posicionamientos verticales de la enfermedad en cultivos con diferentes valores de £.
Por lo tanto, seria importante validar tales simulaciones testeando experimentalmente
cultivares que difieran solo en su valor de & expuestos a infecciones de enfermedades en
los estratos foliares inferiores del canopeo.

5.5.2. Efectos de la roya de la hoja sobre la fotosintesis de hojas expuestas a
intensidades de luz cambiantes segin su posicion vertical en el canopeo y momento
del dia.

Tal como fue demostrado, la roya de la hoja redujo la fotosintesis del area verde
de hojas expuestas a condiciones de saturaciéon luminica. Sin embargo, no se
encontraron diferencias significativas para esta variable entre hojas enfermas y sanas
expuestas a bajos niveles de radiacion. Solo algunas hojas del canopeo (en general las
superiores) y durante determinados momentos del dia son expuestas a condiciones
saturantes de luz en condiciones de cultivo. Con el objetivo de estudiar qué ocurre con
la fotosintesis del area foliar verde de hojas enfermas a nivel de cultivo seria necesario
evaluar la fotosintesis de las hojas de los diferentes estratos y expuestas a diferentes
niveles de intensidad de radiacion. Se deberian conducir entonces, experimentos
disefiados para medir la fotosintesis foliar de diferentes estratos y durante diferentes
momentos del dia en plantas sanas y enfermas tratando de capturar lo que ocurre en
promedio a escala de cultivo.

5.5.3. Efecto de la roya de la hoja sobre procesos relacionados con la fotosintesis

Las mediciones de intercambio gaseoso a escala de hoja realizadas en esta tesis
permitieron determinar que el efecto de la roya de la hoja sobre la fotosintesis estuvo
mediado por efectos sobre componentes del aparato fotosintético y no sobre la apertura
estomatica. En este sentido, se observo que el area verde de las hojas enfermas tuvo
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menor contenido de clorofila que las hojas sanas. Sin embargo, otros componentes del
aparato fotosintético podrian también encontrarse afectados por el patdégeno. Existen
evidencias que muestran efectos de los patogenos sobre la eficiencia de carboxilacion
(i.e. cantidad y eficiencia de la enzima Rubisco) (Walters y Ayres, 1984; Rabbinge et
al., 1985) o sobre la actividad de los fotosistemas (Kumudini et al., 2008a). Por un lado,
mediante la construccion de curvas de fotosintesis neta en funcion de la concentracion
interna de CO; para hojas sanas y enfermas podria dilucidarse si el patogeno afecta la
eficiencia de carboxilacion (i.e. actividad de la Rubisco) y/o la capacidad de la cadena
de transporte de electrones (Lambers et al., 1998). Por otro lado, mediante mediciones
de fluorometria seria posible estudiar los efectos sobre el funcionamiento de los
fotosistemas y la cadena de transporte de electrones (Lambers et al., 1998).

La dilucidacion de estos interrogantes permitirdn en el futuro comprender los
mecanismos que determinan las reducciones en la capacidad fotosintética del cultivo a
nivel foliar y cuantificar el impacto de dicha reduccion a nivel de canopeo. Por otro
lado, comprender y validar el impacto diferencial de las enfermedades asociado a la
estructura vertical del canopeo serd de gran utilidad en el contexto del mejoramiento
vegetal a los fines de disefiar materiales con mejor distribucion vertical de radiacion
dentro del canopeo pero considerando la necesidad de contar con resistencia a las
enfermedades foliares. Sin duda, la interdisciplinaridad entre la fitopatologia, el
mejoramiento vegetal y la ecofisiologia es el triangulo que permitird desarrollar
modelos de tipo funcional y/o mecanisticos para comprender el impacto de las
enfermedades a nivel de canopeo y disefar sobre dicha base: 1) materiales de buen
comportamiento ante la presencia de enfermedades foliares y ii) herramientas para la
toma de decisiones respecto del manejo de estas adversidades bidticas.
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