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RESUMEN

La densidad de siembra del cultivo de girasol en Argentina no ha sufrido
modificaciones relevantes en los ultimos 40 afios. En esta Tesis se demostro que el
rendimiento potencial en aceite (Rac) del girasol aument6 hasta una densidad
poblacional de 14.3 pl.m™, alcanzando valores cercanos a 300 g m™ un 45% mayor que
el logrado a la densidad com@inmente utilizada (i.e. 5.1 pl.m™). Variaciones de hasta el
70% en el namero de flores por planta (Nfl) y, en menor medida el cuaje, explicaron la
variacion del nlimero de granos llenos por planta, el componente de rendimiento que
mas se asocid con el Rac. El Nfl se asocio significativa y negativamente con la biomasa
del cuarto entrenudo, el que mas crecié durante el periodo de diferenciacion floral en
respuesta a la densidad. La respuesta del Rac potencial en dos estructuras de canopeo
con distancias entre surcos de. 0.7 y 1.4m, arrojé un resultado no esperado, ya que el
Rac fue similar entre ambas estructuras a pesar de que la cobertura del entresurco fue
insuficiente en los cultivos sembrados a 1.40m. Un andlisis detallado de la cantidad de
radiacion interceptada [PAR;] y de la eficiencia en el uso de la radiacion [EUR],
(mediciones y modelado) demostr6 que en los cultivo sembrados a 1.40m entre surcos
el aumento de la EUR compenso la caida en PAR; .A cosecha y a las densidades
mayores a 5.1 pl.m™ los tallos de las plantas se inclinaron hacia el entresurco de forma
alternada. El analisis detallado de este fendmeno no descripto demostro que el
sombreado anisotropico de una planta sobre su vecina causa la inclinacion de esta en la
direccion opuesta. Como consecuencia de esta inclinacion se genera un sombreado
anisotropico de direccion opuesta al primero sobre una tercera planta del surco y la onda
de inclinacion se propaga. Experimentos con filtros selectivos indicaron que la sefial
anisotropica de sombreado fue una baja relacion de rojo/rojo lejano (R/RL). Cultivos
con inclinacion natural y plantas tutoradas para evitar su inclinacion demostraron que la
inclinacion alterna de tallos alivio la competencia por la luz durante los periodos de
cuaje y llenado del grano, mejorando el Rac. La demostracion de la existencia de
variabilidad intraespecifica para la longitud del cuarto entrenudo y la inclinacion de
tallos, y el mantenimiento de estas diferencias cuando los hibridos fueron expuestos a
cantidades crecientes de RL, consolidd la nocion de que la relacion R/RL juega un papel
importante en la regulacion de estos procesos y en el establecimiento de las diferencias
entre los hibridos para el Nfl.

Palabras claves: Helianthus annuus, densidad poblacional, estructura de canopeo,
eficiencia en el uso de la radiacion, longitud de cuarto entrenudo, inclinacion alterna de
tallos, variabilidad intraespecifica, relaciéon R/RL, tolerancia a la densidad, rendimiento,
numero de flores, cuaje.
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ABSTRACT

Sunflower crop population density has not changed markedly in Argentina over the last
40 years. This Thesis shows that oil yield potential (Rac) increased up to 300 g m™,
about 45% more than the value achieved at the usual crop density (i.e. 5.1 pl.m™).
Variations of up to 70% in the number of flowers per plant (Nfl) and, to a lesser extent,
in grain set explained the variations in the number of filled grains per plant, the yield
component most strongly associated with Rac. Nfl significantly and negatively
associated with biomass of the fourth internode, which grew the most during the floral
differentiation phase, in response to density. The response of Rac to crop density
between two canopy arrangements with an inter row spacing of 0.7 and 1.4m produced
an unexpected result: Rac values were the same for both arrangements in spite of the
fact that the coverage of inter-row space was not enough in the 1.40m arrangement. A
detailed analysis (i.e. measures and modeling) of the quantity of intercepted radiation
[PAR;] and radiation use efficiency [RUE]) in crops of both arrangements with a density
of 5.1 pl.m™ showed that in the crop with an 1.4 m inter-row spacing, the increase of
EUR was compensated by the fall in PAR;. At harvest and at crop, in population
densities greater than those normally used, plant stems inclined consistently towards the
inter-row space, in an alternate way. A detailed analysis of these phenomena, previously
undescribed, showed that the anisotropic shading of a plant over its neighbor produces
the inclination of that plant in the opposite direction. Due to the inclination of this plant
an anisotropic shading is generated over a third plant in the opposite direction of the
first plant, and the wave is thus spread. Experiments with selective filters showed that
the anisotropic signal is a low red/far red (R/RL). Crops with natural alternate
inclination patterns or those tutored to inhibit inclination showed that alternate
inclination reduced interplant competition for light during grain setting and filling, thus
improving Rac. The demonstration of the existence of intra-specific variation in the
length of the fourth internode and stem tendency toward alternate inclination, and the
maintenance of these differences when hybrids were exposed to increasing Rl,
strengthens the notion that R/RI plays an important role in the control of these processes
and in the establishment of differences between hybrids in Nfl.

Key words: Helianthus annuus, crop population density, canopy structure, radiation use
efficiency, length of the fourth internode, alternate stem inclination pattern, intra-
specific variability, red/far red ratio, tolerance to high population density, yield, number
of flowers, grain set.
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Introduccion



1.1 PLANTEO DEL PROBLEMA

En la Argentina, productores y técnicos perciben que el girasol se encuentra
detrés de otros cultivos en la carrera de incremento del rendimiento promedio en grano
y que, ademas, presenta una fuerte variacion estacional de los rendimientos, lo que lo
convierte en un cultivo impredecible. Esta percepcion generalizada ha sido uno de los
contribuyentes a la disminucidn de la superficie sembrada con girasol en las tltimas
campafias. En la evolucion del rendimiento en grano promedio a escala nacional se
distinguen claramente tres etapas. La primera abarca el periodo 1930-1970 donde el
rendimiento promedio en grano se mantuvo estable (ca. 750 kg ha™). Una segunda etapa
donde el rendimiento aumento a una tasa constante de 49 kg ha™ afio™' desde 1970 hasta
1995 aproximadamente (Lopez Pereira et al., 1999a). A partir de ese ano, el rendimiento
en grano no sufrio modificaciones relevantes hasta la actualidad.

Las estrategias para aumentar el rendimiento promedio en grano se restringen a
aumentar el rendimiento potencial y/6 a disminuir la diferencia entre ambos
rendimientos. El rendimiento potencial, es aquel que se obtiene con la mejor tecnologia
y el conocimiento disponible, es cominmente restringido por el clima y los atributos
fisiologicos y morfoldgicos de las plantas. Por esta razon en la practica el rendimiento
potencial es validado compardndolo con los rendimientos récord (i.e. los rendimientos
mas altos observados en lotes de produccion) sirviendo como estandar (Loomis y
Connor, 1996). Recientemente, se cuantifico la brecha entre el rendimiento potencial
(i.e. ensayos comparativos de rendimiento) y el rendimiento promedio de lotes
produccion en las principales zonas de produccion en Argentina. La diferencia entre
ambos rendimientos (i.e. 0.37 a 1.18 t ha™") fue significativa en toda las regiones
evaluadas, dando como resultado una diferencia promedio a nivel nacional de 0.75 t ha™
equivalente al 41% del rendimiento en grano a nivel nacional (i.e.14.85 t ha™'; Hall et
al., 2012). Si bien la brecha entre ambos rendimientos justifica la realizacion de futuras
investigaciones destinadas a identificar y subsanar, total o parcialmente, las limitaciones
(i.e. de manejo, econdmicas y socioldgicas) que originan estas diferencias, el aumento
del rendimiento potencial es otra via alternativa que puede ser utilizada para aumentar el
rendimiento promedio a nivel nacional. Si bien no se conoce la relacion causal, existen
ejemplos en el ambito mundial en los cuales un aumento del rendimiento potencial se
traslad6 a un mayor rendimiento a nivel de lote. En maiz y soja las diferencias entre el
rendimiento promedio y los mas altos rendimientos al nivel de productor se
mantuvieron para el periodo 1940-1985 en Iowa. A pesar de ello el rendimiento en
ambas especies se duplicé (Evans, 1993). Una de las posibles razones de esta asociacion
positiva se debe a que el rango de situaciones ambientales que van desde situaciones
cercanas a “no estrés” a moderado estrés la seleccion por rendimiento no s6lo garantiza
mayor potencial de rendimiento sino también una mayor tolerancia a estrés abiotico
(Slafer y Araus, 1999).

Lopez Pereira et al. (1999a, 1999b y 2000) y de la Vega et al., (2007a y b)
cuantificaron la ganancia genética para rendimiento potencial en grano y aceite del
cultivo de girasol en Argentina. En el primer estudio el rendimiento potencial en grano y
aceite aument6 desde el afio 1930 hasta 1995. Sin embargo, este aumento se produjo en
forma discontinua, con un salto significativo alrededor de 1970, cuando los primeros
hibridos se liberaron. Antes 6 después de ese momento el rendimiento potencial no
sufrid modificaciones relevantes (Lopez Pereira et al., 1999a, 1999b y 2000). Sin
embargo, estos resultados no son coincidentes con los obtenidos por de la Vega et al.



(2007a). En este estudio el rendimiento potencial en grano durante el periodo 1983 y
2005 siguid la misma tendencia que el rendimiento nacional promedio, con una clara
discontinuidad recién, a partir del afio 1995. En contraposicion, la ganancia genética
para rendimiento en aceite aumentd durante todo el periodo de mejora evaluado por
estos autores. Los motivos por los cuales los resultados obtenidos en ambos trabajos
difieren estan probablemente asociados a la metodologia utilizada. En el primer estudio,
la ganancia genética se estimo a partir de 12 cultivares de distinto momento de
liberacion al mercado, con adecuadas condiciones hidricas y nutricionales y practicas
de manejo similares para todos los hibridos (L6pez Pereira et al., 1999a, 1999b y 2000).
En el segundo caso y mediante el uso de predictores lineares no sesgados (BLUP) se
estim6 el comportamiento relativo de 49 hibridos comerciales liberados entre 1983 y
2005 en los ambientes para los cuales fueron seleccionados. Para ello se utiliz6 una base
de datos compuesta por 122 ensayos conducidos en 32 localidades de la region central
de produccion en Argentina durante el periodo 1990/91-2004/2005. La primera
aproximacion, a diferencia de la segunda, no tiene en cuenta que: i) Las practicas
agronomicas y la incidencia de pestes y enfermedades cambian con el tiempo. Debido a
ello el comportamiento de los hibridos mas viejos bajo las condiciones actuales de
crecimiento puede ser diferente a las existentes durante su pico de popularidad de uso.
i1) Las condiciones ambientales durante el periodo de estimacion experimental podrian
no ser representativos de los ambientes para los cudles los hibridos fueron
seleccionados, de forma tal que los componentes de la interaccion genotipo por
ambiente (GxA) no son tenidos en cuenta en este estudio.

En sintesis, el mejoramiento genético en el cultivo de girasol aumento el
rendimiento potencial en grano y aceite por la incorporacion de los hibridos al mercado
y mantuvo, durante los tltimos 20 afios, la ganancia genética anual para rendimiento en
aceite (i.e.11.9 kg ha™ afio '). No sucedié lo mismo, en los ultimos diez afios, con el
rendimiento potencial en grano. Una mayor concentracion de aceite en el grano fue
condicion suficiente y Uinica para que el rendimiento potencial en aceite aumente
durante este periodo. Es evidente que la eficiencia de los programas de mejoramiento de
girasol en Argentina, al menos hasta el presente, ha sido alta. La tasa de ganancia
genética para el rendimiento potencial en aceite de los tltimos 20 afios es similar o
incluso superior, si tenemos en cuenta los costos energéticos de sintesis del aceite, a la
obtenida en otros cultivos de grano. Asi por ejemplo, la ganancia genética para
rendimiento en grano de soja durante el periodo 1982-2000 fue de 14,3 kg ha™ afio™
(Santos et al., 2006). El aumento del rendimiento potencial de los tltimos 20 afios
permitié mantener el rendimiento de grano a nivel de lote, contrarrestando la
declinacion de la “calidad” del ambiente (i.e. desplazamiento del area de siembra,
menor asignacion de recursos a nivel de establecimiento) que se le asign6 al cultivo de
girasol en las ultimas campaiias (De la Vega, et al., 2007a).

Si bien las perspectivas de aumento futuro del rendimiento potencial en aceite en
girasol son alentadoras, no se esperan aumentos en el rendimiento potencial en grano.
De la Vega et al. (2007b) argumentan que el rendimiento potencial en aceite aumentara
en forma sostenida al menos durante los proximos cinco afios y que el rendimiento en
grano aumentard levemente debido al desplazamiento del mercado de los hibridos con
bajo rendimiento. Sin embargo, el rendimiento potencial en grano estimado para los
proximos cinco afios no serda mayor que el rendimiento de los hibridos recientemente
liberados al mercado. El rendimiento potencial en grano puede aumentarse siguiendo



dos aproximaciones distintas: 1) incrementar la capacidad fisioldgica de las plantas para
producir rendimiento. ii) disminuir las consecuencias negativas de estrés abiotico
(Sinclair et al., 2004). Hay pocos ejemplos a escala mundial donde la investigacion
fisioldgica, conjuntamente con la seleccion genotipica, ha permitido el desarrollo de
cultivares que presenten una productividad incrementada debido a su mayor tolerancia a
estrés abiotico (Sinclair et al. 2004 y Cooper et al. 2014). Estos cultivares presentan a
un estrés abiotico (agua, luz y nutrientes) en particular, el identificado como el mas
limitante y/6 el estrés ocasionado por distintas situaciones en el cultivo (i.e. densidad,
distancia entre surcos, infestacion de malezas) donde el estrés, es producido por una
combinacion de recursos limitantes (agua, luz y nutrientes). En este contexto, una
mayor tolerancia a este tipo de estrés es otra via alternativa para aumentar la
productividad de los cultivos (Tollenaar y Wu, 1999).

En cultivos de cualquier especie, la competencia intraespecifica promueve un
mayor crecimiento de las estructuras vegetativas, en relacion a la planta aislada, a
expensas de la produccion de granos (Zhang et al., 1999). Consecuentemente, se podria
incrementar el rendimiento potencial en cultivos anuales a través del desarrollo de un
"ideotipo comunal", que minimice el crecimiento excesivo de 6rganos vegetativos en
respuesta a la competencia en favor de mantener la particion a 6rganos cosechables
(Donald, 1968; Donald y Hamblin, 1983). En trigo, por ejemplo, Reynolds et al. (1994)
demostraron una relacion inversa entre la sensibilidad a la competencia intraespecifica y
el potencial de rendimiento, que es coherente con el ideotipo del "competidor débil"
propuesto por Donald (1968). Lo mismo sucede en girasol donde la respuesta a la
competencia en cultivares liberados en distintas épocas explica una porcidon importante
de la variabilidad para rendimiento potencial (Sadras et al., 2000). El aumento del
rendimiento en el cultivo de maiz en Estados Unidos de 1tn/ha en 1930 al actual de 7tn/
ha son resultado, al menos en parte, del aumento de la interaccion genotipo - manejo
agronomico, entendiendo a este ultimo como la mayor tolerancia a altas densidades de
los cultivares modernos (Tollenaar y Lee, 2002). La situacion en girasol es
substancialmente diferente debido a que no se produjeron modificaciones relevantes en
el rango de densidades utilizados en este cultivo a escala comercial. Sin embargo,
Libenson et al., (2002) sugieren la existencia de cierta variabilidad intraespecifica en
este cultivo para tolerancia a alta densidad poblacional asociada a una particion
diferencial de biomasa hacia el grano. Comprender y explotar la variabilidad derivada ¢
asociada con estas fuentes podria constituir una via para lograr cultivares de girasol
intrinsecamente superiores en términos de rendimiento potencial en cultivos a alta
densidad. Esta via ha sido explotada con éxito por los mejoradores de maiz durante los
ultimos 20 anos (Tollenaar y Wu, 1999, Tollenaar y Lee, 2002) pero no hay
antecedentes de intentos sistematicos en este sentido en el cultivo de girasol.



1.2 REVISION DE ANTECEDENTES

La densidad poblacional y el arreglo espacial de las plantas determinan la
estructura del cultivo. Esta puede describirse como el tamaiio del area fotosintetizante
(indice de area foliar) y su distribucion espacial (i.e. angulo de insercion foliar, altura de
insercion de hojas etc). Esta estructura heterogénea influye sobre la captacion de
recursos del ambiente aéreo y subterraneo y modula varios factores del sistema a través
del micro clima dentro del canopeo que genera (Maddoni y de la Fuente, 2003). La
densidad y el arreglo espacial son practicas de manejo que permiten ajustar la demanda
de recursos del cultivo a la oferta ambiental, en especial durante los periodos criticos
para la definicion del rendimiento.

La respuesta a la competencia de cultivares de girasol liberados al mercado
argentino en el pasado explica una porcion importante de la variabilidad para
rendimiento potencial de este cultivo (Sadras et al., 2000). A pesar de ello la densidad
de siembra utilizada en cultivos comerciales de girasol en Argentina no ha sufrido
modificaciones relevantes en los tltimos 40 afios (AACREA, 1987 y 2010). Es probable
que el aumento en la incidencia de enfermedades de origen fungico (Sadras et al., 2000)
y en la cantidad de plantas con vuelco de raiz (Sposaro et al., 2008) y/o quebrado de
tallos a cosecha (Hall et al., 2010) hayan desalentado en el pasado cualquier intento de
aumentar la densidad de siembra en este cultivo. En la actualidad, el aumento de la
tolerancia a enfermedades (de la Vega et al., 2007 ay b) y la identificacion de
variabilidad intraespecifica para el vuelco de raices (Sposaro et al., 2008) y quebrado de
tallos (Hall et al., 2010) ofrece un panorama alentador para incrementar el rendimiento
potencial del girasol mediado por una mayor tolerancia a alta densidad poblacional. Sin
embargo, se desconoce cual es la respuesta del rendimiento potencial de los cultivares
actuales de girasol a densidades superiores a las utilizadas comercialmente en la
actualidad (5.1. pL.m™). En este contexto, evaluar y comprender la naturaleza de la
respuesta del cultivo en un amplio rango de densidades es un paso indispensable en el
camino hacia la obtencion de cultivares de girasol intrinsecamente superiores en
términos de potencial de rendimiento de los cultivos con mayor densidad.

La acumulacion y la particion de biomasa hacia las estructuras reproductivas
afectan la respuesta del rendimiento a los cambios en la estructura (i.e. densidad y
arreglo espacial) del cultivo y ambos atributos estan fuertemente condicionados por la
plasticidad vegetativa y reproductiva. Villalobos et al., (1994) demostraron que la
respuesta del rendimiento potencial a la densidad (0.5-10 pl.m™) en tres hibridos de
girasol se asoci6 a su plasticidad reproductiva y a la duracion de su ciclo de cultivo. El
numero de flores por planta fue mas alto a baja densidad (a 0.5 pl.m™) y disminuy6 en
respuesta al aumento de la densidad (0.5-10 pl.m™) en dos de los tres hibridos evaluados
por estos autores mientras que, en el tercer hibrido el nimero de flores no varié en todo
el rango de densidades explorado. Debido a la respuesta del nimero de flores y del
porcentaje de cuaje a la densidad el rendimiento potencial de los dos primeros hibridos,
de mayor duracion de ciclo que el tercer hibrido, se obtuvo a una densidad mas baja
(i.e. 3 pl.m™) que en el tercer hibrido (i.e. 5 pl.m™). Sin embargo, el rendimiento
potencial maximo fue similar en los tres hibridos debido a que la biomasa a cosecha no
varié a partir de las 5.1 pl.m™. Un aumento en la produccion de biomasa y el
mantenimiento del indice de cosecha en los tres hibridos evaluados podria generar un



aumento sostenido del rendimiento a densidades mayores a 5 plL.m™. Sin embargo, la
utilizacion de hibridos con una baja 6 nula plasticidad reproductiva en el girasol podria
repercutir negativamente sobre el rendimiento potencial en arreglos desuniformes.
Wade et al. (1988) demostraron que la desuniformidad (i.e. medida como el coeficiente
de la distancia media entre plantas en el surco de siembra) espacial afecta el rendimiento
del girasol en respuesta al aumento de la densidad en ambientes de bajo potencial de
rendimiento y sugieren que, la distribucion de plantas en el stand del cultivo afecta la
plasticidad vegetativa y/o reproductiva repercutiendo negativamente sobre el
rendimiento del cultivo. El estudio de las bases fisioldgicas de la respuesta del
rendimiento potencial a la densidad poblacional (2 -14.3 pl m™) en diferentes estructuras
de canopeo [uniformes con surcos a 0.70 (EUy7) y a 1.40 m (EU 49) y no uniformes con
surcos a 0.70m (combinaciones de distancias variables entre plantas en el surco objetivo
y entre plantas en los surcos vecinos; ENUj7) permitira identificar si los atributos que
le conferirian a un hibrido de girasol una mayor tolerancia del rendimiento a la alta
densidad comprometen su capacidad para compensar las pérdidas del rendimiento que
se producen en los lotes con desuniformidad espacial. En el contexto de esta
investigacion resolver este interrogante adquiere particular importancia si se tiene en
cuenta que en los lotes de produccion de girasol una distribucion no homogénea de
plantas es una caracteristica comun, ain en aquellos lotes donde el manejo a sido el
adecuado (AACREA, 1998 y 2010).

A pesar de lo anteriormente expuesto el estudio de las bases fisioldgicas de la
respuesta del rendimiento a la densidad es insuficiente cuando se quieren determinar
cudles son los caracteres fisioldgicos que determinan la respuesta del rendimiento a la
densidad 6 la variacion genética que determina su habilidad competitiva, debido a que
este tipo de aproximacion tiene en cuenta exclusiva y inicamente los supuestos de los
modelos de competencia basados en la captura de la luz y la eficiencia de utilizacion de
la misma (Ballaré, 1994). Sin embargo, los cambios que se producen en la morfologia y
en la funcionalidad de las plantas en respuesta a la densidad estan asociados a distintos
factores que no solo incluyen a aquellos que tienen que ver con la oferta de recursos
(luz, agua y nutrientes) del ambiente, sino también a la capacidad que tienen las plantas
de obtener informacion (i.e. proximidad de vecinos, prescencia de predatores y
patogenos sobre el ambiente del cultivo (Ballaré, 1999). En esta segunda aproximacion
el flujo de recursos estd modulado por el flujo de informacion a través de sistemas
especificos de adquisicion de la misma. La habilidad de las plantas para adquirir
informacion de su ambiente bidtico y abiotico es quizés el determinante méas importante
de la habilidad competitiva (Aphalo y Ballaré, 1995).

Las plantas pueden detectar la proximidad de sus vecinos a través de
fotorreceptores especificos que promueven programas de desarrollo alternativos. Las
plantas poseen al menos cuatro tipos de fotorreceptores involucrados en percibir los
cambios entre la luz plena y el sombreo: los fitocromos (Quail et al., 1995), los
cryptrocromos (Cashmore, 1997; Cashmore et al., 1999), las fototropinas (Christie et
al., 1998) y el UV RESISTANCE LOCUS 8 (UVR8) (Heijde y Ulm, 2012). Los
primeros absorben en las regiones del espectro correspondientes al rojo(R) y del rojo
lejano (RL), los cryptocromos y la fototropinas son receptores de la luz azul/ UV-A
(315-400nm) y el UVRS, un receptor de UV-B. La mayor parte de las respuestas
morfoldgicas y fisioldgicas que se producen debido a cambios en la densidad y en el
arreglo espacial de las plantas son ocasionadas por los fitocromos y en menor medida



por los cryptocromos (Casal, 2013); estas respuestas en su conjunto son denominadas
como el sindrome de escape al sombreo.

El fitocromo existe en dos formas relativamente estables, el Pr y Pfr, las cuales
tienen sus maximos picos de absorcion en la region del espectro de luz correspondiente
al rojo (660 nm) y del rojo lejano (730 nm) respectivamente. Cada forma es convertida
en la otra por la absorcion de la luz generando distintas proporciones de ambas
moléculas. En las angiospermas hay tres tipos principales de fitocromos: phyA, phyB y
phyC los cuales son codificadas por una pequena familia de genes que involucran tres
principales clados PHYA, PHYB y PHYC. En algunas especies el linaje del PHYB
incluye diferentes miembros (PHYB, PHYD, y PHYE en Arabidopsis, PHYB, PHYB2, Y
PHYE en tomate etc.). El fitocromo B (phyB) es el fotorreceptor mas importante en la
mayoria de las respuestas al sindrome del escape al sombreo y algunos casos es
redundante con otros miembros de este clado. La contribucion del phyA a las
respuestas al sindrome del escape al sombreo es evidente s6lo cuando se compara la
respuesta de plantas de tomate mutantes al phyA phyBI phyB2 con mutantes phyB1
phyB2. En presencia de phyB su contribucion se obscurece debido a los efectos del
phyA sobre la senalizacion del phyB (Cerdan et al., 1999). En Arabidopsis se han
aislado y caracterizado los genes para los fotorreceptores especificos de luz azul; CRY1
(Ahmad y Cashmore, 1993) y CRY2 (Hoffman et al., 1996; Lin et al., 1996) y mas
recientemente dos fototropinas PHOT! y PHOT? (Kinoshita, 2001). E1 CRY2 en
Arabidopsis juega un rol clave en la percepcion de la duracion del dia y contribuye a las
respuestas al sombreo. Mientras que las fototropinas juegan un rol clave en la
percepcion de gradientes de luz dentro de tejidos de planta (Casal, 2013).

Las caracteristicas de la luz que perciben los fitocromos estan asociadas a su
variacion en intensidad y calidad. La luz visible o blanca, que emite el sol, esta formada
por distintas bandas del espectro de radiacion. Las plantas reflejan una proporcion
mayor de luz verde y absorben fuertemente el resto de la luz visible. Si bien la luz del
sol tiene un poco mas de rojo que de rojo lejano, las hojas reflejan y transmiten
fuertemente el rojo lejano y absorben buena parte del rojo. A medida que la luz penetra
en el canopeo se va empobreciendo de rojo y enriqueciendo de rojo lejano. La variacion
en la relacion R/RL es funcion de la cantidad de area foliar existente por encima del
punto considerado y est4 altamente correlacionada con la reduccion en el PAR (Holmes
y Smith, 1977). Los cambios en la relaciéon R/RL debajo del canopeo estan dentro del
rango donde una variacion de R/RL origina cambios relevantes en el fitocromo (Smith y
Holmes, 1977). Estos cambios en la calidad de la luz estan cuantitativamente asociados
a la densidad, arreglo espacial y a la proximidad de la vegetacion circundante (Ballaré et
al., 1989). En ambientes controlados, con variaciones en la relacion R/RL comparables
a las que se producen en canopeos densos, las plantas responden con una serie de
respuestas: mayor elongacion de entrenudos (Holmes y Smith, 1977; Morgan y Smith ,
1978, 1979, 1981; Casal et al., 1986), orientacion espacial temprana de hojas (Ballar¢ et
al., 1988, Maddonni et al., 2002), aumento de la dominancia apical (Borgorad y
Mcllrath, 1960; Deregibus et al., 1983), mayor senescencia de hojas (Rousseaux et al.,
1999) etc.

Los fisidlogos de plantas, durante la ultima década han sostenido que el impacto
de alterar la fotofisiologia de las plantas en especies cultivadas podria incrementar su
rendimiento. En este sentido, Boccalandro et al., (2003) lograron demostrar la capacidad



de deteccion de plantas vecinas y su conexion con el rendimiento y el indice de cosecha
en plantas transgénicas de papa (Solanum tuberosum) que expresan mayor actividad
nivel del fitocromo phyB debido a la sobre expresion ectopica del transgen PHYB de
Arabidopsis. En plantas de girasol que crecen bajo luz solar y con una reduccioén
localizada de la relacion R/RL a nivel del tallo, la longitud de entrenudos y la biomasa
de tallo aumenta, mientras que, el nimero de granos por planta disminuye (Libenson et
al., 2002). La variacion en el nimero de granos por planta, no fue la misma entre los
cultivares analizados (Libenson et al., 2002). La formacion de las flores en el cultivo de
girasol se produce en las primeras etapas de desarrollo del cultivo (= 20-30 dias después
de la emergencia), en forma simultanea con el crecimiento de los entrenudos, hojas y
raices, y depende fuertemente de la provision de fotoasimilados (Cantagallo et al.,
2004). Es probable que, en un canopeo de girasol un aumento en la densidad pudiera
modificar la proporcién de biomasa invertida en tallo (i.e. entrenudos de mayor longitud
y peso) a expensas de otros 6rganos de la planta (i.e. nimero de flores, biomasa de
raices). Si existiese variabilidad entre cultivares para longitud de entrenudos, y si la
misma fuera la resultante de una sensibilidad diferencial a los cambios en el ambiente
luminico, es probable que exista también variabilidad para el rendimiento por planta en
respuesta a la densidad.

Cambios en otros atributos morfologicos 6 fisioldgicos, algunos de ellos propios
del cambio de escala (planta vs. canopeo), pueden ocasionar un aumento en la
produccion de biomasa. Bajo este contexto, el crecimiento de los tallos y el de otras
estructuras de la planta (i.e. nimero de flores) pueden no ser alternativos en un sentido
econdmico. Un aumento en la tasa de crecimiento del tallo en plantas cultivadas en
cultivo puede: 1) modificar la estructura del canopeo y generar una mayor penetracion
de la luz en los estratos mas bajos 6 ii) aumentar la tasa de fotosintesis por unidad de
area de hoja debido a un incremento en la actividad de los destinos (Ballare et al., 1991).
Otros atributos propios de la especie pueden ocasionar también, un aumento en la
produccion de biomasa. Asi por ejemplo, el movimiento de las hojas de girasol en
respuesta a la posicion del sol (i.e. movimientos diafotréficos) (Shell y Lang, 1976;
Lang y Begg, 1979) produjo un aumento del 20% en la fotosintesis de estas hojas en
comparacion con hojas distribuidas esféricamente en un canopeo fijo (Shell y Lang,
1976). Esta caracteristica varia con el genotipo y disminuye con la ontogenia y su
principal ventaja radicaria en una mayor intercepcion de radiacion en las primeras
etapas del cultivo, cuando el sombreo mutuo es casi nulo (Connor y Sadras, 1992). La
evidencia citada precedentemente nos alerta sobre la necesidad de evaluar con qué
intensidad los cambios en la morfologia y fisiologia de plantas detectados por Libenson
et al., (2002) se expresan en canopeos de girasol.

En las observaciones derivadas de la respuesta del rendimiento potencial en
aceite del Cap. II de estas tesis se detectd un fendmeno no descripto en la bibliografia
hasta el presente. A densidades superiores a la densidad comercial (5pl.m™) en los
cultivos proximos a cosecha se detectd que los tallos de las plantas estaban inclinadas
hacia los entresurcos siguiendo un arreglo aproximadamente alterno. Debido a que este
fenomeno podria modificar ciertos atributos del canopeo y su productividad
neutralizando asi, los posibles efectos negativos de una mayor elongacion de entrenudos
se decidio estudiar las bases fisiologicas de la inclinacion alterna de tallos. Si bien no se
sabe cuando comienzan las plantas a inclinarse y cuéles son los controles que producen
el comienzo de la inclinacion de tallos, es probable que este proceso se inicie en las



primeras etapas de desarrollo del cultivo en respuesta a cambios en el ambiente
luminico. Asi por ejemplo, las hojas de plantas de maiz cultivadas en arreglos
rectangulares (i.e. mayor distancia en el surco de siembra que en los entresurcos)
orientan su crecimiento hacia los entresurcos en respuesta a una relacion R/RL maés alta
en el entresurco de siembra que en la linea de implantacién (Maddonni et al., 2002).
Los efectos de la inclinacion de tallos sobre la productividad del canopeo variaran en
funcion del momento del ciclo en el cual comienza este fendmeno y de su dinamica (i.e.
proporcion de plantas inclinadas, angulo de inclinacion, duracion del proceso de
inclinacion etc.); todos elementos sobre los cuales no hay informacion. De confirmarse
que el proceso se define en las primeras etapas del ciclo, la inclinacion de tallos podria
ocasionar un aumento en la cantidad de radiacion interceptada y estimular el
crecimiento total del cultivo disminuyendo los eventuales efectos negativos de una
mayor longitud de entrenudos sobre el nimero de flores diferenciadas.

En los ensayos efectuados en el Cap. II de esta tesis la similar respuesta del
rendimiento del aceite a la densidad en las EUg 7 y EU| 40 produjo otro resultado
inesperado que impuso la necesidad de entender las bases fisioldgicas de esta
observacion. El hallazgo que, en girasol, al menos una variante de canopeo incompleto
(i.e. el generado con distancias entre surcos de 1.40 m) no afecta el rendimiento en
aceite y la biomasa contradice fuertemente el principio ecofisioldgico que sostiene que
es necesario alcanzar altas coberturas alrededor del periodo critico para lograr maximos
rendimientos. En los canopeos de desarrollo continuo, la acumulacion de biomasa y la
cantidad de radiacion interceptada responden de manera similar ante variaciones en la
densidad de plantas, confirmando la estrecha relacion entre estas variables (Vega y
Andrade, 2000). En contraposicion en canopeos de desarrollo discontinuo 6 en setos
(i.e. cultivos que crecen en surcos o hileras y su follaje esta confinado a una superficie
menor a la disponible, por ¢j. en arboles frutales), es deseable optimizar la intercepcion
de radiacion solar en conjuncion con una apropiada distribucion de la radiacion en el
canopeo (Jackson, 1980; Rom, 1991; Lauri et al., 2009). Esto permite maximizar la
EUR para fotosintesis, diferenciacion y crecimiento de flores y calidad de frutos en
estas especies (Cherbiy-Hoffman et al., 2012). Es probable que en girasol, en los
arreglos que generan canopeos incompletos, un aumento en la EUR compense la menor
cantidad de radiacion interceptada en estas estructuras comparado con los canopeos de
desarrollo horizontal. Sin embargo, no se deberia descartar que la produccion similar de
biomasa y rendimiento entre las EUy 7 y las EU; 49 pueda tener su origen, al menos en
parte, en una mayor efectividad a la esperada para interceptar luz en las EU, 49 debido a
que las paredes laterales de los setos estan iluminadas por el sol durante las primeras y
las Gltimas horas del dia”

Ballaré (1994) sostiene que gran parte de los mecanismos de deteccion de los
vecinos podrian haber sido dejados de lado en especies mejoradas debido a que le
conferian ventajas competitivas bajo condiciones muy diferentes de las que hoy se
encaran en un cultivo. En este sentido, el mejoramiento genético vegetal en girasol
aumento la tolerancia a la densidad de los cultivares modernos (Sadras et al., 2000). Sin
embargo, la evidencia citada en esta introduccion sugiere que algunos de los cambios
morfoldgicos (i.e. elongacion de entrenudos e inclinacion de tallos) en respuesta a la
densidad podrian estar potencialmente asociados a mecanismos de deteccion de los
vecinos. Entonces, y en funcion de la variabilidad intraespecifica existente para los
caracteres de potencial interés, habria una oportunidad de manipular el comportamiento
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fotomorfogenético en esta especie. El estudio de las respuestas morfoldgicas y
fisiologicas a la variacion en el espacio por planta y la identificacion de variabilidad
intraespecifica para los caracteres de potencial interés, constituye un método adecuado
para individualizar cuéles son los componentes fisiologicos que deberia reunir un
hibrido de girasol en la “comunidad de cultivo” para maximizar su rendimiento. El
desarrollo posterior de técnicas de seleccion y la identificacion de los genes
involucrados en las respuestas halladas en este estudio permitira finalmente obtener
nuevos hibridos que presenten una mayor productividad a alta densidad o en arreglos
espaciales que puedan ser utilizados en monoculturas o en policulturas.
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1.3 OBJETIVOS

Objetivo general

-Definir la funcion de respuesta del rendimiento de girasol a la densidad poblacional del
cultivo en un amplio rango (2 -14.3 pl m™) de densidades en tres estructuras de
canopeo.

-Explorar la variabilidad intraespecifica existente para los caracteres morfologicos
potencialmente asociados con la tolerancia a la alta densidad.

Objetivos particulares

-Examinar la plasticidad vegetativa y reproductiva frente a la variacion espacio por
planta en tres estructuras de canopeo contrastantes.

-Cuantificar el efecto del arreglo (i.e. estructuras de canopeo con surcos a 0.7 vs 1.40m
a 5.1 pl.m™) de las plantas en el cultivo sobre los determinantes fisiologicos (i.e.
cantidad de radiacion interceptada y la eficiencia en el uso de la radiacion) de la
produccion de biomasa y su asociacion con el rendimiento.

-Estudiar las respuestas a la densidad de algunos atributos morfolégicos como la
longitud y peso de entrenudos y la inclinacion de tallos, dado su potencial interés para la
tolerancia a la alta densidad poblacional en el cultivo de girasol.

-Fortalecer la comprension de las conexiones entre los cambios en la morfologia y la
produccion de biomasa y su particion entre las distintas estructuras de la planta,
particularmente hacia la inflorescencia.

-Estudiar la dindmica del proceso de la orientacion alterna e identificar las sefiales
(gradiente de R/RL y azul) involucradas que desencadenan el proceso de inclinacion de
tallos.

-Evaluar los efectos de la inclinacion de tallos sobre el rendimiento y sus componentes.
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1.4 HIPOTESIS

-Hipotesis I: La capacidad fisioldgica del rendimiento en el cultivo de girasol (es decir,
aquella que se alcanza utilizando los cultivares actualmente disponibles en cultivos
protegidos contra vuelco/quebrado y contra enfermedades) a alta densidad (>5 pl m-2)
es superior a la que se obtiene a las densidades actualmente consideradas optimas (5 pl
m-2)

-Hipotesis 2: La distribucion de plantas en el stand del cultivo afecta la plasticidad
vegetativa y reproductiva de las plantas repercutiendo sobre la respuesta del
rendimiento a la densidad de cultivos.

-Hipotesis 3: Un aumento en la eficiencia en el uso de radiacion compensa la caida en la
proporcion de radiacion interceptada en canopeos incompletos de forma tal que la
produccion de biomasa y el rendimiento en aceite en estas estructuras es similar al
logrado en los canopeos de desarrollo completo a igual valor de densidad.

-Hipotesis 4: El proceso de inclinacion alternada de los tallos ocurre durante un lapso de
varios dias, en etapas tempranas de desarrollo (i.e. emergencia-fin de diferenciacion de
primordios florales) del cultivo en respuesta a cambios denso-dependientes en el
ambiente luminico (R/RL y Luz B).

-Hipotesis 5: La inclinacion de tallos ocasiona un aumento en la cantidad de radiacion
interceptada y estimula el crecimiento total del cultivo en las primeras etapas de
desarrollo (i.e. emergencia-fin de diferenciacion de primordios florales), disminuyendo
los eventuales efectos negativos de una mayor inversion de biomasa en entrenudos
sobre el numero de flores diferenciadas.

-Hipotesis 6: Existe variabilidad intraespecifica en girasol para respuestas a la densidad
(i.e. altura de las plantas a estrella visible, la longitud de los entrenudos basales y la
inclinacion de tallos).

-Hipotesis 7: De existir variabilidad intraespecifica para las respuestas a la densidad
poblacional de la longitud de entrenudos, las diferencias entre los hibridos estarian
asociadas a una sensibilidad diferencial al ambiente luminico percibido por las plantas
en etapas tempranas de desarrollo (i.e. emergencia- fin de diferenciacion de primordios
florales) del cultivo.

-Hipotesis 8: En los cultivares con menor sensibilidad a los cambios en la particion
biomasa entre la inflorescencia y los entrenudos basales la reduccion del rendimiento
potencial por planta en respuesta a la densidad sera menor que en los cultivares con
mayor sensibilidad.
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1.5 ESTRUCTURA DE TESIS

Esta Tesis consta de siete Capitulos de los cuales los Capitulos 1 y 6 corresponden a la
Introduccioén y a las Conclusiones, respectivamente; los resultados de los estudios
experimentales se presentan en los cuatro capitulos restantes. A continuacion se realiza
una breve sintesis de los temas abordados en los capitulos de resultados (Capitulos 2 a
5) y se detalla el estado de avance de cada uno de ellos.

El Capitulo 2 informa los resultados de estudios de la respuesta del rendimiento a la
densidad poblacional en un amplio rango (2 -14.3 pl m™) de densidades en tres
estructuras de canopeo uniformes con surcos a 0.70 [EUy7] y a 1.40 m [EU; 4] y no
uniformes con surcos a 0.70m (combinaciones de distancias variables entre plantas en el
surco objetivo y entre plantas en los surcos vecinos; [ENUj ;]). Mediante el uso de
indicadores de la plasticidad vegetativa (i.e. indice de area foliar y biomasa) y
reproductiva (i.e. rendimiento en aceite y sus componentes) a nivel de planta y de
cultivo se identificaron los atributos del cultivo que pueden ser utiles para aumentar el
rendimiento del cultivo a alta densidad. La comparacion de diferentes estructuras de
canopeo se realizo bajo el concepto de que ciertos atributos que pueden ser de interés
para cumplir con el objetivo anteriormente enunciado, podrian comprometer ciertos
caracteres del cultivo que serian importantes en otras estructuras de cultivo (i.e. cultivos
no uniformes).

El Capitulo 3 es una secuela del Capitulo anterior. La comparacion de la respuesta del
rendimiento a la densidad poblacional en las estructuras de canopeo uniformes con
surcos a 1.40 m arrojaron un resultado no esperado en relacion a uno de los principios
largamente probados en la ecofisiologia de cultivos (i.e. es necesario alcanzar altas
coberturas alrededor del periodo critico para lograr maximos rendimientos). A la luz
de este hallazgo, en los experimentos informados en el Capitulo 3 se evaluaron los
determinantes fisiologicos (i.e. radiacion interceptada y eficiencia en el uso de la
radiacion) del rendimiento de dos estructuras de canopeo con diferente distancia entre
surcos (0.7 y 1.40 m) a una densidad de 5.1 pl.m™.

En el Capitulo 4 se informan los resultados de estudios sobre el proceso de inclinacion
de tallos (i.e. los tallos forman un angulo agudo, de proporciones variables, entre su
posicién final y una linea vertical imaginaria perpendicular al centro del surco),
fenomeno que se detectd por primera vez en los experimentos descriptos en el Cap. II.
La inclinacién de tallos podria ser un caracter morfoldgico adicional, a los
tradicionalmente descriptos en la bibliografia (i.e. longitud de entrenudos, didmetro del
tallo, etc), asociado a la tolerancia a la densidad. En este capitulo se da cuenta de
experimentos que permitieron una exhaustiva descripcion del proceso de inclinacion de
tallos, la identificacion de la naturaleza de la sefal que dispara dicho proceso, y la
evaluacion del efecto de la inclinacion de tallos sobre el rendimiento de las plantas en el
stand del cultivo.

En el Capitulo 5 y teniendo como marco conceptual que el flujo de recursos del
ambiente hacia las plantas esta modulado por el flujo de informacién a través de los
sistemas de adquisicion de informacién que tienen las plantas, se informan los
resultados de experimentos en los que se estudiaron: i) los cambios en la morfologia de
los tallos (longitud y peso de entrenudos, diametro de tallos e inclinacion de tallos), ii)
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la conexion entre los cambios morfologicos y la produccion de biomasa y particion
entre las distintas estructuras de la planta, particularmente hacia la inflorescencia y iii)
la variabilidad intraespecifica para los caracteres identificados en el punto i) y su
posible asociacion a una sensibilidad diferencial a la calidad de la luz (R/RL).

En el Capitulo 6 se integraron los conocimientos generados en los experimentos de los
capitulos anteriores y se discuten cuales serian las investigaciones futuras que
contestarian los interrogantes que surgen a partir de esta investigacion



CAPITULO 2

Respuesta del rendimiento a la estructura del canopeo y a la densidad

15
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2.1. INTRODUCCION

La densidad de siembra utilizada en cultivos comerciales de girasol no ha sufrido
modificaciones relevantes en los tltimos 40 afios (AACREA, 1987 y 2010). Factores
que han limitado cualquier evolucion hacia una mayor densidad de siembra, atn en
ambientes razonablemente provistos de agua, incluyen el hecho que la incidencia de
enfermedades de origen fungico (Verticillium dahliae Kleb. y Sclerotinia sclerotiorum,
Sadras et al., 2000), vuelco de raices (Sposaro et al., 2008) y quebrado de tallos (Hall et
al., 2010) aumentan con la densidad de siembra. En estudios recientes de la Vega et al.
(2007a y b) demostraron que el mejoramiento genético aumento la tolerancia a las
enfermedades de origen fingico, en ambientes con baja y alta incidencia de inoculo que
sugeririan una menor interaccién genotipo por ambiente (i.e. GxA) para enfermedades.
Por otra parte, Sposaro et al. (2006) y Hall et al (2010) han identificado variabilidad
intraespecifica para el vuelco de raiz y de tallo en los cultivares comerciales de girasol.
Una mayor tolerancia a enfermedades y la existencia de variabilidad intraespecifica para
el vuelco de raices y quebrado de tallos ofrece un panorama alentador para un eventual
incremento del rendimiento potencial del girasol mediado por una mayor tolerancia a
alta densidad poblacional. Sin embargo, y probablemente debido a las limitaciones
bidticas y abidticas anteriormente enunciadas, se desconoce cual es la respuesta del
rendimiento en girasol a densidades superiores a las actualmente consideradas como
6ptimas (3-5 pl.m™). Evaluar y comprender las bases fisiologicas de esta respuesta
constituye una herramienta Util para identificar ciertos atributos de potencial interés que
luego puedan ser incorporados en planes de mejoramiento para incrementar el
rendimiento potencial a densidades mas altas que las utilizadas actualmente en lotes de
produccion.

La acumulacion y la particion de biomasa hacia las estructuras reproductivas
determinan la respuesta del rendimiento a los cambios en la estructura del
cultivo.Ambos atributos estan fuertemente condicionados por la plasticidad vegetativa y
reproductiva. Asi por ejemplo, los hibridos modernos de maiz exhiben una mayor
tolerancia a altas densidades que los cultivares mas antiguos (Tollenaar y Lee, 2002)
debido a una mayor estabilidad en el indice de cosecha frente a la mayor densidad. Este
aumento en la estabilidad del indice de cosecha esta ligado a una mayor plasticidad
reproductiva y a un menor valor umbral de biomasa para producir rendimiento (Echarte
y Andrade 2003).

La plasticidad fenotipica se define como la expresion cuantitativa de ciertos
atributos de un genotipo que son modificados por el ambiente (i.e. localidades, fechas
de siembra, densidades etc.). Un método comun para cuantificar la plasticidad
fenotipica involucra el anélisis de las relaciones entre variables fenotipicas y una
variable ambiental (i.e. agua, radiacion nutrientes, indice ambiental, densidad, etc.),
donde los parametros de la funcidn ajustada a esa relacion son tomados como una
medida de la plasticidad (Peltonen-Sainio et al., 2011). Esta aproximacion ha sido
utilizada para evaluar las relaciones entre distintos atributos de los cultivos y el
ambiente (e.g., fenologia, rendimiento, tasa de crecimiento, fenologia, o particion de
materia seca vs la disponibilidad de recursos, Finlay y Wilkinson, 1963; Greenberg et
al., 1992, Sadras et al., 2009). El girasol presenta una alta plasticidad vegetativa,
pudiendo su area foliar duplicarse en respuesta a un aumento en la oferta de recursos
(Connor y Jones, 1985; Giménez et al., 1994) y al area por planta (Sadras et al., 1989).
Sin embargo, su plasticidad reproductiva es menor que la plasticidad vegetativa. En este
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sentido, Vega et al. (2000) determinaron que la plasticidad reproductiva del girasol en
canopeos uniformes es intermedia entre la de soja y maiz, debido a que presenta una
fuerte dominancia apical y una nula capacidad para generar yemas axilares
reproductivas. Una reduccion del indice de cosecha por planta a altas y bajas densidades
limita la plasticidad reproductiva del girasol. Un techo al nimero de primordios florales
diferenciados por planta y la presencia de plantas estériles a baja y alta densidad,
respectivamente, fueron los motivos que ocasionaron estas caidas en el indice de
cosecha (Vega et al., 2001).

La capacidad que tienen los cultivos de compensar los efectos de una
distribucion no homogénea de plantas sobre el rendimiento se asocian también a su
plasticidad vegetativa y reproductiva. Asi por ejemplo, en cultivos de maiz la
desuniformidad disminuye el rendimiento promedio, pero no en soja (Andrade y
Abbate, 2005). En maiz, el aumento en el coeficiente de variacion de la biomasa por
planta afecta el rendimiento promedio por planta, pero no ocurre lo mismo en soja
debido a que la soja tiene una alta capacidad de desarrollar ramificaciones que le
permiten aumentar el nimero de destinos y lograr altas coberturas en los periodos
criticos, compensando asi los efectos de la desuniformidad. Por contraste, el maiz
presenta una limitada capacidad para ajustar sus destinos a una mayor disponibilidad de
recursos. Se desconoce cual es la respuesta del rendimiento del cultivo de girasol en
lotes desuniformes y, mas atn, cuales son los atributos fisioldgicos que estan
involucrados en dicha respuesta. En el contexto de este trabajo el estudio de la respuesta
del rendimiento del cultivo de girasol en lotes no uniformes es de crucial importancia
debido a que ciertos atributos que podrian ser ttiles para aumentar el rendimiento del
cultivo a alta densidad en stands homogéneos podrian comprometer la plasticidad
vegetativa y/o reproductiva del girasol en cultivos no uniformes comprometiendo la
capacidad de compensacion del cultivo en stands desuniformes. Asi por ejemplo, una
mayor tolerancia a la densidad podria estar asociada a una menor variacion del
rendimiento por planta en respuesta al area por planta, atributo que podria restringir la
plasticidad reproductiva del girasol a altos valores de area por planta. Esta disyuntiva
adquiere particular relevancia si se considera que en los lotes de produccion de girasol
una distribucion no homogénea de plantas es una caracteristica comun, aun en aquellos
lotes donde el manejo ha sido el adecuado (AACREA, 1998).

El objetivo de las investigaciones presentadas en este capitulo fue estudiar la
respuesta del rendimiento de girasol a la densidad poblacional en un amplio rango de
densidades (2 -14.3 pl.m™) y en tres estructuras de canopeo contrastantes (i.e. cultivos
uniformes con surcos a 0.70 y a 1.40m, y cultivos no uniformes [combinaciones de
distancias variables entre plantas en el surco objetivo y entre plantas en los surcos
vecinos]) para: i) cuantificar la respuesta del rendimiento potencial (es decir, aquel que
se alcanza utilizando los cultivares actualmente disponibles en cultivos protegidos
contra vuelco/quebrado y contra enfermedades) a la densidad y evaluar los efectos de la
estructura de canopeo sobre esta variable; ii) examinar la plasticidad vegetativa frente a
la variacion espacio por planta, asignando al area de suelo por planta el papel de
indicador de recursos (especialmente radiacion) disponibles para la planta, y las
respuestas del area foliar y la biomasa a antesis los papeles de indicadores de plasticidad
vegetativa; y iii) examinar la plasticidad reproductiva frente a la variacion en area de
suelo por planta, usando las respuestas del rendimiento y sus componentes por planta
como indicadores de plasticidad reproductiva.
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En el contexto expuesto en el parrafo anterior se hipotetizo: 1) que el potencial de
rendimiento en el cultivo de girasol a alta densidad (>5 pl.m™) es superior al que se
obtiene a las densidades actualmente consideradas 6ptimas (5 pl.m™?), y que ii) La
distribucion de plantas en el stand del cultivo afecta la plasticidad vegetativa y
reproductiva de la plantas repercutiendo sobre la respuesta del rendimiento a la
densidad de cultivos.
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2.2. MATERIALES Y METODOS

Experimentos: sitio y condiciones de crecimiento

Se realizaron cuatro experimentos en la Facultad de Agronomia, Universidad de
Buenos Aires durante 1998-99 (Exp. 1), 1999-2000 (Exp. 2), 2002-2003 (Exp.3), y
2003-04 (Exp.4). En los Exps. 1, 2 y 3 se utiliz6 el hibrido Contiflor 9 y en el Exp. 4 el
hibrido Paraiso 20. El suelo fue arcillo limoso (Argiudol vértico; Taxonomia de suelos
USA). Las parcelas recibieron un total de 60 kg N ha™ como nitrato de calcio aplicado
en dos dosis iguales a la siembra y 20 dias posteriores a la emergencia. El contenido de
agua en el suelo se mantuvo cerca de capacidad de campo mediante el uso de riego por
goteo durante todo el ciclo de cultivo. Se controlaron las enfermedades e insectos
mediante el uso de fungicidas (i.e. Rovral y Cercobin cuyos principios activos son
Iprodione y tiofanato metil respectivamente) e insecticidas (i.e. Karate, cuyo principio
activo es lambdacialotrina).

Diserio experimental y tratamientos

Se utilizé un diseno en parcelas divididas (Exp. 1, 2 y 3) y un disefio en bloques
completos aleatorizados (Exp. 4) con tres repeticiones. Las hileras de los cultivos
estuvieron orientadas N-S. Los experimentos se sembraron el 23/11(Exp.1), 6/12
(Exp.2), 28/11 (Exp.3) y el 4/11(Exp.4). Los cultivos fueron sobresembrados a mano y
la densidad objetivo se logro mediante la remocion de las plantas excedentes cuando
estan tenian dos hojas verdaderas. En la Tabla 2.1 se muestran los tratamientos
realizados en cada uno de los experimentos, el area de suelo por planta, la densidad y el
tipo de estructura.

Se evaltio un amplio rango de areas de suelo por planta (i.e. 0.07-0.96 m™ por
planta) en tres estructuras de cultivo: a) no uniformes (i.e. 0.07-0.47m” por planta,
ENU) con surcos distanciados a 0.70m, b) uniformes (i.e. 0.07-0.49m> por planta, EU )
con surcos a 0.70m; y c) uniformes (i.e. 0.14-0.96m> por planta, EU, 4) con surcos a
1.40m. Las estructuras no uniformes se obtuvieron mediante distintas combinaciones
de distancias entre plantas entre el surco objetivo (i.e. el surco central de las tres filas de
la parcela) y en los dos surcos vecinos. Las EU; 4 se incluyeron como una variante
adicional de desuniformidad que se produce en stands de cultivos cuando hay fallas de
siembra producidos por bloqueos transitorios en uno o mas tubos de siembra. En el
Exp.1, 2 y 3 las estructuras de canopeo se asignaron a las parcelas principales: 1)
uniformes con surcos a 0.70m, i1) uniformes con surcos a 1.40m y iii) no uniformes con
surcos a 0.70m; y los tratamientos de area por planta a las sub-parcelas. El tamafio de
las sub-parcelas fue de 6 (2.10 m de ancho y 3 m de largo), 10 (2.10m de ancho y 5 m
de largo), y 22 (2.10m de ancho y 11 m de largo) m” en los stands densos, normalmente
espaciados y ampliamente espaciados de las EU 7 y las ENU. En las EU; 4 el tamafio
de las subparcelas fue de 22 (4.2m de ancho y 5 m de largo) y de 40 (4.2m de ancho y
10 m de largo) m” en los stands densos y espaciados de las EU, 4. En el Exp.4 el tamafio
de las parcelas fue 21 m? (seis surcos de 5m de largo) para todos los tratamientos. En el
Exp. 1 se utilizaron diez tratamientos de area por planta mientras que en los Exp. 2,3y
4 el nimero de tratamientos fue de 21 (Exp. 2), 11 (Exp. 3) y 4 (Exp. 4), (Tabla 2.1).
Sélo la porcidn central del surco objetivo en los Exp.1, 2 y 3 fue utilizada para realizar
las mediciones. Los cultivos fueron sobresembrados a mano, las estructuras de canopeo
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y las densidades se lograron mediante la remocién de las plantas excedentes cuando
estas tenian dos hojas verdaderas.

Variables de respuesta

Fenologia

Se determinaron los estadios fenoldgicos de emergencia (E), antesis media
[AM, momento en el que el 50% de las plantas alcanzaron Rs 5 seglin la escala de
Schneiter y Miller (1981)], y madurez fisiologica (MF), estimada -ésta ultima- como el
momento en que los granos alcanzan un peso estable. Con este tltimo objetivo se siguid
la dinamica de crecimiento del grano mediante cosechas de cuatro granos de la porcion
intermedia de tres plantas del surco objetivo de cada parcela elegidas al azar cada 3-4
dias. Los granos se secaron en estufa a 70°C durante 48 horas hasta constancia de peso
seco. Se utilizé una rutina del TBL curve (Jandel TBL curve, 1992) para ajustar una
regresion bilinear con un punto de corte desconocido para la relacion entre el peso
individual del grano/tiempo para estimar la tasa y duracion del periodo de llenado de
grano. El modelo condicional (Ploschuk y Hall, 1995) se caracteriza por una primera
fase en la que el: Peso de grano=a+b*ddam para ddam < C, y una segunda fase en la que
el Peso de grano=a+bC, en el cual a y b son la ordenada al origen y la pendiente
respectivamente, de la regresion linear correspondiente al primer estadio, ddam son los
dias después de antesis media , y la constante C es el punto de corte que indica el final
del periodo de llenado de grano y el momento en el cual se alcanza la MF.

Area foliar por planta

A antesis media se evaluo el area foliar por planta en los Exp. 1, 2, 3 y 4 en tres
plantas contiguas y en competencia perfecta, por repeticion. El area de cada hoja se
estimo a partir del ancho maximo de cada hoja (Pereyra et al., 1982) para luego obtener
el area foliar por planta.

Numero de flores por capitulo

El nimero de flores por capitulo se evaluo a antesis en los Exps. 1, 2, 3 y 4. Para
ello se cosecharon tres capitulos de plantas en competencia perfecta por repeticion. Las
flores se contaron en 1/8 de capitulo, los valores obtenidos se multiplicaron por ocho
para obtener el dato de nimero de flores por planta.
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Tabla 2.1: Tratamientos, distancia entre surcos, area por planta de la planta objetivo y de la
planta de la bordura, densidad, numero de plantas objetivo y plantas bordura por unidad de
superficie y descripcion de la estructura de cultivo de Exp. 1, 2,3 y 4.

Di Area de Area de Numero de | Numero de
ISt 1 uelo de la | suelo de | Densid plantas plantas Tipo de
Exp.| Trat) entre planta laplanta | ad objetivo por | bordura por | oo
SL(IL(;;)S objetivo bordura | (pl.m?) (m?) (m?)
(m) (m?)
1-2- 0.7 | .| e 5.1 2.55 2.55 Homogénea
28/28(* 0.196

34 ) (Control)
3-4 |10/10 0.7 0.07 |- 14.3 2.55 2.55 Homogénea
;:42‘— 14/14 0.7 0098 | 10.2 7.14 7.14 Homogénea
3 21/21 0.7 0.147 |- 6.8 5.10 5.10 Homogénea
3-4 | 40/40 0.7 0280 |- 3.6 3.40 3.40 Homogénea
1-2 | 56/56 0.7 0392 |- 2.6 1.79 1.79 Homogénea
3-3— 70/70 0.7 0490 |7 2.0 1.28 1.28 Homogénea
4 200/200 |0.7 4 |7 0.7 1.02 1.02 Homogénea
2 10/28 0.7 0.071 0.194 9.69 7.14 2.55 Heterogénea
1-2 | 14/28 0.7 0.099 0.194 7.65 5.10 2.55 Heterogénea
2 40/28 0.7 0.276 0.199 4.34 1.79 2.55 Heterogénea
1-2 [56/28 0.7 0.376 0.204 3.83 1.28 2.55 Heterogénea
2 70/28 0.7 0.456 0.209 3.57 1.02 2.55 Heterogénea
1-2 | 14/56 0.7 0.103 0.376 6.38 5.10 1.28 Heterogénea
2 28/14 0.7 0.194 0.099 7.65 2.55 5.10 Heterogénea
2 28/56 0.7 0.204 0.376 3.83 2.55 1.28 Heterogénea
2 40/14 0.7 0.273 0.100 6.89 1.79 5.10 Heterogénea
2 40/56 0.7 0.287 0.382 3.06 1.79 1.28 Heterogénea
1-2(56/14 0.7 0.376 0.103 6.38 1.28 5.10 Heterogénea
2 70/14 0.7 0.451 0.106 6.12 1.02 5.10 Heterogénea
2 70/56 0.7 0.475 0.404 2.30 1.02 1.28 Heterogénea
3-4|21/21 1.4 0295 | ----- 34 1.69 1.69 Homogénea
2-3110/10 1.4 0.141 |- 7.1 3.55 3.55 Homogénea
;;2‘— 14/14 1.4 0197 |7 5.1 2.54 2.54 Homogénea
;-2— 28/28 1.4 0392 |7 2.6 1.28 1.28 Homogénea
2 —3140/40 1.4 0.558 |- 1.8 0.8 0.8 Homogénea
1 56/56 1.4 0.774 | ----- 1.3 0.65 0.65 Homogénea
2 70/70 1.4 0.963 1.04 0.52 0.52 Homogénea

(1)EI primer ntimero de la etiqueta identificatoria de los tratamientos indica la distancia (cm)
entre plantas en el surco objetivo; el segundo niimero, la distancia (cm) entre plantas en las dos
hileras adyacentes. (*) La densidad comercial corresponde a 5.1 pl.m™ (tratamiento 28/28 y
distancia entre surcos 0.70m.
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Biomasa drea y rendimiento en aceite

A antesis media y a madurez fisioldgica se cosecharon tres plantas en
competencia perfecta por repeticion en los Exps. 1, 2 y 4 para determinar la biomasa
adrea a antesis y a madurez fisiologica por planta respectivamente. Las plantas se
cortaron a nivel de la superficie del suelo y se secaron hasta constancia de peso seco
(aire forzado a 70 °C). Los capitulos de las plantas que se cosecharon a madurez
fisiologica se separaron de las estructuras vegetativas y se secaron en estufa a 70 °C
durante 48 horas. Previo a la trilla de los capitulos se contaron los granos totales y vanos
en 1/8 del capitulo, y los valores obtenidos se multiplicaron por ocho para obtener el
dato de ntimero de granos totales y vanos por planta. Finalmente, se completo la trilla
manual de cada capitulo para obtener el dato de rendimiento en grano por planta. Se
consider6 el peso de los granos llenos por capitulo como el rendimiento en grano por
planta. La biomasa a cosecha por planta se calculé como la suma de la biomasa de las
estructuras vegetativas y el rendimiento en grano por planta. El peso del grano se
determino6 en submuestras de 50 granos de la muestra de rendimiento en grano de las
plantas cosechadas en cada repeticion. La concentracion de aceite en el grano se
determino por resonancia nuclear magnética (Oxford 4000, Oxford Analytical
Instruments) en submuestras de 10g de la muestra de rendimiento en grano. El
rendimiento en aceite por planta se calculdé como el producto del rendimiento en grano
por planta y la concentracion de aceite en el grano.

Analisis de datos

Estimacion de AP y densidad del cultivo

El area de suelo por planta se calculé mediante el calculo de los poligonos de
Thiessen (Hiihn, 2000). Para ello se utiliz6 la subrutina de anélisis espacial del
programa ARC VIEW 3.2. Software. Para crear estos poligonos el software en una
primer instancia traza rectas que marcan la distancia entre la planta objetivo y las
plantas mas proximas a la misma. Luego, y para definir los limites del poligono, calcula
la bisectriz de cada una de esas lineas. A partir de la unién de los puntos de las
bisectrices de cada segmento queda configurado un poligono, cuya superficie define el
area disponible por planta (AP, m” planta ') (Ver ejemplos en Figura 2.1). En las ENU
la distancia entre las plantas objetivo y las plantas mas cercanas a la planta de
referencia, a largo del surco de siembra no es constante debido a que la distancia entre
las plantas no es la misma. Debido a ello, el AP se estimé en un numero de plantas (300
a 400 plantas) lo suficientemente alto como para estabilizar el valor del area de suelo
por planta. Gracias a ello, el desvio estandar del AP en todos los tratamientos de las
ENU fue en promedio un 0.06% del valor promedio de las areas por planta. La densidad
del cultivo (plantas m'z) en las EUg 7 y las EUj 49 se calculd como la inversa del area (m2
planta ") del poligono de Thiessen. Para el calculo de la densidad en las ENU se
computaron los poligonos de Thiessen de las plantas de cada tratamiento
(objetivot+bordura) en una superficie conocida y lo suficientemente grande como para
estabilizar el area de suelo promedio para las plantas objetivo y de la bordura. Luego se
contd el nlimero de plantas objetivo, bordura y el numero de plantas totales. La densidad
promedio se calculé como el cociente entre el numero total de plantas y el area total de
calculo. Para poder estimar el valor de las variables respuesta por unidad de superficie
en las ENUj 7 se obtuvo el promedio ponderado del nimero de plantas objetivo y de
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bordura por unidad de superficie como los cocientes entre el nimero de plantas objetivo
y de la bordura y el nimero total de plantas.

Estimacion de los valores de biomasa e IC corregidas por el costo de sintesis.

En un cultivo como el girasol, con una alta concentracion de aceite en el grano,
los efectos del ambiente y del genotipo pueden confundir la interpretacion de los
resultados expresados en biomasa. Debido a ello la biomasa a cosecha (Bevpy, g pl)y
rendimiento en aceite por planta (Rcvpy, g pl™) se corrigieron teniendo en cuenta el
costo energético del producto elaborado en dicho periodo (Penning de Vries, et al.,
1983), mediante el método descripto por Hall et al. (1989). El indice de cosecha
corregido por el costo de sintesis de aceite (Icvp,), adimensional) se calculd como el
cociente entre el rendimiento en aceite (Rcvpy, g pl™) y la biomasa a cosecha por planta
(Bevpp, g pl™") ambos corregidos por los costos de sintesis de aceite.
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Figura 2.1 Distribucion de plantas en un arreglo uniforme con una distancia entre surcos a 1.40
a) y a 0.70m b) y no niforme con surcos distanciados a 0.70m c). Las plantas objetivo y las
plantas mas cercanas a la planta de referencia se representan con circulos verdes y rojos
respectivamente. Las lineas punteadas grises son los segmentos que unen la distancia que hay
entre la planta objetivo y las plantas mas cercanas a la planta de referencia. La superficie celeste
y rosa corresponde a las areas de la planta objetivo y de la bordura respectivamente.



24

Contribucion relativa de los componentes de rendimiento a la respuesta de Racpr a AP.

Para evaluar los efectos del AP sobre los determinantes fisiologicos del
rendimiento se utilizaron dos enfoques. En el primero, el Revpy, se analizé como el
producto de la Bevpy y del Ievpgi. En el segundo enfoque se consider6 al Racpr como el
producto del nimero de granos llenos (Ng, pl™), el peso (Pgrano, g grano ™) y la
concentracién de aceite (Caceites %) en el grano. El namero de flores (Nfl, pl ™) y la
fertilidad (Fert, adimensional) fueron considerados como subcomponentes del niimero
de granos llenos.

Estimacion de la plasticidad fenotipica

Las funciones de respuesta del area foliar (AFay, m” pl™) y de la biomasa
(Bawmpl, g pl") a antesis media al 4rea por planta, (asignando al 4rea de suelo por planta
el papel de indicador de recursos, especialmente radiacion disponible para la planta), se
utilizaron como indicadores de la plasticidad vegetativa. Por contraste, la respuesta del
rendimiento en aceite al area de suelo por planta se considerd un indicador de
plasticidad reproductiva. Para describir las relaciones entre las variables arriba citadas
se ajustaron funciones lineares ¢ bi-lineares de acuerdo a la naturaleza de los datos. Los
coeficientes de la plasticidad fenotipica fueron derivados de la pendiente de la funcion
ajustada a la relacion entre la variable y el AP. En aquellos casos en que las relaciones
entre variables de respuesta y AP exhibieron un patron ajustable con una funcion bi-
linear, se interpreto que el plateau de dicha relacion cémo indicio que la planta, a partir
de ciertos valores de AP (valor de inicio del plateau), era incapaz de responder al
aumento del AP para valores superiores al inicio del plateau. En estos casos, se tomo la
pendiente de la porcion inicial de la funciéon como una medida de la plasticidad (i.e.
capacidad de repuesta de esa variable al AP).

Estimacion de valores de IAF, biomasa y rendimiento por unidad de superficie de
cultivo

El indice de area foliar a antesis media (IAF sy, adimensional), el rendimiento en
aceite (Rac, g m™), la biomasa a cosecha corregida (Bcyp, g m™) y el rendimiento
corregido (Revp, g m™) por el costo de sintesis de aceite por unidad de superficie, en las
estructuras uniformes con surcos a 0.70 y 1.40m se calculd como el producto del valor
de la variable por planta y la densidad. Las respuestas a nivel de cultivo en las ENU se
restringieron a los tratamientos de 14/56, 28/14 y 25/56 cm de distancia entre plantas en
el surco objetivo y la bordura respectivamente, debido a que solo en estos tratamientos
se conto los valores de las variables respuesta por planta de ambos componentes de la
mezcla (i.e. planta objetivo y planta de bordura). En estas estructuras el calculo por
unidad de superficie se efectué como la sumatoria de los productos entre el promedio
ponderado del nimero de plantas objetivo y bordura en cada tratamiento y el valor de la
variable por planta correspondiente a cada uno de los componentes de la mezcla. El
indice de cosecha del cultivo corregido por el costo de su produccion (ICcvyp) en todas
las estructuras se calculd como el cociente entre Reyp y Beyp. Para describir las
respuestas del Rac, el IAFay, el Beyp y el ICcvyp a la densidad se ajustaron con
funciones de distinto tipo (logisticas, polinomial de segundo grado ¢ lineales) en
funcion de la naturaleza de los datos.
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Ajuste de funciones a las relaciones entre variables

Para evaluar los efectos del AP sobre las variables evaluadas en este capitulo se
utilizaron regresiones lineares y bilineares en funcion de la naturaleza de los datos
mediante el uso de dos rutinas del TBL curve (Jandel TBL curve, 1992). Las funciones
bilineares, a diferencia de las polinomiales, permitieron estimar y comparar en forma
simple y efectiva la tasa y rango de respuesta de cada una de estas variables al AP (ver
descripcion del modelo en Fenologia). Para describir la respuesta del Rac, el IAFau, el
Bevp y el ICcyp a la densidad se utilizaron funciones logaritmicas para el conjunto de
las tres estructuras, mientras que para describir la respuesta del Rac a la densidad en las
EUj 7 se utilizd una funcion linear.

Analisis estadistico

Se realizaron analisis de variancia para todos los atributos medidos y estimados
en este capitulo. Comparaciones multiples entre las medias fueron realizadas usando el
test de Fisher. Para evaluar la importancia relativa de los componentes principales del
rendimiento en la respuesta del Racpy, al AP y de los subcomponentes del N, para las
tres estructuras de canopeo en su conjunto y para cada una de ellas se realizaron
regresiones multiples entre el Racpr/ (Ng, Pgrano ¥ Caceite) Y €1 No/ (N y Ferr). Los
analisis de variancia y las regresiones multiples fueron realizados mediante el uso del
paquete estadistico Infostat (Di Rienzo et al., 2013).
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2.3. RESULTADOS

Condiciones de crecimiento

La Tabla 2.2 sintetiza el patron estacional que mostraron las variables
ambientales en los cuatro experimentos. Las diferencias de precipitaciones entre afios
fueron suplementadas con riego por goteo. La duracién en dias del periodo de siembra-
antesis del Exp. 2 fue inferior a la media de los cuatro experimentos debido a que las
altas temperaturas aumentaron la tasa de desarrollo y redujeron la duracion en dias de
este periodo. Si bien las altas temperaturas aumentaron también la tasa de crecimiento
del cultivo esta no fue condicion suficiente para compensar los efectos de la menor
duracion de periodo vegetativo sobre el area foliar a antesis y el rendimiento por planta
(Tabla 2.3).

Tabla 2.2: Datos meteorologicos promedio y duracion de las fases de Siembra-Antesis (S-A),
Antesis (A) y Antesis-Madurez Fisiologica (A-MF) La fase de desarrollo de antesis (A)
representa un intervalo de 15 dias centrado alrededor de R5.5 (antesis media segun la escala de
Schneiter y Miller, 1981). Fotoperiodo (Fotop.), temperatura minima media (Tmin.), temperatura
maxima media (Tmax.), radiacion incidente diaria (R.).

Fases de
desarrollo del Fotop.  Tmin Tmax Rad
cultivo (horas) (°C) CC)  (Mjm?)

Exp. 1 (1998/99)

Fecha de siembra S-A 15.3 17.1 27.5 23.0
(23 de noviembre) (52 dias)
A 15.0 20.6 30.1 24.2
A-MF 14.0 20.1 29.1 17.0
(40 dias)
Exp. 2 (1999/00)
Fecha de siembra S-A 15.2 17.1 30.9 23.4
(6 de diciembre) (45 dias)
A 14.5 25.8 36.8 25.0
A-MF 14.1 19.8 29.1 19.0
(35dias)
Exp. 3 (2002/03)
Fecha de siembra S-A 15.3 19.4 29.3 17.2
(28 de noviembre) (60 dias)
A 14.5 22.6 32.8 12.0
A-MF 14.0 18.2 28.4 14.0
(35dias)
Exp. 4 (2003/04)
Fecha de siembra S-A 15.2 16.9 27.4 20.2
(4 de noviembre) (58 dias)
A 15.3 23.0 37.0 20.5
A-MF 14.5 19.8 29.8 20.0

(35 dias)
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Tabla 2.3: Area foliar a antesis y rendimiento en aceite de plantas de girasol sembradas a 28/28
(densidad estandar (control) de 5.1 pl m?, area por planta: 0.196m” pl™") durantes las cuatro
estaciones de crecimiento. Medias error estandar (n=3) para los Experimentos 1, 2, 3 y 4.

Variables Exp. 1 Exp. 2 Exp.3 Exp. 4
Contiflor 9 | Contiflor 9 | Contiflor 9 | Paraiso 20
Area foliar antesis 620060 5333447 6733+74 | 6700+17

(cm” planta™)
Rendimiento en 41.2+1.14 |[33.8£5.4 40.8+1.81 |43.5+3.89
aceite (g planta™)

Respuestas a nivel de planta individual

Plasticidad vegetativa y reproductiva, andlisis conjunto de las tres estructuras del
cultivo

El AF am, la Bampl y €l Racpr del conjunto de los valores correspondientes a las
tres estructuras mostraron una respuesta curvilinea al area por planta (AP) para todo el
rango de areas por planta explorado(Fig. 2.1 a, b y c¢). Contrariamente a las expectativas,
la variacion relativa del AFam y la Bawpi (indicadores de plasticidad vegetativa) y el
Racpp (indicador de plasticidad reproductiva) en respuesta al AP fue similar en las tres
estructuras ensayadas y en los tres 6 cuatro experimentos validos para cada variable. Las
tres variables aumentaron un 200 % en respuesta a una variacion del AP (0.07-0.95 m™
pl™) indicando que la plasticidad vegetativa y reproductiva fue similar, al menos dentro
del rango de AP comun explorado por las tres variables.

Plasticidad vegetativa y reproductiva, andlisis desagregado por estructura de cultivo

El analisis desagregado por estructura de canopeo de las relaciones del AFy, la
Bampl y €l Racpr. al AP revel6 que la distribucion de plantas en el stand del cultivo
afectd la plasticidad vegetativa y reproductiva (Figs. 2.2 a, b, c,d,e f, g, h, 1). La
estimacion y el contraste de los pardmetros (i.e. pendiente, punto de corte y valor
maximo) de las asociaciones lineares ¢ bilineares entre el AFam, la Bawpi y €l Racpr /AP
pusieron en evidencia que la intensidad con la que se modifico la plasticidad vegetativa
y reproductiva vari6 de acuerdo a la estructura de canopeo considerada. Las EU; 4 (Figs.
2.2. ¢, fy1i) presentaron claramente una mayor plasticidad vegetativa y reproductiva que
las ENUj 7, debido a que el valor maximo alcanzado por el AFawm, la Bampi y €] Racpr,
fue significativamente mayor (p<0.06) al registrado en las ENU 7 (Figs. 2.2.a,dy g), y
a que el punto de corte se produjo a un valor de AP mésalto. Las pendientes de la
asociacion del AFam y la Bamp/AP en las EU| 4 fueron estadisticamente mayores
(p<0.06) a las registradas en las ENUj ;. En contraposicion, no se detectaron diferencias
significativas entre las pendientes de la relacion del Racpl/AP (p>0.06) entre ambas
estructuras de canopeo.
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Figura 2.1 Area foliar por planta a antesis (a) y rendimiento en aceite por planta (c) en funcion
del area de suelo por planta para los Exps. 1(cuadrados), 2(tridngulos), 3(triangulos invertidos) y
4 (circulos llenos). Biomasa por planta a antesis (b) en funcidn del area por planta para los Exps
1 y 2 (Los cultivos fueron conducidos en parcelas de tres surcos que diferian en la estructura de
cultivo: EUy 7 (simbolos llenos negros), EU, 49 (simbolos negros vacios) y ENUj ;7 (simbolos
llenos grises). Las barras son + un error estandar de la media, n=3. Lineas de regresion: Area
foliar por planta: 1.39+0.44In(x), R>= 0.75; Biomasa a antesis: 343.87+97.97In(x), R*= 0.85.
Rendimiento en aceite por planta: 80.3+22.9In(X), R*=0.70. En el Exp. 4(circulos) no se evalio
la Biomasa a floracion.
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Figura 2.2 Relacion entre el area foliar (a, b, ¢), la biomasa a antesis (d, e y f) y el rendimiento en aceite por planta (g, h, i) en funcion del area por planta en
EUy; (a, d y g; simbolos negros llenos) y ENUg; (b, e y h; simbolos grises llenos) y EU, 4(c, f, i; simbolos vacios) para el Experimento 1(cuadrados),
2(triangulos) 3(tridangulos invertidos) y 4 (circulos). Las barras son + un error estandar de la media, n=3. La flecha indica el area por planta correspondiente a
0.196m” pI"'(5.1 pl.m™). En las EUO.7 el valor del area foliar y el rendimiento en aceite por planta correspondiente al AP de 1.4 m”.pl”" no se incluyo al ajustar
las funciones de respuesta indicadas. La linea punteada en a) y g) sugiere la existencia de un “plateau” para la relacion entre ambas variables a partir de un

area por planta de 0.48 m™.
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Las EUy 7 presentaron una plasticidad intermedia entre las EU, 4 y las ENUj 7. El punto
de corte de la relacion del AFam y el Racpr/ AP en las EUg 7 (Figs. 2.2. a, d y g), aunque
incierto, fue mayor al registrado en las ENU, 7 (Figs. 2.2. a, d y g), e inferior al
correspondiente a las EU; 4 (Figs. 2.2. ¢, fy i). En las EU; 4 y en las ENUj 7 se ajustaron
funciones bilineares en todo el rango de AP que permitieron calcular el punto de corte
para estas dos variables. En las EUj 7, por contraste no se pudieron realizar este tipo de
ajustes. Debido a ello, el punto de corte se estimé aprovechando la no variacion de los
valores registrados para el AFay y el Racpp entre valores de AP de 0.49 y 1.4 m’ pl’!
(Figs. 2.2 ay g). A pesar de que no se detectaron diferencias significativas entre el valor
maximo del AFawm, 1a Bampi y €l Racpr /AP de las EUg 7 comparado con las otras dos
estructuras de canopeo. El valor maximo promedio de los tres indicadores de plasticidad
de las EUy 7 fue superior al registrado en las ENUjy 7 e inferior a los valores de las EU; 4

Sensibilidad relativa de los componentes del rendimiento a nivel de planta individual en
mayor detalle: componentes del rendimiento

El anélisis de las respuestas al AP de los componentes de rendimiento de plantas
individuales en las tres estructuras de cultivo permiti6 identificar la existencia de
diferentes categorias de respuesta y, revel6 que la distribucion de las plantas en el stand
modificé la respuesta de los componentes del rendimiento de manera disimil segtn el
componente del rendimiento considerado (Figs. 2.3 y 2.4). Se identificaron dos
jerarquias de respuesta al AP: 1) alta 6 marcada [numero de flores (Figs. 2.3 a, by ¢),
numero de granos llenos (Figs. 2.3 g, h é i) y peso de grano (Figs. 2.4 a, by ¢)] y ii) baja
0 tenue [i.e. fertilidad, (Figs. 2.3 d, e y f), concentracion (Figs. 2.4 d, e y f) y contenido
de aceite (Figs. 2.4 g, h é1)] en el grano.

La estimacion de los parametros (i.e. pendiente, punto de corte y valor maximo)
del Nfl, el Ng, el Pgrano, la Caceite y el Cont,ie/ AP, mediante el ajuste de funciones
lineares y bilineares demostré que la intensidad con la que se modificé la plasticidad de
los componentes del rendimiento vari6 de acuerdo a la estructura de canopeo
considerada. El valor del AP al que se satur¢ la respuesta del Nfl /AP en las EUj7 y en
las EU, 4 (Figs. 2.3 a 'y c) fue similar, y mayor al registrado en las ENU, 7 (Fig.2.3 b).
En las EU, 4 se ajustaron funciones bilineares en todo el rango de AP que permitieron
calcular el punto de corte para el Nfl/Ap. Sin embargo, en las EUy 7 no se pudieron
realizar este tipo de ajustes. Debido a ello, el punto de corte se estim6 aprovechando la
ausencia de variacion, entre valores de AP de 0.49 y 1.4 m* pl”", en los valores
registrados para Nfl/Ap. En contraposicion, el alor médximo del Nfl fue similar (p>0.10)
entre las tres estructuras de canopeo debido a que, la pendiente de la relacion del Nfl/AP
en las ENUj 7 fue significativamente mayor (p<0.06) a la registrada en las EU; 4 y en las
EUj 7, espectivamente. Los efectos de la estructura de canopeo sobre la Fert se
circunscribieron a un aumento de la variabilidad en respuesta al AP en las ENU ;
(Fig.2.3 e) comparada con las EUg 7 y las EU, 4 (Figs. 2.3 d y f). La Fert promedio de las
EU; 4 (0.90+0.07) y las EUy 7 (0.8340.12) fueron estadisticamente similares (p>0.05) y
significativamente mayores (p<0.05) a la Fert promedio de las ENUj 7 (0.70+0.12).
Debido a ello, el valor maximo del Ng en las EU; 4 y en las EUy 7 (Figs. 2.3.1y g) fue
similar y significativamente mayor (p<0.06) al registrado en las ENUj 7 (Fig. 2.3 h).
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En forma similar a lo descripto para la respuesta del Nfl/AP el valor del AP al que se
satur¢ la funcion del Ng/AP fue similar entre las EU; 4 y las EUg 7 y mayor al registrado
en las ENUj 7, y la pendiente de esta asociacion fue significativamente mayor (p<0.06)
en las ENUy 7 comparado con las EU; 4 y las EUy .

Contrariamente a lo que sucedi6 con el Nfl y el Ng el punto de corte del Pg /AP
fue estadisticamente similar (p>0.06) en las tres estructuras de canopeo. En
contraposicion el valor méximo del Pg de las EUj 7y las EU; 4 fue similar y
significativamente mayor al registrado en las ENU; 7 (p<0.06) de que no se detectaron
diferencias significativas entre los valores de la pendiente del Pg/AP entre las tres
estructuras de canopeo (Figs. 2.4. a, b y ¢). La C,.ite fue el componente del rendimiento
que mayor estabilidad present6. A pesar de ello la caida de la Cyeire €n respuesta al AP
fue significativamente mayor (p<0.05) en las ENUj; comparada con las EUj 7y las
EU, 4 (Figs. 2.4.d, e y f). Mientras que no se registraron diferencias para esta variable
entre estas ultimas dos estructuras de canopeo. La respuesta del Pg/AP y la caida de la
Caceite/ AP afecto la respuesta del Contyeeite /AP en proporciones variables dependiendo
de la estructura de canopeo considerada. El valor méximo del Cont,ccite €n las EUj 4
(Fig. 2.4.1) fue significativamente mayor (p<0.06) al registrado en las EUg 7 y las ENU ;
(Figs. 2.4. gy h). A su vez el valor maximo de Cont,ji. €n las EUg 7 fue
significativamente mayor (p<0.06) al registrado en las ENUj 7. Las pendientes de la
relacion del Cont,eeite /AP en las EU; 4 y las EUy 7 fueron similares entre si 'y
significativamente mayores que la correspondiente a las ENU .
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Peso relativo de los componentes de rendimiento en la formacion de Racpr

Para determinar la importancia relativa de los componentes del rendimiento en la
conformacién del Racpy. se realizaron regresiones multiples entre Racpr, y sus
componentes principales (i.e. Ng, Pg y Cqcite) para las tres estructuras en su conjunto y
para cada estructura de canopeo por separado. El Ng explicd, casi con exclusividad
(81%), la variacion del Racpy, en respuesta al AP para el conjunto de los datos de las tres
estructuras (Tabla 2.4) y para cada una de ellas en forma individual (94, 87 y 80% de la
variacion total en las EUg 79, ENUj 7, EU; 4 respectivamente (Tabla 2.4). Teniendo en
cuenta la importancia del Ng en la determinacion de la respuesta al AP del Racpy, se
efectud una regresion multiple entre Ng y NFI y Fert, para determinar la importancia de
relativa de estds ultimas dos variables en la respuesta al AP de Ng. Este analisis
desagregado por estructura de canopeo reveld que la importancia relativa del Nfl y de la
Fert sobre la conformacion del Ng difiri6 entre las estructuras de canopeo. El Nfl
explico el 87% de la variacion total del Ng en las EU, 4 (Tabla 2.5). En contraposicion,
en las ENUj 7 el Nfl explico solamente el 30% de la variacion total del Ng al AP,
mientras que la Fert explico el 58% de la variacion remanente en estas estructuras. En
las EUj 7 la situacion fue intermedia a la observada en las otras dos estructuras; el Nfl
explico el 68% de la variacion total del Ng al AP y la Fert explico el 43% de la
variacion remanente (Tabla 2.5).

Tabla 2.4. Valores F, niveles de significancia en el ANOVA de los parametros y el coeficiente
(R?) de la regresion multiple entre el rendimiento en aceite por planta (g m™) y el nimero de
granos llenos (pl™), el peso (mg grano™) y concentracion de aceite (%) en el grano para el
conjunto de las tres estructuras (EUy79, EUj40 y ENUg7 ) y en forma individual (uniformes con
surcos a 0.7m, EUg7o; uniformes con surcos a 0.7m, ENUg 7 y uniformes con surcos a 1.4m,
EU 49). Los valores entre paréntesis proximos al valor F indican la proporcion de la varianza no-
error que es explicado por cada parametro de la regresion. Datos de los Exps. 2y 3.

Valores F

Estructuras de Numero de Peso de grano Conc de R’

canopeo granos aceite

EUo70, EUj40y ENU  1348%%%* 110*** 6.5%%* 0.91
(0.81) (0.08) (0.013)

EUy.70 691.3%** 44.03%** 1.09%** 0.93
(0.94) (0.04) (0.002)

ENU 597.2%** 20.5%** 16.6%** 0.93
(0.87) (0.03) (0.024)

EU 49 20 7*** 23 4% 0.11% 0.89
(0.80) (0.08) (0.01)

p<0.05 (*), p<0.01(**), p<0.001(***).
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Tabla 2.5.Valores F, niveles de significancia en el ANOVA de los parametros y el coeficiente
(R?) de la regresion multiple entre el niimero de granos llenos (pl™) y el nimero de flores (pl™) y
la fertilidad para el conjunto de las tres estructuras (EUg7, EU;4 vy ENUp7) y en forma
individual (uniformes con surcos a 0.7m, EUg7; uniformes con surcos a 0.7m, ENUg7; ¥y
uniformes con surcos a 1.4m, EU, 4). Los valores entre paréntesis proximos al valor F indican la
proporciéon de la varianza no-error que es explicado por los factores fijos o por su
interaccion.Datos de los Exps. 2 y 3.

Valores F

Estructuras Numero de flores  Fert. R’

de canopeo

EUj 70, EUj 49 459, 5%** 572.9%** 0.87

y ENU (0.41) (0.47)

EUp.70 301.8%** 188.98*** 0.89
(0.68) (0.43)

ENU 132.62%** 258.13%** 0.88
(0.30) (0.58)

EU, 49 249.209%** 67.77%** 0.88
(64) (0.24)

p<0.05 (*), p<0.01(**), p<0.001(***).

Produccion de biomasa a cosecha e indice de cosecha: su asociacion con el
rendimiento

El patron de la respuesta de la Bevpgial AP fue importante (sobre todo a valores
bajos de AP) y similar en las tres estructuras de canopeo (Fig. 2.5 a, b, ¢), aunque hubo
diferencias en los valores maximos promedio alcanzados y el AP en la cual la respuesta
de Bevp, /AP se saturaba. Las EU, 4 (Fig. 2.5.¢) presentaron una respuesta mayor del
Bcevp,i al AP debido a que el valor maximo promedio de la Bevpy, en estas estructuras
(858+334 g.pl’', Fig. 2.5.c) fue mayor al alcanzado en las EUy 7 (684+93.4 g.pl”', Fig.
2.5.a) y las ENUy 7 (498+189.9g.pl", Fig. 2.5.b). Mientras que el punto de corte en las
EU, 4y a EUj7 fue similar y mayor al registrado para las ENUj .

La respuesta de ICcvp, fue mucho menos marcada en términos relativos vy,
nuevamente, bastante similar entre estructuras de canopeo (Fig. 2.5 d,f'y g), mostrando
una suave declinacién con AP o un valor estable. En concordancia con lo anterior, el
Rcevp, estuvo fuertemente asociado con la Bevpy y muy poco afectado por el ICcvpy
(Figura 2.6 d, e y f) en las tres estructuras de canopeo.
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Figura 2.5 Relacion entre la biomasa a madurez fisioldogica corregida por el costo de
produccion (figuras a, b y ¢) y el indice de cosecha corregida por el costo de su produccion
(figuras d, e y f) y el area por planta en EU ; (Figuras a y d; simbolos llenos ), ENUj; (Figuras b
y e; simbolos llenos grises ) y EU;4 (Figuras ¢ y f; simbolos vacios) para el Experimento
1(cuadrados.), 2(tridngulos) y 4 (circulos). Las barras son = un error estandar de la media, n=3.
La flecha indica el area por planta correspondiente a 0.196 m* pI'(5.1 pl.m™). La linea punteada
en el grafico a) sugiere la existencia de un “plateau” para la relacion ambas variables a partir de
un 4rea por planta de 0.49 m™.
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simbolos vacios) para el Experimento 1(cuadrados), 2(triangulos) y 4 (circulos). Las barras son
+ un error estandar de la media, n=3.
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Respuestas a nivel de cultivo

Indice de area foliar a antesis

La ausencia de diferencias significativas en los pardmetros de la asociacion del
IAFAMm, a la densidad entre las tres estructuras de canopeo permitié describir esta
respuesta con una Unica funcion (Ver tablas A1.2 y A1.3 del Anexo 1). El indice de
area foliar a antesis aument6 en todo el rango de densidades explorado para el conjunto
de los valores de las tres estructuras y en las EU (7 en los cuatro experimentos (Fig. 2.7a
y b). A pesar de que el IAF a antesis media en las EU; 4 no se distingui6 de la tendencia
general puesta de manifiesto por los otros dos tratamientos, la proporcion del suelo
cubierta por hojas en este tratamiento fue substancialmente diferente a las EUy 7. Por
ejemplo, a los 35 dias de la emergencia del cultivo la proporcion del area de suelo por
planta cubierta por hojas fue del 80 y 35% para las EUy 7 y las EUj 4, respectivamente, a
una densidad de 5.1 pl.m™. A antesis la proporcion de area cubierta con hojas alcanzé
valores inferiores al 80% en la EU; 4 mientras que en las EUy 7 fue del 90%. El canopeo
de las EUj 4 presentd un desarrollo similar a un seto (i.e. cultivos que crecen en surcos o
hileras y su follaje estd confinado a una superficie menor a la disponible), a diferencia
de aquel de las EUy 7 que presentaron un canopeo de cobertura horizontal continua (Foto
2.1ayb).

Indice de aea foliar

b)

0 2 4 6 8 10 12 14 16 0 2 4 6 8 10 12 14 16
Densidad ( pl m?) Densidad ( pl m?)

Figura 2.7 indice de area foliar a antesis en funcion de la densidad de plantas para el conjunto
de las tres estructuras (a) y para las estructuras uniformes (b) de los Experimentos 1
(cuadrados), 2 (tridangulos), 3 (tridngulos invertidos) y 4 (circulos) en las EU,; (simbolos llenos
negros), EUj 49 (simbolos negros vacios) y ENUj; (simbolos llenos grises). Las barras en los
simbolos son £ un error Standard de la media, n=3. Linea de regresién: Indice de area foliar a
agtesis de las EU0.7, EU; 49 y ENU(7=1.53+1.09In(x), R?*=0.66 y en las EUy7=1.43+1.18In(X),
R*=0.66.
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Foto 2.1. Canopeos de girasol en estructuras homogéneas con surcos a 0.70m (a) y a 1.40m (b)
de distancia entre surcos a los 35 dias después de la emergencia del cultivo. La foto fue tomada
a las 15 horas. La primer antesis en estos cultivos se produjo a a los 46 dias de la emergencia del
cultivo.

Rendimiento en aceite del cultivo: Biomasa aérea e Indice de cosecha corregidos por
el costo de su produccion

Tomados los tres tratamientos en conjunto, el rendimiento en aceite por unidad
de superficie (Rac, g m™ y biomasa a cosecha corregida por el costo de su produccion
por unidad de superficie (Bevp, g m™) aumento en todo el rango de densidades
explorado (1.5-14 pl m?, Figs. 2.8.a y 2.9 a respectivamente); mientras que el ICcvp se
mantuvo en valores similares en todo el rango de densidades explorado (Figura 2.9 b).
La respuesta del Rac, la Bcvp y el Icvp en el rango de densidades comun a las tres
estructuras (0.7-14.3, 1-7.1, 3.45-6.8 pl m en las EUy7, las EU; 4 y las ENU,
respectivamente) evidencid un comportamiento similar, permitiendo describir la
respuesta del Rac, la Bevp y el ICcvp a la densidad con una unica funcion (Ver Tablas
Al.1y Al.2 del Anexo 1). Considerando Uinicamente los valores de las EUj ; para
densidades mayores que 2 pl m>, el Rac aument6 en forma linear y significativa en todo
el rango de densidades explorado (Fig 2.8, ver Tabla A1.3 y A1.4 del Anexo 1 ). En
contraposicion, la Bevp en estas estructuras evidencid un plateau a partir de las 10
pl.m™ debido a que no se registraron diferencias significativas para esta variable entre
10y 14 pl.m™ (ver Tabla A.4 del Anexo Al).
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Figura 2.9 Relacién entre la biomasa a cosecha (g m™; figura a) y el indice de cosecha
(adimensional; figura b) corregidos por el costo de sintesis de aceite, en funcion de la densidad
(pl.m™?) en EU,~ (simbolos llenos negros), EUj 4 (simbolos negros vacios) y ENUy; (simbolos
llenos grises) para el Experimento 1(cuadrados), 2(triangulos) y 4(circulos). Las barras son + un
error estandar de la media, n=3. Linea de regresion: Biomasa a cosecha de las EUg7, EU; 4 y
ENU,-,=768.94 +767.81In(x), R*=0.62.
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2.4. DISCUSION

Los resultados considerados en este capitulo demostraron que el rendimiento en
aceite, en cultivos EUj 7 protegidos contra vuelco/quebrado y enfermedades, aumenta en
un amplio rango de densidades (0.7 a 14 pl m™). Los valores més altos de densidad
explorados superan largamente las 5 pl m™ (densidad comercial actual), poniendo en
evidencia - por primera vez- que existe un potencial fisiologico de rendimiento aun no
explotado en este cultivo (Fig. 2.8b). El aumento sostenido de la biomasa a cosecha por
unidad de superficie (Fig. 2.9a) y el casi invariante indice de cosecha (Fig. 2.9b) con la
densidad, constituyeron el fundamento de la respuesta del rendimiento a la densidad en
los cultivos de esta estructura. El segundo, y no menos sorprendente, resultado de estos
experimentos fue que la respuesta del Rac a la densidad (en el rango de 2-7 pl.m™) en
los cultivos de las EU| 4 fue similar al obtenido en las EUy 7 (Fig. 2.8, simbolos vacios vs
simbolos llenos negros). A pesar de que la cobertura del entresurco en la porcion central
del ciclo fue inferior a la considerada como 6ptima (Ver Foto 2.1b) para maximizar el
rendimiento en las EU 4, 1a biomasa a cosecha y el indice de cosecha, ambos corregidos
por el costo de sintesis de aceite, fueron similares en las EU; 4 y lasEUy 7 (Fig. 2.9ayb
simbolos llenos vs vacios) en el rango de densidades comun explorado por ambas
estructuras.

El estudio de las respuestas de las plantas al AP permitié mejorar el
entendimiento de los procesos involucrados en la respuesta del rendimiento a la
densidad e identificar aquellas respuestas y/o procesos que son potencialmente
relevantes para incrementar el rendimiento potencial del cultivo girasol a densidades de
siembra superiores a las utilizadas actualmente. El contraste entre las relaciones del
Revppi /Bevpy y del Ievp/ Bevpy de las EUg 7 (Figs. 2.6 a'y d respectivamente) y las
realizadas por Vega et al. (2000, y en las referencias en ellas incluidas) mostr6 que la
respuesta del Rac, del cultivar evaluado en estos experimentos, aumento en todo el
rango de densidades explorado debido a que: i) mantuvo su plasticidad reproductiva
(i.e., una relacion linear de la Revpp /Bevpyi, combinado con una falta de asociacion
entre Icvp,/ Bevpgr ) en todo el rango de areas por planta, en particular a valores altos y
bajos de esta variable, sobre un rango de areas por planta y por lo tanto de densidades
(i.e., 1.4-11.6 pl m™) mayor al documentado por Vega et al. (2000). En contraposicion a
lo hallado por Vega et al. (2000), la proporcion de granos cuajados se mantuvo
constante en todo el rango de areas por planta, incluso a muy bajos valores de area por
planta, es decir a alta densidad ( Fig. 2.3.d). El andlisis de los componentes del
rendimiento en respuesta al AP y la asociacion de estos con el Rac,; en las EUg 7
sirvieron para demostrar que la fuerte asociacion entre el Ng y el Rac,, (Tabla 2.4) y,
con menor intensidad, del Nfl con el Ng (Tabla 2.5) fue el resultado de una jerarquia de
plasticidades y de combinaciones de atributos poco estables con otros mas estables que
permitieron el aumento sostenido del Rac en un rango de densidades mas amplio a los
utilizadas comercialmente en la actualidad. EI Nfl, la Fert, el Pg y la Cac variaron 0.7,
0.3, 0.30 y 0.14 veces, respectivamente, sobre un rango de variacion del AP de 8 veces
(Figs.2.3a,b,c, g, h,iy2.4a,b,c,deyf). Villalobos et al. (1994) identificaron, en
dos de los cuatro cultivares evaluados por estos autores, una alta plasticidad para el
numero de flores por planta en respuesta a la densidad (0.5-10 pl.m™). Sin embargo, el
rendimiento en grano por unidad de superficie no aumenté a partir de las 5 pl.m™ debido
a que una plasticidad moderada de la fertilidad (disminuy¢ a altas y bajas densidades) y
una alta plasticidad del peso de grano (= un 65% de variacion entre 0.5-10 pl.m™)
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cancel6 el aumento del rendimiento a densidades mayores a las 5 pl.m™. En los otros
dos cultivares evaluados por Villalobos et al. (1994), el nimero de flores y la fertilidad
no se modificaron en respuesta a la densidad. Sin embargo, el nimero potencial de
flores por capitulo de estos cultivares fue significativamente mas bajo que en los otros
dos cultivares descriptos precedentemente. La identificacion de los mecanismos que
regulan la respuesta del niimero de flores por planta a la densidad poblacional y el
mantenimiento del cuaje y del peso de grano a densidades superiores a las utilizadas
comercialmente en la actualidad podria permitir, en el futuro, establecer las bases
fisiologicas de esta respuesta, algo que posteriormente podria servir de sustento a la
seleccion de cultivares mas adaptados a cultivos en alta densidad.

El estudio y el contraste de las respuestas de los determinantes fisioldgicos y
numéricos al AP y de las asociaciones del Rcvpy,/ Bevpy y de la Ievp/ Bevpy de las
EUy7, las ENUy 7 y las EU, 4, que representan algunas de las variantes de canopeo que se
pueden originar en lotes de produccion de girasol no uniformes, permitio identificar los
procesos que estarian potencialmente involucrados en la respuesta del rendimiento a la
densidad en lotes no uniformes. La asociacion linear y significativa entre el Rcvpy /
Bcevpp y el mantenimiento del Icvp,/ Bevppr en un amplio rango de AP en las EUy 5
(0.04-1.4m™ por planta, Figs. 2.5a 'y d), en las ENU7 (0.07-0.47m™ por planta, Figs.
2.5bye)yen las EUj 4 (0.14-0.96m™ por planta, Figs.2.5 b y €) puso en evidencia la
capacidad de responder al AP con una mayor Bevpy, y de mantener la particion de
biomasa hacia las estructuras reproductivas en las tres estructuras de canopeo de este
cultivar. Sin embargo, la plasticidad a altos valores de AP en las EU, 4 fue limitada
debido a que la Icvpp (Figs. 2.5 ¢ y f) disminuy¢ levemente y probablemente reflejo la
incapacidad de este cultivar de generar flores (Figs. 2.3 a, b y ¢) a mas altos valores de
AP. La falta de respuesta de la Bcvpy y del Racpy en las ENUj 7 a valores de AP
inferiores (> 0.52 m™pl™, Figs. 2.5 by 2.2. h) a los registrados para las EUy 7 (Figs. 2.5 a
y 2.2. g) y las EU, 4 (Figs. 2.5 y 2.2. 1) y el mantenimiento de la Icvp,/ Bevpp (Fig. 2.5.
e) puso en evidencia que la estructura del canopeo afecté la plasticidad vegetativa y
reproductiva. El andlisis desagregado de los parametros (i.e. pendiente, punto de corte, y
valor maximo) de las funciones de ajuste de los indicadores de la plasticidad vegetativa
(i.e. AFam y la Bampi /Ap) y reproductiva (i.e. el Racpr/ AP) en respuesta al AP, mostro
que la distribucién de plantas: 1) afecto la plasticidad de las estructuras de canopeo en
proporciones variables, de forma tal que se pudo establecer un gradiente de variacion
para la plasticidad vegetativa y reproductiva entre estructuras de canopeo [EU; 4 >EUj 7
>ENUj 7, (Figs. 2.2.a,dy gvs.b,eyhvsc,f, ei)] yii) que puede afectar los procesos
asociados con la acumulacion de biomasa durante el periodo vegetativo (Figs. 2.2.d, ey
f) y reproductivo (Figs. 2.5. a, b y ¢) a altos valores de AP. No obstante, conviene
resaltar que las diferencias en la respuesta del AF a altos valores de AP entre estructuras
de canopeo (Figs. 2.2 a.b y ¢) sugieren que la radiacion interceptada durante el ciclo
podrian contribuir a explicar estos resultados. Sin embargo, no se deberian descartar
cambios en la eficiencia en el uso de la radiacion. La fuerte asociacion entre la fertilidad
y el nimero de granos llenos (Tabla 2.4 y 2.5) y una baja plasticidad del peso de los
granos en respuesta al AP (Figs. 2.4 b vs 2.4.a) en las ENUj ; comparado con las EUg 7 y
las EU; 4 evidencid que los efectos de la estructura del canopeo se hicieron
particularmente evidentes durante el periodo de cuaje y llenado de grano.

En sintesis, en este capitulo se demostro, por primera vez, que el potencial de
rendimiento del girasol se expresa a una densidad poblacional del cultivo mucho mas
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alta que a las densidades utilizadas comercialmente en la actualidad (i.e. 5.1 pl.m?)y
que, la respuesta del Rac a la densidad (en el rango de 2-7 pl.m™) en los cultivos de las
EU, 4 es similar al obtenido en las EUy 7, a pesar de que la cobertura del entresurco en la
porcién central del surco en estas estructuras fue inferior a la generalmente considerada
como optima (i.e. 95%, Gardner et al., 1985). El estudio de las respuestas del area foliar,
la biomasa a antesis y el rendimiento en aceite por planta al AP demostr6 que la
estructura del canopeo, al menos en el conjunto de estructuras evaluadas en este cultivo,
afecto en forma diferencial los procesos asociados con la dindmica de acumulacion de
biomasa del cultivo mientras que la particion hacia las estructuras reproductivas no se
modifico.

La respuesta del rendimiento en aceite, en girasol, en las EUg 7 vs EUj 49
descripto en este capitulo contradice fuertemente el principio ecofisiolégico que
sostiene que para maximizar el rendimiento es necesario disminuir la distancia entre
surcos para lograr una alta cobertura del canopeo durante el periodo critico para la
definicion del nimero de granos (Vega y Andrade, 2000; Kruk y Satorre, 2003). En
canopeos de desarrollo discontinuo 6 en setos (por ¢j. en arboles frutales), es deseable
optimizar la intercepcion de radiacion solar en conjuncion con una apropiada
distribucion de la radiacion en el canopeo (Jackson, 1980; Rom, 1991; Lauri et al.,
2009) para maximizar la EUR para fotosintesis, diferenciacion y crecimiento de flores y
calidad de frutos. En este contexto, es probable que la similar respuesta de la biomasa y
el rendimiento por unidad de superficie a la densidad en las EU; 4 comparada con las
EUj 7 pueda tener su origen, al menos en parte, en una mayor efectividad a la esperada
para interceptar luz por las caras laterales de los setos y/6 que un aumento en la EUR
compense la menor cantidad de radiacion interceptada en estas estructuras comparado
con los canopeos de desarrollo horizontal.

Para resolver los interrogantes planteados en el parrafo anterior en el siguiente
capitulo se presentan los datos obtenidos en experimentos y analisis dirigidos a evaluar
las marchas, durante el ciclo, de los determinantes fisioldgicos (i.e. radiacion
interceptada y eficiencia en el uso de la radiacion) del rendimiento en dos estructuras de
canopeo a una densidad de 5.1 pl m™ con diferente distancia entre surcos (0.70 y
1.40m).



CAPITULO 3

Determinantes fisiologicos del rendimiento en dos arreglos de canopeo
contrastantes: radiacion interceptada y eficiencia en el uso de la radiacion.
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3.1. INTRODUCCION

En el pasado, el distanciamiento entre surcos en los cultivos de granos respondid
mas a cuestiones tecnologicas que biologicas (i.e. manejo de la interaccion competitiva
entre individuos del cultivo). Los cultivos se sembraban en hileras lo suficientemente
distanciadas para que permitieran la realizacion de las practicas culturales (i.e. control
de adversidades bioticas, fertilizacion etc.). El desarrollo de herbicidas selectivos,
nuevos sistemas de dosificacion de semillas y fertilizantes han permitido disminuir la
distancia entre surcos en proporciones variables en funcion del cultivo considerado
(Kruk y Satorre, 2003). El principio ecofisiologico que sustenta la estrategia de
disminuir la distancia entre surcos sostiene que para maximizar el rendimiento de los
cultivos es necesario una alta cobertura de canopeo durante el periodo critico para la
definicion del nimero de granos (Vega y Andrade, 2000; Kruk y Satorre, 2003). A
igual densidad poblacional del cultivo, disminuir la distancia entre surcos debiera
adelantar, durante el ciclo, el momento de cierre del canopeo. El hallazgo que, en
girasol, al menos una variante de canopeo incompleto (el generado con distancias entre
surcos de 1.40 m, ver Capitulo 2) no afecta el rendimiento en aceite y la biomasa
contradice fuertemente este principio ecofisioldgico, anomalia aparente que requiere ser
investigada.

La produccion de biomasa de un cultivo creciendo bajo condiciones no
limitantes de agua y nutrientes puede ser cuantificada en funcion de la radiacion
fotosintéticamente activa incidente (RFAj,., Mj m'z) sobre el canopeo, la eficiencia con
la que se intercepta la radiacion incidente (ei: 1-[ Mj m™dia™ de radiacion trasmitida /
M;j m™ dia radiacion incidente] ) y la eficiencia en el uso de la radiacién (EUR, g de
biomasa * MJ de radiacion interceptada™) (Warren Wilson, 1967; Gallagher y Biscoe,
1978). En canopeos de desarrollo completo la ei es una funcion del area foliar por
unidad de superficie de suelo (IAF, m” de hoja * m” de 4rea de suelo™) y del coeficiente
de extincion de la luz (k, una medida de la capacidad del cultivo de interceptar radiacion
por unidad de indice de area foliar) y depende de las propiedades geométricas y Opticas
del canopeo (Cércova et al., 2003). Las hojas de girasol son planéfilas con un alto
coeficiente de extincion de la luz. Debido a ello, en canopeos de desarrollo continuo, a
los 30-40 dias de la emergencia del cultivo, y con bajos valores de IAF (1-1.5) la ei ya
es alta (=0.8-0.9) (Trapani et al., 1992, de la Vega et al., 2002). En contraposicion, en un
canopeo de desarrollo incompleto o en setos (i.e. cultivos que crecen en surcos o hileras
y su follaje esta confinado a una superficie menor a la disponible) la radiacién
interceptada varia fuertemente durante el dia en funcion de la posicion del sol, del IAF y
la geometria (ancho, altura y forma) del seto (Connor, 2006). En un canopeo de
desarrollo incompleto una parte importante de la radiacion incidente llega al entresurco.
No obstante, este tipo de estructura tiene una mayor efectividad en interceptar luz de lo
que se podria esperar en funcion de la radiacion que llega al entresurco debido a que las
paredes laterales de los setos estan iluminadas por el sol durante las primeras y las
ultimas horas del dia. Es probable entonces que la produccion similar de biomasa y
rendimiento en las estructuras de canopeo completo y en los setos (Figura 2.8 y Foto
2.1. Cap. 2) pueda tener su origen, al menos en parte, en una mayor efectividad a la
esperada para interceptar luz de los setos.

En los canopeos de desarrollo continuo, la acumulacion de biomasa y la
intercepcion de radiacion responden de manera similar ante variaciones en la densidad
de plantas, confirmando la estrecha relacion entre estas variables (Vega y Andrade,
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2000). En los cultivos de grano la variacion en la EUR entre densidades poblacionales
es menos notoria (i.e. maiz, soja) comparado con el efecto de la densidad sobre la
intercepcion de radiacion (Valentinuz et al., 1996). Asi por ejemplo, en el maiz la
produccion de biomasa aérea (1183- 2400 g m™) aumenté en respuesta a la densidad
(2.2-10 pl m™) debido a una mayor cantidad de radiacion interceptada (42%) y en menor
medida a un aumento de la EUR (15%) (Valentinuz et al., 1996). En el girasol la EUR
durante el periodo vegetativo aumento casi tres veces (i.e. 1.12'y3.09 g Mj ™) en
respuesta al aumento de la densidad (0.5 a 5 pl.m™, Hall et al., 1996). Esta variacion se
explicd, casi con exclusividad, por los efectos del IAF en la distribucion de la radiacion
(i.e un incremento en la proporcion de radiacion difusa y/o a una menor proporcion de
las hojas del canopeo que reciben radiacion suficiente como para saturar el proceso
fotosintético) dentro del canopeo. Otros factores ambientales (i.e. temperatura y
radiacion) 6 fisiologicos (i.e. concentracion de nitrogeno foliar especifico en las hojas y
la particion de biomasa a raices) tuvieron poca relevancia en la variacion de la EUR en
respuesta a la densidad (Hall et al., 1996). En contraste, en un canopeo discontinuo ¢ en
setos las paredes laterales del seto que estan iluminadas por el sol reciben intensidades
que pueden no llegar a saturar el sistema fotosintético, pudiendo mejorar asi su EUR. En
canopeos de desarrollo discontinuo (por €j. en arboles frutales), es deseable optimizar la
intercepcion de radiacion solar en conjuncion con una apropiada distribucion de la
radiacion en el canopeo (Jackson, 1980; Rom, 1991; Lauri et al., 2009). Esto permite
maximizar la EUR para fotosintesis, diferenciacion y crecimiento de flores y calidad de
frutos. En este contexto, el rendimiento y la calidad dependen no sélo de la cantidad de
radiacion interceptada sino también del ambiente luminico en el cual los frutos se
desarrollan (Cherbiy-Hoffman et al., 2012). Connor y Goémez del Campo (2013),
mediante el uso de un modelo de simulacion, estimaron el rendimiento por unidad de
superficie en setos de olivo (Olea europea) de 2 m de alto y ancho a diferentes
distancias entre surcos (1 a 8m). El rendimiento aumento6 en forma significativa en
respuesta al incremento de la distancia entre surcos de 1- 4m. A una distancia mayor el
rendimiento en frutos disminuy6. Es probable que en girasol, en los arreglos que
generan canopeos incompletos, un aumento en la EUR compense la menor cantidad de
radiacion interceptada en estas estructuras comparado con los canopeos de desarrollo
horizontal.

Como ya se menciond, el aumento en la EUR en canopeos en setos no solo
podria estar a asociado a una mejor distribucion de la luz en el canopeo sino también a
un enriquecimiento en la cantidad de radiacion difusa relativa a la radiacion incidente en
el entresurco, dado que una parte de la radiacion incidente sobre las caras laterales del
seto y el suelo es radiacion reflejada y/o transmitida (Healey et al., 1998). En este
sentido hay una serie de experimentos que ofrecen evidencia directa del incremento de
la EUR debido a un aument6 en la proporcion de radiacion difusa relativa a la radiacion
solar directa (Horie y Sakuratani, 1985; Stirling et al., 1990). En cultivos de girasol un
aumento del 14% en la proporcion de radiacion difusa relativa a las condiciones de un
dia claro, sin nubosidad, logrado mediante el uso de cubiertas plasticas que redujeron la
cantidad de radiacion solar



46

incidente entre un 80 y 86% produjo un incremento de la EUR del 11-14% (Bange et
al., 1997).

El objetivo de los resultados y analisis incorporados en el presente capitulo es
cuantificar el efecto del arreglo de las plantas en el cultivo (i.e. canopeos de desarrollo
completo vs incompleto) sobre los determinantes fisioldgicos (i.e. cantidad de radiacion
interceptada y la eficiencia en el uso de la radiacion) de la produccion de biomasa y su
asociacion con el rendimiento. Para cumplir con este objetivo se realizaron dos tipos de
aproximaciones para estimar la radiacion interceptada por los cultivos:

1) mediciones perioddicas durante el ciclo para determinar los efectos de la
estructura de canopeo sobre la dinamica de la proporcion de radiacion interceptada
medida en el plano horizontal y, en el caso de los setos, sobre las caras laterales de los
mismos.

i1) estimaciones, realizadas utilizando el modelo de setos de Connor (2006), de la
radiacion interceptada por los dos tipos de canopeo. Estas estimaciones fueron
contrastadas con los valores medidos utilizando la primera aproximacion. La segunda
aproximacion, en el caso de ser demostradamente efectiva, tendria el valor adicional de
que permitiria efectuar estimaciones diarias de radiacion interceptada, evitando los
hiatos en el registro derivados de condiciones inapropiadas para las mediciones (dias
lluviosos, dias con nubosidad variable) y evitando la onerosa labor de medicion.

En base a lo expuesto en el parrafo anterior se hipotetizdo que un aumento en la
eficiencia en el uso de radiacién compensa la caida en la proporcion de radiacion
interceptada en canopeos incompletos de forma tal que la produccion de biomasa y el
rendimiento en aceite en estas estructuras es similar al logrado en los canopeos de
desarrollo completo a igual valor de densidad.
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3.2. MATERIALES Y METODOS
Experimentos

Sitio y condiciones de crecimiento

Se realizaron tres experimentos en la Facultad de Agronomia, Universidad de
Buenos Aires durante el 2005-2006 (Exp. 1), 2008-09 (Exp.2) y 2010-2011(Exp. 3). En
todos los experimentos se utilizo el hibrido Paraiso 20. El suelo fue arcillo limoso
(Argiudol vértico; Taxonomia de suelos USA). Las parcelas recibieron un total de 60 kg
N ha™ como nitrato de calcio aplicado en dos dosis iguales (a la siembra y 20 dias
posteriores a la emergencia). El contenido de agua en el suelo se mantuvo cerca de
capacidad de campo mediante riego por goteo durante la realizacion de los
experimentos. Se controlaron las enfermedades e insectos mediante el uso de fungicidas
(i.e. Rovral y Cercobin cuyos principios activos son Iprodione y tiofanato metil
respectivamente) e insecticidas (i.e. Karate, cuyo principio activo es lambdacialotrina).
Se llevo un registro de la marcha de la radiacion incidente (intervalos de medicion =
15") durante todo el ciclo del cultivo con una estacion meteoroldgica automatica
(Campbell Scientific 21-X, Logan, UT) situada a 50 m del experimento.

Diserio experimental y tratamientos

Se utilizé un disefio en bloques completos aleatorizados en los tres
experimentos, con tres repeticiones por tratamiento. Se evaluaron dos estructuras
uniformes con surcos distanciados a 0.70m (EUy ;) y a 1.40m (EU, 4). La densidad de
siembra fue de 5.1 pl.m” en ambos casos. Los cultivos fueron sobre sembrados a mano y
la densidad objetivo se logréo mediante la remocion de las plantas excedentes cuando
estas tenian dos hojas verdaderas. El tamafio de la parcela fue de 21 (6 surcos de 6 m de
largo) y de 56 m? (4 surcos de 10 m de largo) para las estructuras con surcos
distanciados a 0.70 y 1.40m, respectivamente. Los surcos se orientaron en direcciéon N-
S. Los experimentos se sembraron el 15/11 (Exp.1), 5/12 (Exp.2) y el 2/12 (Exp.3).

Mediciones, observaciones y calculos
Fenologia

Se determinaron los estadios fenologicos de emergencia (E), boton floral [BF, se
hace visible la inflorescencia rodeada de bracteas inmaduras, R1 segun la escala de
Schneiter y Miller (1981)], antesis media [AM, momento en el que el 50% de las
plantas alcanzaron el estadio R5.5 seglin la escala de Schneiter y Miller (1981)] y
madurez fisiologica (MF), estimada como el momento en que los granos alcanzan un
peso estable. Para determinar MF se siguid la dinamica de peso seco del grano
(Ploschuk y Hall, 1995) mediante cosechas de cinco granos de la porcion intermedia del
capitulo de tres plantas de cada parcela elegidas al azar cada 3-4 dias. Los granos se
secaron en estufa a 70 °C durante 48 horas hasta constancia de peso seco. Para estimar
la tasa y duracion del periodo de llenado de grano se utiliz6 una rutina de TBL curve
(Jandel TBL curve, 1992) para ajustar una regresion bilinear con un punto de corte
desconocido a la relacion peso individual del grano/tiempo. El modelo condicional
utilizado (Ploschuk y Hall, 1995) presenta una primera fase donde el: Peso de
grano=a+b*ddAM para ddAM<C, y una segunda fase en la que el Peso de grano=a+bc,
en el cual a 'y b son la ordenada al origen y la pendiente respectivamente, de la regresion
linear correspondiente al primer estadio, ddAM son los dias después de antesis media , y
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la constante C es el punto de corte que indica el final del periodo de llenado de grano y
el momento en el cual se alcanza la MF.

Dinamica del Indice de area foliar

Se sigui6 la dindmica del indice de area foliar (IAF, m” hoja m™ suelo) desde los
22 dias posteriores a la emergencia (dde) del cultivo hasta AM en el Exp. 2, y hasta MF
en los Exps. 1 y 3. Para ello, se sigui6 el crecimiento en area de todas las hojas de cada
planta hasta AM, mediante la medicion del ancho maximo de las hojas (Pereyra et al.,
1982), de tres plantas rodeadas por sus vecinas (i.e. plantas creciendo en competencia
perfecta), elegidas al azar en los dos surcos centrales y a por lo menos un metro de
distancia del borde de cada parcela, generando asi valores de area foliar por planta (AF,
m’ pl™"). A partir de AM se fue descontando el 4rea de las hojas senescentes (una hoja
se considerd senescente cuando la mitad o mas del area de esa hoja estaba amarillenta)
al AF calculado a AM. El IAF para cada fecha de medicion y repeticion se calculd como
el cociente entre el AF y la superficie de suelo total disponible por planta.

Para evaluar los efectos de la estructura de canopeo sobre la evolucion del IAF
se utilizaron funciones lineares y bilineares debido a que, a diferencia de las funciones
polinomiales, estas permiten estimar y comparar en forma simple y efectiva la tasa de
crecimiento y senescencia del IAF y el IAF a AM. Para estimar la tasa de crecimiento
del IAF (IAF, d) y el IAF a AM (IAFay, adimensional) se utilizé una relacion linear
entre el TAF/ tiempo para cada repeticion desde el dia 20 dde hasta AM (Exps. 1,2y 3).
Para estimar las dos tasas (lenta y rapida) de senescencia de las hojas durante el periodo
de llenado de grano se utiliz6 una regresion bilinear entre el [AF/tiempo para cada
repeticion (desde AM hasta 70 dde, Exps. 1 y 3) (de la Vega et al., 2011). Un modelo
condicional fue utilizado para describir la primer fase de senescencia de hojas donde:
[AF=a-b ddawm, para ddam<C, y para la segunda etapa de senescencia de hojas donde
DDA>C en el cual IAF=a+b C+d(ddam-C) en el cual a y b son la ordenada al origen y la
pendiente respectivamente de la relacion linear correspondiente a la primera fase, ddam
son los dias después de antesis media y la constante C es el punto de corte (en ddam) de
la funcidn indicando la transicion entre las dos fases de senescencia de las hojas, y d es
la pendiente de la regresion linear correspondiente a la segunda fase.

Medicion de radiacion fotosintética activa interceptada por el cultivo y radiacion
incidente sobre las caras laterales de los setos

Para calcular la proporcion de radiacion interceptada diaria se midieron los
flujos de radiacion incidente y transmitida al entresurco (Exps. 1 a 3) y la incidente
sobre las caras laterales (Rincei Y Rinees , lado iluminado y sombreado respectivamente)
de los setos (Exp. 3) en ambas estructuras de canopeo. Las mediciones se realizaron
desde el dia 20 (Exps. 2y 3) 6 28 dde (Exp.1) del cultivo hasta MF (Exps. 1y 3)y
hasta AM en el Exp. 2. La radiacion incidente y la transmitida al suelo se midi6 en
cinco oportunidades en cada dia de medicién (a las 6, 10, 12 15 y 18 hora solar) cada 3
(Exps. 2y 3) 6 7 (Exp.1l) dias. La radiacion incidente (radiacion solar directa +
radiacion reflejada + radiacion transmitida) sobre las caras laterales del seto se midid
durante las mafianas de cada dia de observacion (a las 6, 10 y 12 hora solar). Debido a
que la proporcion de radiacion incidente sobre el seto a la tarde, por la orientacion (i.e.
N-S en los tres experimentos) de los setos, es el misma que a la mafana, lo que
cambia a la tarde es el lado del seto sobre el que incide la luz.”
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La radiacion incidente (Io) sobre el plano horizontal al limite superior del
canopeo se midio con un sensor cuantico puntual (LI-COR LI 190S, Li-Cor, Lincoln,
NE, USA). La radiacion transmitida al suelo (I) y la radiacion incidente sobre las
paredes (Io pared) laterales del canopeo se midieron con un sensor cuéntico lineal de Im
(LI-COR LI 1918, LI-Cor). Para medir (I), en ambos tipos de estructura, se barri6 toda
el area del entresurco con el sensor lineal ubicado en forma paralela al surco a intervalos
de 0.10m (Figura 3.1 a). Para medir [lo pared] se ubico el sensor en posicion horizontal
en el plano de la pared del seto con la ventana del sensor mirando el seto contiguo,
realizando mediciones cada 0.10 m barriendo toda la altura de la pared en ambas caras
del seto (las que miraban al E y al O) para poder estimar los flujos de [radiacion directa
+radiacion difusa +radiacion reflejada] y de [radiacion difusa +radiacion reflejada]
sobre las caras iluminada y sombreada respectivamente (Figura 3.1 b).

i ) Distancia entre surcos
Distancia entre surcos

Figura 3.1: Seccion transversal de un seto de girasol indicando la forma en se ubico el sensor
linear en el entresurco y sobre las caras laterales de setos con orientacion N-S para medir a) la
radiacion incidente y transmitida al suelo; b) la radiacion incidente sobre las caras iluminadas y
sombreadas del seto respectivamente: y c) distancia entre dos mediciones sucesivas (i.e.
0.10m). El sensor esta representado en la figura por cuerpos prismaticos alargados de color
verde claro. La trayectoria del sol fue de Este a Oeste. Adaptado de Connor, (2006).

La proporcion de PAR interceptado en cada medicion (Qmed, adimensional) se
calculd como Qpeq =1 — [Imed/I0]. La proporcién de luz transmitida al entresurco en cada
medicion se calculé como el cociente entre la radiacion transmitida al suelo (Ined) y la
radiacion incidente sobre el canopeo (Io). Para integrar los valores de la radiacion
transmitida al suelo (Iyeq) a toda la superficie de medicion, a partir de las mediciones
hechas en cada posicion en los entresurcos, y referir la integral a una superficie de 1 m>
(la superficie barrida correspondia a 0.7 y 1.40m? en Eo7y Ei.40, respectivamente) se
considerd al entresurco como series de tejuelas de 0.10m de ancho y de 1.40 y 0.70m de
largo en EUg 7 y EU, 40 , respectivamente, tal que la superficie total en consideracion
correspondia a 1 m? en cada caso. La radiacion transmitida a cada tejuela (Iigja,
micromoles seg™) se calculd como el valor promedio de la radiacion transmitida medida
en los dos bordes largos de cada tejuela. En las tejuelas mas proximas a la transicion
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sombra / radiacion solar directa (es decir, aquellas en la que habia una mezcla de
porciones iluminadas y sombreadas) se calculé como la sumatoria de la proporcion del
borde corto de la tejuela con sombra y luz, multiplicado por la cantidad de radiacion
interceptada en el borde largo con sombra y con luz respectivamente. La proporcion de
PAR interceptado diaria calculada (Qdc,ic) se obtuvo por integracion numérica de los
Qmed realizados a lo largo del dia. Para evaluar los efectos de la estructura de canopeo
sobre la dinamica de la Qd., se utilizaron dos tipos de aproximacion: 1) regresion
exponencial entre la Qd../dde para el conjunto de los valores de los tres Exps vy ii)
regresiones bi-lineares entre la Qd, ./ dde (ver descripcion del modelo en Fenologia)
para cada Exp para estimar y luego comparar el aumento Qdcac , 1a Qdcalc méxima y los
dde a los que se alcanza dicho valor.

Dinamica de la biomasa aérea corregida por el valor de su produccion y rendimiento
en aceite

La dindmica de la biomasa aérea por planta (Bay, g pl™) de los cultivos se sigui6
desde los 28 (Exp.1) y 20 (Exp.2 y 3) dde hasta AM en el Exp. 2 y hasta MF en los
Exps. 1 y 3, mediante la realizacion de cosechas periddicas cada 9 (Exp. 1) 6 3 (Exps. 2
y 3) dias de tres plantas contiguas, en competencia perfecta, ubicadas en los surcos
centrales de la parcela y a por lo menos medio metro de distancia de sus bordes y de
sub-parcelas cosechadas con anterioridad. Las plantas se cortaron a nivel de la
superficie del suelo y se secaron hasta constancia de peso seco (aire forzado a 70°C). En
un cultivo como el girasol, con una alta concentracion de aceite del grano, los efectos
del ambiente y del genotipo pueden confundir la interpretacion de los resultados
expresados en biomasa. Debido a ello la biomasa producida en postantesis (Bevpyl, g pl’
" y el rendimiento en grano por planta se corrigieron teniendo en cuenta el costo
energético del producto elaborado en dicho periodo (Penning de Vries, et al., 1983),
mediante el método descripto por Hall et al. (1989). Para el calculo del rendimiento en
aceite por planta (Rgrp, g pl™) en los tres experimentos se cosecharon 4 metros lineales
por repeticion de plantas en competencia perfecta evitando las plantas del borde y de
ambos extremos de la parcela. La concentracion de aceite del grano de los capitulos
cosechados durante el periodo de llenado de grano y a MF se determind por resonancia
nuclear magnética (Oxford 4000, Oxford Analytical Instruments, Abingdon, OX, Reino
Unido) mediante la extraccion de una sub muestra de 10g de grano de las muestra de
peso de grano de cada repeticion. El rendimiento en aceite por planta (Racy, g pl™) se
calcul6 como el producto del Rgry, y la concentracion de aceite en el grano a MF. La
biomasa aérea corregida por el costo de sintesis de aceite (Bcvp, g m™) y el rendimiento
en aceite (Rac, g m™) por unidad de superficie de cada repeticion se calcularon como el
producto de la Bevpy y el Racp por la densidad.

Los cambios en la particion de la biomasa (i.e. biomasa aérea/biomasa de raices)
y en la eficiencia en el uso de la radiacion que se producen durante el ciclo del cultivo
modifican la dindmica de acumulacion de la biomasa aérea, pudiéndose identificar tres
fases que se caracterizan por presentar diferente tasa de crecimiento. Las dos primeras
[i.e. establecimiento (ESTAB) y rapido crecimiento (RCREC)] se producen durante el
periodo de E-AM vy la tercera durante el periodo de llenado de grano. Debido a ello, y
para identificar los efectos de las estructuras de canopeo sobre la dinamica de
acumulacion de la biomasa, se utilizaron dos tipos de aproximacion: i) regresion
sigmoidea entre Bevp /dde (desde los 15 dde hasta AM) para cada Exp. y ii) ajustes
bilineares (ver descripcion del modelo para tasa de senescencia de hojas en dinamica del
indice de area foliar) durante la fase de establecimiento [primer tramo de la funcion,
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(TCgstaB, m> dia’l)] y de rapido crecimiento [segundo tramo de la funcién, (TCg crec,
g m” dia™)], el momento de transicién entre ambas fases (dde, dias después de
emergencia) y la biomasa a antesis media (Bevpay, g m™). Los parametros de la
funcién de la Bevp /dde se estimaron con ajustes bilineares debido a que la estimacion
del momento de transicion entre la fase de lento y rapido crecimiento de la biomasa es
mas facil de estimar con este tipo de funciones que con funciones sigmoideas. La tasa
de crecimiento de la biomasa en postantesis (TCpost, g m’ dia'l) se estim6 mediante el
ajuste de una funcion linear entre Bcvp desde AM hasta MF para los Exps. 1y 3.

El modelo

Brevemente, el modelo de Connor (2006) -que estima el perfil de la radiacién
incidente sobre un cultivo dispuesto en setos a intervalos horarios- toma en cuenta la
posicion del sol (i.e. altitud solar, &ngulo azimutal solar), la orientacioén de los surcos
relativa a la posicion solar y la geometria tridimensional del arreglo de setos (i.e. altura,
ancho y forma del seto). El modelo admite tres variantes para la seccion transversal del
seto (i.e. piramide, pirdmide truncada y rectangular). Para estimar el perfil de la
radiacion incidente sobre ambas caras laterales del seto el modelo considera la
radiacion directa y la difusa en forma separada y le adiciona a la radiacion difusa de la
boveda celeste que ingresa al entresurco un 5% de luz reflejada de la cara iluminada de
un seto a la cara sombreada del seto del seto vecino. Para estimar la cantidad de
radiacion interceptada el modelo presenta dos versiones. En su version mas simple
considera a los setos como objetos solidos, en este caso toda la radiacion solar (i.e.
directa+difusa) que incide sobre el seto se considera como radiacion interceptada. En su
otra version, el modelo afecta al valor de la cantidad de radiacion que incide sobre el
seto por una quita que representa la radiacion transmitida a través del seto. La magnitud
de esa quita depende de un coeficiente de transmision de la luz a través del seto,
denominado por Connor (2006) como porosidad. La primera aproximacion se considera
razonable para los setos que estan orientados en direccion N-S debido a que estan
igualmente iluminados de ambos lados del seto. En este caso, la radiacién que atraviesa
el seto durante la manana y llega hacia el otro lado del seto es compensada durante el
resto del dia, por la intercepcion de radiacion complementaria (Connor y Gomez del
Campo, 2013).

Validacion del modelo de setos para el cultivo de girasol: Caracterizacion de la

dinamica de la geometria del canopeo

Para validar el modelo de Connor (2006) se contrastaron, para las fechas en las
que se calculd, la Qdcalc a partir de las mediciones realizadas a campo de la radiaciéon
incidente y transmitida al suelo entre emergencia y antesis en los Exps. 2 y 3 y durante
el periodo de llenado de grano en el Exp. 3, con las estimaciones de la proporcion de
radiacion interceptada diaria (Qdes) realizadas con el modelo de Connor (2006). Estos
ultimos valores se obtuvieron alimentando al modelo con datos de Io, de altura, de
forma y de ancho del seto y de ancho del entresurco. Para poder informar al modelo
acerca de la geometria de los setos en cada fecha de observacion se siguid las dinamicas
de altura y ancho del seto en los Exps. 2 y 3. El ancho del seto se midio6 en la parte
media del canopeo (i.e. mitad de la altura del tallo) debido a que las hojas de este estrato
son las que tienen mayor importancia en la proporcion de radiacion interceptada. El area
foliar de las hojas de este estrato es substancialmente mayor (i.e. 4 veces, Gimenez et
al., 1994) que el area foliar de las hojas del estrato inferior y superior del canopeo.
Ambas variables se midieron en tres plantas por repeticion seleccionadas al azar, en
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competencia perfecta y distantes de los bordes de la parcela dos veces por semana desde
los 15 dias dde hasta la AM, momento en el que queda definido la altura y el ancho
maximo del seto. Para estimar la evolucion del crecimiento en alto y en ancho de los
setos diariamente se ajustaron funciones sigmoideas a los datos observados. Para
calcular la Qd. y los perfiles de la radiacion incidente sobre las caras laterales de los
setos se considerd que la porosidad de setos era igual a cero debido a que los surcos de
los cultivos estuvieron orientados en direccion N-S. Para determinar la bondad de ajuste
entre las mediciones y estimaciones de la Qd se ajusté una funcion linear entre ambos
valores. El modelo de Connor (2006) esta disefiado para estimar la Qd en cultivos que
mantienen su area foliar verde. Debido a ello, en el presente andlisis la estimacion de la
EUR en postantesis se limito al periodo desde fin de antesis y el dia 20 después de
antesis. Durante este periodo, que abarca aproximadamente el 50% del periodo de
llenado de grano, los valores de la Qd se mantienen establesw debido a que la variacion
del IAF por senescencia es muy pequeiia (de la Vega et al., 2006, 2011 y resultados de
estos experimentos).

Cdlculo de la eficiencia en el uso de la radiacion interceptada

La EUR se calcul6 como la pendiente de la relacién entre la Bevp (gm™) y la
cantidad de PAR absorbido por el cultivo (MJm™). La Bevp diaria se estimé a partir del
ajuste funcional a la dindmica de los valores medidos de Bevp desde el dia 20 dde hasta
AM (Exp.2) y MF (Exps.1 y 3) del cultivo. La cantidad de PAR absorbida diaria se
estim6 como el producto de la proporcion de radiacion interceptada diaria (Qd) y la
PAR incidente (Si) desde el dia 20 dde hasta AM (Exp.2) y MF (Exps.1 y 3). Para el
calculo de la Qd se emplearon las dos aproximaciones planteadas en este capitulo: 1)
mediciones realizadas en experimentos a campo (Qd.,ic) € interpolaciones basadas en la
evolucion temporal de esta variable entre fechas de medicion y ii) la estimacion de Qd
mediante el uso del modelo de Connor (Qd.). Los valores de la EUR (EUR_y),
derivados del uso de la primera aproximacion para el calculo de la Qd, se utilizaron para
evaluar los efectos de la estructura de canopeo sobre esta variable, mientras que los
valores de la EUR (EUR.y), obtenidos a partir de uso de la segunda aproximacion, se
utilizaron para establecer la bondad de ajuste entre la EUR.s y la EUR.,.. La EUR en el
cultivo de girasol varia durante el ciclo de cultivo como consecuencia de los cambios
que se producen en las tasas de fotosintesis y respiracion del cultivo. Trapani et al.
(1994) identificaron tres fases durante el ciclo del cultivo, cada una de las cuales se
caracteriza por un diferente valor de la EUR. Las fases son las de establecimiento (=20-
30 dias después de la emergencia del cultivo), la de rapido crecimiento (desde los 20-30
dde hasta AM) y la de postantesis (AM-MF). Debido a ello y para identificar el efecto
de la estructura de canopeo sobre los valores de la EUR en cada una de estas fases se
realiz6 una regresion bilinear (ver descripcién del modelo en Dinamica del indice de
area foliar) de los valores de la Bevp (g m™) y la cantidad de PAR absorbido por cultivo
(MJ m™) desde 20 dde hasta AM para estimar la EUR durante el periodo de
establecimiento (i.e. primer tramo de la funcion; €estan, g MJ '1), periodo de rapido
crecimiento (i.e. segundo tramo de la funcién; €; crec, g MJ '1) y el momento de transicion
entre ambas fases en los Exps 2 y 3). En el Exp.1, el muestreo de biomasa se inicid
durante la fase de crecimiento rapido debido a ello el calculo de la EUR durante el
periodo vegetativo se restringio al calculo de la e; ... La EUR durante el periodo de
llenado de grano (€post, g MIJ™) se calculd como la pendiente de la relacion linear entre
Bevp (g m™) y la cantidad de PAR absorbido desde AM hasta MF.
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Para determinar la bondad de ajuste entre las dos aproximaciones a la estimacion
de EUR (mediciones a campo combinado con interpolaciones y estimaciones a partir del
modelo de Connor) se ajustd una funcién lineal a la relacion entre EURy; y EUR e
para valores correspondientes a los dias de medicion de Qd.

Andlisis estadistico

Se realizaron analisis de variancia para todos los atributos medidos y estimados
en este capitulo. Para ello se utiliz6 un modelo de efectos fijos bifactorial (i.e. estructura
canopeo y aflo de experimentacion). Comparaciones multiples entre las medias de
ambos factores fueron realizadas usando el test de Fisher. Los andlisis fueron realizados
mediante el uso del paquete estadistico Infostat (Di Rienzo et al., 2013). Para estimar la
tasa de crecimiento y senescencia del IAF durante la emergencia y la AM y durante el
periodo de llenado de grano se utiliz6 una rutina del TBL curve (Jandel TBL curve,
1992).
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3.3. RESULTADOS

Condiciones de crecimiento

La Tabla 3.1 sintetiza el patron estacional que mostraron las variables
ambientales en los tres experimentos. Hubo variaciones en precipitaciones entre aios
(datos no mostrados), pero sus eventuales efectos fueron obviados por el riego por
goteo. La duracion de las fases de S-E, A y A-MF presentaron ligeras (méaximo 5 dias)
variaciones entre experimentos debido a que los cultivos estuvieron expuestos en las
tres fases de desarrollo del cultivo a un régimen térmico (temperaturas mininas y
maximas) similar entre experimentos. Por otra parte y de existir un efecto del
tratamiento sobre la temperatura de canopeo, variable que no se midi6 en estos
experimentos, estas diferencias no fueron lo suficientemente importantes como para
modificar la duracion de las etapas ontogénicas entre estructuras de canopeo. Por lo
expuesto, la duracion de las etapas ontogénicas se expresaron en dias después de la
emergencia y no en tiempo térmico. En contraposicion, la radiacion incidente fue
mayor (=15 %) en la fase de siembra-antesis y durante la floracion en los Exps. 2 y 3
comparado con el Exp. 1.

Tabla 3.1: Datos meteorologicos promedios diarios y duracion de las fases de Siembra-Antesis
(S-A) y Antesis-Madurez Fisiologica (A-MF). La fase de desarrollo de Antesis (A) representa un
intervalo de 15 dias centrado alrededor de R5.5 (antesis media segun la escala de Schneiter y
Miller, 1981). Fotoperiodo (Fotop.), temperatura minima media (Tmin.), temperatura maxima
media (Tmax.), radiacion incidente diaria (R.).

Fases de
desarrollo del Fotop. Tmin Tmax Rad
cultivo (horas) () () (Mj m™?)
Exp. 1 (2005/06)
Fecha de siembra S-A 15.6 20.0 29.8 22.7
(15 de noviembre) (54 dias)
A 15.1 21.0 30.7 18.8
A-MF 14.9 20.7 31.0 21.7
(35 dias)
Exp. 2 (2008/09)
Fecha de siembra S-A 15.6 21.0 32.0 26.1
(5 de diciembre) (49 dias)
A 16.8 22.2 33.1 21.3
A-MF 14.1 20.3 30.3 19.5
(32 dias)
Exp. 3 (2011/12)
Fecha de siembra S-A 15.6 19.0 30.6 27.1
(2 de diciembre) (52 dias)
A 14.8 20.4 31.0 23.6
A-MF 14.6 20.4 30.8 21.1

(30dias)
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Evolucién del Indice de Area foliar

El uso de ajustes lineales (i.e. IAF/ddgam) y bilineares (i.e. IAF/ddam-mr)
proporciond una adecuada descripcién de la evolucion del IAF (Ver valores de R* en
Anexo 2, Tabla A2.1) durante el ciclo de cultivo y permiti6 realizar comparaciones
directas entre tratamientos de las tasas de crecimiento y senescencia del IAF y el [AFam
(Ver Tabla 3.2). No se registraron diferencias significativas entre estructuras para la
tasa de crecimiento inicial del IAF y el IAFam (ANOVA combinado para los tres
Exps.). Tampoco se detectaron diferencias en la tasa de senescencia lenta de hojas
(ANOVA combinado para los Exps.1 y 3, Tabla 3.2). En contraposicion, la tasa rapida
de senescencia difirié estadisticamente en uno de los dos experimentos evaluados
(interaccion estructura x afio significativa, Tabla 3.2). En el Exp. 3, la tasa rapida de
senescencia fue significativamente mayor en las EU) 4 (-0.23+0.01IAF d™) comparado
con las EUg 7 (-0.14+0.01IAF d"). Es probable que estas diferencias entre experimentos
tengan su origen en que la frecuencia de muestreo del Exp.3 fue substancialmente
menor a la del Exp. 1 (i.e. =19 y el R”?=0.83 en el Exp. 3 y n=33 y R*=0.93 en el
Exp 1, Anexo). El hecho de que la fase de rapida senescencia en ambas estructuras de
canopeo comenz6 cuando ya habia transcurrido gran parte del periodo de llenado de
grano (i.e. aprox. el 50% 6 mas, Tabla 3.2) sugieren que las diferencias en la tasa rapida
de senescencia detectadas en uno de los dos experimentos tendria un efecto reducido 6
nulo sobre la acumulacion de biomasa durante el periodo de llenado de grano.
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Tabla 3.2. Cuadro resumen de los resultados del analisis de variancia combinado para los tres
experimentos y dos estructuras de canopeo, indicando la probabilidad (p) de los efectos de la
estructura, del afio y su interaccion, para el indice de area foliar a antesis media (IAF,y), la tasa
de crecimiento del IAF entre E-AM, las tasas lenta y rapida de senescencia del canopeo, y el
momento de transicién entre ambas tasas de senescencia. Los datos (medias [n=3] y error
estandard) del IAF,y y la tasa de crecimiento del IAF se presentan para las dos estructuras
(Estructuras, EUy7 y EU;4) en los tres experimentos (Experimentos, (Exps. 1, 2 y 3) mientras
que los datos correspondientes a la tasa de crecimiento rapida y lenta de senescencia y el
momento de transicion entre ambas tasas para ambas estructuras se presentan solo para los Exps.
1 y 3. Medias seguidas por letras diferentes dentro de cada una de las secciones de “Estructuras”
y “Experimentos” indican diferencias significativas (p<0.05) entre los elementos de la seccion.

Estructuras/Exp indice de Tasa de Tasa lenta de Momento de Tasa rapida de
area foliar crecimiento senescencia transicion entre senescencia
a antesis del IAF (IAF d) sen':sscgfgz ng - (IAF d)
media -
entre E f‘M después de
(IAF d”) primer antesis)
Estructuras
EUp7 3.9+0.20 a 0.11+£0.010 a -0.02+0.020a 15.3+2.70 a -0.13+0.010 a
EU;4 3.840.20 a 0.12+0.010 a -0.05%0.020 a 16.6+£2.70 a -0.16+£0.010 b
Experimento
Exp. 1(2005/06) 3.4+0.25a 0.10+0.010a -0.04+0.020 a 18.9+£2.70 a -0.10+0.010 a
Exp. 2(2008/09) 33+0.25a 0.08+0.010a
Exp. 3 (2011/12) 4.1£0.25b 0.16+£0.010b -0.03£0.020 a 15.3+£2.70 a -0.19+£0.010 b
rEstructura 0.85 0.53 0.25 0.73 0.0056
p{ Afio 0.002 0.001 0.75 0.21 0.0001
L Estructura X 0.80 0.73 0.94 0.83 0.0013
Afo

Dinamica de la proporcion de radiacion interceptada

El uso de dos aproximaciones [i.e. ajustes exponenciales (ver Fig. 3.2) y
bilineales (ver valores de R? en Anexo 2 Tabla A2.2)] para evaluar la relacion de la
Qd.aic /dde proporcion6 una robusta descripcion de la marcha de esta variable. La
Qdcalc creci6 més lentamente y el Qd.,. maximo logrado fue inferior y se alcanzé mas
tardiamente en las EU1.4 comparado con las EUy 7 (Fig. 3.2 y Tabla 3.3). Si bien los
resultados del analisis de variancia bifactorial no indicaron diferencias significativas
entre las dos estructuras del cultivo para la Qd.,c en el Exp.1 (interaccion estructura x
ano significativa, ANOVA combinado para los Exps 1, 2 y 3; Tabla 3.3), el sentido de
las diferencias entre estructuras de canopeo descriptos previamente para el ANOVA
combinado de los tres Exps. se mantuvieron en el Exp. 1. El Qd¢,c méximo promedio
fue menor (i.e. 0.89+0.003 vs 0.98+0.003) y se alcanz6 mas tardiamente (i.e. 46+0.2 vs
39+0.6 dde) debido a que la Qd..c promedio crecido mas lentamente en las EU 4 (i.e.
0.026+0.02) comparado con las EUj 7 (i.e. 0.029+£0.03). La ausencia de diferencias
significativas para la Qd.,c en este Exp se atribuye a la menor frecuencia de muestreo
de la radiacion transmitida al suelo (i.e., 9 dias en el Exp. 1 vs 3 dias en los Exps. 2y 3)
que disminuyo, probablemente, la robustez de la funcidn ajustada a relacion bilineal
Qucalc /dde utilizada para estimar los coeficientes de esta relacion. El valor de 1a Qgcalc
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maximo logrado a AM se mantuvo durante gran parte del periodo de llenado de grano
(i.e. 20-25 dias después de AM, Figura 3.2) en ambas estructuras de canopeo.
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Figura 3.2. Dinamica de la proporcion de radiacion interceptada diaria calculada (Qdcalc,
adimensional) a partir de la medicion de la radiacion incidente y la transmitida al suelo en
cultivos de girasol sembrados a 0.70m (simbolos llenos) y 1.40m (simbolos vacios) de distancia
entre surcos de los Experimentos 1 (tridngulos), 2 (cuadrados), 3 (circulos). Cada simbolo
corresponde a la media de tres repeticiones. Las barras de error representan + el error estandar
de las medias, y solamente se muestran cuando su valor excede el tamafio de los simbolos. Las
flechas sobre el eje x indican antesis media para los Exps 1 (Al), 2 (A2) y 3(A3). Las lineas
corresponden a la funcioén de ajuste de los valores promedio de los tres experimentos: Qd... =
(0,98)/(1+exp(-(dde-20,27)/5,43)) para dde<16; R?=0.93, n=25, en las estructuras con surcos a
0.70m. Qdeue = (0,93)/(1+exp (-(dde-25,53)/7,62)) para dde<16; R’=0.93, n=25 en las
estructuras con surcos a 1.40m.
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Tabla 3.3. Cuadro resumen de los resultados del analisis de variancia combinado para los tres
experimentos y dos estructuras de canopeo, indicando la probabilidad (p) de los efectos de la
estructura, del afio y su interaccion, para la tasa de aumento de la proporcion de radiacion
interceptada diaria calculada (Qdcalc), la proporcion de radiacion diaria calculada maxima, el
momento en el que se alcanzo la proporcion de radiacion interceptada diaria calculada maxima.
Los datos (medias [n=3] y error estandard) se presentan para las dos estructuras (Estructuras,
EUg7 y EU1.4) en los tres experimentos (Experimentos, (Exps. 1, 2 y 3). Medias seguidas por
letras diferentes dentro de cada una de las secciones de “Estructuras” y “Experimentos” indican
diferencias significativas (p<0.05) entre los elementos de la seccion.

Estructuras/Exp Tasa de crecimiento de Momento de la Proporcion de la Qdac
la Qdcac Qdcqc maxima maxima
(adimensional) (dde) (adimensional)
Estructuras
EUp7 0.04+0.0009 b 33.740.25 b 0.96+0.0044 b
EUi4 0.03+0.0009 a 43.6+0.25 a 0.87+0.0044a
Experimento
Exp. 1(2005/06) 0.028+0.0009 a 42.5+0.28¢c 0.94+0.001b
Exp. 2(2008/09) 0.03+0.0009 b 34.8+0.28a 0.91+0.001a
Exp. 3 (2011/12) 0.04+0.0009 ¢ 36.05+0.28b 0.90+£0.001a
( Estructura 0.0001 0.0001 0.0005
p Afio 0.0001 0.0001 0.0001
EstructuraXAfo 0.004 0.96 0.96

Dinamica de la radiacion incidente sobre las caras laterales de los setos

La Ryneei fue claramente superior en las EU; 4 comparado con las EUj 7 desde la
salida del sol (medicion de las 7 h., Figuras 3.3 a, d, g y j) y hasta aproximadamente
media mafiana (medicion de las 10 h., Figuras 3.3. b, e, h y k) durante gran parte del
periodo de E-AM (i.e. hasta los 40 dde, figuras 3.3 j y k). En contraposicion, el perfil y
la intensidad de la Ryyces fueron similares entre las EU; 4 y las EUg 7 en los dos horarios
de medicion. Los valores de la Rinces fueron sustancialmente menores (=4 ordenes de
magnitud) a los correspondientes a la Rync.i (Figuras 3.3.a, b, d, e, g, h, j y k). Al
mediodia solar, los perfiles y los valores de Rixc en las dos caras del seto y en ambas
estructuras de canopeo fueron similares, debido a que en ese momento del dia los rayos
solares caen casi perpendiculares a la superficie terrestre (Figura 3.3. ¢, f, 1, l y n).

La cantidad de Rincei en las EU1.4 se mantuvo constante a lo largo de toda la
profundidad del seto durante gran parte de la mafiana y hasta los 25 dde del cultivo
(Figura 3.3. a, b, d y e). El aumento en las dimensiones del seto (i.e. altura y ancho)
ocasion6 un fuerte descenso de la Rincei en los estratos inferiores (= un 10% de la Rine
en el estrato superior) del seto a partir de los 28 y 40 dde del cultivo en la mediciones de
las 7 y de las 10 horas, respectivamente. La proporcion de la pared sombreada por
plantas del surco vecino aumenté a medida que la estacion de crecimiento avanzd, de
forma tal que a los 47 dde (zunos 10 dias antes de antesis) todo el seto permanecio
sombreado desde la salida del sol y hasta el mediodia (Figuras 3.3. 1, m y n). En
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Figura 3.3. Radiacion incidente sobre el lado iluminado (simbolos llenos) y sombreado
(simbolos vacios) de setos de girasol a las 7, 10 y 12 hora solar en funcion de la profundidad
del estrato (cero= limite superior del seto, la escala de este eje no es la misma entre las fechas de
medicion debido al crecimiento en altura del seto) en cinco fechas de medicion en cultivos
sembrados a 0,70m (simbolos negros) y 1,40m (simbolos grises) correspondientes al Exp, 3.
Cada simbolo corresponde a la media de tres repeticiones. Las barras de error representan tel
error estandar de las medias, y solamente se muestran cuando su valor excede el tamafio de los

simbolos.



60

contraposicion, en las EU0.7 s6lo los estratos superiores del seto registraron altos
valores de la Rineei. A partir de los 25 dde del cultivo la proporcion de la pared con altos
valores de Rincei fue del 10 y del 20% para la mediciones de la 7 (Figuras 3.3 a,d, gy )
y 10 (Figuras 3.3. b, e, h y k) horas respectivamente.

Dinamica de acumulacion de biomasa y rendimiento en aceite

Para evaluar la dindmica de la Bevp se realizaron ajustes sigmoideos (Fig. 3.4a.
by ¢) y lineales y bilineales (ver Anexo 2 Tabla A2.3) a las relacion Bevp/dde para
estimar los valores de la TCgstag, 1a TCr crec , 12 Bevpam 1a TCpost y 1a Bevpumr , y
efectuar comparaciones entre estructuras para estas variables (Tabla 3.4). El alto grado
de de ajuste (R2, ver anexo A2) alcanzado con las funciones sigmoideas y bilineales
puso de manifiesto que ambos tipos de funcion modelaron con un alto grado de
precision la evolucion de la biomasa aérea. El uso de ambas aproximaciones demostrd
en forma irrefutable que la capacidad de producir Bevp no se vio afectada por el
aumento de la distancia entre surcos en las EU1.4. La dindmica de acumulacion de la
Bcevp durante el ciclo del cultivo fue similar en ambas estructuras de canopeo en los tres
Experimentos (Fig. 3.4 a. by ¢). En concordancia, no se registraron diferencias
significativas entre ambas estructuras de canopeo para ninguna de las variables
utilizadas para reflejar aspectos de la acumulacion de biomasa (i.e. TCgsrap, 1a TCr crec
, la Bevpam la TCpost y 1a Bevpwr; ver Tabla 3.4). Debido a que la dinamica de la Bevp
durante todo el ciclo de cultivo y la particion de biomasa hacia el grano fue similar
(datos no presentados) en ambas estructuras de canopeo el Rac tampoco presento
diferencias significativas entre las EUy 7 y las EU; 4 (Tabla 3.4). Si bien no hubo
diferencias entre la Bcvpay promedio entre experimentos, si se registraron diferencias
significativas entre el Rac promedio entre experimentos (Exp.3 > Exp.2 >Exp.1; Tabla
3.4). Este ordenamiento coincide con el ordenamiento de valores promedios diarios de
radiacion incidente en el periodo “A” (peri-antesis) en los tres experimentos (Tabla 3.1),
sugiriendo que la causa de estas diferencias en Rac pueden haber sido consecuencia de
variaciones en la oferta de radiacion incidente durante los periodos de diferenciacion de
las estructuras reproductivas y/o fecundacion y el cuaje de los frutos (Tabla 3.1).
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Figura 3.4. Dinamica de biomasa aérea corregida por el valor de produccion (Bevp, g m?) en
cultivos de girasol sembrados a 0.70m (simbolos llenos) y 1.40m (simbolos vacios) de distancia
entre surcos de los Experimentos 1 (a), 2 (b), y 3 (c). Los simbolos corresponden a la media de
las tres repeticiones. Las barras de error representan * el error estdndar de las medias, y
solamente se muestran cuando su valor excede el tamafio de los simbolos. Las lineas en los
graficos corresponden a las funciones ajustadas de la Bcvp/dde en las EUO.7 (linea llena) y las
EU,4 (linea punteada), las flechas indican antesis media. Funciones ajustadas: Exp.l:
Bevp0.70m=(-6.22+1117.83) /(1+exp(-(dde-47.72)/8.72)) R*=0.95, n=27; Bcvp;som=(-21.09
+1228.14)/(1+exp(-(dde-50.88)/9.96))R*=0.95,n=27;Exp.2:Bcvpg 7om=(-10.43+966.46)/
(1+exp(-(dde-37.75)/6))  R*=0.95, n=39. Bevpiam= (-26.05+1119.12)/(1+exp(-(dde-
40.31)/7.31)) R*=0.95, n=39; Exp. 3: Bcvporom=(-148.29 + 1583.79 ) /(1+exp(-(dde-
48.93)/12.96)) R*=0.95, n=45. Bevpaom= (-4+1382.08)/(1+exp(-(dde-49.64)/8.22)) R2=0.95,
n=45.
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Tabla 3.4 Cuadro resumen de los resultados del analisis de variancia combinado para los tres experimentos y dos estructuras de canopeo, indicando la
probabilidad (p) de los efectos de la estructura, del afio y su interaccion, de la tasa de crecimiento durante la fase de establecimiento (TCEST) y de rapido
crecimiento (TCRCREC), momento de transicion entre TCEST y TCRCREC, tasa de crecimiento durante postantesis (TCPOST), biomasa a antesis, biomasa
corregida a madurez fisiologica y el rendimiento en aceite. Los datos (medias [n=3] y error estdndard) de la TCRCREC, la biomasa a antesis, la biomasa
corregida a madurez fisiologica y el rendimiento en aceite se presentan para las dos estructuras (Estructuras, EU0.7 y EU1.4) en los tres experimentos
(Experimentos, (Exps. 1, 2 y 3)) mientras que los valores de la TCEST y de la TCPOST se presentan para ambas estructuras solo para los Exps. 2y 3y 1y 3,
respectivamente. Medias seguidas por letras diferentes dentro de cada una de las secciones de “Estructuras” y “Experimentos” indican diferencias significativas

(p<0.05) entre los elementos de la seccion.

Estructuras TCest Momt_epto de TCrcrEC TCrost Biomasa a Biomasa Rendimiento
JEXp (g m2dia-t) | ransicionentre | oo gia (g m=2 dia-) antesis corregida a | en aceite
TCestr y TCrcrec madurez
) -2
. (g m?) i (g m2)
(dias) fisiologica
(g m?)
Estructuras
EUo.7 6.07+3.87a 24.57+1.24a 28.51+0.56a 13.83t1.44a 782.35%£30.35 a 1266.63+23 a 198.3+4.28 a
EU1.4 7.01£3.87a 26.5+1.24a 28.51+0.56a 14.15+1.44a 807.06+30.35 a 1325.4+23 a 188.17+4.28 a
Experimentos
Exp. 1(2005/06) 23.8+0.68a 11.09+1.44a 760x£37.2 a 1086+28 a 132.56+5.24 a
Exp. 2(2008/09) 6.54+2.74 a 25.54+0.88a 31.29+0.68b 784+37.2 a 1355+28 b 203.35+5.24 b
Exp. 3 (2008/09) 7.2+2.74 a 29.11+0.88b 30.09+0.68b 16.88+1.44b 839+37.2 a 1464.2+28 c 243.94+5.24 c
(" Estructura 0.98 0.66 0.76 0.87 0.33 0.09 0.12
p< Afio 0.86 0.02 0.0001 0.02 0.57 0.0001 0.0001
\_EstructuraXAfo 0.80 0.30 0.18 0.49 0.98 0.90 0.60
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Eficiencia en el uso de la radiacion interceptada

El uso de ajustes bilineales y lineales entre la Bcvp/IRacum proporciond una
buena estimacion de la EUR en las tres fases del cultivo (i.e. establecimiento, rapido
crecimiento y periodo de llenado de grano, ver valores de R? en la Tabla A2.4 del
Anexo 2). La eestab-calc (€stimado para los Exps. 2 y 3 unicamente) y 1a e crec-calc
(estimado para los tres experimentos) fueron significativamente mas altas en las EU; 4
que en las EU 7, y la transicion entre ambas eficiencias se produjo a una mayor cantidad
de radiacion acumulada en las EU; 4 comparado con las EUj 7 (Tabla 3.5),
aproximadamente unos cuatro dias de diferencia entre ambas estructuras. Por ltimo, y
en contraposicion a lo que sucedi6 con la EUR durante las fases de establecimiento y
rapido crecimiento, no se registraron diferencias significativas para la eposi-calc (€stimado
para los Exps. 1 y 3, inicamente) en ambas estructuras de canopeo ni tampoco entre
experimentos (Tabla 3.5).

Validacion del Modelo de Connor para setos de girasol

Dinamica de las dimensiones geométricas del canopeo (input esencial para el modelo)

La dinamica del crecimiento en altura de las plantas fue similar entre las EUy7 y
EU, 40 en los Exps. 2 y 3 (Figuras 3.5 a y c¢). No hubo diferencias significativas en la
tasa de crecimiento en altura durante el periodo vegetativo (0.060+£0.002 y 0.059+0.001
m d-1 en las EUy7 y las EUj 49, respectivamente en el Exp.2 y 0.056+0.003 y
0.058+0.0026 m en las EUy 7 y las EUj 49, respectivamente en el Exp.3) y en la altura
lograda a AM (2.05+0.03 y 2.12+0.03 m en las EUy 7 y las EUj 40, respectivamente en el
Exp.2 y 2.10+£0.05 y 2.18+£0.009 m en las EUy 7 y las EUj 49, respectivamente en el
Exp.3) entre estructuras de canopeo. Tampoco se registraron diferencias en la dindmica
de crecimiento en ancho de las plantas entre EUp 7 y EU| 49 hasta los 38 dde en ambos
experimentos (Figuras 3.5. by d). Debido a ello y a las diferencias en la distancia entre
surcos de ambas estructuras, el entresurco se cubrid mas tempranamente en las EUj 7
que en las EU, 4. Las hojas cubrieron el entresurco en las EUg7 a los 35 y 29 dias de la
emergencia del cultivo en el Exp. 2 y 3, respectivamente, mientras que en las EUj 4 los
setos no alcanzaron a cubrir el entresurco en AM en ninguno de los dos experimentos.
A antesis, momento en el que se alcanza la altura y el IAF maximo en el girasol, el
ancho maximo del seto en las EU, 4 fue de 0.93+£0.03 y 1+0.06 m en los Exps. 1y 2,
respectivamente.
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Tabla 3.5. Cuadro resumen de los resultados del analisis de variancia combinado para los tres
experimentos y dos estructuras de canopeo, indicando la probabilidad (p) de los efectos de la
estructura, del afio y su interaccion, la eficiencia en el uso de la radiacion calculada de las fases
de establecimiento (€est.calc), rapido crecimiento (€r.cac) y durante el periodo de llenado de grano
(€post-calc) Y transicion entre €egicac Y €re-cale. LOS valores (medias [n=3] y error estandard) de la e,
cale S€ presentan para las dos estructuras (Estructuras, EUy; y EU;4) en los tres experimentos
(Experimentos, (Exps. 1, 2 y 3)) mientras que los valores de 1a ees.cac Y 1a transicion entre la eq.
cale Y Crecale S€ presentan solo para los Exps. 2 y 3. El valor de la eq.caic N0 se pudo estimar en el
Exp. 1 debido a que el muestreo de la biomasa aérea no incluyo6 la etapa de lento crecimiento de
la biomasa. Los valores de la epost-calc para las EU,; y las EU, 4 se presentan para los Exps. 1y
3. Medias seguidas por letras diferentes dentro de cada una de las secciones de “Estructuras” y
“Experimentos” indican diferencias significativas (p<0.05) entre los elementos de la seccion.

Estructuras/Exp Cest-calc Transicion entre €rc-calc €post-calc
(g MJ'I) est-est Y e'frc-est (g MJ'I) (g MJ'I)
(Mj m™)
Estructuras
EU, 1.2240.13 a 82.6£21.1a 24440122 | 1.29+0.27a
EU,, 1.89+0.11b 102.6+£21.1b 3.1£0.12 b 1.41£0.27a
Experimentos
Exp. 1(2005/06) 2.6+0.14 a 1.22+0.27 b
Exp. 2(2008/09) 1.56+0.09a 92.6+£14.9 a 2.97+0.14 a
Exp. 3 (2011/12) 1.43+£0.09 b 158.4£14.9b 2.74+0.14 a 1.46+£0.27 b
rEstructura 0.002 0.07 0.002 0.75
p4 Afio 0.35 0.014 0.22 0.52

LEstructura X Afio 0.45 031 0.86 0.45
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Figura 3.5. Evolucion de la altura (a y ¢) y ancho (b y d) de los setos entre emergencia y antesis
en cultivos de girasol sembrados a 0,70m (simbolos llenos) y 1,40m (simbolos vacios) de
distancia entre surcos en los Experimentos 2 (a y b) y 3 (¢ y d). Las mediciones de ancho del
seto en EU; cesaron cuando las hojas cubrieron todo el ancho del entresurco. Los simbolos
corresponden a medias de tres repeticiones, las lineas en los graficos corresponden a las
funciones ajustadas de las EUg; (linea llena) y las EU, 4 (linea punteada). Las barras de error
son errores estandar de la media y solamente se muestran cuando su valor excede el tamafio de
los simbolos. La flecha indica la fecha de antesis media

Contrastes entre valores medidos y estimados con el modelo de Connor para la
radiacion interceptada por el cultivo y para la dindamica de la radiacion incidente sobre
las caras laterales de los setos

Hubo un razonable acuerdo entre los valores observados y estimados de la Qd
para los dos arreglos del cultivo sobre un amplio rango de valores (i.e. 0.25 a 0.95,
Figura 3.6). Sin embargo, el grado de precision no fue el mismo. A bajos valores de la
Qdcarc (1.€. £0.60) el modelo sobreestimo el valor de esta variable en un 20% mientras
que, a valores mayores de la Qd. la brecha entre los valores estimados y observados se
redujo a un 10%. El modelo predijo con similar grado de precision la Qd,c en ambas
estructuras de canopeo. No se produjeron diferencias significativas entre la pendiente de
la relacion de la Qdest /Qdcarc de las EUg 7 y EUj 49 (p>0.06).



Radiacion interceptada diaria

estimada

1.0+

0.84

0.6+

0.44

0.24

a)

66

7’ b)
-,

0.04+<

0.0

) ) ) )
0.2 0.4 0.6 0.8
Radiacion interceptada diaria calculada

1
1.0

0.0

) ) ) )
0.2 0.4 0.6 0.8 1.0

Radiacion interceptada diaria calculada

Figura 3.6. Relacion entre la proporcion de radiacion interceptada diaria estimada con el
modelo de Connor y la calculada en funcién de mediciones e interpolaciones efectuadas en los
cultivo en cultivos de girasol sembrados a 0,70m (simbolos llenos) y 1,40m (simbolos vacios)
de distancia entre surcos de los Experimentos 2 (desde 16 dias después de la emergencia del
cultivo (dde) hasta antesis media, Figura a) y 3 (desde 20 dde hasta mediados de periodo de
llenado de grano, Figura b). La linea punteada corresponde a la relaciéon 1:1 entre ambas
variables.

El modelo predijo las caracteristicas mas relevantes de la evolucion del perfil de
la Rineei ¥ de la Rinees €n las EU1.4 en lo referido a : 1) el perfil de la Rine.i y de la
Rinees para los tres horarios de medicion para las EU1.4 durante todo el periodo de
evaluacion (e.g. contraste entre las Figs. 3.3 vs Figs. 3.7, simbolos grises) y ii) en la
evolucion del perfil de la Rineei y de 1a Rinees en toda la profundidad del seto a lo largo
de la estacion de crecimiento (e.g. contraste entre las Figs. 3.3 a, d, g, j y o vs las Figs.
3.7a,d,g,jyo). En contraposicion, claramente subestimo6 los valores de la Rine.i v 1a
Rinees en las EUy ;7 a partir del dia 25dde (e.g. contraste entre las Figs. 3.3 dey fvs.
Figs. 3.7, d e y f) debido a que el modelo considera que la Rinei vy 1a Rinees €s igual
cero cuando las hojas del cultivo cubren el entresurco.

Contrastes entre valores medidos y estimados con el modelo de Connor para la
eficiencia en el uso de la radiacion

El grado de ajuste entre los valores EUR¢ y los EUR,c fue altamente
satisfactorio para el Exp. 2 y 3, respectivamente (Figura 3.8), y la asociacion entre la
EUR./ EUR, . fue similar a la relacion 1:1 en todo el rango explorado. La
subestimacion relativa de la EUR, mostré un menor grado de ajuste (i.e. aprox. un
15%) cuando la EURg,c fue >2 g Mj'l, valores correspondientes a la fase de
establecimiento y de llenado de grano que para un valor < 2 g Mj ' (i.e. fase de rapido
crecimiento).
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Figura 3.7. Radiacion incidente estimada con el modelo de Connor (2006) sobre el lado
iluminado (simbolos llenos) y sombreado (simbolos vacios) de setos de girasol a las 7, 10 y 12
hora solar en funcién de la profundidad del estrato (cero= limite superior del seto, la escala de
este eje no es la misma entre las fechas de medicion debido al crecimiento en altura del seto) en
cinco fechas que corresponden con las fechas de medicion en cultivos sembrados a 0,70m
(simbolos negros) y 1,40m (simbolos grises) para el Exp, 3. Cada simbolo corresponde al valor
de la radiacion incidente estimada para esa profundidad del seto. A partir de la medicion
correspondiente al dia 28 dde se muestra solamente los perfiles de radiacion correspondientes a
los cultivos sembrados a 1.40m ya que a partir de esta fecha que las caras laterales de los
cultivos a 0.70m estan totalmente sombreadas. Las barras de error representan * el error
estandar de las medias, y solamente se muestran cuando su valor excede el tamafio de los
simbolos.
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Figura 3.8. Relacion entre la eficiencia en el uso de la radiacion estimada (EURe) en funcion de
mediciones de biomasa y valores de radiacion interceptada obtenidas con el modelo de Connor
y la calculada (EURc) en funcién de mediciones de biomasa e intercepcion de radiacion (ver
texto) en cultivos de girasol sembrados a 0,70m (simbolos llenos) y 1,40m (simbolos vacios) de
distancia entre surcos de los Experimentos 2 (simbolos negros) y 3 (simbolos grises). Los
cuadrados, circulos y tridngulos invertidos corresponden a la EUR de la fase de establecimiento,
la fase de rapido de crecimiento y durante el llenado de grano respectivamente. La linea
punteada corresponde a la relacion 1:1 entre ambas variables.
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3.4. DISCUSION

El analisis conjunto de los datos de los tres experimentos evaluados en este
capitulo mostr6 que la produccion de biomasa aérea durante el ciclo del cultivo (i.e.
etapas de establecimiento, crecimiento rapido y llenado de grano) fue estadisticamente
similar (Figuras 3.4a, by c y Tabla 3.4) en ambas estructuras de canopeo (i.e. 0.70 vs
1.40m, sembrados ambos a 5.1pl m™). Esta demostracion corrobora los resultados de los
experimentos descriptos con estructuras uniformes con surcos distanciados a 0.7m y
1.40m en el Cap. 2 (Figuras 2.7 ay 2.8. a). Los resultados de los experimentos
descriptos en el presente capitulo demuestran que la indiferencia, frente a la estructura
del canopeo, de la ganancia de biomasa se puede atribuir a una mayor EUR en las EU, 4
en las etapas de establecimiento y crecimiento (Tabla 3.5), que fueron suficientes como
para compensar el retraso en alcanzar los valores maximos de Qd en las EU, 4 (Figura
3.2 y Tabla 3.3). Las diferencias en la tasa de crecimiento de la Qd se atribuyeron a que
la evolucion del TAF durante la etapa vegetativa (Tabla 3.2.) en ambas estructuras de
canopeo fue similar, pero con una diferente distribucion del IAF en el stand del cultivo
(i.e. surcos a 0.70 vs 1.40m en las EUy; y las EU| 4 respectivamente, a un mismo valor
de densidad 5.1 pl.m™) que ocasion6 un retraso en la cobertura del entresurco en las
EU, 4 comparado con las EUy; (Figuras 3.5 b y d). En contraposicion, la EUR durante
el periodo de llenado de grano en las EU| 4 fue similar al registrado en las EUy 7 debido
a que la Qd..c lograda a antesis fue lo suficientemente alta, aunque inferior a la
registrada en las EUj 7, para asegurar una plena intercepcion de radiacion en esta etapa y
a una evolucion similar del IAF durante el periodo de post antesis (Tabla 3.3 y Tabla
3.1). Los resultados presentados en este capitulo muestran que la premisa de disminuir
la distancia entre surcos a igual densidad poblacional del cultivo, lo que debiera
adelantar el momento de cierre del canopeo y asi, obtener una mayor produccion de
biomasa y rendimiento, esta circunscripto a canopeos de desarrollo horizontal. En al
menos la variante de canopeo incompleto analizada en estos experimentos no se
cumpli6 esta premisa. Se hipotetiza entonces que la capacidad de compensacion de los
determinantes fisiologicos de la acumulacion de biomasa aérea de cultivos de girasol
que crecen en estructuras de canopeo en setos depende de la relacion entre la evolucion
de la geometria bidimensional del seto durante el ciclo del cultivo y de la distancia entre
surcos. En este sentido, Connor y Goémez del Campo (2013) demostraron, mediante el
uso de un modelo de simulacion, y en setos de olivo (Olea europea) que el rendimiento
maximo en los dos setos, viz. 2m de profundidad y 1m de ancho vs 4m de profundidad
y 3m de ancho, se alcanz6 a 3 y 7 m de ancho del entresurco respectivamente en cada
estructura de canopeo. En ambas estructuras de canopeo el efecto de modificar la
distancia entre surcos a valores inferiores y/o mayores a la distancia éptima disminuyd
el rendimiento en aceite por unidad de superficie en esta especie.

Los valores obtenidos en este capitulo para la EUR durante el ciclo del cultivo a
través de las dos estructuras de canopeo y de los tres experimentos fueron similares a los
hallados por otros autores (Trapani et al., 1992; y las referencias en ellas incluidas). Los
valores mas altos correspondieron a la fase de rapido crecimiento (3.13+ 0.012 g MJ™!
PAR) y los valores mas bajos a las fases de establecimiento (0.94+ 0.11 g MJ"' PAR) y
postantesis (1.2£0.18 g MI'PAR). El seguimiento de la evolucion del perfil de la
radiacion incidente en ambas caras laterales de los setos mostré que, la distribucion del
IAF en las EU, 4 generd un cambio profundo en la distribucion y la cantidad de
radiacion incidente sobre las caras laterales del seto durante las primeras horas de la
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mafana y de la tarde y hasta unos 10 dias previos a antesis (Figuras 3.3 a,bd,e, g, h,jy
k, perfiles correspondientes a las 7, 10 y 13 horas) que pudieron haber ocasionado el
aumento de la EUR en las EU; 4 comparado con las EUg 7 (Tabla 3.5). En este punto es
importante aclarar que si bien no se realizaron mediciones durante las horas de la tarde,
la distribucion y cantidad de radiacion incidente sobre las caras laterales de los setos fue
similar a la registrada a la mafana debido a que los surcos de los cultivos de los tres
experimentos tuvieron una orientacion N-S. Los perfiles de la radiacion incidente en las
caras laterales de los setos de ambas estructuras de canopeo sugiere que la distribucion
del TAF en las EU| 4 probablemente ocasion6 dos cambios simultaneos en el ambiente
luminico del canopeo: 1) en los primeros estadios de desarrollo del cultivo la respuesta
fotosintética en las EU; 4 se saturd a un valor de radiacion horario (i.e. durante el
mediodia) mas alto que el correspondiente a las EUy 7 (i.e 0.7m) y ii) el mantenimiento
de altos niveles de radiacion incidente sobre los estratos basales y principalmente sobre
los estratos intermedios en estadios avanzados de la estacion de crecimiento (Figuras
3.3. h y k) del canopeo generd un aumento de la fotosintesis del canopeo en las EU| 4
comparado con las EUg ;7. En relacion a este ultimo punto es importante resaltar que los
cambios que se producen en el perfil de nitrogeno de las hojas durante el periodo de
llenado de grano en el girasol, ha diferencia de otros cultivos de grano, no estan
relacionados con el perfil de radiacion. Si bien durante esta etapa el nitrogeno se
moviliza desde todos los estratos del canopeo la tasa de movilizacion es mas alta en las
hojas que estan ubicadas en el estrato superior del canopeo, las mas cercanas al

capitulo, es decir en aquellas que reciben una mayor cantidad de irradiancia (Connor
et al., 1995).

El uso del modelo de Connor (2006) suministrd una adecuada estimacion de la
proporcion de radiacion interceptada diaria medida en el plano horizontal en ambas
estructuras de canopeo y como consecuencia ello, también proporciond una buena
estimacion de la EUR. A pesar de la existencia de ciertos desajustes, en particular, para
la estimacion de los valores de la Qdcqe <0.60 (Figura 3.6 ay b) y de la EUR, <2 g
Mj"! (Figura 3.8). Es probable que el mayor grado de sobreestimacion relativa de la
Qd.arc @ un valor <0.60 este asociado a un alto coeficiente de la transmision de la luz en
particular en la primera (i.e. baja o nula interaccion entre plantas en el surco de siembra)
y ultima (i.e. senescencia de hojas basales del canopeo) etapa de desarrollo del cultivo.
Recuérdese, que en este capitulo se utilizé la aproximacioén mas sencilla del modelo en
la que se consider6 a los setos como objetos solidos, y como consecuencia de ello la
radiacion solar (i.e. directa+difusa) que incide sobre el seto se consideré como radiacion
interceptada.

En sintesis las dos aproximaciones utilizadas en este capitulo sirvieron para
demostrar que una mayor EUR compenso la menor cantidad de radiacion interceptada
en las EU; 4 de forma tal que la produccion de biomasa y el rendimiento fueron
similares a los registrados para las EUy 7. La adecuada estimacion de los flujos de
radiacion diarios estimados mediante el uso del Connor (2006) constituye un valor
adicional de este capitulo debido a que puede ser utilizado para explorar los efectos de
la distancias entre surcos sobre ambos flujos de radiacion y sus posibles implicancias
sobre el rendimiento del cultivo, y asi evitar la onerosa labor de medicion y los
problemas derivados del uso de registros incompletos para estimar la radiacién
interceptada.
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En los capitulos siguientes se evaluaran los caracteres morfologicos (i.e.
inclinacion de tallos, longitud y peso de los entrenudos) potencialmente asociados a la
tolerancia a la alta densidad en las EUj 7. Mas especificamente en el siguiente capitulo
se presentan los resultados correspondientes al proceso de inclinacion de tallos (i.e. los
tallos forman un angulo agudo, de proporciones variables, entre su posicion final y una
linea vertical imaginaria perpendicular al centro del surco). La inclinacion de tallos
podria ser un caracter morfologico adicional, a los tradicionalmente descriptos en la
bibliografia (i.e. longitud de entrenudos, didmetro del tallo etc.) que podria explicar, al
menos en parte, la respuesta positiva del rendimiento en aceite a densidades superiores a
las utilizadas comercialmente en la actualidad (Ver figura 2.8. b).



CAPITULO 4

Inclinacion de tallos: controles y efectos del proceso de autoorganizacion
del cultivo.

72
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4.1. INTRODUCCION

Los cambios en la estructura (i.e. densidad, arreglo espacial) de los cultivos
alteran sefiales del ambiente luminico que modifican la morfologia (elongacion de
entrenudos, Holmes y Smith, 1977; Morgan y Smith, 1978, 1981; Casal et al., 1986,
orientacion espacial temprana de hojas, Ballar¢ et al., 1988, Maddonni et al., 2002) y la
fisiologia (dominancia apical, Borgorad y Mcllrath, 1960; Deregibus et al., 1983,
senescencia de hojas, Rousseaux et al., 1999) de las plantas pudiendo afectar ciertos
atributos del canopeo y su productividad. Estas respuestas (i.e. sindrome de escape al
sombreo) estan asociadas a distintos factores que incluyen la oferta de recursos (luz,
agua y nutrientes) del ambiente y la capacidad que tienen las plantas para censar los
cambios espectrales (cantidad, calidad y direccion) de la luz a través de fotorreceptores
especificos (fitocromos, Quail et al., 1995; criptocromos, Cashmore, 1997; Cashmore et
al., 1999 y fototropinas; Christie et al., 1998) que le advierten de un periodo de
aumento de la competencia.

En los experimentos analizados en el segundo capitulo de esta tesis se observo
que los tallos de girasol sembrados a alta densidad (>5 pl.m™) modificaban su direccion
de crecimiento. Los tallos estaban inclinados formando un angulo agudo, de magnitudes
variables, entre su posicion final y una linea vertical imaginaria perpendicular al centro
del surco, adoptando un arreglo aproximadamente regular: en casi todos los casos una
planta se inclind hacia un entresurco y su vecina siguiente hacia el entresurco opuesto
(Ver Fig. 4.1.ay esquema 4.1.c). Al menos “a priori”, se genera un cambio en el patron
de ordenamiento de los tallos (i.e. tallos erectos vs tallos inclinados en forma alterna
hacia ambos lados del surco), que es facilmente identificable en el stand de cultivo. Esta
respuesta a nivel de stand se diferencia claramente de las respuestas morfoldgicas a
nivel de planta y 6rgano descriptas, al menos hasta el presente, en la bibliografia.

Las respuestas que involucran cambios en la direccion de crecimiento de
organos cilindricos de plantas jovenes (i.e. raices, coleoptiles de gramineas, hipocdtiles
e epicotiles de dicotiledoneas) se originan en respuesta a la gravedad (i.e.
gravitropismo), a la luz (i.e. fototropismo) 6 a otras sefales (Koller, 1999). Las
respuestas fototropicas se producen como consecuencia de gradientes de irradiancia
horizontales y/6 verticales entre el lado iluminado y sombreado de la planta (i.e. sefiales
unidireccionales) que son percibidos principalmente por los fotorreceptores de la luz
azul (B). Sin embargo, en canopeos naturales, gradiente laterales de R:RL ocasionados
por la presencia de los vecinos pueden ademas ocasionar respuestas fototropicas via
fitocromo. Asi por ejemplo, los tallos de plantas de pepino crecen hacia areas con
menos follaje de un canopeo en respuesta a un gradiente de luz azul y por respuestas
fototropicas negativas al RL reflejado por el canopeo. En esta especie, la calidad de la
luz modula las respuestas gravitropicas de los tallos de forma tal que las condiciones de
la luz que establecen bajos niveles relativos de Pfr resultan en tallos ortogravitropicos
(crecimiento vertical ) y los que establecen altos niveles de concentracion de Pfr
resultan en tallos diagravitropicas (crecimiento horizontal) (Ballar¢ et al., 1995). Las
respuestas descriptas precedentemente se producen debido a sefales uni-direccionales
de la luz y son importantes mecanismos que ayudan a plantas individuales a detectar, en
ambientes heterogéneos, sectores o parches libres de vegetacion y asi, incrementar su
intercepcion de luz. La heterogeneidad del ambiente luminico (i.e. gradiente de R/RL)
se hace evidente aun en cultivos que presentan una distribucion uniforme de sus plantas.
Asi por ejemplo, las hojas de plantas de maiz cultivadas en arreglos rectangulares (i.e.



74

mayor distancia en el surco de siembra que en los entresurcos) orientan su crecimiento
hacia los entresurcos en respuesta a una relacion R/RL maés alta en el entresurco de
siembra que en la linea de implantacion (Maddonni et al., 2002). Estos gradientes de
R/RL que se establecen entre el entresurco y la linea de implantacion dependen no sélo
del tipo de arreglo (i.e. rectangular vs cuadrados) espacial de las plantas sino también de
la orientacion de los surcos (Kasperbauer, 1971). Asi por ejemplo, plantas de soja
cultivadas en surcos con una orientacion N-S recibieron una mayor cantidad relativa de
R/RL y desarrollaron entrenudos mas largos y menos ramificaciones que las plantas que
se cultivaron en surcos con una direccion E-O (Kasperbauer, 1987).

LTE U
)OOOOOOOOOOOOOOOOOO ()

Figura 4.1 Vista lateral de un surco de siembra en un cultivo de girasol sembrado a 14 pl m™
proximo a cosecha, mostrando la organizacion del conjunto de plantas que exhiben inclinacion
alternada de sus tallos a), y una representacion esquematica de la inclinacion de tallos hacia
ambos lados del surco de siembra a los 40dde b). Cultivos sembrados a 14 pl m™ (n=38 plantas)
del Exp. 4 del Capitulo 2. En el esquema b) los circulos negros y grises indican la posicion del
apice de las planta con respecto al surco de siembra (linea punteada) La no coincidencia entre el
surco de siembra y la posicion del apice indica que el tallo de esa planta esta inclinada.

La inclinacion de tallos se distingue claramente de las respuestas citadas
previamente ya que para que se genere un patron de inclinacion alterno de los tallos es
necesario que exista un mecanismo de percepcion y transmision de la sefal que origina
la inclinacion entre las plantas ubicadas a lo largo del surco de siembra en el stand del
cultivo. Si bien existe una gran cantidad de informacion sobre la presencia de
mecanismos de transmision de sefiales entre las células y los tejidos que dan origen a
una planta, no se han descripto procesos equivalentes a nivel poblacional en las plantas,
la mayor parte de los ejemplos provienen del reino animal. Asi por ejemplo, los insectos
sociales (i.e. hormigas, abejas, termitas etc.) pueden modificar su comportamiento (i.e.
eleccion de ruta para buscar alimento entre varias rutas alternativas) debido a la
existencia de redes de comunicacion (i.e. emision de ferohormonas en hormigas 6
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rituales de vuelo en abejas) mas 6 menos complejos que se establecen entre los
individuos de una colonia (Seely, 2002). Las colonias de insectos, al igual que una gran
variedad de sistemas (i.e. fisicos, quimicos ¢ sociales), son consideradas como sistemas
complejos.

Estos sistemas se caracterizan por estar constituidos por una gran cantidad de
elementos idénticos. Estos sistemas son imprevisibles por lo que su variacion futura es
muy dificil preveer y se caracterizan a pesar de ser tan disimiles a “prima facie” (i.e.
sistemas fisicos, quimicos ¢ sociales) por presentar conductas genéricas comunes entre
ellas las leyes de crecimiento, la autoorganizacion y los procesos colectivos emergentes
(Moriello, 2000). La auto-organizacion es un proceso en el que el patron y la estructura
de un determinado nivel de organizacion surgen de las interacciones entre los
componentes de un nivel jerarquico inferior. Las reglas que explican estas interacciones
entre los componentes del sistema se originan en forma local y son una propiedad
emergente del sistema, mas que una propiedad impuesta por una influencia de orden
externo al sistema analizado (Camazine et al., 2001). Las caracteristicas mas
sobresalientes de los sistemas autoorganizados son: i) la creacion de estructuras espacio-
temporales en un medio inicialmente homogéneo, ii) la posible coexistencia de una serie
de estados estables (multiestabilidad) que emergen de amplificaciones de desviaciones
al azar, cualquiera de estas desviaciones puede ser amplificada y el sistema converge a
uno (entre varios) posibles estados estables debido a las condiciones iniciales y iii) la
existencia de bifurcaciones cuando alguno de los pardmetros cambia . Asi por ejemplo,
la construccion de columnas en los nidos de termitas se produce sélo si existe un
nimero critico de termitas. El sistema sufre una bifurcacion en ese numero critico de
individuos, por debajo de ese numero critico de termitas no se produce la construccion
de estos pilares (Bonebeau et al., 1997). En principio, la inclinacion de tallos presentaria
al menos dos caracteristicas que son comunes a los sistemas autoorganizados. El hecho
de que este fendmeno se haya observado en stands a alta densidad sugiere que, al igual
que en otros sistemas autoorganizados, es un proceso que solo se hace evidente por
sobre 5 pl.m™ (numero critico). Por otra parte, la circunstancia de que la inclinacién de
los tallos se produce en stands del cultivo donde las plantas estan, al momento inicial,
homogéneamente distribuidas y sin preferencia de orientacion, sugiere que este proceso
se desencadenaria por la interaccion entre las plantas del stand del cultivo y no por la
influencia de un factor de orden externo que afectaria al sistema en conjunto.

Una gran cantidad de trabajos sobre sistemas autoorganizados en los sistemas
biologicos, al menos a nivel de individuo, proviene del estudio de los insectos sociales
(Seely, 2002) debido a que se muestran comportamientos colectivos que pueden
emerger de la interaccion entre los individuos (Bonebeau, et al., 1997). En
contraposicion, los trabajos realizados en plantas se concentraron en entender la
autoorganizacion a un nivel de organizacion inferior al de individuo [i.e. las ramas de
los arboles (Sachs, 2004), el crecimiento diferencial de hojas (Ganneshaiah et al., 1995),
la variacion del peso de granos (Ganneshaiah y Uma Shannker, 1994, Uma Shannker et
al., 1995)]. El unico proceso de autoorganizacion a nivel poblacional en plantas
descripto en la bibliografia (Sheffer et al., 2007) al menos hasta el presente, es la
formacion de anillos (i.e. matas de plantas con sus centros libres de vegetacion) en
especies de zonas desérticas (i.e. Poa bulbosa, Aspodelus ramosus L., Urginea maritima
(L) Baker). Estos anillos se producen por la muerte de las plantas que se encuentran en
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el centro de las matas debido a que se establece un gradiente de disponibilidad hidrica
desde el centro al borde de la mata.

Las interacciones entre las plantas en el stand de un cultivo generan diferencias
en el tamafio de los individuos que pueden restringir su productividad 6 sobrevivencia
(Yoda et al., 1963, Mohler et al., 1978; Kikuzawa, 1999). El girasol muestra atributos
propios de poblaciones altamente jerarquicas, que incluyen una alta variacion entre
plantas y una asimetria positiva en el tamafio de las plantas (i.e. altura y biomasa de
plantas en el periodo de cuaje), asimetria que se incrementa en respuesta al aumento de
la densidad. Vega y Sadras (2003) determinaron que la distribucion de la biomasa aérea
por planta alrededor del periodo de cuaje en cultivos de girasol sembrados a alta
densidad muestran una marcada distribucion bimodal debido a la ruptura de la alometria
entre el rendimiento y la biomasa por planta en los individuos mas pequefios. Si bien los
posibles efectos de la inclinacion de tallos sobre la productividad de canopeo variaran
en funcion del momento del ciclo en el cual el proceso comienza y de su dindmica (i.e.
proporcion de plantas inclinadas, d&ngulo de inclinacidn, duracion del proceso de
inclinacion etc.), el proceso de inclinacion de tallos podria atemperar los efectos
negativos de la competencia por luz que se producen en stands de girasol sembrados a
alta densidad y aumentar el crecimiento total del cultivo.

En este contexto se propone que la inclinacion alternada de los tallos ocurre
durante un lapso de varios dias, en etapas tempranas del desarrollo del cultivo, y se
produce en respuesta a cambios denso-dependientes en el ambiente luminico (R/RL y/o
Luz B). Los objetivos que se plantearon para los experimentos descriptos en este
capitulo fueron: 1) explorar la asociacion entre la estructura de canopeo (densidad y
orientacion de surcos) y la inclinacion alterna de tallos; i1) identificar cudl es la
naturaleza de la sefal que dispara dicho proceso y resolver como y qué determina el
ordenamiento posterior de las plantas en el surco; iii) determinar si la inclinacion de
tallos puede ser considerada como un proceso de autoorganizacion del conjunto de
individuos que integran el stand; y iv) evaluar los efectos de la inclinacion de tallos
sobre el rendimiento en grano y sus componentes. Para cumplir con el tercer objetivo
ademas de los estudios experimentales se realizaron analisis basados en la teoria del
juego. Estos ultimos involucraron el uso del modelo de células automatas del Juego de
la Vida (GOL) de Conway (1970) el cual postula que mediante el uso de reglas simples
pueden emerger nuevos patrones, lo cual es relevante en el contexto de este trabajo.

En el contexto del parrafo anterior se hipotetizo: 1) que el proceso de inclinacion
alternada de los tallos ocurre durante un lapso de varios dias, en etapas tempranas de
desarrollo (i.e. emergencia-fin de diferenciacion de primordios florales) del cultivo en
respuesta a cambios denso-dependientes en el ambiente luminico (R/RL y Luz B) y que
i1) la inclinacién de tallos ocasiona un aumento en la cantidad de radiacion interceptada
y estimula el crecimiento total del cultivo en las primeras etapas de desarrollo (i.e.
emergencia-fin de diferenciacion de primordios florales), disminuyendo los eventuales
efectos negativos de una mayor inversion de biomasa en entrenudos sobre el numero de
flores diferenciadas.
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4.2. MATERIALES Y METODOS

Experimentos
Efectos de la densidad v distancia entre surcos sobre la inclinacion de tallos: su
asociacion con el rendimiento

Sitio y condiciones de crecimiento

Se realizaron cuatro experimentos en la Facultad de Agronomia, Universidad de
Buenos Aires durante las campafias 2003-04, 2004, 2004-05 y 2005-06 para determinar
el efecto de la densidad (Exppgns, campafia 2003-04) y la orientacion de surcos
(Exporient.surco, campaifia 2004) sobre la proporcion de plantas inclinadas, y los
efectos de la inclinacion de tallos sobre el rendimiento y sus componentes (EXprenp1 Y
Exprenp2, campafias 2004-05 y 2005-06 respectivamente). El suelo fue arcillo limoso
(Argiudol vértico; Taxonomia de suelos USA). Las parcelas recibieron un total de 60 kg
N ha™ como nitrato de calcio aplicado en dos dosis iguales (a la siembra y 20 dias
posteriores a la emergencia). El contenido de agua en el suelo se mantuvo cerca de
capacidad de campo mediante el uso de riego por goteo durante la realizacion de los
experimentos. Se controlaron las enfermedades e insectos mediante el uso de fungicidas
(i.e. Rovral y Cercobin cuyos principios activos son Iprodione y tiofanato metil
respectivamente) e insecticidas (i.e. Karate, cuyo principio activo es lambdacialotrina).
Para los Exprenp1 Y Exprenpz se llevo un registro de la marcha de la radiacion incidente
(intervalos de medicion = 15") durante todo el ciclo del cultivo con una estacion
meteorologica automatica (Campbell Scientific 21-X, Logan, UT) situada a 50 m del
experimento.

Diserio experimental y tratamientos

En el Exppens vy en el Exporient.surco se utilizé un disefio completamente
aleatorizado con tres repeticiones. En el Exppens se evaluaron tres densidades de
siembra (i.e. 5, 10 y 14 pl.m™) con surcos distanciados a 0.70m y orientados en
direccion N-S. En el Exporintsurco se evaluaron dos orientaciones (i.e. N-S y E-O)
de surcos sembrados a 14 pl. m™. En los Exprenpi ¥ Exprenpz se utilizo un disefio
completo aleatorizado con dos factores: densidad (10 y 14 pl.m™ con surcos
distanciados a 0.70m y orientados en direccion N-S) e inclinacion (inclinacion natural
vs no inclinacion) con tres repeticiones por tratamiento. En el tratamiento de “no
inclinacion” las plantas se condujeron en espalderas para evitar que los tallos se inclinen
(Fig. 4.2 a y b). El tamafio de la parcelas en los cuatro experimentos fue de 21 m? (6
surcos de 6 m de largo). En estos cuatro experimentos se utilizé el hibrido Paraiso 20;
los cultivos fueron sobre sembrados y la densidad objetivo se logro mediante la
remocion de las plantas excedentes cuando estas tenian dos hojas verdaderas. Las fechas
de siembra fueron el 4 de noviembre, 10 de enero, el 20 de diciembre, 17 de noviembre,

para los EXpDENS: EXpORIENT.SURCO: EXPREND] y el EXPRENDZ respectivamente.
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Figura 4.2. Vista de cultivos de girasol con sus tallos naturalmente inclinados hacia los
entresurcos a), y con la inclinaciéon de los tallos inhibida por hilos que funcionan como
espaldera b), de cultivos de girasol sembrados a 14 pl m™. Las flechas en b) muestran la
ubicacion de los hilos que se colocaron a distintas distancias desde el suelo para conformar la
espaldera utilizada en los Exprenp1 ¥ EXprenp2.

Mediciones, observaciones y calculos
Fenologia

En los cuatro experimentos se determinaron los siguientes estadios fenoldgicos:
emergencia (E), el comienzo y la finalizacion de la diferenciacion de primordios florales
(estadios EF 1.3 y 8, respectivamente, segun Marc y Palmer, 1981) mediante el corte y
observaciéon con microscopio de 4 apices por repeticion cada 3 dias, la aparicion del
botdn floral [BF, se hace visible la inflorescencia rodeada de bracteas inmaduras, R;
segun la escala de Schneiter y Miller (1981)]. Ademas en los Exprenp1 Y EXprenp2 s€
evaluo la antesis media [AM, momento en el que el 50% de las plantas alcanzaron el
estadio Rss segun la escala de Schneiter y Miller (1981) y madurez fisioldgica (MF),
estimada como el momento en que los granos alcanzan un peso estable. Para determinar
MF se sigui6 la dindmica de peso seco del grano (Ploschuk y Hall, 1995) mediante
cosechas de cinco granos de la porcion intermedia del capitulo de tres plantas de cada
parcela elegidas al azar cada 3-4 dias. Los granos se secaron en estufa a 70°C durante 48
horas hasta constancia de peso seco. Una rutina del TBL curve (Jandel TBL curve,
1992) fue utilizada para ajustar una regresion bilinear con un punto de corte para la
relacion entre el peso individual del grano/tiempo para estimar la tasa y duracion del
periodo de llenado de grano (ver descripcion del procedimiento en “Mediciones y
Observaciones” del Capitulo 2, pagina 33).

Dinamica de inclinacion de tallos
Para caracterizar el efecto de densidad sobre la dinamica de inclinacion de tallos

(i.e. plantas inclinadas hacia el Oeste, el Este y no inclinadas) en el Exppgns se evalud
periddicamente el nimero de plantas inclinadas y su direccion de inclinacion (E-O)
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desde el dia 20 después de la emergencia del cultivo hasta BF, estadio en el cudl ceso el
proceso de inclinacion de los tallos, mientras que en el Exporient.surco s€ evaluo
unicamente en BF el numero de plantas inclinadas. En los tres experimentos el nimero
de plantas evaluadas por tratamiento y repeticion fue de 35. Se consider6d que una planta
estaba inclinada cuando su apice no era coincidente con el surco de implantacion. En lo
que sigue, se usa el término “contacto alterno” para referirse a dos plantas adyacentes en
el surco de siembra cuyos tallos estan inclinados en direccion opuesta, el término “fallo”
cuando los tallos de dos plantas adyacentes estaban inclinados hacia la misma direccion
y el término “no respondedor” para referirse a las plantas cuyos tallos no se inclinaron.

Biomasa a antesis

En los Exprenp: ¥ Exprenpz y al estadio de antesis media se cosecharon seis
plantas contiguas, en competencia perfecta, ubicadas en los surcos centrales de la
parcela y al menos medio metro de distancia de su borde de cada repeticion para
determinar la biomasa aérea a antesis por unidad de superficie. Las plantas se cortaron
a nivel de la superficie del suelo y se secaron hasta constancia de peso seco (aire
forzado a 70 °C durante 48 horas) para luego pesarlas. La biomasa aérea a antesis por
unidad de superficie (Ba, g m™) se calculé como el producto de la biomasa promedio a
antesis por planta y la densidad de plantas.

Rendimiento y componentes

En los Exprenpi ¥ Exprenpz v al estadio de antesis se cosecharon cuatro
capitulos de plantas en competencia perfecta por repeticion para determinar el numero
de flores por capitulo. Las flores se contaron en 1/8 de capitulo, los valores obtenidos se
multiplicaron por ocho para obtener el dato de numero de flores por planta. A MF y en
ambos experimentos se cosecharon seis capitulos, por repeticion, de plantas en
competencia perfecta, ubicadas en los surcos centrales de la parcela y al menos medio
metro de distancia de su borde o de cosechas previas en la misma parcela, para
determinar el rendimiento en aceite y sus componentes. Los capitulos se secaron en
estufa a 70 C durante 48 horas y previo a la trilla de los granos se cont6 el nimero de
granos llenos en 1/8 de seccion del capitulo, luego los valores obtenidos se los
multiplicd por ocho para obtener el dato de numero de granos llenos por planta. Luego,
se completd la trilla manual de cada capitulo para obtener el dato de rendimiento en
grano por planta. Se consider6 el peso de los granos llenos por capitulo como el
rendimiento en grano por planta. El peso del grano (Pg, mg grano™) se determiné en
submuestras de 50 granos de la muestra de rendimiento en grano de las plantas
cosechadas en cada repeticion. La concentracion de aceite (Cageite; %0) €n el grano se
determind por resonancia nuclear magnética (Oxford 4000, Oxford Analytical
Instruments, Abingdon, OX, UK) en submuestras de 10 g de la muestra de rendimiento
en grano. El rendimiento en aceite por planta se obtuvo a partir del producto entre el
rendimiento en grano y la concentracion de aceite en el grano. Luego, el rendimiento en
aceite (Rac, g m™), namero de flores (NFI, m™) y namero de granos llenos (NG, m™)
por unidad de superficie se calculdo como el producto del valor promedio por planta de
cada una de estas variables por la densidad.
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Andadlisis estadistico

Para evaluar si los patrones de inclinacion de tallos es producto del azar 6 de la
interaccion entre las plantas se utilizé una de las técnicas de re muestreo, las
permutaciones. Las permutaciones, al igual que las otras técnicas de re muestreo (i.e.
jacknife, validacion cruzada y boostrapping), permiten realizar una simulacion por
computadora 6 computo intensivo para responder a preguntas del andlisis de datos
(estimar los parametros de una distribucion de datos y realizar pruebas de significancia)
sin la necesidad de utilizar modelos teoricos desarrollados de forma analitica (Lossilla
Vidal et al., 1994). En las permutaciones la poblacién esta formada por un conjunto de
todas las permutaciones de una variable respecto de la otra y las muestras que se
obtienen es cada una de las posibles permutaciones. En estos procedimientos, la
aleatorizacion es utilizada para comprobar la hipotesis nula genérica de que una variable
no esta relacionada con otra. Por lo tanto, la permutacion de los datos conduce al
rechazo o no de la hipotesis nula de independencia entre las variables (Lossilla Vidal et
al., 1994). En el marco de esta base conceptual se calculd la frecuencia relativa de
contactos alternos a 10 y 14 pl.m™ observados en el Expdens (i.e. 98 contactos medidos
en 100 plantas) como el cociente entre el nimero de contactos alternos y el nimero de
contactos totales. Para estimar la frecuencia relativa de contactos alternos, asumiendo
que el proceso es aleatorio, se permutaron al azar las plantas (n=100) etiquetadas de
acuerdo a la direccién de inclinacion de los tallos observada en los Exppgns (i.e. planta
no inclinada, inclinada hacia el Oeste y hacia el Este), este procedimiento se repitid
5000 veces para cada tratamiento de densidad. Una vez que se completod cada una de las
permutaciones el programa contabilizé el nimero de contactos alternos y calculd su
frecuencia relativa. Luego, con la frecuencia relativa de las 5000 permutaciones el
modelo construyé una distribucion simulada del nimero de contactos alternos, y las
sintetiz6 a través de su media y desvio estandar. Finalmente, y para poner a prueba la
hipdtesis nula de que el nimero de contactos alternos observada en los Expdens es
producto del azar se calcul6 el valor p como la frecuencia relativa de numero de
contactos alternos simulados, esperables por azar, que superaba el nimero de contactos
alternos observados.

Para identificar los efectos de la densidad y de la inclinacion de tallos sobre el
rendimiento y la biomasa a antesis por unidad de superficie se utiliz6 un modelo linear
mixto REML (residual maximum likehood) mediante el uso de Infostat (Di Rienzo et
al., 2013). Este tipo de aproximacion permite trabajar con datos desbalanceados (i.e. en
el Exprenns los tratamientos de 14 pl.m'2 tutorados y no tutorados se perdieron por una
tormenta). Los efectos fijos fueron la densidad, la inclinacion de tallos y su interaccion.
La combinacién de cada densidad x afio (i.e. ambiente) se lo consideré como efecto
aleatorio. La comparacion entre las medias de las variables evaluadas como efectos fijos
fue realizada usando el test de Fisher.

Dinamica de inclinacion de tallos con mayor grado de detalle

Para documentar a intervalos cortos (10 minutos) el detalle temporal del proceso
de inclinacion de tallos se armé y puso a punto un sistema de fotografia a intervalos de
tiempos cortos y fijos (time-lapse photography). Durante la campafia 2005 (Exprive
LaPSE) S€ sembrd un surco de 2 m de longitud a alta densidad poblacional (20 pl.m'z) con
una orientacion E-O. Cuatro camaras (web-cam) se colocaron a lo largo del surco de
siembra, fijadas a una estructura que las mantenia a una altura de 1m por arriba el surco.



81

Cada camara enfocaba a 6 plantas desde arriba (vista en planta) a lo largo del surco de
observacion. El registro de imagenes comenzo6 inmediatamente después de la
emergencia de las plantas y continuo hasta que el patrén de inclinacion ordenada se
estabilizo. Para cuantificar la evolucion de la inclinacion de tallos y la dindmica del
sombreo de cada planta por sus vecinas, se analizaron las fotos registradas a las 9, 11,13
,15y 18 horas de cada dia, a partir del dia octavo después de la emergencia (momento
en el que comenzo a observarse el sombreo mutuo entre plantas y la preferencia de
orientacion hacia el entresurco de los apices se hizo evidente), continuando durante los
quince dias siguientes. El tamafo de la fotos fue de 8.4 X 11.4 cm, (escala 1:4). La
evolucioén de la inclinacion de tallos se siguid a través del cambio de la posicion del
apice y se calculo por diferencia de posicion del apice entre fotos sucesivas. El grado de
sombreo de cada planta se estimo como la proporcidn de area foliar de la misma
sombreada por las hojas de las plantas vecinas en cada observacion. Estas estimaciones
se realizaron a las 9, 11,13 ,15 y 18 horas, luego se utilizaron estos valores para calcular
la integral diaria de sombreo por planta. La integral diaria de sombreo se evalué durante
280 horas a partir del inicio de las mediciones (i.e. cuando las plantas presentaban
cuatro hojas verdaderas aparecidas). Este intervalo fue menor que el correspondiente al
registro del movimiento de dpice, ya que a partir de las 280 horas la estimacion del area
de sombreo se hizo muy dificultosa e imprecisa.

Para caracterizar el ambiente luminoso de las plantas en este experimento en
términos de la relacion R/RL incidente sobre las mismas, se realizaron mediciones sobre
10 plantas con un sensor Skye SKR 100/SKR110 (Skye Instruments, Landrindod Wells,
Powys, U.K.). Las mediciones se realizaron al mediodia sobre plantas que estaban
inclinadas hacia ambos lados del entresurco. El sensor se posicionod verticalmente sobre
el surco, a la altura del 4pice de las plantas inclinadas, mirando hacia el N o hacia el S.

Las sefiales luminicas y el control del proceso de inclinacion de tallos

Para identificar cual 6 cuales son las sefiales luminicas que disparaban la
inclinacion de los tallos se realiz6 un experimento (Expsgxar) en la campafia 2004. Para
ello se sembro un cultivo de girasol a baja densidad (5 pl.m™) con el objetivo de
minimizar la influencia de las plantas vecinas sobre el ambiente luminico del apice y las
hojas de las plantas a tratar. El ambiente luminico de las hojas mas cercanas al apice de
la planta se modifico mediante la utilizacion de filtros horizontales colocados a
aproximadamente 4 cm por arriba del haz de las hojas superiores de la planta (ver fotos
en la Fig. 4.7). Esto filtros absorbian o reflejaban la luz solar en distintas longitudes de
onda, definiendo tres tratamientos: a) alto R/RL 6 control (filtro espectralmente neutro);
b) bajo R/RL; y c) bloqueo del azul. Los filtros se colocaron desde los 11 dde (i.e. el
primer par de hojas expandidas) hasta los 19 dde. Se evalu6 el nimero de plantas
inclinadas por tratamiento (n=10) y se midi6 el angulo de inclinacion de los tallos con
respecto a su posicion original (vertical).

Células automatas

Para evaluar si la inclinacion alterna de tallos es producto de un proceso de
autoorganizacion entre las plantas del stand del cultivo se realiz6 una simulacion de la
evolucién de este proceso mediante el uso de sistemas informaticos. Estos sistemas
simulan las conexiones e interacciones entre individuos del conjunto para luego
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observar la dindmica emergente y contrastarla con la observada a campo (Moriello,
2001). Las simulaciones estan regidas por reglas simples locales, independientemente
de cuéles fueron los mecanismos que explican la emergencia de estos patrones, y se
ejecutan usando células automatas (i.e. Juego de la vida de Conway, Gardner, M, 1970).
Las reglas que se utilizaron para evaluar si la inclinacién de tallos es un sistema
autoorganizado fueron: a) En el tiempo t=0, todas las plantas estan verticales (estado 0)
y la poblacion alcanzo algun estado critico; b) En el tiempo t=1, una proporcién p de
tallos de plantas se separaron de la vertical, y se inclinaron aleatoriamente a la derecha
(estado 1) 6 a la izquierda (estado -1) (el proceso de inclinacion es irreversible, i.e. las
plantas pueden cambiar de 0 a -1 6 1, pero las plantas permanecen en 1 o -1 una vez
alcanzados esos estados); y ¢) A t> 2, las plantas cambian de estado dependiendo del
estado de sus dos vecinas. Las reglas para este tltino cambio son: i) un planta cambia a -
1 siuno de sus vecinos es cero y el otro 1, o0 ambos vecinos son 1; (ii) una planta cambia
a 1 si uno de los vecinos es cero y el otro es -1 0 ambos vecinos son -1; (iii) una planta
cambia al azar si un vecino es -1 y el otro es 1.
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4.3. RESULTADOS

Descripcion del patron de inclinacion de tallos: su asociacion con la densidad de
siembra y la orientacion de surcos

La inclinacion de tallos (ie. formacion de un angulo agudo, de proporciones
variables, entre el tallo y una linea vertical imaginaria perpendicular al centro del surco)
se hizo evidente a densidades superiores a las que se utilizan en lotes de produccion de
girasol (>5 pl.m™) (Fig. 4.3a). La proporcién de tallos inclinados fue mayor a medida
que aumento la densidad de forma tal que, a 14 pl.m™ vy a los 44 dias de la emergencia
del cultivo, el 90% de los tallos estaban inclinados siguiendo un patréon
predominantemente alterno (i.e los tallos de plantas adyacentes se inclinaban en
direcciones opuestas) a lo largo del surco de siembra (Fig. 4.1b).
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Figura 4.3: Proporcion de plantas no inclinadas e inclinadas hacia ambos lados del entresurco
(i.e. E y O) en funcion de la densidad poblacional del cultivo a), y dindmica de la inclinacion de
tallos entre el dia 27 después de la emergencia del cultivo hasta boton floral (a los 49 dias de la
emergencia) en cultivos sembrados a 14 pl m™ b). Datos del Exppeys. En la Figuras a y b) las
barras representan la proporcion de plantas no inclinadas (blancas), inclinadas hacia el oeste
(puntos negros gruesos) e inclinadas hacia el este (puntos negros finos). En la Fig. 4.3a los
valores graficados corresponden al estadio de boton floral. La linea negra paralela al eje de las
X en la Figura b) representa el periodo durante el cual se produjo la diferenciacion de
primordios florales. Las lineas verticales asociadas a los limites de las secciones de las barras
representan =+ un error estdndar (n=35 plantas).
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La inclinacion de tallos en los cultivos sembrados a 14 pl.m™ comenz6 a los 15-
20 dias después de la emergencia del cultivo, antes de que se inicie la diferenciacion de
flores (i.e. 30-40 dias después de la emergencia) (Fig. 4.3b). Al principio, la proporcion
de tallos inclinados hacia el Oeste fue més alta que hacia el Este. Luego la proporcion
de tallos inclinados hacia el Este aument6 de forma tal que la proporcion de tallos
inclinados hacia ambos lados fue similar. Al comenzar la etapa de diferenciacion floral
(31 dias después de la emergencia del cultivo) alrededor del 40% de los tallos ya se
habian inclinado. Los tallos continuaron inclindndose hasta unos dias después de
finalizada esta etapa. La dinamica de inclinacion de tallos a 10 pl.m™ (datos no
mostrados) fue similar a la descripta para 14 pl.m™ salvo que en este caso la proporcién
final de tallos inclinados fue menor (Fig. 4.3a). A 14 pl.m™ (n=100 plantas) el patron
fue predominantemente alterno (64+2.5%) con una baja proporcion de contactos entre
plantas inclinadas hacia el mismo lado (13+£2.0%) y de contactos entre plantas no
inclinadas e inclinadas (23 £2.4%) sobre 100 plantas evaluadas, mientras que a 10 pl.m’
% (n=100 plantas) la proporcién de contactos entre plantas no inclinadas y entre no
inclinadas e inclinadas (60+6%) fue mayor que la proporcion de plantas inclinadas en
forma alterna (40+6%).

La orientacion de los surcos no altero la tendencia de los tallos a asumir una
disposicion alterna. En el Exporient.surco, ¥ @ una densidad de 14 pl.m’z, la proporcion
de tallos inclinados fue 63+ 1.5% y 59+7.3 % en las parcelas sembradas con sus surcos
orientados en direccion E-O y N-S, respectivamente (nivel de probabilidad de la
diferencia entre orientaciones: p> 0.30). El contraste entre la frecuencia relativa de
contactos alternos registrados en cultivos sembrados a 10 y 14 pl.m™ y la frecuencia
relativa de contactos alternos simulados utilizando permutaciones demostrd, en las dos
densidades ensayadas, que la inclinacion alterna no se puede explicar por un proceso al
azar (p<0.0001, Fig. 4.4).

0.64

0.4+

Frecuencia relativa
de contactos alternos

0.0

10 pl m? 14 plm'2

Figura 4.4: Frecuencia relativa del numero de contactos alternos medidos (barras blancas) de
cultivos de girasol sembrados a 10 y 14 pl m™ del Exppens y los estimados mediante el uso de
permutaciones asumiendo aleatoridad del proceso (barras punteadas). Los valores de p
asociados a cada par de barras indican la probabilidad de que valores observados y simulados
sean estadisticamente indistinguibles.
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Dinamica del proceso de inclinacion alterna de tallos con mayor grado de detalle

En los experimentos Exprive Lapse (i.€. en 23 conjuntos de datos de 18 plantas) y
Expdens (i.e. en cinco conjuntos de datos de 100 plantas para cada una de las
densidades (10 y 14 pl.m™) se sigui6 el patron espacial y temporal de inclinacién de
tallos (Fig. 4.5). Para ilustrar los patrones observados se utilizo, de este importante
conjunto de datos, la informacion proveniente del Exprive Lapse, porque la técnica
utilizada en este experimento posibilitd analizar con mayor nivel de detalle (intervalos
sub-diurnos) el comportamiento de plantas de diverso patron de respuesta. No obstante,
es importante notar que los patrones observados en los experimentos Expdens, a ambas
densidades de siembra y a intervalos diarios fueron totalmente coherentes con los
registrados en el Exprive Lapse cuando se fijaba la ventana de observacion en periodos
de 24 horas (datos no mostrados).

tiempo 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23dde.
plantal 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
planta 2 0 0 0 0 0 0 N N N N N N N N N N
planta 3 0 0 0 0 0 0 0 S S S S S S S S S
planta4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
planta5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 N N N N N N
planta 6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 S S S S S
planta7 0 0 0 0 0 0 0 0 S S S S S S S S
planta8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
planta 9 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 S S S S S
plantal0 0 0 0 0 0 0 N N N N N N N N N N
plantall 0 0 0 0 0 0 0 0 0 S S S S S S S
plntal2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
plantal3 0 0 0 0 0 0 N N N N N N N N N N
plantal4 0 0 0 0 0 0 0 S S S S S S S S S
plantal5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 N N
plantal6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 S S S S S S S
plantal? 0 0 0 0 0 0 N N N N N N N N N N
plntal8 0 0 0 0 S S S S S S S S S S S S

Figura 4.5. Dinamica temporo-espacial de la inclinacion de tallos en un cultivo de girasol
sembrado a 20 pl m™ en surcos orientados E-O desde el dia ocho hasta el dia 23 después de la
emergencia del cultivo del Exprive Lapse. Las letras indican el sentido de la orientaciéon de los
tallos, N (norte), S (sur) y 0 (sin inclinacion). Las areas de convergencia sincronica (i.e. la
direccion de inclinacion de las dos plantas vecinas, a la planta ubicada en el centro de la
convergencia, es la misma) y asincronia (i.e. la direccion de las dos plantas vecinas, a la planta
ubicada en el centro de la convergencia, es opuesta) de la ola de inclinacion se resaltan en color
naranja y verde respectivamente.
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En el Exprive Lapse 1a inclinacidn de tallos se inicio a partir de los 14 dias
posteriores a la emergencia de las plantas, en varios sectores del surco -centros de
orden- y en forma independiente (ver el dia 14, Fig. 4.5). A partir de cada uno de los
centros de orden la inclinacion se propagd, con cierto retraso, hacia las plantas
adyacentes. A medida que avanzo6 el proceso de inclinacion de tallos se detectaron areas
de convergencia entre las olas de inclinacion. En estas areas se detectaron plantas
adyacentes inclinadas hacia el mismo entresurco -fallos-. La ausencia 6 presencia de
fallos en las areas de convergencia fue el resultado de la sincronia (ver area coloreada de
naranja, Fig. 4.5) o asincronia (ver area coloreada de verde, Fig. 4.5) de las diferentes
olas de inclinacion. Si la direccion de inclinacion de las dos plantas vecinas a la planta
ubicada en el centro de la zona de convergencia era la misma, la planta central se inclind
en direccion opuesta a las otras dos. Por el contrario, si la direccion de inclinacion de
esas dos plantas era opuesta se generd un fallo en el patron alterno de inclinacion.

La dindmica de la posicion del apice y de la integral de sombreo diaria desde el
dia 18 hasta el dia 32 dde (i.e. 0 y 336 horas respectivamente en la Fig. 4.6), calculadas
a partir del analisis de los registros fotograficos de las 18 plantas evaluadas en el
Exprive Lapse, demostrd que existe una asociacion entre el sombreo de las plantas
objetivo por las hojas de las plantas adyacentes y el comienzo y la progresion de la ola
de inclinacion. Para ilustrar estos resultados se utilizé un subconjunto de plantas (i.e.
plantas 10, 11, 13 y 14, Fig. 4.6) de este experimento, pero es importante notar que los
patrones de comportamiento ilustrados se repitieron para el conjunto total de plantas
evaluado con los registros fotograficos (ver Figs. A3.1 a A3.3, Anexo 3). Los primeros
tallos en inclinarse [respondedores tempranos, (e.g. planta 10 y 13, Fig. 4.6)]
correspondieron a las plantas que fueron sombreadas mas tempranamente por las hojas
de una 6 ambas plantas contiguas -sombreo bilateral- a la planta objetivo. En
contraposicion, los tallos de las plantas que fueron sombreadas mas tardiamente
[respondedores tardios, (e.g. planta 11 y 12, Fig. 4.6)] se inclinaron mas tardiamente y
las que no fueron sombreadas [no respondedor (e.g. planta 15, Fig. 4.6)] no se
inclinaron. Los tallos de las plantas que fueron sombreadas por las hojas de las plantas
vecinas se desplazaron en un sentido que les permitio reducir el sombreo (plantas 10,
11, 13 y 14 Fig. 4.6). Los tallos que mas se inclinaron (ver distancia del &pice a la linea
punteada en la Fig. 4.6) fueron los que presentaron una mayor integral de sombreo
durante el periodo de observacion. No se detectaron cambios en la direccion de
crecimiento de los apices una vez que estos definieron su orientacion. Este mismo
comportamiento se repitio para el conjunto total de plantas evaluado con los registros
fotograficos (n=18, ver registro completo en Figs. A3.1 al A3.3, Anexo 3). Un aspecto
llamativo del comportamiento de las plantas fue la nutacion del apice, notese que la
amplitud de dicha oscilacion tendié a aumentar una vez que el sombreo se establecid
(Fig. 4.6 por ejemplo planta 11 y 12 a partir de las 204 y 288 horas respectivamente).
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Figura 4.6 Detalle temporal de la dindmica de la posicion del apice (circulo vacio) y de la
integral de sombreo diaria (tridangulo cerrado) de las plantas 10, 11,12, 13, 14 y 15 desde el dia
18 dde (i.e. cuatro hojas verdaderas aparecidas, hora cero en los graficos) hasta el dia 32 dde
(i.e.336 horas en los graficos) de plantas cultivadas a 20 pl m™ en el ExpTIME LAPSE (=18).
Estas plantas son ejemplos ilustrativos de plantas respondedores tempranos (plantas 10 y 13),
respondedores tardios (plantas 11 y 12) o no respondedores (planta 15). La linea punteada
horizontal indica el surco de siembra. Los valores negativos y positivos indican la distancia a la
linea del surco del apice hacia el N (valores positivos) o hacia el S (valores negativos) en cinco
momentos del dia, y la integral de sombreo diario (como proporcion de area foliar total de la
planta objetivo) por las plantas vecinas.Las flechas sobre el eje x indican el momento a partir
del cual se consider6 que la planta se habia inclinado (distancia promedio del apice al surco de
un dia > 2cm). La duracion del registro de sombreo fue menor al del movimiento de apice ya

que la estimacion del area de sombreo se hizo muy dificultosa e imprecisa después de las 280
horas.
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Controles del proceso de inclinacion de tallos

La manipulacion de la calidad de la radiacion incidente sobre las hojas
superiores de plantas sembradas a una densidad de 5 pl.m™ (es decir, una densidad que
no evoca la respuesta de inclinacion alterna de tallos) confirm¢ la efectividad de la senal
R/RL en gatillar la inclinacion de tallos (Fig. 4.7). La débil respuesta a la luz azul (Fig.
4.7) de este proceso sugiere que los fitocromos, mas que los criptocromos, son los
fotorreceptores involucrados en este tipo de respuesta.

©)
T

Angulo deinclinacion
8
[1

82%
101 | (a 18% 0%
(b) (c)
0O sl —

Bajo R/RL  Bajo Azul Control

Figura 4.7 Efecto sobre angulo de inclinacion de tallos de girasol de filtros que impusieron baja
relacion de radiacion R/RL (cuantificar), baja radiacion azul (cuantificar) o radiacion sin
alteracion de su composicion espectral sobre hojas superiores de plantas objetivo sembradas a
5.1 plm? en el Expsexar. Los valores porcentuales que se indican en cada columna
corresponden a la proporcion de plantas inclinadas (n=10) en cada tratamiento. Las lineas
verticales sobre las barras indican + un error estandar, n=10. Letras diferentes indican
diferencias significativas (p<0.001) entre los tratamientos de calidad de luz.
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Figura 4.8 La inclinacion de una planta genera la sefial inductora de inclinacion de la planta
contigua de cultivos de girasol sembrados a 20 pl m™ del Exprive Lapse. Cuando una planta se
inclina hacia el S (barras blancas) genera una alta relacion R/RL hacia el N y una baja relacion
R/RL hacia el S.Cuando una planta se inclina hacia el N (barras grises) genera una alta relacion
R/RL hacia el S y una baja relacion R/RL hacia el N. El sensor fue posicionado verticalmente
sobre el surco, a la altura del 4pice de las plantas, mirando hacia en N o hacia el S, segun se
indica. Las lineas verticales sobre las barras indican + un error estindar (n=10). Las lineas
verticales sobre las barras indican + un error estdndar (n=10). Letras diferentes indican
diferencias significativas (p<<0.01) entre los flujos radiacion.

A pesar de la precision en el establecimiento del cultivo se generan pequefias
diferencias en el tamano de algunas plantas. El proceso de inclinacion se inici6é cuando
las hojas de una planta de altura ligeramente mayor sombrea a las hojas de la planta
vecina. Este sombreo asimétrico (dado que es poco probable que sea exactamente igual
del lado N que del lado S) genero sobre la planta vecina la sefial inductora de
inclinacion hacia el entresurco, es decir hacia una alta relacion R/RL. Con frecuencia, la
planta que iniciaba el proceso se inclinaba hacia el N (es decir, hacia donde la
irradiancia es mayor) (Fig. 4.5).

Una vez que la planta sombrea a su vecina produce la inclinacion de su tallo, la
sefal se empieza a propagar en la hilera. En efecto, si la primera vecina se inclina hacia
el S genera una alta relacion R/RL hacia el N y una baja relaciéon R/RL hacia el S (Fig.
4.8). Como consecuencia, la segunda vecina se inclina hacia el N. Cuando la segunda
vecina se inclina hacia el N, genera una alta relacion R/RL hacia el S y una baja relacion
R/RL hacia el N(Fig. 4.8). Esto da la sefial para la inclinacion de la tercera vecina hacia
el S, y asi sucesivamente.
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Efecto de la inclinacion de tallos sobre el rendimiento y sus componentes

Condiciones de crecimiento

La Tabla 4.1 sintetiza el patron estacional que mostraron las variables
ambientales en los Exprenpi ¥ Exprenpz. Hubo variaciones en precipitaciones entre los
dos afos (datos no mostrados), pero sus eventuales efectos fueron obviados por el riego
por goteo en ambos experimentos. Los cultivos de los dos experimentos estuvieron
expuestos durante el periodo de S-A y durante A-MF a un régimen térmico similar. Sin
embargo, no sucedié lo mismo para el periodo de antesis. La temperatura minima (+
10%) y en particular la temperatura maxima (+ 16%) fueron mas altas en el Exprenpi
que en el Exprenpo. La radiacion incidente para el periodo de antesis fue
sustancialmente inferior (- 37%) en el Exprpnp2 comparado con el Exprenpi, mientras
que durante el periodo de llenado de grano la radiacion incidente fue superior en un
25% en el Exprenpi. La duracidn del periodo vegetativo (emergencia-primer antesis)
fue menor en el Exprenpz (57dias) que en el Exprenpi (54 dias). La duracion del
periodo de llenado de grano fue similar en los dos Exps (= 30-35 dias).

Tabla 4.1: Datos meteorologicos promedio para las diferentes fases de desarrollo de los
Exprenp1 Y Exprenpe. La fase de desarrollo de antesis (A) representa un intervalo de 15 dias
centrado alrededor de R5.5 (segun la escala de Schneiter y Miller, 1981). Valores medias diarias
para fotoperiodo (Fotop.), temperatura minima (Tmin.), temperatura maxima (Tmax.) y
radiacion incidente (R.).

Fases de
desarrollo
del cultivo  (horas) (°C) (°C) (Mjm?)

Fotop Tmin Tmax Rad

EXpRENDl (2004/05) S-A 15.2 20.6 304 20.9
Fecha de siembra
(20 de diciembre )

A 15.1 23.0 32.1 17.1

A-MF 14.49  20.0 28.9 17.2

EXprenpz (2005/06) S-A 15.6 20.0 29.8 22.7
Fecha de siembra
( 17 de noviembre )

A 15.1 21.0 27.4 11.0

A-MF 14.9 20.7 31.0 23.0
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Biomasa a antesis y rendimiento y sus componentes

La inclinacion de tallos tuvo efectos significativos (p<0.05) sobre el rendimiento
en aceite por unidad de superficie y el nimero de granos llenos y el peso unitario de los
granos, mientras que la interaccion densidad por inclinacién no fue significativa (Tabla
4.2). La inclinacion de tallos aument6 en forma significativa el rendimiento en aceite
por unidad de superficie respecto de los cultivos tutorados. La inclinacion de tallos
afectd en forma significativa el nimero de granos llenos y el peso promedio del grano
(Tabla 4.3). A pesar de que las densidades utilizadas en esto experimentos fueron altas
y en la zona de respuesta del rendimiento a la densidad declinante (ver Fig. 2. 7a) y que
en el Exprenp2 se perdieron las parcelas de alta densidad antes de cosecha (lo que redujo
el poder de discriminacion del test estadistico utilizado) es importante notar que la
significancia de los efectos de densidad sobre el rendimiento en aceite y nlimero de
granos llenos fueron significativos a un nivel de p < 0.06 (Tabla 4.2) y que la densidad
explicd una mayor proporcion de la varianza no-error para rendimiento en aceite,
numero de flores y peso del grano que el factor inclinacion.

Tabla 4.2. Tabla resumen de los resultados de analisis REML para los dos Expgrenp. Los factores
fijos fueron densidad, inclinacioén v. tutorado y la interaccioén densidad x inclinacidn de tallos y el
aleatorio, afo. Los valores en las celdas son valores F, niveles de significancia y (entre
paréntesis) el % de la varianza no-error explicado por cada factor fijo o por la interaccion entre
factores fijos. Ba, biomasa a antesis; Rac, rendimiento en aceite; NFI, nimero de flores; NG,
numero de granos llenos; Pg, peso de grano; C,.i, concentracion de aceite.

Factores =
fijos
Ba Rac NF] NG Pgrano Caceite
Densidad 0.43 NS 273.72 260NS  1.77NS[1] 19.87NS  0.146 NS
(27) NS[1] (52) (16) (67) (1)
(90)
Inclinacion 0.18 NS 28.25% %% 1.59 NS 5.04 * 8.41%* 0.05 NS
(11.2) 9) (32) (45) (28) ©
Dens x Incl. 1,00 NS 0.40 NS 0.83 NS 3.43 NS 0.92NS  0.43 NS
(62) (1) (16.5) (30.5) 5) (80)

p<0.05 (¥), p<0.01(**),p<0.001(***). [1]) significativo a un p<0.06
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Tabla 4.3. Media + el error estandar de los factores fijos (densidad e inclinacion) del analisis
REML para los dos Exprenp. para la biomasa a antesis (Ba); rendimiento en aceite (Rac.),
numero de flores (NFI); nimero de granos llenos (NG) y peso de grano (Pg) y concentracion de
aceite (Cyeeite). Medias seguidas por letras diferentes dentro de cada seccion de “Densidad” y
“Inclinacion” indican diferencias significativas (p<0.05) entre los elementos de la seccion.

Tratamientos Ba. Rac. NFll NG Pg Caceite
Densidad
10 plm'2 797,7+£376,42 129,8+6,10 11844+1545 9473+1629 26,7£1,26  51,4+0,27
(a) (@ (@) (a) (@ (@)
14 plm'2 1194,9+£537,09 227,8+7,61 16151+2176 13244+2322  33,6+1,78 51,3+0,37
(a) (b) (@) (a) (@ (@)
Inclinacion

Inclinacion 1019,1+£327,96  200,6+2,94  13609+1346  11860+1436  32,9+1,54 51,4+0,17

natural (a) (a) (a) (a) (a) (a)
No inclinadas 973,5+333,54  156,9+8,70  14385+1391 108561435 27.4+1,54 51,3+0,43
(a) (b) (a) (b) (b) (a)

Células automatas

En la Fig. 4.9 a y b se ilustran los resultados de una simulacion de la propagacion de
inclinacion de tallos modelados utilizando reglas simples (ver Materiales y Métodos), con dos
proporciones (pr) de plantas inclinadas al inicio de la simulacion (en t=1 los pr se fijaron en
0.05y 0.1). La eleccion de estos valores iniciales de pr busca reflejar que el inicio [i.e. 14y 15-
20 dias después de la emergencia del cultivo a 20 (Exprive rapsg) v 14 plrn'2 (Exppens)
respectivamente] y la intensidad (ver Fig. 4.3a) con la se produce el proceso de inclinacién con
la densidad de siembra (es decir, pr = (.05 seria lo esperable a una menor densidad, y pr 0.1
seria lo esperable a mayor densidad). Los resultados de las simulaciones reprodujeron, en forma
cualitativa, el patron de propagacion observado en los estudios experimentales. La inclinacion
se propagd a partir de los centros de orden (primeras plantas en inclinarse) siguiendo un patrén
de inclinacion de tallos alterno, todas las plantas se inclinaron en un menor tiempo a la densidad
mas alta (pr=0.1) comparada con la densidad mas baja (p r=0.05), y el ejercicio simul6 también
la aparicion de fallos a la densidad mas alta (es decir, pr=0.1) (Fig. 4.9).
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Pr=0,05 Pr=0,1

tiempo 0123 456 7 8 91011 1213 tiempo 0 1 2 3 4

planta 1 o0o0oo00O0O1711 111111 planta 1 0O 0 0 O 1 1
planta 2 ocoooo0-1-1-11-1-1-1-1-1-1 planta 2 o o o0 o -1 414 -1 -1 41
planta3 0001 1111111111 planta 3 o o0 o 1 1 1 1 1 1
planta4 coo0o1-1-1-1-11-1-1-1-1-1-1 planta 4 o o0 -1 -1 -1 414 -1 -1 41
planta5 0111111111111 1 planta 5 o 1 1 1 1 1 1 1 1
planta6 coo0o1-1-1-1-11-1-1-1-1-11-1 planta 6 o o0 -1 -1 -1 414 -1 -1 41
planta 7 0001 1111111111 planta 7 o o0 -1 -1 -1 414 -1 -1 41
planta 8 oooo0-1-1-11-1-1-1-1-1-1 planta 8 o 1 1 1 1 1 1 1 1
planta9 0o0o0o0O0O0O0I1I 11 111111 planta 9 o o0 1 -1 -1 1 -1 -1 41
planta 10 oooo0oo0O0-1-1-1-1-1-1-1-1 planta 10 o o0 o0 1 1 1 1 1 1
planta 11 000O0OOOI11I 111 11 1 planta 11 o o o o -1 414 -1 -1 41
pental2 0 0 0 0 0 0 0 O -1 -1 -1 1 1 -1 planta 12 0 0 0 O 1 1 1 1
planta 13 000O0OOOOOOTIL1 11 1 planta 13 o o0 0o o o0 41 -1 -1 41
planta 14 000O0OOOOOOO-T1T-1-1-1 planta 14 o o o0 o -1 41 -1 -1 41
peantals 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 planta 15 000 1 1 1 1 1 1
planta 16 00O0OOOOOOOOTG O--1-1 planta 16 o o0 -1 -1 -1 414 -1 -1 41
planta 17 00O0OO0OOOOOOOOODQ O 1 planta 17 o 1 1 1 1 1 1 1 1
planta 18 000OOOOOOOOT© O--1-1 planta 18 o o0 1 -1 -1 1 -1 -1 41
planta 19 00O0O0OOOOOOOOTI1IT1T 1 planta 19 o o0 o0 1 1 1 1 1 1
penta20 0 0 0 0 0 0 0 0 O 0 -1 1 1 -1 planta 20 0o 0 0 0 -1 414 -1 -1 41
planta21 000O0OOOOOOTI1I1 111 planta 21 o 0 o o o0 1 1 1 1
planta 22 0o0oo00O0OO0OOO-1-1-1-1-1-1 planta 22 0O 0 O O O 101 41
pentaz3 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 planta 23 0 0 0 0 O 1 1
planta 24 ocooooo0060-141-1-1-1-1-41-1 planta 24 0O 0 0 0O O o0 1

planta 25 o0o0oo00O0O1711 111111 planta 25 o o0 0o o o 41 -1 -1 41
planta 26 ocoooo0-1-1-11-1-1-1-21-1-1 planta 26 o o0 0 o 1 1 1 1 1
planta 27 0001 1111111111 planta 27 o o o0 -1 -1 1 -1 -1 41
planta 28 coo01-1-1-1-11-1-1-1-1-1-1 planta 28 o o0 1 1 1 1 1 1 1
planta 29 0111111111111 1 planta 29 o1 1 -1 -1 414 -1 -1 41
planta 30 coo01-1-1-1-141-1-1-1-1-41-1 planta 30 o o 1 1 1 1 1 1 1
planta 31 o0o0o01 1111111111 planta 31 o o o0 -1 -1 4 -1 -1 41
planta 32 coooo0-1-1-11-1-1-1-21-1-1 planta 32 o o0 0 o 1 1 1 1 1
planta 33 0o0o0o0O0O0I1I 11 111111 planta 33 0O 0 0O O 1 -1 -1 1
planta 34 oooo0oo0O0-11-1-1-1-1-1-1 planta 34 o 0 0 o o 1 1 1 1
planta 35 000O0OOOI1I 1111 1 1 planta 35 o o o0 o -1 414 -1 -1 41

Figura 4.9 Dinamica espacio — temporal de la inclinacion tallos simulada con el modelo de
células automatas del Juego de la Vida (GOL) de Conway (1970) con distintas proporciones
inicial de plantas inclinadas (pr=0.05 y 0.1). La distinta proporcion inicial de plantas inclinadas
buscan ilustrar las consecuencias de dos densidades sobre el inicio de este fendmeno [pr=0.05
(menor densidad) y 0.1 (mayor densidad) a) y b) respectivamente]. Al tiempo t=0 los tallos de
todas las plantas estan verticales (estado 0, simbolos negros) y la poblacion alcanza un estado
critico. En el tiempo t=1, una proporcion de pr plantas en la poblacion se desplaza de la vertical;
estas plantas se inclinan al azar hacia la derecha (estado 1, azul) o a la izquierda (estado -1,
rojo). Al t > 2, las plantas cambian de estado dependiendo del estado de sus dos vecinas. Las
reglas para este cambio son: 1) un planta cambia a -1 si uno de sus vecinos es cero y el otro 1, o
ambos vecinos son 1; (ii) una planta cambia a 1 si uno de los vecinos es cero y el otro es -1 o
ambos vecinos son -1; (iii) una planta cambia a 1 si un vecino es 0 y si el otro es -1 o ambos
vecinos son -1; (iii) una planta cambia al azar si un vecino es -1 y el otro es 1. Los puntos de
inconsistencia (1,1,-1 o -1,-1,1) se indican en verde.
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4.4. DISCUSION

Las descripciones y cuantificaciones detalladas de la dindmica (inicio y
propagacion) del proceso de inclinacion de tallos en cultivos densos de girasol
sembrados en surcos, y la identificacion de la naturaleza de la sefial que gatilla el
mismo, conforman la caracterizacién de un proceso hasta ahora no descripto en la
bibliografia. Los resultados demuestran que el aumento de la densidad por encima de
los 5.1 plL.m™(Fig. 4.3. a), produce un aumento gradual de la proporcion de tallos que
modificaron su direccion de crecimiento de erectos a inclinados, generando un patron de
ordenamiento de los tallos facilmente reconocible en stands de densidades mayor 6
igual 10 pl.m™ una vez que el cultivo llego al estadio de boton floral (Fig. 4.3a). Ese
patron de ordenamiento posicional de los tallos fue predominantemente alterno con una
baja proporcion de plantas no inclinadas y de fallos (i.e dos plantas adyacentes
inclinadas hacia el mismo entresurco) (Figs.4.1 y 4.4).

Los resultados también demuestran que la inclinacion alterna de tallos es
consecuencia de la interaccion temprana entre las plantas en el surco de siembra y que el
proceso se va acentuando con el tiempo (Fig. 4.3b). Ademas, el contraste entre las
frecuencias relativas de contactos alternos observados y simulados utilizando
permutaciones revel6 que el proceso no fue producto del azar (Fig. 4.4.). El estudio de
la dindmica de inclinacién de los tallos (i.e. experimentos de time-lapse, Fig. 4.5y 4.6)
y el estudio de las sefiales luminicas en planta (Fig. 4.8) permitieron la identificacion de
las sefiales involucradas en la interaccion entre las plantas en el stand del cultivo. El
sombreo mutuo entre plantas adyacentes en el surco de siembra y el escalonamiento
temporal de dicho sombreo a lo largo del periodo (desde las primeras etapas de
desarrollo del cultivo hasta boton floral, Fig. 4.3.b) de inclinacién de tallos produjo el
inicio y la propagacion del proceso de inclinacion de tallos. La proximidad entre las
plantas en sitios particulares (centros de orden) del surco de siembra determiné que el
sombreo temprano de las hojas superiores de una planta por las hojas de sus vecinas,
fuese la condicion necesaria y suficiente para que la sefial generada disparara la
orientacion de la posicion de las plantas vecinas y pusiera en marcha la propagacion de
esa estructura a lo largo del surco de implantacion. El patron de inclinacion alterna de
los tallos en buena parte del surco de siembra tuvo su origen en que el inicio del
sombreo mutuo entre plantas vecinas de un mismo cultivo fue escalonado en el tiempo
[1.e. respondedores tempranos (e.g. plantas 10 y 13), tardios (e.g. plantas 9y 15), y no
respondedores (e.g. planta 3)] y espacialmente desuniforme. La interaccion entre las
plantas en los centros de orden a lo largo del surco de siembra generd olas de
organizacion que se propagaron a otras partes del surco que finalmente convergieron.
Los experimentos de time-lapse permitieron identificar que en esos puntos de
convergencia se originaron los fallos (i.e. dos plantas contiguas con similar direccion de
inclinacion) al patron generalizado de inclinacion alterna y que los mismos se
produjeron cuando convergieron en ese punto del surco dos olas de patron asincronico
(Fig. 4.5 y Fig. 4.6 plantas 11, 12 y 13). Una menor duracién del periodo de sombreo en
los no respondedores comparada con las respondedoras (ver ejemplos en Fig.4.6 y
Anexo 2) sugiere un valor umbral minimo de la sefial que debe ser superado para que se
produzca la inclinacion de tallos.

La demostracion de los cambios en la calidad de la radiacion a la que se hallan
expuestos las plantas (Fig. 4.8), y los resultados de la manipulacion de la calidad de la
luz incidente sobre las hojas superiores de las plantas (Fig. 4.7) llevaron a la
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confirmacion de que la sefial que generd la inclinacion alterna de las plantas fue una de
baja relacion R/RL. Existe una gran cantidad de trabajos que demuestran una respuesta
en el cambio de direccion de crecimiento de tallos de-etiolados (Shuttleworth et al.,
1977, Franssen, et al., 1981) y de tallos jovenes de girasol (Gruszecki, et. al., 2002) a la
direccion de la luz azul y una baja respuesta a la luz roja. Sin embargo, en los stands de
cultivos y durante las primeras etapas de desarrollo de las plantas el gradiente de la luz
azul depende del dngulo solar més que de la presencia de los vecinos (Maddonni et al.,
2002) y el grado con el que se reduce la relacion R/RL se correlaciona con la
proximidad de la vegetacion circundante (Ballare, et al., 1987). El hecho de que la
orientacion hacia los entresurco de las hojas de plantas en canopeos de maiz (Maddonni
et al., 2002) y en menor medida la orientacion del crecimiento de tallos de plantas de
pepino hacia los sectores ¢ areas del canopeo libres de vegetacion (Ballare et al., 1995)
se producen debido al RL reflejado por el canopeo refuerza los resultados obtenidos en
estos experimentos

Tomados en su conjunto estos resultados sugieren que la inclinacién alternada de
tallos constituye una variante, hasta ahora desconocida, del sindrome de escape del
sombreado. Las respuestas morfoldgicas (elongacion de entrenudos, Holmes y Smith,
1977; Morgan y Smith, 1978, 1981; Casal et al., 1986, orientacidon espacial temprana de
hojas, Ballaré¢ et al., 1988, Maddonni et al., 2002) descriptas hasta el presente se
producen en respuesta a un cambio impuesto al sistema por un factor de orden externo
(e.g. un aumento de la densidad, la presencia de sectores libres de vegetacion etc.) mas
que una propiedad intrinseca de ese sistema. Asi por ejemplo, un aumento en la
densidad genera un cambio en la calidad de la luz de canopeo y debido a ello se produce
por ejemplo, un aumento de la longitud de los entrenudos. En contraposicion, la
inclinacion alterna de tallos es consecuencia de la interaccion (i.e.la transmision de la
sefal se produce entre las plantas) entre los individuos en el stand del cultivo y no es el
producto de un cambio impuesto al cultivo en su conjunto (i.e. el aumento de la
densidad modifica el ambiente luminico del canopeo y debido a ello las plantas en su
conjunto presentan una mayor elongacion de sus entrenudos). También, es importante
destacar que la inclinacion alterna de tallos se distingue claramente del heliotropismo
proceso que ha sido ampliamente descripto en el girasol (Shell et al., 1974; Shell y
Lang, 1976; Lang y Begg, 1979). El heliotropismo es un proceso dinamico en el que
alguno (i.e. hojas y capitulos en girasol) 6 todos los tejidos aéreos de un individuo
cambian continuamente su orientacion a lo largo del dia, describiendo una orbita que
sigue el movimiento constante del sol. Este proceso esta acompafiado por una
reorientacion nocturna, debido a la cual los 6rganos vuelven a su posicion original a la
mafiana siguiente (Vandenbrink, et al., 2014). En contraposicion, la inclinacién de tallos
debe considerarse como un fenémeno de fototropismo, debido a que es un proceso
irreversible (ver evolucion del angulo de inclinacion de los tallos, Fig. 4.6) en respuesta
a una sefal unilateral de luz (i.e. gradiente de R/RL, Fig.s 4.7 y 4.8).

El estudio de los efectos de la inclinacion de tallos sobre el rendimiento y sus
componentes en cultivos de girasol sembradosa alta densidad (10 a 14 pl.m?) permitid
constatar que la misma también aument6 la productividad del canopeo (Tabla 4.2 y
texto relacionado). La ausencia de diferencias significativas en el nimero de flores entre
los cultivos con sus tallos con inclinacidon natural y tutorados, y el mayor numero de
frutos cuajados y del peso de grano que se registraron en los cultivos con inclinacion
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natural pone en evidencia que la inclinacion de tallos relajaria la competencia por la luz
durante los periodos de cuaje de los granos y del llenado de los mismos.

La descripcion e identificacion de los procesos que originan la inclinacion
alterna de tallos y, la coherencia entre los estudios experimentales y las simulaciones
realizadas con las células automatas demostraron que la inclinacién alterna de tallos es
un proceso de autoorganizacion de las plantas en el surco de siembra, que ocasionan un
cambio en el patron de ordenamiento de los tallos, que se manifiesta en un orden
jerarquico superior (el stand del cultivo). En los estudios experimentales se demostrd
que la inclinacion alterna de tallos presenta caracteristicas en comun con los sistemas
autoorganizados. La interaccion entre los individuos del stand del cultivo gener6 un
nuevo patron de ordenamiento de tallos que se hizo evidente s6lo en un determinado
rango de densidades, y a que el inicio y la propagacion de la sefial de inclinacion se
origind en forma local debido al sombreo mutuo entre las plantas en el surco de
siembra. Queda claro que en esa interaccidon entre plantas vecinas la condicion necesaria
para disparar y propagar el efecto “de inclinacion” es que una planta de cada par de
vecinas sombree a su vecina. La circunstancia de que unas pocas reglas sencillas de
aplicacion localizada a las plantas en el stand del cultivo con células automatas
simularon en forma cualitativa el patrén observado en los estudios experimentales
reforzo la nocion de que la inclinacion alterna de tallos es un proceso de
autoorganizacion de las plantas en el stand del cultivo (Fig. 4.9). En la bibliografia,
existe un s6lo ejemplo de autoorganizacion en plantas, la formacion de anillos en Poa
bulbosa (Sheffer et al., 2007). La mayor parte de los ejemplos provienen de los insectos
sociales y en una gran cantidad de esos ejemplos se reconoce al movimiento como el
proceso que explica la emergencia del nuevo patrén. Si bien las plantas no se desplazan,
existen nimerosos ejemplos en la bibliografia sobre el movimiento de diferentes
estructuras de la plantas en respuesta a diferentes sefiales del ambiente. Probablemente,
la falta de ejemplos en las plantas esté asociado a la dificultad del ojo humano en
percibir el movimiento de la plantas (Trewavas, 2009). La utilizacion cada vez mas
frecuente de registros “time lapse” como el utilizado en este capitulo probadamente
permitirad en el futuro identificar nuevos comportamientos que involucran procesos
dificiles de detectar por el ojo humano.

Resumiendo, los experimentos realizados permitieron lograr los objetivos
planteados en la Introduccion de este capitulo respecto de: 1) explorar la asociacion entre
la estructura de canopeo (densidad y orientacion de surcos) y la inclinacion alterna de
tallos; ii) identificar cudl es la naturaleza de la sefial que dispara dicho proceso y
resolver como y qué determina el ordenamiento posterior de las plantas en el surco; iii)
determinar si la inclinacion de tallos puede ser considerado como un proceso de
autoorganizacion del conjunto de individuos que integran el stand; y iv) evaluar los
efectos de la inclinacidn de tallos sobre el rendimiento en grano y sus componentes. Los
experimentos a nivel de cultivo y planta, y las simulaciones utilizando, permutaciones y
juegos reglamentados permitieron realizar una descripcion detallada del proceso de
inclinacion alterna de tallos, al menos a las densidades poblacionales para las cuales este
tipo de organizacion es la predominante, y se demostrd que las sefales luminicas
pueden ser percibidas y trasmitidas entre las plantas a lo largo del surco de siembra. Los
experimentos efectuados también permitieron establecer el papel de las hojas
sombreadas como sitio de deteccion de la sefial producida por las plantas vecinas, y
permitieron identificar el cambio de la relacion R/RL como desencadenante de la
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respuesta, desechando la otra sefial candidata (reduccion del flujo en el azul). Por
ultimo, la exploracion de las relaciones entre la inclinacion alterna de tallos y el
rendimiento puso en evidencia que la inclinacion de tallos relajaria la competencia por
la luz durante los periodos de cuaje de los granos y del llenado de los mismos. Estos
resultados sugieren que la inclinacion de tallos deberia ser considerado como un atributo
a ser utilizado en un plan de mejoramiento cuyo objetivo es aumentar el rendimiento
potencial via una mayor tolerancia a la densidad. Sin embargo, en el futuro seria
importante identificar si la inclinacion de tallos aumenta la sensibilidad al vuelco de las
raices.

En el siguiente capitulo se describen experimentos dirigidos a explorar otras
respuestas a la densidad a nivel de 6rgano y de planta. En €1, se presentan los resultados
correspondientes a: 1) los cambios en la morfologia de los tallos (longitud y peso de
entrenudos, didmetro de tallos e inclinacion de tallos) en respuesta al aumento de la
densidad, ii) la conexion entre los cambios morfoldgicos y la produccion de biomasa y
particion entre las distintas estructuras de la planta, particularmente hacia la
inflorescencia y iii) la variabilidad intraespecifica para los caracteres identificados en el

punto iv) y su posible asociacion con una sensibilidad diferencial a la calidad de la luz
(R/RL).



CAPITULO5

Bases fisioldgicas y atributos fenotipicos que afectan la tolerancia a alta
densidad: variabilidad intraespecifica
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5.1 INTRODUCION

Comprender y explotar la variabilidad existente para las respuestas a la densidad
en el cultivo de girasol puede constituir una via para lograr cultivares de girasol
intrinsecamente superiores en términos de rendimiento. Esta via ha sido explotada con
¢éxito por los mejoradores de maiz en los tltimos 20 afios (Troyer y Rosenbrook, 1983,
Tollenaar y Wu, 1999; Tollenaar y Lee, 2002). En esta especie, el analisis “a posteriori”
de los cambios fisioldgicos producidos por el mejoramiento vegetal, mediante el uso de
hibridos de distinto momento de liberacion al mercado, permitié determinar que el
aumento del rendimiento en el maiz estaba asociado a una mayor tolerancia a la alta
densidad de los cultivares modernos (Tollenaar y Lee, 2002).

Los fisiologos de planta durante la ultima década han sostenido que el impacto
en alterar la fotofisiologia de las plantas en especies cultivadas podria incrementar su
rendimiento. Sin embargo, el soporte experimental que da sustento a este tipo de
argumentos, no existe o, en el mejor de los casos, es limitado (Ballare, 1994). En este
sentido, Boccalandro et al. (2003) lograron demostrar la conexion entre la capacidad de
deteccion de plantas vecinas y el rendimiento en plantas transgénicas de papa (Solanum
tuberosum) que expresan una mayor actividad a nivel del fitocromo B (PHYB) debido a
la sobre expresion ectopica del transgen PHYB de Arabidopsis. El aumento en la
expresion del PHYB no s6lo alterd la habilidad de las plantas para responder a las
sefales de luz, sino que ademés modifico el ambiente de luz en si mismo (i.e. cobertura
del entresurco y proporcion de radiacion interceptada por el estrato superior de hojas).
Esta combinacion resultdé en un aumento en el nimero de tubérculos y de la fotosintesis
del canopeo en el cultivo a alta densidad de los sobre-expresantes de PHYB. Identificar
la asociacion entre la respuesta del rendimiento a la densidad y la capacidad de las
plantas en detectar a sus vecinas en cultivos de girasol y la posterior identificacion de
variabilidad intraespecifica para este tipo de asociaciones podria llevar, en el futuro, al
desarrollo de cultivares que aumenten su rendimiento a una densidad superior a la
utilizada en la actualidad en lotes de produccion comercial (i.e. 5.1 pl.m™). En el
segundo capitulo de esta tesis se demostrd el aumento sostenido del rendimiento en
todo el rango de densidades (de 2 a 14 pl.m™) explorado, en canopeos uniformes con
surcos distanciados a 0.70m. Ello se asoci6 a una alta plasticidad del nimero de flores,
una baja a casi nula plasticidad del cuaje de los granos y una plasticidad moderada del
peso del grano. El andlisis de los subcomponentes del numero de granos llenos (i.e.
numero de flores y porcentaje de cuaje) puso en evidencia la mayor importancia relativa
del nimero de flores comparado con el porcentaje de cuaje como determinante del
nimero de granos llenos. El 70% de la variacion del nimero de granos llenos en
respuesta a la densidad fue explicada por la variacion del nimero de flores mientras que
el porcentaje de cuaje explico el 30% de la variacion residual (Tabla 2.2, Capitulo 2).
La formacion de las flores en el cultivo de girasol se produce en las primeras etapas de
desarrollo del cultivo (= 20-30 dias después de la emergencia), en forma simultdnea con
el crecimiento de los entrenudos, hojas y raices, y depende fuertemente de la provision
de fotoasimilados (Cantagallo et al., 2004). Es probable que un aumento en la densidad
de plantas modifique la proporcion de biomasa invertida en tallo (i.e. entrenudos de
mayor longitud y peso) a expensas de otros 6rganos de la planta (i.e. nimero de flores,
biomasa de raices). Existen nlimerosos trabajos en la bibliografia que describen la
asociacion entre los cambios en la relacion R/RL, inducida por la densidad y los
cambios en la particion de biomasa entre las estructuras vegetativas y reproductivas (por
ejemplo, Holmes y Smith, 1977; Morgan y Smith, 1978, 1981; Casal et al., 1986 y
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referencias alli citadas). En este sentido, en plantas de girasol que crecieron bajo luz
solar y con una reduccion localizada de la relacion R/RL a nivel del tallo, la longitud de
entrenudos y la biomasa de tallo aumentaron, mientras que el nimero de granos llenos
por planta disminuy¢ (Libenson et al., 2002). Estos autores sugieren la existencia de
cierta variabilidad intraespecifica en este cultivo para tolerancia a alta densidad
poblacional asociada a una particion diferencial de biomasa hacia el grano. Si existiese
variabilidad entre cultivares para longitud de entrenudos, y si la misma fuera la
resultante de una sensibilidad diferencial a los cambios en el ambiente luminico del
canopeo, es probable que exista también variabilidad para el rendimiento por planta en
respuesta a la densidad. Por otra parte, y de resultar positiva la afirmacion realizada
previamente, la longitud del 6 de los entrenudos que estan creciendo durante la
diferenciacion de primordios florales podria constituirse en un caracter potencialmente
util para discriminar hibridos o lineas con diferente sensibilidad al aumento de la
densidad.

Los cambios en la particion de biomasa entre la biomasa de tallo y el nimero de
granos llenos hallados en plantas aisladas de girasol por Libenson et al. (2002) pueden
no expresarse a nivel de cultivo. Cambios en otros atributos morfolédgicos (i.e.
inclinacion de tallos, ver Capitulo 4 de esta Tesis) 0 fisioldgicos, algunos de ellos
propios del cambio de escala (planta vs. canopeo), pueden ocasionar un aumento en la
produccion de biomasa. En el capitulo 4 de esta tesis se demostré que la inclinaciéon de
tallos disminuye (= 20%) los efectos negativos de la densidad sobre el rendimiento en
grano por planta. La inclinacién de tallos entonces podria neutralizar, al menos en parte,
los posibles efectos negativos de una mayor elongacion de entrenudos sobre el
rendimiento de las plantas (Libenson et al., 2002). En adicidn a lo anterior, un aumento
en la tasa de crecimiento del tallo en plantas cultivadas a alta densidad puede aumentar
la tasa de fotosintesis del canopeo debido a una mejor distribucion de la luz en el
canopeo ¢ debido a un incremento en la actividad de los destinos (Ballare et al., 1991;
Boccalandro et al., 2003).

En los experimentos cuyos resultados se informan en este capitulo se evaluaron
los cambios en la morfologia de las plantas de girasol en respuesta a la densidad
utilizando como marco conceptual de referencia la nocién que los factores que los
originan no so6lo tienen que ver con la oferta de recursos (luz, agua y nutrientes) del
ambiente, sino también con la capacidad que tienen las plantas de obtener informacioén
acerca del ambiente que los rodea. En este tipo de aproximacion, el flujo de recursos
estd modulado por el flujo de informacion a través de sistemas especificos de
adquisicion (en este caso, fotorreceptores) de la misma. El valor analitico de los
modelos de competencia [i.e. las plantas crecen en periodo de tiempo arbitrario a una
tasa que es directamente proporcional a la captura de los recursos del ambiente
(Ballaré, 1994)] es limitado sobre todo cuando se quiere determinar mas
especificamente, como es el caso de este estudio, cuales son los caracteres fisiologicos ¢
la variacion genética que determina la habilidad competitiva.

Guiado por las nociones expuestas arriba los objetivos de este capitulo fueron : 1)
estudiar los cambios morfologicos de los tallos (longitud y peso de entrenudos
[especialmente los entrenudos que se alargan durante el periodo de diferenciacion
floral], y la altura de las plantas a estrella visible y antesis) que se producen en respuesta
a variaciones en la densidad, ii) fortalecer la comprension actual de las conexiones entre
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estos cambios y la produccion de biomasa y su particion entre las distintas estructuras
de la planta, particularmente hacia la inflorescencia, iii) explorar la variabilidad
intraespecifica para las respuestas morfoldgicas evaluadas en este capitulo y para la
inclinacion de tallos y su eventual asociacion con el nimero de flores por planta y el
rendimiento en aceite por planta , y iv) determinar si la variabilidad intraespecifica en
respuestas morfologicas esta asociada a una sensibilidad diferencial a la calidad de la
luz (R/RL) percibida por las plantas.

En el contexto de lo dicho precedentemente se hipotetiz6: 1) que existe
variabilidad intraespecifica en girasol para las respuestas a la densidad (i.e. altura de las
plantas a estrella visible, la longitud de los entrenudos basales y la inclinacion de tallos),
i1) de existir variabilidad intraespecifica para las respuestas a la densidad poblacional de
la longitud de entrenudos, las diferencias entre los hibridos estarian asociadas a una
sensibilidad diferencial al ambiente luminico percibido por las plantas en etapas
tempranas de desarrollo (i.e. emergencia- fin de diferenciacion de primordios florales)
del cultivo, y que ii) en los cultivares con menor sensibilidad a los cambios en la
particién biomasa entre la inflorescencia y los entrenudos basales la reduccion del
rendimiento potencial por planta en respuesta a la densidad sera menor que en los
cultivares con mayor sensibilidad.
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5.2 MATERIALES Y METODOS

Cambios morfologicos v fisiologicos de plantas de girasol en respuesta a la densidad.:
Variabilidad intraespecifica.

Sitio y condiciones de crecimiento

Se realizaron tres experimentos en la Facultad de Agronomia, Universidad de
Buenos Aires durante el 2003-2004 (Exp. 1), 2004-05 (Exp.2) y 2005-2006(Exp. 3). En
el Exp. 1 se determinaron los cambios morfoldgicos (i.e. altura a estrella visible y a
antesis, longitud y peso de los entrenudos basales) y fisiologicos [i.e. cambios en la
particion entre las estructuras vegetativas aéreas (i.e. tallo vs hojas) entre emergencia y
el fin de iniciacion floral] en plantas de un tinico hibrido cultivadas en un amplio rango
de densidades, y la posible asociacion entre estas variables y la variacion del nimero de
flores por planta en respuesta a la densidad. En los Exps. 2 y 3 se evaluo la variabilidad
intraespecifica para las respuestas a variaciones en la densidad de las mismas variables
consideradas en el Exp. 1, y su asociacion con el rendimiento en aceite por planta y por
unidad de superficie. El suelo en los que se llevaron a cabo estos experimentos fue
arcillo limoso (Argiudol vértico; Taxonomia de suelos USA). Las parcelas recibieron un
total de 60 kg N ha™ como nitrato de calcio aplicado en dos dosis iguales (a la siembra y
20 dias posteriores a la emergencia). El contenido de agua en el suelo se mantuvo cerca
de capacidad de campo mediante el uso de riego por goteo durante la realizacion de los
experimentos. Se controlaron las enfermedades e insectos mediante el uso de fungicidas
(i.e. Rovral y Cercobin cuyos principios activos son Iprodione y tiofanato metil
respectivamente) e insecticidas (i.e. Karate, cuyo principio activo es lambdacialotrina).
Se llevo un registro de la marcha de la radiacion incidente (intervalos de medicion =
15) durante todo el ciclo del cultivo con una estacion meteorologica automatica
(Campbell Scientific 21-X, Logan, UT, USA) situada a 50 m del experimento.

Diserio experimental y tratamientos

En el Exp. 1 se utiliz6 un disefio en bloques completos aleatorizados con tres
repeticiones por tratamiento para identificar los cambios que se producen en la
morfologia de las plantas en respuesta a la densidad. Los tratamientos de densidad
fueron: 0.7, 2,3.6,5.1, 10y 14 pl.m'z, y se utilizd el hibrido Paraiso 20. Para explorar la
variabilidad intraespecifica en los Exps. 2 y 3 se utilizaron un disefio completamente
aleatorizado de dos factores (densidad e hibrido) con tres repeticiones por tratamiento.
Los tratamientos incluyeron tres densidades (5, 10 y 14 pl.m™) y cuatro hibridos. En el
Exp. 2 los hibridos fueron MG50 [Dow AgroSciences, Argentina]; Paraiso 30 [Nidera
Argentina]; DK 4050 [Monsanto, Argentina]; y ACA 885 [Asociacion de Cooperativas
Argentinas]; y en el Exp. 3 los hibridos fueron MG50; ACA 885; DK 4050;y DK 3820[
Monsanto, Argentina]. El rango de densidades evaluado fue mas estrecho (5, 10y 14
pl.m™) que el analizado en el Exp.1 debido a que el objetivo en los Exps. 2 y 3 se centré
en detectar la existencia de variabilidad intraespecifica para los caracteres de potencial
interés en el rango de densidades inmediatamente superior a las densidades utilizadas
actualmente (i.e. 5 pl.m™). Los hibridos se seleccionaron en funcién de su plasticidad
reproductiva (i.e. baja, media y alta) en respuesta a la densidad segin Abelardo de la
Vega (comunicacion personal). Los cultivos en los tres experimentos fueron sobre
sembrados a mano y la densidad objetivo se logro mediante la remocion de las plantas
lo mas temprano (i.e. dos hojas verdaderas, a los 15 dde) posible en el ciclo de
crecimiento del cultivo, buscando evitar de esa manera que los cambios en la
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distribucion espectral de la luz (R/RL) ocasionados por plantas vecinas modifiquen la
morfologia de las plantas en cuanto comienza el sombreado mutuo entre plantas
vecinas. El tamafio de la parcelas en el Exp. 1 fue de 21 m? (6 surcos de 5 m de largo),
mientras que en los Exps. 2 y 3 el tamafio de las parcelas fue de 14 m* (4 surcos de 5 m
de largo). En los tres experimentos los surcos de siembra estuvieron distanciadas a
0.70m y orientados en direccion N-S. Los experimentos se sembraron el 4 de noviembre
(Exp.1), el 20 de diciembre (Exp.2) y el 23 de noviembre (Exp.3); la emergencia de los
tres experimentos se produjo en promedio a los cinco dias de la siembra.

Mediciones, observaciones y calculos
Fenologia

En los tres experimentos se determinaron los estadios fenoldgicos de emergencia
(E), inicio y finalizacion de la diferenciacion de primordios florales (EF1.3 , y EFS,
respectivamente segiin Marc y Palmer, 1981), estrella visible [EV, se hace visible la
inflorescencia rodeada de bracteas inmaduras, R1 segln la escala de Schneiter y Miller
(1981)], boton floral [BF, el entrenudo ubicado en la base de la inflorescencia se ha
alargado 0.5 a 2 cm por encima de las hojas mas proximas, R2 segun la escala de
Schneiter y Miller (1981)], antesis media [AM, momento en el que el 50% de las
plantas alcanzaron el estadio R5.5 segun la escala de Schneiter y Miller (1981) y
madurez fisiologica (MF), estimada como el momento en que los granos alcanzan un
peso estable. El inicio y la finalizacion del periodo de diferenciacion de primordios
florales se determinaron mediante la diseccion y observacion con microscopio de apices
de 4 plantas por repeticion cada 3 dias desde = el dia 20 después de la emergencia del
cultivo (20 dde) hasta que los apices alcanzaron el estadio EF8. Para determinar MF se
sigui6 la dinamica de peso seco del grano (Ploschuk y Hall, 1995) mediante cosechas de
cinco granos de la porcion intermedia del capitulo de tres plantas de cada parcela
elegidas al azar cada 3-4 dias. Los granos se secaron en estufa a 70°C durante 48 horas
hasta constancia de peso seco. Una rutina del TBL curve (Jandel TBL curve, 1992) fue
utilizada para ajustar una regresion bilinear con un punto de corte para la relacion entre
el peso individual del grano/tiempo para estimar la tasa y duracion del periodo de
llenado de grano (ver descripcion del procedimiento en “Mediciones y Observaciones”
del Capitulo 2, pagina 33).

Altura a estrella visible y antesis y evolucion del crecimiento de los entrenudos durante
el periodo de emergencia a estrella visible.

Se siguid la evolucion del crecimiento en longitud del tercer, cuarto y quinto
entrenudo (tomando al nudo cotiledonar como primer nudo) y se midio la altura de las
plantas a estrella visible y a antesis de cuatro plantas por repeticion creciendo en
competencia perfecta con sus vecinas en la densidad nominal, elegidas al azar en los dos
surcos centrales y al menos un metro de distancia del borde de cada parcela, cada tres
dias, desde los 20 dde y hasta boton floral. La duracion del periodo de crecimiento de
los entrenudos y el momento en el que dejaron de crecer se estimo ajustando a la
relacion longitud de los entrenudos / dde una funcion bi-linear (ver descripcion del
procedimiento en “Mediciones y Observaciones” del Capitulo 2, pagina 33) en el Exp.1.
Para describir la respuesta a la densidad de la altura de las plantas a estrella visible y a
antesis se utiliz6 una funcion polinomial de segundo grado; y para describir la respuesta
a la densidad de la longitud y biomasa del tercer, cuarto y quinto entrenudo se utilizaron
funciones lineares, polinomiales de segundo grado e inversa logaritmica de acuerdo a la
naturaleza de los datos.
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Particion de biomasa entre las estructuras vegetativas y reproductivas desde la
emergencia del cultivo hasta estrella visible.

Se evaluo la particion de biomasa entre las hojas y el tallo durante el periodo
emergencia hasta estrella visible de los siguientes tratamientos de densidad: 2, 3.6, 5.1,
10 y 14 pl.m™. Para ello, se cosechd una planta que crecia en competencia perfecta por
repeticion cada cuatro dias desde la emergencia del cultivo hasta estrella visible. Estas
plantas fueron elegidas al azar en los dos surcos centrales y al menos a un metro de
distancia del borde de cada parcela. Las plantas se cortaron a nivel de la superficie del
suelo. Se separaron las hojas de los tallos y, a su vez, el tallo se secciono en los nudos
para obtener el peso por entrenudo. El material se sec6 en estufa a 70°C durante 48
horas y luego se pes6 cada una de las fracciones por separado. Para obtener el peso de
los tallos se sumo el peso de los entrenudos. Los coeficientes de particion se calcularon
como las pendientes de la regresion linear simple entre la biomasa del 6rgano y la
biomasa aérea como en Trapani et al. (1994).

Inclinacion de tallos

En los Exps. 2 y 3 se evalu¢ la variabilidad intraespecifica para inclinacion de
tallos a boton floral, momento en el cual este proceso se estabiliza (Capitulo V). Para
ello, se contd el nimero de plantas inclinadas sobre un total de 34 plantas por repeticion.
Se consider6 que una planta estaba inclinada cuando la vertical que pasaba por su apice
no coincidia con el surco de implantacion.

Rendimiento y sus componentes

En los Exps. 1, 2 y 3, y a antesis, se cosecharon cuatro capitulos de plantas en
competencia perfecta por repeticion para determinar el nimero de flores por capitulo.
Las flores presentes en 1/8 de capitulo se contaron y los valores obtenidos se
multiplicaron por ocho para obtener el numero de flores por planta. En los Exps. 2y 3,
y a madurez fisiologica, se cosecharon cuatro plantas por repeticion para determinar el
rendimiento en aceite por planta y por unidad de superficie. Estas plantas estaban
rodeadas por vecinas de similar porte (i.e. plantas creciendo en competencia perfecta), y
fueron elegidas al azar en los dos surcos centrales a al menos un metro de distancia del
borde de cada parcela y a al menos medio metro del sector del surco donde se
cosecharon los capitulos para la determinacion del nimero de flores. Los capitulos de
las plantas que se cosecharon a madurez fisiologica se separaron de las estructuras
vegetativas y se secaron en estufa a 70 °C durante 48 horas, luego se realiz6 la trilla
manual de cada capitulo para obtener el dato de rendimiento en grano por planta. Se
considerd el peso de los granos llenos por capitulo como el rendimiento en grano por
planta (Rgrp, g pl™'). La concentracion de aceite en el grano se determiné por
resonancia nuclear magnética (Oxford 4000, Oxford Analytical Instruments, Abingdon,
OX, Reino Unido) en submuestras de 10 g de la muestra de rendimiento en grano. El
rendimiento en aceite por planta (Racp, g pl™") se calculé como el producto del Rgrpr y
la concentracion de aceite en el grano. El rendimiento en aceite por unidad de superficie
(Rac, g m™) se calculd como el producto del Racpy y la densidad.
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Sensibilidad a la suplementacion con RL

Para determinar la posible conexidn entre la variabilidad intraespecifica para la
elongacion de entrenudos y la inclinacion de tallos y la intensidad de las sefiales
fotomorfogénicas supuestamente involucradas en la deteccion de la densidad del cultivo
(i.e. relacion R/RL) se cultivaron plantas de cuatro hibridos (ACA 885, MG50, DK
4050 y Paraiso 20) en macetas de 4L bajo luz natural con suplementacion lateral de RL
(Expre). Conjuntos de seis plantas por hibrido se alinearon a diferentes distancias (10,
32, 50 y 90 cm) de fuentes con pantallas opacas (control) o fuentes que irradiaban RL
(desde 15.20 hasta las 19 hs, durante once dias) para lograr un gradiente de calidad de
luz (diferentes relaciones R/RL). Los tratamientos de luz se iniciaron con el primer par
de hojas verdaderas, antes que se elonge el entrenudo que se evaluo en estos
experimentos. La relacion R/RL de la luz suplementaria que recibian las plantas se
midi6 al atardecer, con las luces prendidas, con un sensor Skye SKR 100/SKR110
(Skye Instruments, Landrindod Wells, Powys, U.K), orientado hacia las fuentes de luz.
Los valores de la relacion R/RL, que recibieron las plantas para cada distancia de la
fuente, fueron de 0.04+0.008 (10cm), 0.13+0.02 (32 cm), 0.72 £0.06 (90 cm) y 0.77+
0.05 (90cm). En las plantas control la relacion R/RL fue la misma para todas las
distancias (1.10+£0.05). A los 11 dias de iniciados los tratamientos se midi6 el angulo de
inclinacion de tallos y la longitud del primer entrenudo, (tomando al nudo cotiledonar
como primer nudo) debido a que la altura de las plantas cuando se elonga el cuarto
entrenudo excedia la altura del haz proveniente de la fuentes de luz. Debido a que los
tallos de girasol se mueven siguiendo al sol, el angulo de inclinacién se midi6 al
mediodia, cuando la declinacion de los rayos solares era minima.

Analisis estadistico

La significancia de las diferencias entre tratamientos de las variables evaluadas
en el Exp. 1y en el Expgry se realizaron mediante analisis de variancia con un factor (i.e.
densidad) y dos factores (i.e. relacion R/RL y cultivar), respectivamente. Para identificar
los efectos del cultivar, la densidad y la interaccion cultivar x densidad sobre las
variables evaluadas en los Exptos. 2 y 3, y debido a que algunos de los cultivares
evaluados no fueron incluidos en ambos experimentos, se utiliz6 un modelo linear
mixto mediante REML (Residual Maximum Likelihood) para abordar esta matriz
desbalanceada de datos. En este andlisis se tom6 a la densidad y el cultivar como efectos
fijos y a los experimentos como efectos aleatorios. La comparacion entre las medias de
las variables evaluadas en el Exp. 1 se realizaron mediante el Test de Fisher. En el
Exprr y en los Exps. 2 y 3 para comparar las medias de los efectos fijos del modelo
linear mixto se utilizé un DGC (Prueba de Di Rienzo, Guzman y Casanoves, 2002.).
Para la realizacion de los procedimientos estadisticos mencionados precedentemente se
utilizé el paquete estadistico del Infostat (Di Rienzo et al., 2013).
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5.3 RESULTADOS

Experimento 1. Cambios morfologicos y fisiologicos a nivel de planta en respuesta a la
densidad: su asociacion con el numero de flores.

Fenologia

La iniciacion floral comenz6 a los 28 dde y tuvo una duracion de 13 dias. No se
registraron diferencias significativas (p<0.05) para el inicio y la finalizacion de esta
etapa en todo el rango de densidades evaluado (i.e 0.7 a 14 pl.m™) en este experimento.
El cultivo alcanz6 el estado de estrella visible a los 42 dde y en coincidencia con la
finalizacion del periodo de diferenciacion de primordios florales. La duracion del
periodo de emergencia a antesis fue de 60 (Exp.1) dias. La duracion del periodo
floracion-madurez fisioldgica se complet6 en aproximadamente 30-34 dias en los
distintos tratamientos de densidad (Tabla 5.1). No hubo diferencias significativas
(p>0.05) en la duracion de esta fase entre densidades.

Tabla 5.1. Duracion en dias de la fase de antesis-madurez Fisiologica (A-MF) en respuesta a la
densidad.

Densidad A-MF
(pl m?) (dias)
0.7 32+1.2
1.28 32+1.0
3.6 31+1.0
5.1 31£1.3

10 34+1.2

14 33+1.4

Altura y evolucion del crecimiento de los entrenudos durante el periodo de emergencia
a estrella visible.

La altura a antesis y estrella visible se asocid en forma significativa y positiva
con la densidad (Fig. 5.1). A estrella visible, las plantas cultivadas a 10 y 14 pl.m™
presentaron mayor altura que las plantas cultivadas en el rango de 0.7 a 5.1 pL.m™. A
antesis estas diferencias fueron menos notorias de forma tal que no se registraron
diferencias significativas para esta variable en casi todo el rango de densidades
explorado (de 2.5 a 14 pl.m™), aunque la tendencia general registrada en estrella visible
se mantuvo. Una menor longitud promedio de los entrenudos superiores comparado con
la longitud promedio de los entrenudos basales de las plantas cultivadas a alta densidad
determind que las diferencias observadas a estrella visible entre densidades se redujeran
a antesis. A 14 pl.m™ la longitud promedio para los seis entrenudos basales y de los
ultimos diez entrenudos superiores fue de 10+0.90cm y de 4.7+0.09cm respectivamente,
mientras que a 5 pl.m™ la longitud promedio de los entrenudos basales y superiores fue
de 5.6+0.11cm y de 6.3+0.14cm respectivamente.
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Figura 5.1 Relacion entre la altura de la planta a estrella visible (curva inferior) y a antesis
(curva superior) en respuesta a la densidad con surcos distanciados a 0.70m del Experimento 1,
hibrido Paraiso 20. Las barras sobre los simbolos son = un error estandar de la media, n=3.
Diferentes letras sobre los simbolos indican diferencias significativas (p<0.05) entre densidades
para el mismo estadio ontogénico. Lineas de regresion: Altura estrella visible: 0.43+0.08x +(-
0.002)x2, R?=0.80; Altura a antesis media: 1.47+0.05x +(—0.0014)x2, R*=0.67.

Particion de biomasa hacia las hojas y los tallos desde la emergencia hasta estrella
visible.

El aumento en la altura de las plantas a estrella visible con la densidad estuvo
asociado a una mayor elongacion de los entrenudos basales (Fig. 5.2). El hecho de que
estos entrenudos comenzaran a alargarse mas tardiamente (i.e. 22, 25 y 27 dde para los
entenudos tercero, cuarto y quinto) que la imposicion de los tratamientos de densidad (el
raleo de plantas se efectu6 a los 15 dde) sugiere que el aumento de la longitud de estos
entrenudos fue una consecuencia de la densidad. A estrella visible, los entrenudos
tercero y cuarto fueron mas largos (Figs. 5.2. a y ¢) y mas pesados (Figs. 5.2. by d) en
respuesta al aumento de la densidad. La biomasa de los entrenudos tercero y cuarto
mostro una respuesta positiva y significativa (p<0.05) a la densidad en el rango de 2 -10
pl.m™, a mayores densidades se evidencio la existencia de un “plateau” para esta
variable en ambos entrenudos. En contraposicion, la longitud y la biomasa del quinto
entrenudo a estrella visible no se asoci6 con el aumento de la densidad al menos en el
rango de 3.5 a 14 pl.m™ (5.2 e y f). Estas diferencias de comportamiento (medido a
estrella visible) de los entrenudos tercero, cuarto y quinto probablemente se deba a que
los primeros dos entrenudos completaron su elongacion antes de estrella visible (Fig.
5.3 ay b), mientras que el quinto entrenudo continu6 su crecimiento mas alla del estado
de estrella visible (Fig. 5.3. ¢).
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Figura 5.2 Efecto de la densidad sobre la longitud del tercer a), cuarto ¢) y quinto e) entrenudo
y del peso del tercer b), cuarto d) y quinto f) entrenudo a fin de diferenciacion de primordios
florales en cultivos -40dde del cultivo- con surcos distanciados a 0.70m en el Experimento 1,
hibrido Paraiso 20. Las barras sobre los simbolos son + un error estandar de la media, n=3.
Diferentes letras sobre los simbolos indican diferencias significativas (p<0.05) entre densidades.
Lineas de regresion: Longitud del tercer entrenudo: 0.049+0.0075x, R?=0.88, Longitud del
cuarto entrenudo: 0.048+0.016+(-0.0006)x*, R*= 0.81.Longitud del quinto entrenudo: 0.138-
0.0397/Inx, R’>=0.14, Biomasa del tercer entrenud020.052+0.0064x+(0.000075)x2, R?=0.88,
Biomasa del cuarto entrenudo:0.072+0.41x+(-0.018)x*, R?=0.80. Biomasa del quinto entrenudo:
0.24+0.51/Inx, R*=0.60.
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Figura 5.3 Evolucion del crecimiento en longitud del tercer a), cuarto b) y quinto c) entrenudo
de plantas de girasol en respuesta a la densidad de estructuras uniformes con surcos a 0,70m del
Experimento 1, hibrido Paraiso 20. Los simbolos identifican los distintos tratamientos de
densidad: estrella (0.7pl.m™), triangulos invertidos (5.1 pl.m?), rombos (10 pl.m™) y asteriscos
(14 pl.m™). Las barras son = un error estandar de la media, n=3. Las funciones ajustadas son
bilinear (a y b) 6 linear (c). La linea sobre el eje x indica el periodo de diferenciacion de flores
y la flecha indica el momento en el que los cultivos alcanzaron el estadio de estrella visible.
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El aumento de la biomasa de los entrenudos en respuesta a la densidad a estrella
visible estuvo asociado a una mayor particion de biomasa hacia el tallo en detrimento
de la particion de biomasa hacia las hojas. La particion de biomasa hacia el tallo
aumento, desde la emergencia del cultivo y hasta estrella visible, en forma significativa
(p<0.05) en respuesta al aumento de la densidad en el rango de 2 a 10 pl.m™~ a expensas
de una menor particiéon de biomasa hacia las hojas (Tabla 5.2). En contraposicion, no se
detectaron cambios significativos entre los coeficientes de particion de biomasa entre
ambas Organos en plantas cultivadas a 10 pl.m'2 y 14 pl.m'z.

El crecimiento en longitud del cuarto entrenudo coincidio, en una alta
proporcion, con el periodo de diferenciacion floral, cesando el crecimiento de este
entrenudo unos dias antes de que finalizara esta etapa fenologica (Fig. 5.3.b). Por
contraste, al inici6 de esta etapa el tercer entrenudo ya habia dejado de crecer (Fig. 5.3
a), mientras que el quinto entrenudo contintio su crecimiento mas allad del momento en
que ceso la diferenciacion de primordios florales (Fig. 5.3 ¢). El nimero de flores por
planta disminuyd en respuesta al aumento de la densidad (Fig. 5.4), y se asocid
significativa y negativamente con la biomasa del cuarto entrenudo (Fig. 5.5) y, en
menor medida, con la del tercer entrenudo (p<0.0001, y=2585-6514X, R2=0.74, n=15
(datos no mostrados). En contraposicion, la asociacion entre el nimero de flores y la
biomasa del quinto entrenudo no fue significativa (p >0.46, n=15) (datos no mostrados).

Tabla 5.2. Efectos de la densidad de siembra sobre los coeficientes de particion de biomasa
aérea entre hoja y tallo estimados como las pendientes (£ el error estandar) de las regresiones
entre la biomasa del o6rgano y la biomasa aérea total desde emergencia hasta estrella visible.
Datos del Experimento 1, hibrido Paraiso 20.

ORG DENSIDADES
ANO
2.04 pl m™ 3.5plm? 5.1 pl m? 10.2 pl m™ 14 pl m™
05+ R’= | 049+ R’= | 044 R’= | 040+ R= | 038+ R=
Hoja 0.006 0.99 | 0.02 096 0.01 0.99 0.013 0.98 0.01 098
(a) (a) (b) (c) ()
049+ R’= | 051 R>= 055+ R>= 0.59+ R’= 0.60+ R>=
Tallo  0.006 0.99 | 0.007  0.99 0.011  0.99 0.013 0.99 0.011  0.99
(2) ) (x) (W) (W)

Las letras entre paréntesis indican diferencias significativas (p<0.05) entre densidades para los
coeficientes de particion. R*= coeficiente de regresion de la funcion ajustada. Las ordenadas al origen
de las regresiones para hojas y para tallos no difirieron entre densidades ( p>0.32 y >0.53, para hojas y

tallos, respectivamente).
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Figura 5.4 Efectos de la densidad sobre el nimero de flores por planta en cultivos con surcos
distanciados a 0.70m en el Experimento 1, hibrido Paraiso 20. Las barras sobre los simbolos
son =+ un error estandar de la media, n=3. Diferentes letras sobre los simbolos indican
diferencias significativas (p<0.05) entre densidades. Lineas de regresion del nimero de flores
por planta: 2288-103.7x+3.28x% R?=0.81.
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Figura 5.5 Relacion entre el nimero de flores (pl™) y el peso del cuarto entrenudo (g pl™) de
plantas de girasol en repuesta a la densidad con surcos distanciados a 0.70m del Experimento 1.
Las barras verticales y horizontales sobre los simbolos son = un error estandar de la media,
Linea de regresion: 2513+(-417.7) X, R*=0.83, n=15.
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Exptos 2 v 3. Variabilidad intraespecifica para las respuestas a la densidad del cultivo
de la longitud de entrenudos e inclinacion de tallos: su asociacion con el numero de
flores por planta y el rendimiento

Condiciones de crecimiento durante los experimentos

La Tabla 5.3 sintetiza los patrones estacionales de las variables ambientales en
los dos experimentos. Las diferencias de precipitaciones entre afios fueron
suplementadas por riego por goteo. En los cinco cultivares evaluados, el inicio de la
diferenciacion de primordios florales comenzé entre los 17-22 (Exp.2) y 26-29(Exp.3)
dde y tuvo una duracion de 14 (Exp.2) y 11 (Exp.3) dias. La duracion del periodo desde
emergencia a antesis media fue de 55-58 (Exp.2) y 63-67 (Exp.3) dias. La duracion del
periodo de S-A en el Exp. 3 fue mayor que en el Exp. 2 debido a que la temperatura
minima fue mas baja durante el sub-periodo de S- EF, 3 comparado con el
correspondiente al Exp. 2. La radiacion incidente fue mayor durante las etapas de S-
EF1.3, A, y A-MF en el Exp. 3 comparado con el Exp. 2.

Tabla 5.3: Datos meteorologicos promedios diarios de las fases de Siembra-Estado Floral 1.3
(S- EF,;), Estado Floral 1.3 —Estado floral 1.8 (EF,3-EF,3), Estado floral 1.8-Antesis (EF, g
Antesis) y Antesis-Madurez Fisiologica (A-MF). La fase de desarrollo de Antesis (A) representa
un intervalo de 15 dias centrado en R5.5 (antesis media segun la escala de Schneiter y Miller,
1981). Fotoperiodo (Fotop.), temperatura minima media (Tmin.), temperatura maxima media
(Tmax.), radiacion incidente diaria (R.).

Fases de )
desarrollodel ~ FOOP.  Tmjp ~ Tmax  Rad
cultivo (horas) (°C) eC) (Mjm?
Exp. 2 (2004/05)
Fecha de siembra S- EF, 3 15.4 22 32 21
(20 de diciembre ) ‘
EF, ;-EFg 15 19 31 26
EFg-A 14.5 21 29 18.8
A 14 23 32 21
A-MF 13.5 17.7 27 16
Exp. 3 (2005/06)
Fecha de siembra S- EF, 3 15.8 17 29 24
(17 de noviembre ) ‘
EF, ;-EFg 15.5 17 30 26
EFg-A 15.4 22 31 19
A 14.8 21 30 24

A-MF 14.5 20.3 31 22.6
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Altura a estrella visible y longitud del cuarto entrenudo: su asociacion con el numero
de flores por planta

En forma similar a lo que sucedi6 para el hibrido Paraiso 20 en el Expto. 1 (Fig.
5.3) el crecimiento del cuarto entrenudo fue el que coincididé en mayor medida con el
periodo de diferenciacion floral en los cultivares evaluados en los Exps. 2 y 3 (datos no
mostrados). En los Exptos. 2 y 3 los efectos de la densidad y de la interaccion densidad
x hibrido fueron significativos para la altura de las plantas a estrella visible, la longitud
del cuarto entrenudo y el numero de flores por planta, mientras que el efecto del hibrido
no fue significativo para ninguna de estas tres variables. La densidad fue el factor que
explicd la mayor proporcion de la variancia (Tabla 5.4). El rango de respuesta a la
densidad de estas tres variables fue de entre 5 y 10 pl.m™ mientras que, y en forma
similar a lo descripto en la seccion anterior, no se registraron diferencias significativas
para estas variables entre 10 y 14 pl.m™ (Figs. 5.6 a, by ¢).

Tabla 5.4. Valores F y niveles de significancia para los factores cultivar, densidad e interaccion
cultivar por densidad, planteados como factores fijos en el analisis REML para la altura de las
plantas a estrella visible, la longitud del cuarto entrenudo, la inclinacién de tallos, el numero de
flores por planta. Los valores entre paréntesis proximos al valor F indican la proporcion de la
varianza no-error que es explicado por los factores fijos o por su interaccion. Datos de los Exps.
2y3.

Factores fijos F

Altura a Longitud de  Inclinacionde  Numero de
estrella cuarto tallos flores por
visible entrenudo planta

Hibrido 4.02 NS(10) 1.47NS(2) 3.49NS(0.9) 0.67NS(2.6)
Densidad 31.65%*%*(82) 171.21***(92)  377.5%**(95)  22.56***(88)
Hibrido x 291%#%(7.5)  11.35%%*%(6) 8.27***(4) 2.39%(9)

Densidad
p<0.05 (*), p<0.01(**), p<0.001(***).

Si bien la proporcion de la variancia no-error que explico la interaccion hibrido x
densidad fue baja, el hecho que haya sido significativa puso en evidencia que la
respuesta de estas variables a la densidad no fue la misma entre hibridos. La altura de
las plantas a estrella visible y la longitud del cuarto entrenudo en los hibridos ACA885
y MG50 aumento en forma significativa cuando la densidad vari6 de 5y 10 pl.m™. En
contraposicion en los hibridos DK4050 y DK3820 no se registraron diferencias
significativas entre ambas densidades para ambas variables (Fig. 5.6 a y b). Notese que
la respuesta de ambas variables a la densidad fue similar en los cuatro hibridos
descriptos precedentemente salvo en el hibrido Paraiso 30. La longitud del cuarto
entrenudo aumenté en forma significativa entre 5y 10 pl.m™ en contraposicion la altura
de las plantas de este hibrido a estrella visible no vario en forma significativa entre
ambas densidades (Fig. 5.6. ay b).
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Figura 5.6. Respuesta de la altura de la planta a estrella visible (a), longitud del cuarto
entrenudo (b) y el namero de flores (c) a tres densidades de siembra (5, 10 y 14 pl m?) de
hibridos de girasol en los Exptos. 2 y 3. Las barras blancas, grises y negras representan los
valores de las variables a 5, 10 y 14 pl m™ respectivamente. Cada barra es la media de cada
hibrido de los dos experimentos obtenida mediante el analisis REML. Las lineas verticales sobre
los simbolos son + un error estindar de la media, n=6. Diferentes letras sobre los simbolos
indican diferencias significativas (p<0.05) entre densidades e hibridos.
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Las diferencias entre densidades descriptas para la altura de plantas a estrella
visible, excepto para el hibrido Paraiso30, y para la longitud del cuarto entrenudo para
cada cultivar se repitieron para el numero de flores por planta en respuesta a la densidad
en los cuatro hibridos restantes evaluados en el Exp. 2 y 3. El numero de flores por
planta disminuy6 en forma significativa cuando la densidad aumento de 5 a 10 pl.m™ en
los hibridos MG50, ACA885 y Paraiso30 mientras que DK4050, y DK3820 no
presentaron diferencias significativas para esta variable en este rango de densidades
(Fig. 5.5 ¢).

En forma similar a lo descripto para las variables citadas precedentemente la
interaccion hibrido x densidad sobre la inclinacion de tallos fueron significativos. Sin
embargo, y debido a que la proporcion de la variancia total que es explicada por la
interaccion es muy baja (i.e. s6lo el 9%) en relacion con los efectos puros (i.e. hibrido
y densidad), se ensayo una interpretacion de estos ultimos. Si bien la mayor parte de la
variancia no-error se asocié a la densidad, la respuesta no fue la misma entre hibridos
(Tabla 5.4 y Fig. 5.7). A 5 pl.m™ no se registraron plantas con sus tallos inclinados en
ninguno de los cuatro hibridos evaluados mientras que a 10 pl.m™ la proporcion de
tallos inclinados fue significativamente inferior en ACA885 comparado con los otros
tres hibridos. En contraposicién, a 14 pl.m™ no se registraron diferencias significativas
para esta variable entre los hibridos ACA 885 y Paraiso30, pero la proporcion de tallos
inclinados de estos dos hibridos fue significativamente inferior al registrado para los
hibridos MG50 y DK4050 (Fig. 5.7).”

Notese que los hibridos que no modificaron la longitud del cuarto entrenudo y el
numero de flores por planta en respuesta a la densidad no presentaron un
comportamiento similar para la inclinacion de tallos y viceversa. Asi por ejemplo, la
longitud del cuarto entrenudo y el nimero de flores por planta a la densidad no aumento
en forma significativa en respuesta a la densidad en el hibrido DK4050 (Figs. 5.6 by ¢)
mientras que la inclinacion de sus tallos en respuesta a la densidad mostr6 una
respuesta positiva y significativa en todo el rango de densidades evaluado (Fig. 5.7). En
contraposicion, el hibrido ACA885 registrd una variacion significativa para la longitud
del cuarto entrenudo y niimero de flores (Figs. 5.6 by ¢) y la respuesta de la inclinacion
de tallos a la densidad para este hibrido fue significativamente mas baja que la
registrada para el DK4050 a ambos valores de densidad (Fig. 5.7).
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Figura 5.7. Respuesta de la proporcion de plantas inclinadas a tres densidades de siembra (5, 10
y 14 pl.m™) de siembra en cuatro cultivares de girasol. Cada barra es la media de la proporcién
de plantas inclinadas de cada hibrido de los Experimentos 2 y 3 obtenida mediante el analisis
REML. Las lineas verticales sobre los simbolos son + un error estandar de la media, n=6. Las
barras blancas, grises y negras corresponden a la densidad de 5, 10 y 14 pl.m™ respectivamente.
Diferentes letras sobre los simbolos indican diferencias significativas (p<0.05) entre densidades
e hibridos.

Indicadores morfologicos de la variacion del numero de flores a la densidad: Longitud
del cuarto entrenudo y altura de las plantas a estrella visible

La longitud del cuarto entrenudo y la altura de las plantas a estrella visible
demostraron ser una buena herramienta para discriminar entre hibridos de
comportamiento opuesto a la densidad en el rango 5 a 10 pl.m™ en materia de niimero
de flores por planta. Ambas variables coincidieron en la forma en que discriminaron
entre hibridos. Asi, se identificaron hibridos que disminuyeron el nimero de flores por
planta (Fig. 5.8 a, b) 6 mantuvieron el nimero de flores por planta (Fig. 5.8 c y d) en
asociacion con la variacion de la longitud del cuarto entrenudo (Fig. 5.8 ay ¢) y altura
de las plantas (Fig. 5.8 by d). Asi por ejemplo, los hibridos DK4050 y MG50
aumentaron 25% y 100% la longitud del cuarto entrenudo mientras que el numero de
flores disminuyo 0% y 40%, respectivamente, reafirmando la asociacion de este
componente del rendimiento con esta variable.

Rendimiento en aceite por planta y por unidad de superficie

La variable rendimiento en aceite por planta y por unidad de superficie se utilizo
para contrastar la respuesta de los hibridos a la densidad debido a que la variacion de la
concentracién de aceite en este rango de densidades (i.e. 5 a 14 pl.m™) fue escaso o casi
nulo (i.e. menos del 1% de variacion entre densidades extremas) y entre cultivares (i.e.
un 2% de diferencia, valor promedio de las tres densidades de cada genotipo). La
densidad, el hibrido y la interaccion densidad x hibrido afectaron en forma significativa
el Racp;y el Rac en los Exps. 2 y 3 (Tabla 5.5). La densidad fue el factor que explico la
mayor proporcion de la variancia del Racpl (Fig. 5.9 a) y una proporcion menor de la
variancia, aunque significativa, fue explicada por el hibrido y la interaccion hibrido x
densidad (Tabla 5.5). El Racp; para los hibridos ACA885 y DK3820 disminuy6 en
menor proporcidn en respuesta al aumento de la densidad que en los restantes hibridos.
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El Racp a 10 y 14 pl.m™ fue significativamente mayor en estos dos hibridos comparado
con los otros tres. La interaccion significativa hibrido x densidad puso en evidencia que
las diferencias para el Racp) entre hibridos no se mantuvieron en todas las densidades
ensayadas. A 5 pl.m™ el Racp fue estadisticamente similar en los cinco hibridos,
mientras que a 10 pl.m™ el Racp) para los hibridos ACA885, DK3820 y DK4050 fue
significativamente mayor en comparacion con el Racp; de los otros dos hibridos. En
contraposicion, a 14 pl.m'2 el Racpr, del hibrido DK4050 fue estadisticamente inferior al
registrado para los hibridos ACA885 y DK3820 (Fig. 5.9 a).
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Figura 5.8. Relacion entre el numero de flores por planta y la longitud del cuarto entrenudo
(Figuras a y c) y la altura de las plantas a estrella visible (figura b y d) de hibridos de girasol
sensibles (Figuras a y b) y tolerantes (figuras ¢ y d) a la densidad del Exp. 1(simbolos rojos) y, 2
y 3 (simbolos negros y grises). Los simbolos rojos corresponden a la media del hibrido Paraiso
20 del Exp. 1. Los simbolos negros y grises corresponden a la media de cada hibrido (ACA 885,
cuadrados; MG 50, triangulos; DK 4050, tridngulos invertidos; DK 3820, rombos; Paraiso 30,
circulos) a 5.1 (simbolos vacios), 10 (simbolos grises) y 14 pl.m-2 (simbolos llenos) obtenida
mediante el analisis REML de los Exps. 2 y 3. Las lineas verticales sobre los simbolos son + un
error estandar de la media, n=3. En las figuras a y b las lineas unen los valores promedio de cada
hibrido.

En forma similar a lo que sucedi6 con el Racpy, la densidad fue el factor que
explicéd la mayor proporcion de la variancia no-error de Rac, seguido, en orden de
importancia, por los factores hibrido e interaccion hibrido x densidad (Tabla 5.5). La
Rac para los hibridos ACA885 y DK3820 mostrd una tendencia positiva y significativa
en respuesta al aumento de la densidad mientras que en los restantes hibridos el Rac fue
similar para las tres densidades. La interaccion densidad x hibrido fue significativa para
esta variable debido a que a 5y a 10 pl.m™ el Rac fue similar en los cinco hibridos
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evaluados, mientras que a 14 pl.m™ el Rac fue significativamente mayor en ACA885y
en DK3820 comparado con los otros tres hibridos (Fig. 5.9 b).

Tabla 5.5. Valores F y niveles de significancia para el cultivar, la densidad y la interaccion entre
cultivar y la densidad, planteados como factores fijos en el analisis REML para el rendimiento
en aceite por planta y por unidad de superficie. Los valores entre paréntesis proximos al valor F
indican la proporcion de la varianza no-error que es explicado por los factores fijos o por su
interaccion. Datos de los Exps. 2 y 3.

Factores fijos F

Rendimiento en Rendimiento en aceite por

aceite por planta unidad de superficie
Hibrido 7.12%%%(3.84) 9.8***(16.4)
Densidad 174.35%%%(94) 45.3***(75)
Hibrido x 3.89%%*%(2.09) 4.71%**(8.6)

Densidad
p<0.05 (*), p<0.01(**), p<0.001(***).
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Figura 5.9. Respuesta del rendimiento en aceite por planta a) y por metro cuadrado b) a tres
densidades de siembra (5, 10 y 14 pl.m™) de hibridos de girasol. Las barras blancas, grises y
negras representan los valores de las variables a 5, 10 y 14 pl.m™ respectivamente de los
Exptos. 2 y 3. Cada barra es la media de cada hibrido de los dos experimentos obtenida
mediante el analisis REML. Las lineas verticales sobre los simbolos son + un error estandar de
la media. Diferentes letras sobre las barras indican diferencias significativas (p<0.05) entre
densidades e hibridos.

Exp. gi .Sensibilidad a la suplementacion con RL

La longitud del primer entrenudo disminuy6 en repuesta al aumento de la
relacion R/RL en los cuatro hibridos evaluados. A una menor relacion R/RL (i.e 0.8,
condicion esperable en un cultivo de baja densidad poblacional) la longitud del primer
entrenudo fue estadisticamente mayor a la longitud de ese mismo entrenudo a una
relacion R/RL equivalente a la condicion de planta aislada (i.e. =1.2) (Figs. 5.10 a, ¢, e
y g). La calidad de la luz incidente sobre las plantas (relacion R/RL), el hibrido y la
interaccion R/RL x hibrido tuvieron efectos significativos sobre la longitud del primer
entrenudo (Tabla 5.6). La mayor parte de la variancia no-error fue explicada por los
factores relacion R/RL e hibrido. Si bien la interaccion hibrido x relacion R/RL explicod
una pequefia proporcion de la variancia, ésta fue significativa y reflejd, en términos
generales, las diferencias entre hibridos registradas para el cuarto entrenudo [Figs. 5.2 c
y Figs. 5.6 b para el hibrido Paraiso 20 y para los restantes hibridos respectivamente] en
respuesta a la densidad. La variacion de la longitud del primer entrenudo entre valores
extremos fue mayor para los hibridos Paraiso20 y MG50 comparado con el hibrido
ACA 885 (i.e. 50 vs 25 % respectivamente).

Tabla 5.6. Valores F y niveles de significancia para el cultivar, la relaciéon R/RL vy la interaccion
entre el cultivar y la relacion R/RL de los ANOVAs para la longitud del primer entrenudo y para
la inclinacién de tallos. Los valores entre paréntesis proximos al valor F indican la proporcion
de la varianza no-error que es explicado por los dos factores y por su interaccion. Datos del
EXpre.

Factores fijos F

Longitud del primer Inclinacion de tallos
entrenudo
Hibrido 22.37%*%*(41) 20.78***(33)
Relacion R/RL 27.48*%*(51) 34.74%%*(55)
Hibrido x R/RL 3.82°%**(8) 6.86***(12)

p<0.05 (*), p<0.01(**), p<0.001(***).
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En forma similar a lo que sucedio6 con la longitud del primer entrenudo, el
angulo de inclinacion de los tallos disminuy6 en respuesta al aumento de la relacion
R/RL en forma consistente y significativa en tres de los cuatro hibridos (contraste entre
Paraiso 20, MG50 y DK4050 vs ACA 885; Figs. 5.10., b, d, fy h) evaluados. La calidad
de la luz incidente (relacion R/RL) sobre las plantas, el hibrido y la interaccion R/RL x
hibrido tuvieron efectos significativos sobre este caracter. La mayor proporciéon de la
variancia no-error se explico por la calidad de la luz y el hibrido (Tabla 5.6). Si bien la
interaccion hibrido x calidad de luz, explicé una baja proporcion de la variancia que no
es error reprodujo en términos generales las diferencias registradas entre hibridos en los
experimentos de densidad para este caracter (Fig. 5.7). A una baja relacion R/RL
(=0.05, condicion esperable en un cultivo de alta densidad poblacional) el &ngulo de
inclinacion de tallos para los hibridos Paraiso 20, MG50, y DK 4050 fueron
estadisticamente similares entre si y significativamente superiores al angulo de
inclinacion de tallos registrado para el hibrido ACA885. Por contaste, a una relacion
R/RL equivalente a la condicion de planta aislada (i.e. =1.2) no se registraron
diferencias significativas entre los cuatro hibridos evaluados para el angulo de
inclinacion de los tallos (Fig. 5.10a.c.ey g).

La sensibilidad a la relaciéon R/RL de la inclinacion de tallos no necesariamente
se asocid con una mayor sensibilidad a la longitud del primer entrenudo. Obsérvese que
en los cultivares evaluados se identificaron tres tipos de respuesta: 1) alta sensibilidad
para longitud e inclinacion de tallos (i.e. Paraiso 20 y MG50) ii) alta sensibilidad para
inclinacion de tallos y no sensibilidad para longitud de entrenudos (i.e.DK 4050) y iii)
no respuesta para inclinacion de tallos y alta sensibilidad para longitud de entrenudo
(i.e. ACA 885). Esta categorizacion es consistente con lo hallado en los Exp.2 y 3.
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Figura 5 10. Longitud del primer entrenudo (Fig. a, ¢, € y g) y del angulo de inclinacién de los
tallos (Fig. b, d, f y h) de plantas de cultivares de girasol cultivadas bajo luz natural y
suplementadas lateralmente con diferentes proporciones de rojo lejano. Los simbolos vacios
identifican a los tratamientos suplementados con RL y los llenos a los tratamientos control del
Exprr. Las lineas verticales sobre los simbolos son + un error estandar de la media, n=6).
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5.4 DISCUSION

Los resultados de los experimentos descriptos en este capitulo sirvieron para
documentar, por primera vez, los cambios que se producen en la morfologia de los tallos
(longitud y peso de entrenudos, altura de plantas a estrella visible y antesis) y la
particion de biomasa entre los 6rganos de la planta en respuesta al aumento de la
densidad, con el desarrollo de la inflorescencia (i.e. numero de flores diferenciadas) en
canopeos de girasol. El aumento de la longitud (Figs. 5.2 a, cy e) y el peso (Figs. b, dy
f) de los entrenudos, la mayor particion de biomasa hacia el tallo (Tabla 5.2) en
respuesta al aumento de la densidad documentados en este capitulo fueron consistentes
con las informados por otros autores (Holmes y Smith, 1977; Morgan y Smith, 1978,
1981; Casal et al., 1986). Por otra parte, el nimero potencial de flores (i.e. 2200
flores.pl™ a 0.7pl.m™) y la respuesta de esta variable a la densidad fue similar a la
hallada por Villalobos et al. (1994). Estos autores determinaron que el nimero
potencial de flores por planta en cuatro cultivares de girasol vario desde 1500 hasta
4500 flores por planta (i.e valores obtenidos a una densidad de 0.5 pl.m™) y que en
algunos cultivares de girasol el nimero de flores por planta disminuye en respuesta al
aumento de la densidad. La identificacion del cuarto entrenudo como el entrenudo que
mas crecid durante el desarrollo de la inflorescencia (Figs. 5.3. a b, y ¢) y la asociacion
significativa y negativa entre el nimero de flores por planta y la biomasa de este
entrenudo (Fig. 5.5) demostrd que, el aumento de la particion de biomasa hacia el tallo,
disminuy0 la particion de fotoasimilados hacia el 4pice pudiéndose haber afectado el
tamafio del area generativa (i.e. area meristematica sobre la cual se diferencian las
flores) y como consecuencia de ello el nimero de flores diferenciadas. En este sentido,
Cantagallo et al (2004) demostraron la existencia de una fuerte asociacion positiva y
significativa entre el tamafio del 4rea generativa y el numero de flores diferenciadas y el
efecto negativo de una reduccion en la oferta de los recursos (i.e. un 80% menos de
radiacion incidente) sobre la tasa de crecimiento de dicha area. En los experimentos
informados en este capitulo no se midid el tamafo del area generativa, aunque si se
midiod -a antesis- el largo y el ancho de los ovarios de las flores de los sectores externo,
medio e interno de los capitulos de plantas cultivadas en un amplio rango de densidades
(i.e. 2-14 plm™), (i.e. datos no presentados en la tesis). En ese experimento no se
detectaron diferencias significativas para el largo y ancho de los ovarios de las flores
ubicadas en los tres sectores del capitulo. La circunstancia de que el aumento de la
densidad afect6 el nimero de flores pero no su tamafio puso en evidencia, de forma
indirecta, que el aumento de la particion de biomasa hacia el tallo, en sentido estricto la
particion hacia el entrenudo que esta creciendo durante el periodo de diferenciacion de
primordios florales, disminuy6 la particion de fotoasimilados hacia el area generativa
afectandose su tamafo. Esta asociacion constituye la primera evidencia de que la
merma en el nimero de flores por planta en respuesta al aumento de la densidad se
produce por la desvio de fotoasimilados al crecimiento de otras estructuras vegetativas).
Esta asociacion constituye la primera evidencia de que la merma en el nimero de flores
por planta en respuesta al aumento de la densidad se produce por la desvio de
fotoasimilados al crecimiento de otras estructuras vegetativas. Si bien Libenson et al.
(2004) demostraron en plantas de girasol que crecieron bajo luz solar y con una
reduccion localizada de la relacion R/RL a nivel del tallo, que la longitud de entrenudos
y la biomasa de tallo aumentaron, mientras que el nimero de granos llenos por planta
disminuyo, la aproximacion utilizada por estos autores difiri6 substancialmente de la
utilizada en este capitulo debido a que: i) no consideraron la superposicion temporal del
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crecimiento de los entrenudos basales con la formacion de las estructuras florales y i)
probablemente como consecuencia de lo anterior la calidad de luz se modificO mediante
el uso de filtros selectivos para R/RL (i.e. simula la condicidon de alta densidad) y
transparentes (i.e simula condicion de baja densidad) que se ubicaron indistintamente en
todos los entrenudos de la planta, a medida que estos se iban elongando, generdndose un
ambiente luminico muy diferente al que se produce en los canopeos de girasol.
Tampoco se pudo comprobar esta asociacion en otros cultivos de grano. Asi por
ejemplo, en plantas de de variedades de trigo de diferente momento de liberacion al
mercado que crecieron con una baja relacion R/RL, mediante la suplementacion con luz
rojo lejano durante las horas finales del fotoperiodo, se redujo el nimero de granos por
planta. Sin embargo, no fue posible asociar la reduccion del nimero de granos con una
mayor particion hacia el crecimiento de otros o6rganos (i.e. estructuras de la espiga, hoja
bandera, Ugarte et al., 2010). La asociacion significativa y negativa entre el nimero de
flores por planta y la biomasa del cuarto entrenudo (Fig. 5.5), el que més crecié durante
el periodo de diferenciacion floral (Fig. 5.2 b), y la asociacion positiva y significativa
entre la longitud y la biomasa de este entrenudo (y=0.065+0.0256X, R*=0.81, n=15) en
respuesta a la densidad pusieron en evidencia que esta variable morfoldgica podria ser
utilizada como un indicador sencillo para detectar variabilidad intraespecifica para la
tolerancia (i.e. nimero de flores por planta) al aumento de la densidad. En adicién a lo
anterior y debido a que la altura a estrella visible aument6 en respuesta a la densidad
(curva inferior, Fig. 5.1) y se asoci6 en forma significativa y positiva con longitud del
cuarto entrenudo (y=5.56+0.177X, R?*=0.72, n=15) también podria ser utilizada como
un indicador alternativo a la longitud del cuarto entrenudo de tolerancia a la densidad.

La exploracion de la variabilidad intraespecifica para la respuesta del numero de
flores por planta (Fig. 5.6 ¢), la longitud del cuarto entrenudo (Fig. 5.6 b) y la altura de
plantas a estrella visible (Fig. 5.6 a) a la densidad permiti6 identificar por primera vez :
1) la existencia de variabilidad intraespecifica en este cultivo para tolerancia a alta
densidad poblacional asociada a una particion diferencial de biomasa hacia el nimero
de flores, ii) identificar que, al menos en los hibridos evaluados en los experimentos
informados en este capitulo, la variabilidad intraespecifica para estos caracteres se
encuentra circunscripta al rango de densidades correspondiente entre 5 a 10 pl.m™,
debido a que no se registraron diferencias significativas entre 10 y 14 pl.m™ para estas
variables en ninguno de los hibridos evaluado (Fig. 5.6 a b y c) e iii) individualizar dos
grupos de hibridos que presentaron un comportamiento diferente en relacion a la
respuesta del niimero de flores por planta a la densidad. En los hibridos ACAS885,
MG50 y Paraiso30 (Figs. 5.6 c y 5.8 ay b de los Exps. 2 y 3 respectivamente) el
nimero de flores disminuy6 en forma significativa cuando la densidad aumento de 5 a
10 pl.m™ mientras que, en los otros dos cultivares (i.e. DK4050 y DK3820) no se
produjo una variacion significativa para esta variable en todo el rango de densidades
explorado (Fig. 5.6 c y 5.8 ¢ y d de los Exps. 2 y 3 respectivamente). El hecho que las
diferencias entre hibridos citadas previamente para la respuesta del nimero de flores por
planta se repitieron para la longitud del cuarto entrenudo y para la altura de las plantas a
estrella visible, salvo para el hibrido Paraiso 30, reforzé la nocion de la conexion entre
los cambios morfoldgicos y la variacion del nimero de flores por planta en respuesta a
la densidad descriptos en el Exp.1 y por otra parte, le proporcionaron un mayor grado de
sustento al uso de la longitud del cuatro entrenudo y la altura de las plantas a estrella
visible como indicadores morfoldgicos del comportamiento contrastante del numero de
flores por planta en respuesta a la densidad (contraste entre las Figs. 5.6 a y b versus
Figs. c). El contraste entre la respuesta de la longitud del cuarto entrenudo a la densidad
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(i.e Paraiso 20 y MG50, DK4050 y ACAS885, Fig. 5.2c y Fig. 5.6 b) y la del primer
entrenudo cuando estos genotipos (Figs. 5.10 a, ¢, e y g) fueron expuestos a cantidades
crecientes de RL reforzaron la idea de que la relacion R/RL juega un papel importante,
en la regulacion de estos procesos y en el establecimiento de las diferencias entre los
hibridos a través de una sensibilidad diferencial a esta sefial. Estos resultados
constituyen la primera evidencia de que la variablidad para la respuesta del nimero de
flores por planta se correlaciona con la variabilidad para la longitud del cuarto
entrenudo y de la altura a estrella visible. Sin embargo, y como era previsible, el
contraste entre la respuesta del rendimiento en aceite y la respuesta del nimero de flores
a la densidad puso en evidencia que los hibridos que presentaron un aumento sostenido
del rendimiento en aceite por unidad de superficie (i.e. ACA885 y DK3820, Fig. 5.9 b)
no necesariamente fueron aquellos que presentaron una menor variacion del nimero
flores por planta en respuesta a la densidad (i.e. DK 4050 y DK3820, Fig. 5.6 c). Notese
que ACAS88S5 y el DK3820 presentaron una respuesta contrastante para el nimero de
flores por planta a la densidad, lo que refleja la importancia que tienen otros
determinantes del rendimiento (i.e. la proporcion de granos que cuajaron, el peso y la
concentracion de aceite en el grano) en la respuesta del rendimiento en aceite por unidad
de superficie. Probablemente esta fue la razon por la cual Libenson et al., (2004) no
pudieron asociar la variabilidad detectada para el rendimiento de plantas con la
respuesta de estos hibridos a la altura de las plantas. El analisis detallado de los
componentes fisioldgicos del rendimiento realizados en el Capitulo II para el cultivar
Paraiso 20, en un amplio rango de densidades, confirman esta aseveracion. El aumento
sostenido del rendimiento en aceite en respuesta al aumento de la densidad se produjo
debido a que en este cultivar una plasticidad moderada del nimero de flores por planta
(ver Fig. 2.3 a, pag. 45) estuvo acompaifiada de una baja ¢ nula plasticidad del
porcentaje de aborto (ver Fig. 2.3 d, pag. 45) y una baja plasticidad del peso del grano
(ver Figs. 2.4 a, pag. 47). En base a los resultados documentados en el Capitulo 2 de
esta tesis surge la necesidad de evaluar con mayor grado de detalle los procesos que
estan involucrados con la respuesta del cuaje de los granos a la densidad en los
cultivares que presentan un aumento sostenido del rendimiento en funcion de la
densidad, debido a la mayor importancia relativa de este componente del rendimiento
comparado con el peso del grano.

En sintesis, los experimentos realizados en este capitulo permitieron identificar
al cuarto entrenudo como el entrenudo que mas creci6 durante el desarrollo de la
inflorescencia y demostrar que el aumento de la particién de biomasa hacia el entrenudo
que esta creciendo durante el periodo de diferenciacion de primordios florales
disminuyo la particion de fotoasimilados hacia el &pice afectdndose el tamafo del area
generativa y como consecuencia de ello el numero de flores diferenciadas. Por otra
parte, la respuesta de la longitud del cuarto entrenudo, altura a estrella visible y nimero
de flores en respuesta a la densidad de diferentes hibridos de girasol permiti¢ identificar
la existencia de variabilidad intraespecifica para estos atributos y reforzo la nocion de la
conexion entre los cambios morfolégicos y la variacion del numero de flores. En forma
complementaria a estos experimentos, la variabilidad detectada para la respuesta de la
longitud del primer entrenudo y para la inclinacion de tallos para estos hibridos cuando
fueron expuestos a cantidades crecientes de RL reforzaron la idea de que la relacion
R/RL juega un papel importante, en la regulacion de estos procesos y en el
establecimiento de las diferencias entre los hibridos a través de una sensibilidad
diferencial a esta sefial. Sin embargo, la falta de asociacion entre los cambios en la
morfologia de las plantas y el nimero de flores con el rendimiento por planta en alguno
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de los cultivares evaluados en este capitulo puso en evidencia que la mayor tolerancia
del rendimiento a la alta densidad en girasol es un proceso complejo en el que otros
procesos (i.e. tasa de crecimiento del cultivo durante el cuaje de los granos) adicionales
a los cambios en la morfologia y numero de flores se producen en canopeos de girasol
debido a una sensibilidad diferencial a la calidad de la luz.

En el siguiente Capitulo se integraron los conocimientos generados en los
experimentos de los capitulos anteriores y se discuten cuales serian las investigaciones

futuras que contestarian los interrogantes que surgen a partir de esta investigacion.



CAPITULO 6

Discusion General y Conclusiones
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6. 1 DISCUSION GENERAL

En los capitulos anteriores se presentaron los resultados de los experimentos
dirigidos a avanzar en la comprension de las bases ecofisiologicas de la respuesta del
rendimiento del cultivo de girasol a la alta densidad poblacional, su posible conexion
con determinadas respuestas de las plantas (i.e. longitud de entrenudos basales, altura de
la planta estrella visible, inclinacion de tallos) a las sefiales luminicas que se producen
en los canopeos de girasol en funcion de la densidad de siembra y la proximidad entre
plantas en el surco, y la existencia de variabilidad intraespecifica para los caracteres de
potencial interés. En los Capitulos 2 y 3 se da cuenta de los resultados de experimentos
en los que se evaluaron las bases fisiologicas de la respuesta del rendimiento potencial
para identificar los atributos que estén asociados con el aumento del rendimiento
potencial a densidades mas altas que las utilizadas actualmente en lotes de produccion.
Por otra parte, en los Capitulos 4 y 5 se d& cuenta de los resultados de experimentos en
los que se evaluaron las relaciones entre ciertos caracteres morfo-fisioldgicos que
afectan la tolerancia a las altas densidades poblacionales y su variabilidad
intraespecifica. Los efectos de la densidad sobre el rendimiento en esta Tesis se
analizaron teniendo en cuenta como marco conceptual que la influencia de los vecinos
modifican los factores del ambiente y la disponibilidad de recursos en el canopeo, y que
las plantas que lo integran utilizan esa informacion para “decidir” entre programas de
desarrollo alternativo.

Los experimentos realizados en el Capitulo 2 demostraron que el rendimiento en
aceite, en los cultivos protegidos contra vuelco/quebrado y enfermedades, aumenta en
un amplio rango de densidades (0.7 a 14 pl.m™) en las EU, Fig. 2.8 b). Debido a ello
se acepto la hipdtesis 1 de la Introduccion que dice que la capacidad fisioldgica del
rendimiento en el cultivo de girasol (es decir, aquella que se alcanza utilizando los
cultivares actualmente disponibles en cultivos protegidos contra vuelco/quebrado y

contra enfermedades) a alta densidad (>5 pl.m'z) es superior a la que se obtiene a las
densidades actualmente consideradas optimas. Estos resultados pusieron en evidencia
por primera vez que existe una oportunidad para aumentar el rendimiento potencial del
cultivo girasol a través de una mayor tolerancia del rendimiento a la densidad. En caso
de que esta mejora sea posible debe ir acompafiada de una mayor tolerancia al vuelco de
raices y quebrado de tallos. En relacion a este Gltimo punto es importante destacar que,
el 10% de la superficie sembrada con girasol se pierde debido al vuelco de las raices y al
quebrado de los tallos a densidades substancialmente inferiores a la utilizadas en estos
experimentos y, a que el vuelco de raices (Sposaro et al., 2008) y quebrado de tallos
(Hall et al., 2010) aumentan en forma notoria con el incremento de la densidad.
También se demostrd que la distribucion de plantas en el stand del cultivo afecta la
plasticidad vegetativa [i.e. area foliar (Figs. 2.2 a, b y ¢) y biomasa a antesis (Figs. 2.2 d,
ey f) y reproductiva (i.e. rendimiento en aceite, Figs. 2.2 g, h e 1)]. El estudio de los
indicadores de la plasticidad vegetativa y reproductiva al area por planta sirvid para
mostrar que: 1) una alta plasticidad vegetativa y reproductiva y el mantenimiento del
indice de cosecha son los atributos que deberia reunir un cultivar “hipotético” de girasol
para aumentar su productividad a densidades mayores que a 5 pl.m™ y que, ii) ambos
atributos son una condicidn necesaria para compensar, dentro de determinado rango de
areas por planta, las pérdidas de rendimiento que se producen en lotes con
desuniformidad espacial, pero esta capacidad esta restringida a algunas de las
distribuciones de plantas en el stand de todas las posibles que se pueden originar en un
lote desuniforme. En las ENUj 7 evaluadas en esta tesis la plasticidad vegetativa y
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reproductiva fue menor que en las otras dos estructuras a altos valores de AP (Figs. 2.2.
b,eyhvsa,d, gyc,f i). Coincidentemente, en el maiz el aumento de la tolerancia a la
densidad se asocié con una mayor plasticidad vegetativa y reproductiva a baja densidad
y un menor valor de biomasa requerido para producir rendimiento (Echarte y Andrade
2003). Los efectos de la estructura de canopeo no uniforme sobre la respuesta del area
foliar al area por planta (Fig.2.2 b vs a y b) y sus posibles implicancias sobre la
acumulacion de biomasa en este tipo de estructuras requieren mas investigacion. El
tamaio final de las hojas est4 fuertemente influenciado por la posicion nodal, la
temperatura y el estrés de agua, nitrégeno y radiacion (Connor y Hall, 1997). Mientras
que en plantas de girasol una baja R/RL reduce la tasa temprana de crecimiento de las
hojas y promueve el crecimiento en la etapa final no afectdndose el tamafo final de las
hojas (Casal y Sadras, 1984). En base a esta evidencia es probable que una menor
cantidad de radiacion interceptada por planta en las ENUj ; haya afectado el area foliar
en estas estructuras. Sin embargo, no deberia descartar que en canopeos de girasol, la
calidad de la luz pueda afectar al menos en parte el tamafio de las hojas. Contrariamente
a lo enunciado en la hipoétesis 2 de la Introdcccidn, la respuesta del rendimiento a la
densidad fue similar en las tres estructuras de canopeo. Debido a ello se rechazo la
hipotesis donde se planted que la distribucion de plantas en el stand del cultivo afecta la
plasticidad vegetativa y biomasa a antesis y reproductiva repercutiendo sobre la
respuesta del rendimiento a la densidad Sorprendentemente, la evolucion del
rendimiento y de la biomasa aérea en las EU; 4 comparada con las EUj 7 fue similar en
todo el rango comun de densidades explorado en ambas estructuras de canopeo
(contraste entre los simbolos negros vacios vs los simbolos negros llenos, Fig.2.8 a.), a
pesar de que la proporcion de radiacion interceptada maxima se alcanzo mas
tardiamente y su valor fue inferior en las EU; 4 comparado con las EUy 7 en al menos
una variante de canopeo incompleto (Fig. 3.1).

Los experimentos realizados en el Capitulo 3 han servido para demostrar por
primera vez que en una variante de canopeo incompleto (surcos a 0.70 vs 1.40m,
sembrados ambos a 5.1plm™) la caida de la proporcion de radiacion interceptada (= 20-
25%) durante el periodo que se produce en las EU; 4 comparado con las EU ; fue
compensada con un aumento de similar magnitud de la EUR (= 20-25%) en las EU, 4
(Figs. 3.2. y Tabla 3.5) y que, el aumento de la EUR en las EU, 4 se produjo debido a
una mayor incidencia de la luz en las caras laterales de los setos (Fig. 3.3). Como
consecuencia de ello se acepto la hipdtesis 3 de la Introduccidon que dice que un
aumento en el uso de radicion compensa la caida en la proporcion de radiacion
interceptada en canopeos incompletos de forma tal que la produccion de biomasa y el
rendimiento en aceite en estas estructuras es similar al logrado en los canopeos de
desarrollo completo a igual valor de densidad. Estos resultados claramente contradicen
la afirmacion que sostiene que la acumulacion de biomasa y la proporcion de radiacion
interceptada durante el periodo critico responden de manera similar ante variaciones en
la distancia entre surcos (0.50 vs 0.70m de distancia entre surcos; Andrade et al., 2002)
y que la eficiencia en el uso de la radiacién tiene un rol menor como fuente de variacion
de la biomasa. La contradiccion entre ambos resultados probablemente tiene origen en
dos causas de distinto orden: 1) el rango de distancias entre surcos explorado en ambos
trabajos no fue el mismo, y ii) que en Andrade et al. (2002) no calcularon la EUR En
consecuencia, sus conclusiones se basan exclusivamente en el alto grado de asociacion
entre el rendimiento/ la proporcion de radiacion interceptada alrededor del periodo de
antesis. El presente resultado tiene profundas implicancias sobre el rendimiento



potencial y cosechable en cultivos de girasol en ambientes con restricciones hidricas y
en intercultivos de girasol-soja.

La demostracion que la eficiencia en el uso de la radiacion aumentd en respuesta
a la distancia entre surcos puso en evidencia que existe una oportunidad para aumentar
el rendimiento potencial a través de un aumento en la eficiencia en el uso de la radiacion
en las EUg 7 a las densidades utilizadas comercialmente en la actualidad. En este sentido,
cambios en la estructura de canopeo (i.e. variacion en el tamaio de las hojas, inclinacién
de hojas etc.) que faciliten una mayor penetracion de la luz en el canopeo del girasol
podrian mejorar la distribucion de la luz en el canopeo y/o aumentar la cantidad de
radiacion difusa relativa a la radiacion incidente en el canopeo y como consecuencia de
ello aumentar la EUR. Fischer et al. (2014) sostienen que ésta podria ser una via para
aumentar la EUR en cultivos que presentan hojas anchas como el girasol, la sojay la
remolacha azucarera. En este sentido, el aumento de la EUR durante el periodo de
llenado de grano fue uno de los cambios fisioldgicos que se produjeron en los cultivares
modernos de maiz que presentan una mayor tolerancia al aumento de la densidad
comparados con sus predecesores (Fischer et al., 2014). Si bien no se identificaron
cudles son los cambios en la estructura de canopeo y/ los procesos que produjeron el
aumento de la EUR estos mismos autores consignaron que las hojas de los cultivares
modernos de maiz son mas erectas que los cultivares mds antiguos.

El uso de estructuras de canopeo con distancias entre surcos que generan una
cobertura del entresurco deficiente (alrededor del periodo floracion) en girasol esta
relegado a ambientes con estrés hidrico moderado a severo. Bajo estas condiciones, y en
forma similar a lo descripto para los ambientes sin restricciones hidricas y nutricionales,
la respuesta de la EUR a la distancia entre surcos es considerada irrelevante (Calvifio et
al., 2004). Sin embargo, y si se tiene en cuenta que el principal mecanismo que regula la
cantidad de agua que transpira el canopeo de girasol es el crecimiento (i.e. expansion
celular) de las hojas, que redunda en una menor capacidad del cultivo para interceptar
radiacion, y que el potencial agua al que se afecta el crecimiento de hojas (-0.4 MPa) es
mas alto que el correspondiente a la fotosintesis (-0.8 MPa), es probable que en
ambientes con moderadas restricciones hidricas, el aumento del rendimiento en
estructuras de cultivo con baja cobertura de canopeo esté asociado, al menos en parte, a
un aumento en la EUR debido a una mayor incidencia de la luz en las caras laterales de
los setos. En este sentido, y de confirmarse que bajo condiciones de déficit hidrico
moderado la fotosintesis no se ve afectada y que la importancia relativa de la eficiencia
en el uso de la radiacion en la determinacion del rendimiento aumenta (al menos hasta
alcanzar un umbral critico) en respuesta a la distancia entre surcos. Una distancia entre
surcos mayores a los valores utilizados actualmente, podria aumentar el rendimiento
cosechable en los ambientes donde se desarrolla la mayor parte de la produccion de
girasol en Argentina. En una segunda etapa la realizacion de experimentos en los
ambientes de produccion de girasol (i.e. con una oferta de recursos variable) permitira
identificar con que intensidad los resultados obtenidos en la primera etapa se expresan
en lotes de produccion de girasol.

El uso de dobles cultivos que ocupan la misma (i.e. intercultivos de girasol-soja,
trigo-canola, maiz-soja) estacion de crecimiento ha sido propuesto como una practica de
manejo que permite aumentar la eficiencia del uso de los recursos (i.e. agua, luz 'y
nutrientes) del ambiente y la rentabilidad del productor (Calvifio y Monzén, 2009). Sin
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embargo, el rendimiento obtenido en el intercultivo girasol-soja (i.e. distancia entre
surcos del cultivo dominante 1.56m) esta principalmente limitado por el pobre
rendimiento de la soja. Si bien el girasol alcanza madurez fisiologica en estos planteos
antes que la soja alcance su periodo critico, atin asi el rendimiento de este cultivo se ve
severamente afectado. En base a los resultados obtenidos en esta Tesis el bajo
rendimiento de la soja estaria asociado, al menos en parte, a que la proporcion de
radiacion interceptada en las EU, 4 es lo suficientemente alta como para afectar el
crecimiento del cultivo de soja en el periodo vegetativo. Asi por ejemplo, a los 30 dias
de emergencia del cultivo la proporcion de radiacion interceptada en estas estructuras
era del 50% (simbolos vacios, Fig. 3.2). La circunstancia de que el modelo de Connor
(2006) haya sido un buen estimador de las diferencias observadas en la dindmica de
intercepcion de la radiacion entre las EU; 4 y las EUg ;7 (Figs.3.6 ay b) cuando es
alimentado por variables de entrada tales como la geometria tridimensional de los setos
(altura, ancho y forma del seto, Fig.3.5) y la distancia entre surcos sugiere fuertemente
que la variacion de las dimensiones del seto y la distancia entre surcos de la especie de
mayor altura en el intercultivo son las variables que condicionan fuertemente la cantidad
de radiacion incidente y/o reflejada que recibe el cultivo de menor altura (i.e. soja). Por
otra parte, la estrategia de aumentar aun mas la distancia entre surcos del cultivo de
mayor altura podria no necesariamente disminuir 6 incluso podria aumentarse el
rendimiento. En este sentido, Connor y Gomez del Campo (2013), mediante el uso de
un modelo de simulacion, estimaron el rendimiento por unidad de superficie en setos de
olivo (Olea europea) de 2 m de alto y ancho a diferentes distancias entre surcos (1 a
8m). El rendimiento aument6 en forma significativa en respuesta al incremento de la
distancia entre surcos de 1- 4m. A una distancia mayor el rendimiento en frutos
disminuyo.

La similar respuesta del rendimiento en aceite por unidad de superficie en las
ENUj; en el rango de 2.4 a 6.7 pl.m™ comparado con las otras dos estructuras de
canopeo (contraste entre los simbolos grises vs los simbolos negros vacios y llenos,
Fig.2.8 a.) sugiere que las diferencias descriptas para la respuesta del rendimiento por
planta en las ENUj 7 (Figura 2.2 h) no se trasladan a la respuesta del rendimiento por
unidad de superficie entre las tres estructuras de canopeo (Figura 2.2. g ¢ 1). Es
necesario realizar nuevos experimentos que contemplen el estudio de la respuesta del
rendimiento por unidad de superficie en un rango de densidades mayor al explorado en
las ENU()].

Las descripciones y cuantificaciones detalladas de la dindmica del proceso de
inclinacion de tallos en cultivos densos de girasol sembrados en surcos, demostraron
que el aumento de la densidad a valores mayores a 5.1 pl.m™, produjo un aumento
gradual de la proporcion de tallos que modificaron su direccion de crecimiento (i.e. de
erectos a inclinados), generando un patrén de ordenamiento de tallos
predominantemente alterno en stands de densidades mayor 6 igual a 10 plL.m™ (Fig. 4.3.
a) y la identificacion de la naturaleza de la sefial (i.e. R/RL, Fig.4.8) que gatilla el
mismo. Debido a ello se acepto la hipdtesis 4 de la Introduccioén que postula que la
inclinacion alterna de tallos ocurre durante varios dias, en etapas tempranas del
desarrollo del cultivo, y que se produce en respuesta a cambios denso-dependientes que
afectan a la calidad del ambiente luminico (i.e. R/RL y luz B) en la que crecen las
plantas. Este hallazgo constituye una variante, hasta ahora desconocida, del sindrome de
escape del sombreado tanto en lo relativo a la respuesta (i.e. inclinacidn alterna) como a
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la naturaleza del proceso a nivel del cultivo entero (i.e. las sefiales luminicas originaron
una red de comunicacion entre las plantas a largo del surco de siembra) que le dio
origen (Figs. 4.5. y 4.6). El estudio de los efectos de la inclinacion de tallos sobre el
rendimiento y sus componentes en cultivos de girasol sembrados alta densidad permitio
comprobar que la inclinacion de tallos aumento la productividad del canopeo (Tabla 4.2
y 4.3). Sin embargo, y contrariamente a lo postulado en la segunda hipotesis evaluada
en el Capitulo 4, los efectos de la inclinacion de tallos no modificaron el crecimiento del
cultivo a antesis y recién se hicieron evidente durante el proceso de cuaje y peso de
grano. Debido a ello, se rechazo la Hipotesis 5 de la Introduccion que postula que la
inclinacion de tallos podria ocasionar un aumento en la cantidad de radiacion
interceptada y estimular el crecimiento total del cultivo en las primeras etapas de
desarrollo disminuyendo los eventuales efectos negativos de una mayor inversion de
biomasa en entrenudos sobre el nimero de flores diferenciadas, se rechazd. Estos
resultados sugieren que la inclinacion alterna de tallos relajaria la competencia por la luz
durante una etapa mas avanzada del periodo de crecimiento del cultivo (i.e.cuaje y
llenado del grano) a alta densidad y que por lo tanto deberia ser un atributo que deberia
ser tenido en cuenta en un planteo de alta densidad.

Los experimentos realizados en el Capitulo 5 permitieron por primera vez: 1)
documentar los cambios en la morfologia de los tallos (longitud y peso de entrenudos,
altura de plantas a estrella visible antesis, Figs. 5.1 y 5.2) y la asociacion entre la
biomasa del cuarto entrenudo y el nimero de flores (Figs. 5.3, 5.4 y 5.5) en canopeos de
girasol en respuesta al aumento de la densidad, ii) identificar y aceptar la hipdtesis 6 de
la Introduccidn, que planteaba la existencia de variabilidad intraespecifica para los
caracteres morfologicos citados previamente (Figs. 5.6 a, by ¢) y, iii) aceptar la
hipoétesis 7 de la Introduccion que dice que la variabilidad intraespecifica detectada para
la longitud de los entrenudos basales en canopeos de girasol en respuesta a la densidad
(Fig. 5.6 b) esta asociada a una sensibilidad diferencial al ambiente luminico percibido
por las plantas en las primeras etapas de desarrollo del cultivo (Figs. 5.10ac,ey g).
Tomados en conjunto estos resultados pusieron en evidencia que modificar la
sensibilidad al ambiente luminico (relaciéon R/RL), que se produce en canopeos de
girasol en respuesta a la densidad, de los entrenudos que crecen durante el periodo de
formacion de las estructuras reproductivas, afecta el numero de flores por planta. Este
tipo de asociaciones no se han podido establecer en otros cultivos de grano (i.e. trigo,
Ugarte et al., 2010). Si bien Libenson et al. (2004) demostraron en plantas de girasol
que crecieron bajo luz solar y con una reduccion localizada de la relacion R/RL a nivel
del tallo, que la longitud de entrenudos y la biomasa de tallo aumentaron, mientras que
el nimero de granos llenos por planta disminuyo, la aproximacion utilizada por estos
autores difiri6 substancialmente de la utilizada en este capitulo debido a que: i) no
consideraron la superposicion temporal del crecimiento de los entrenudos basales con la
formacion de las estructuras florales, y ii) probablemente como consecuencia de lo
anterior la calidad de luz se modificé mediante el uso de filtros selectivos para R/RL
(i.e. simula la condicién de alta densidad) y transparentes (i.e simula condicion de baja
densidad) que se ubicaron en todos los entrenudos de la planta, a medida que estos se
iban elongando, generandose un ambiente luminico muy diferente al que se produce en
los canopeos de girasol.

Contrariamente a lo postulado en la hipétesis 8 de la Introduccion, los cultivares
con menor sensibilidad a los cambios en la particion biomasa entre la inflorescencia y
los entrenudos basales en respuesta al aumento de la densidad (Figs. 5.6 by ¢) no



necesariamente fueron los cultivares que presentaron una menor reduccion del
rendimiento potencial por planta (Figs. 5.9a) en respuesta a la densidad. Este contraste,
en particular, pone en evidencia que la respuesta del rendimiento a la densidad y, en
particular, del numero de flores por planta es el resultado de la coexistencia de los
procesos analizados con otros adicionales. En adicion a lo anterior, en los experimentos
de variabilidad intraespecifica del Capitulo 5 no se detectd una asociacion positiva entre
la respuesta del rendimiento por planta a la densidad y la inclinacion de tallos. Asi por
ejemplo, el rendimiento por planta del hibrido DK 4050 disminuy6 en todo el rango de
densidades evaluado (i.e. 5, 10 y 14 pl.m™, Fig. 5.9 a) en forma més notoria que el
hibrido ACAS885 a pesar que el nimero de flores por planta (Fig.5.6c) en este hibrido no
se modifico y su respuesta a la inclinacién de tallos (Fig.5.7) fue significativamente
mayor a la registrada en ACA885. La evidencia citada precedentemente sugiere que en
futuras investigaciones es necesario evaluar con mayor grado de detalle los procesos
que estan involucrados en el cuaje de los granos antes implementar un programa de
mejoramiento destinado a aumentar el rendimiento potencial del cultivo de girasol via
una mayor tolerancia a la densidad basado en el uso de los atributos examinados en esta
tesis.

Los granos vanos en el girasol se producen debido a fallas en el estadio
embrionario temprano y no por fallas en la fecundacion de las flores (Cantagallo, 1995).
Una mayor disponibilidad de fotoasimilados y probablemente el nivel y/o la
sensibilidad a fitohormonas (i.e. una menor relacion de citocininas /ABA, Cheikh y
Jones, 1994) son los procesos que estan involucrados en el cuaje y peso del grano. En
este sentido, los hibridos modernos de maiz presentan una mayor proporcion de granos
cuajados y peso de grano a alta densidad que sus predecesores debido a un aumento en
la produccidn de biomasa en postantesis. Un mayor stay green del area foliar en
postantesis y una mayor duracion del periodo de llenado de grano fueron los
determinantes del aumento de la produccion de biomasa en postantesis en este cultivo
(Fischer et al., 2014). En girasol, también se ha reportado la existencia de cultivares con
stay green funcional que ocasionan una mayor capacidad de produccion de biomasa
durante el periodo de llenado de grano comparado con los hibridos no stay green (de la
Vega et al., 2010). El aumento de la EUR en estos hibridos se debi6 a una mayor
concentracion del nitrogeno foliar especifico por una menor tasa de senescencia durante
el periodo de llenado de grano. Sin embargo, el rendimiento de los hibridos stay green
en respuesta al aumento de la densidad (4.5 vs 7 pl.m™) es similar al rendimiento de los
hibridos que no presentan esta caracteristica. Una menor demanda de nitrégeno del
grano durante el periodo de postantesis para mantener el 4rea foliar verde seria la
principal causa de que el rendimiento sea similar en ambos grupos de hibridos (de la
Vega et al., 2010). Estos autores sostienen que es necesario indagar con mayor de
detalle la relacion fuente de nitrogeno/ntimero de destinos en ambos grupos de hibridos.
Estos hibridos exhiben una caracteristica adicional que los hace potencialmente
interesantes en planteos de alta densidad debido a que presentan una mayor tolerancia al
quebrado de sus tallos comparado con los hibridos no stay green (de la Vega et al.,
2010). Por otra parte, y en forma complementaria a lo anterior se deberia evaluar con
mayor grado de detalle la variabilidad para otros atributos (i.e. tamafio de las hojas,
angulo de insercion de hojas) del canopeo que permitirian aumentar la EUR en
postantesis a través de una mejor distribucion de la luz.
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En forma simultanea con los estudios ecofisiologicos planteados en el punto
anterior es necesario evaluar la variabilidad detectada para el numero de flores y el
rendimiento en aceite en un mayor namero de hibridos en los ambientes de produccion.
Si bien la informacion que proporcionan los experimentos descriptos en el Capitulo 5
(i.e. realizados en un Gnico ambiente y en condiciones no limitantes de agua y
nutrientes) es util, es insuficiente si se considera que los efectos del ambiente y la
interaccion genotipo® ambiente explican la mayor parte de la variancia de la
determinacion del rendimiento del cultivo de girasol en Argentina en ensayos multi-
ambiente (de la Vega et al., 2001). Los efectos potencialmente positivos de la densidad
sobre el rendimiento en los ambientes de cultivo pueden ser parcial o totalmente
enmascarados debido a una variacion en la oferta de los recursos del ambiente (i.e. agua,
radiacidn y nutrientes) durante la estacion de crecimiento, al aumento del vuelco de
raices, quebrado de tallos y un aumento de incidencia y/o severidad de enfermedades.
Bajo el contexto de un planteo de alta densidad estos factores que deprimen el
rendimiento del cultivo en los ambientes de produccién del cultivo de girasol adquieren
particular importancia. De confirmarse que el vuelco de la raiz y el quebrado de los
tallos limitan la expresion del rendimiento a alta densidad es necesario realizar estudios
complementarios para examinar la asociacion entre los cambios en la morfologia
(longitud y peso de los entrenudos basales de los tallos) y los caracteres que le otorgan
una mayor tolerancia al vuelco de raices (i.e. diametro del plato de raices, Sposaro et al.,
2008) debido a que el crecimiento del tallo podria comprometer la particion de biomasa
a las raices y como consecuencia ello afectar el didmetro del plato de raices. En este
contexto, es importante notar que una baja relacion R/RL reduce el crecimiento de
raices en tabaco (Kasperbauer, M., 1971), el nimero de fitdmeros enraizados en
Trifolium repens (Lotscher and Nosberger, 1997) y las formacion de raices laterales en
Arabidopsis thaliana (Saliburry et al., 2007).

6.2. CONCLUSIONES GENERALES

Los resultados de este trabajo generaron informacién sobre los bases
ecofisiologicas de las respuestas del rendimiento del cultivo de girasol a densidades
mayores a las utilizadas comercialmente en la actualidad y su conexion con los cambios
morfolégicos (i.e. longitud de entrenudos basales, altura de plantas a estrella visible,
inclinacion de tallos) que se producen en los canopeos de girasol en las etapas
tempranas de desarrollo de cultivo. Las investigaciones realizadas en esta Tesis
permitieron, en lo referido a la informacién bésica:

1) Describir y cuantificar en forma detallada la dinamica (inicio y propagacion)
del proceso de inclinacion de tallos en cultivos densos de girasol sembrados en surcos.
Este hallazgo constituye una variante, hasta ahora desconocida, del sindrome de escape
del sombreado tanto en lo relativo a la respuesta (i.e. inclinacion alterna) como a la
naturaleza del proceso (i.e. las sefiales luminicas originaron una red de comunicacion
entre las plantas a largo del surco de siembra) mismo que le dio origen.

i) Contribuir a reducir el vacio de informacion basica en relacion a las
respuestas (i.e. longitud de entrenudos basales, altura de las planta estrella visible,
inclinacion de tallos) de las plantas a las sefiales luminicas que se producen en canopeos
de girasol y su asociacion con la respuesta del nimero de flores. En adicion a lo anterior
se identifico la existencia de variabilidad intraespecifica para las respuesta descriptas
previamente y la necesidad de identificar, en nuevos experimentos, los procesos que
permitirian el mantenimiento del cuaje a alta densidad.



111) Demostrar que una mayor EUR puede compensar, dentro de determinado
rango de variacion de la distancia entre surcos, la menor cantidad de radiacion
interceptada de forma tal que la produccion de biomasa y el rendimiento no se vean
afectadas.

Las posibles aplicaciones técnico-agronémicas que se desprenden de este trabajo
son:

1) Proveer informacion a los mejoradores de los atributos que son de potencial
interés para mejorar el rendimiento potencial via una mayor tolerancia a la densidad. En
relacion a este punto, se identificé la existencia de variabilidad intraespecifica para el
rendimiento en aceite y para el nimero de flores.

i1) Proveer informacion a los asesores sobre la importancia de la geometria (i.e.
altura, ancho y forma del seto) del canopeo y la distancia entre surcos como factores
determinantes de la cantidad de radiacion interceptada por cultivo de mayor altura y por
ende la radiacién remanente sobre el cultivo de menor altura en intercultivo de soja y
girasol y que en determinados rangos de distancia entre surcos, mayores a los utilizados
normalmente en condiciones de produccion, la eficiencia en el uso de la radiacion debe
ser considerada conjuntamente con la intercepcion de radiacion como un determinante
de la produccion de biomasa y por lo tanto del rendimiento de los cultivos.

Este trabajo generd nuevas herramientas que podran ser utilizadas en la
investigacion.

1) la individualizacion de dos indicadores morfologicos (i.e. longitud del cuarto
entrenudo y altura de plantas a estrella visible) tempranos que pueden ser utilizados para
la seleccion indirecta de cultivares con una respuesta contrastante para el nimero de
flores por planta a la densidad. La medicion de estos indicadores es facil y rapida lo que
permite la posibilidad de caracterizar una gran cantidad de lineas a un bajo costo. Por
otra parte, se pueden realizar tempranamente en la estacion de crecimiento de las lineas
y/ 6 cultivares.

i1) El ajuste del modelo de intercepcion de Connor (2004), generado
originalmente para el cultivo de olivo, para el cultivo de girasol, permitira optimizar el
disefio de estructuras de canopeo en intercultivos y en surcos anchos en cuanto a su
capacidad para interceptar radiacion para el cultivo de girasol, y asi evitar o reducir
significativamente la onerosa labor de medicion y los problemas derivados del uso de
registros incompletos para estimar la radiacién interceptada. En relacion a la
intersiembra, ello servira para llenar este vacio de conocimiento para el componente
girasol del intercultivo y a mas largo plazo, el éxito en esta tarea deberia abrir el camino
hacia la resolucion del problema de intercepcion de radiacién por ambos componentes
del intercultivo. En relacion a su uso en ambientes con limitaciones hidricas es
necesario realizar en forma previa un ajuste del modelo para identificar posibles
desviaciones en la estimacion de los flujos de radiacion del modelo debido a que el
modelo no contempla la senescencia de hojas.

Este trabajo ademas servird como punto de partida para futuras investigaciones
en los campos del mejoramiento y de la ecofisiologia de los cultivos:
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1) Estudios destinados a identificar la importancia relativa de la eficiencia en el
uso de la radiacion en la determinacion del rendimiento en respuesta a la distancia entre
surcos en ambientes con limitaciones hidricas. Una distancia entre surcos mayor a los
valores utilizados actualmente, podria aumentar el rendimiento cosechable en los
ambientes donde se desarrolla, en la actualidad, la mayor parte de la produccion de
girasol en Argentina.

i1) Estudios ecofisioldgicos destinados a individualizar que caracteristicas de la
estructura del canopeo (i.e. angulo de inclinacion de hojas, tamafo de las hojas etc)
podrian aumentar la EUR durante el periodo de cuaje y llenado de los granos de girasol.

ii1) Los efectos potencialmente positivos de la densidad sobre el rendimiento en
los ambientes de cultivo pueden ser parcial o totalmente enmascarados debido a una
variacion en la oferta de los recursos del ambiente (i.e. agua, radiacion y nutrientes)
durante la estacion de crecimiento, al aumento del vuelco de raices, quebrado de tallos y
un aumento de incidencia/ y/o severidad de enfermedades. Bajo este contexto es
necesario evaluar la fuente de tolerancia a la densidad poblacional en un conjunto de
cultivares mas amplio que el utilizado en el Capitulo 5 para identificar cudles son las
principales limitantes que afectan la respuesta del rendimiento a alta densidad en los
ambientes de produccion correspondientes al mega ambiente de la zona Central de
produccion de girasol en Argentina.
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A.1. INTRODUCCION

En este anexo se presentan los analisis estadisticos que se realizaron para evaluar
el efecto sobre la respuesta del rendimiento en aceite (Rac, g m™), el indice de area
foliar a antesis media (IAF M, adimensional), la biomasa a cosecha corregida (Bcyp, g
m?) y el indice de cosecha corregido (Icyp, adimensional) a la densidad para cada
combinacion de tratamiento [afio y, estructura de canopeo (i.e. estructuras no uniformes
con surcos a 0.70m (ENUj ) , uniformes con surcos a 0.70 (EUp7 ) y a 1.40m (EU 49))].

A.2. MATERIALES Y METODOS

La base de datos que se analiz6 en el Capitulo II no se puede analizar mediante
ANOVA debido a que la matriz de datos no es balanceada (i.e. no se repitieron los
mismos tratamientos de densidad en las tres estructuras de canopeo, Ver tabla 2.1 del
Capitulo IT) debido a ello. Como consecuencia de ello se decidié evaluar: i) el efecto de
las estructuras de canopeo sobre el Rac, IAFam, 1a Beyp y el Icyp a la densidad
mediante el uso de técnicas de regresion y ii) el efecto de la densidad en las EUj ; sobre
las variables citadas previamente para cada combinacion de tratamiento de densidad y
afio mediante el uso de ANOVA. Las evaluaciones descriptas en ii) se realizaron sélo
para las EUy; debido a que la principal conclusion del capitulo dos (i.e. el rendimiento
en aceite continua incrementandose a densidades que superan largamente las 5.1 plm™)
se sustenta sobre el mayor rango de densidades explorado en las EUg7 (i.e. 0.7-14
pl.m™) comparado con las otras dos estructuras de canopeo (i.e. 0.7-14, 2.6-5.1 y 1.04-
7.11 pl.m'2 en las ENUg 7, y las EUj 40 respectivamente). El efecto de la estructura de
canopeo sobre la respuesta de las variables citadas previamente a la densidad se puede
analizar ajustando tantos modelos de regresion como grupos (i.e. una para cada
estructura de canopeo) hay y luego, evaluar mediante un ANOVA los parametros (i.e.
ordenada al origen y pendiente) de la regresion lineal. Una segunda alternativa seria el
uso de regresiones lineares con variables auxiliares categdricas. Esta técnica a diferencia
de la anterior es mas eficiente debido a que: 1) los grados del error van a ser mas debido
a que permite ajustar un unico modelo para el conjunto de los datos, ii) mediante el uso
de variables categdricas permite identificar la presencia de los grupos (i.e. estructuras de
canopeo) para evitar que el efecto del grupo interfiera sobre la estimacion del modelo
de la relacion funcional entre la variable dependiente y las regresoras y 1iii) permite
ademas estimar las diferencias entre las ordenadas al origen y las pendientes entre los
grupos evaluados (Di Rienzo et al., 2013). Para mejorar los grados de libertad de la
regresion, en particular el de las ENUg 7 (n=4), se utiliz6 la segunda aproximacion.
Bajo este contexto se evaluo el efecto de las tres estructuras de canopeo (ENUj 7, EUy 7
y EUj 49) sobre la respuesta del Rac, el [AFawm, 1a Beve, y el Icyp, a la densidad (i.e.
3.83-7.65,2.6-5.1y 2.6-7.11 pl.m'2 en las ENUg 7, lasEUy7 y las EUj 49). Luego, se
realiz6 un segundo analisis de regresion para evaluar el efecto de las EUy 7 y las EUj 49
sobre la respuesta del Rac, el [AFawm, la Beyp y el Icyp en un rango de densidades
(0.7-6.8 y 1.04-7.11 pL.m™ EU, y las EU, 4 respectivamente) mayor al explorado en
el primer analisis para estas dos estructuras. En el primer estudio se utilizaron los
valores de las variables respuesta correspondientes a los Exps. 1 y 2 debido a que en los
otros dos Exps. no se evaluaron las ENUj 7. Mientras que en el segundo estudio se
utilizaron los valores de variables correspondientes a las EUy; y las EU; 49 de los
cuatro experimentos.
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Luego y para determinar el efecto de la densidad en las EUj ;7 sobre el Rac, el
[IAF M, la Beyp y el Icyp para cada combinacion de tratamiento de densidad y afo se
realizaron dos analisis de variancia para tener una matriz de datos balanceada entre
Exps. En el primero se evalu6 el efecto de la densidad (2, 5.1. y 10 plL.m™) y del afio
sobre el Rac, el IAFaym, la Bevp, y el Icyp ala densidad (i.e. 2, 5.1.y 10 pl.m'z)
mediante el uso de los datos de los Exps. 2, 3 y 4. Luego y para ampliar el rango de
densidades (i.e. 2, 5.1, 10 y 14 plm™) se realiz6 n segundo analisis de variancia con los
valores de las variables respuesta de los Exps. 3y 4.

A.3 RESULTADOS

El uso de regresiones lineares con variables categoricas permitio demostrar que
la estructura de canopeo no modificé el patron de respuesta del Rac a la densidad, al
menos en el rango comun de densidad explorado por las tres estructuras de canopeo (i.e.
3.83-7.65,2.6-5.1y 2.6-7.11 pl.m'2 en las ENUy 7, lasEUy 7y las EUj 49). Los
parametros de la regresion (i.e. ordenada al origen y pendiente) no fueron
estadisticamente significativos en ninguno de los contrastes evaluados (i.e. EUg 79 vs
ENUy 7, EUp7 vs EU; 40 y de las EU, 4 vs ENUj 7, Tabla A.1). Tampoco se registraron
diferencias significativas en la ordenada al origen y la pendiente de la respuesta del
IAF, Bevp y del Icvp a la densidad entre estas tres estructuras de canopeo (Tabla A1.1).
La ausencia de diferencias significativas en los parametros de la asociacion del Rac,
IAFam, Beve y del Ieovp a la densidad de las EUg 7 y las EUj 40, en un rango de
densidades mayor al explorado en estas dos estructuras de canopeo (Tabla A1.2),
consolido la nocioén de que las estructuras de canopeo en este estudio no afectaron la
respuesta de estas variables a la densidad, permitiendo describir estas respuestas con
una Unica funcién.

Tabla Al1.1. Niveles de significancia del ANOVA de los coeficientes de la regresion linear con
variables auxiliares dummy (ENU, EU,; y las EU, 40) del rendimiento en aceite por planta (g m°
%), el indice de 4rea foliar a antesis, la biomasa y el indice de cosecha ambos corregidos por el
costo de sintesis de aceite en respuesta a la densidad (3.83-7.65 pl.rn'2 en las ENUg7; 2.6-5.1
pl.m'2 en las EUg7 y 2.6-7.11 en las EUj 49). Datos de los Exps. 2 y 3.

Valores p
Coeficientes Rend.ceite 1AF Bevp ICvp
Densidad 0.003 0.01 0.07 0.99
EUo7 vs ENUq -
-Ordenada al origen 0.47 0.17 0.76 0.19
-Pendiente 0.42 0.14 0.71 0.77
EUo7 Vs EU14
-Ordenada al origen 0.62 0.26 0.36 0.48
-Pendiente 0.43 0.12 0.80 0.40
EU. 4 vs ENUy~
-Ordenada al origen 0.92 0.65 0.64 0.065

_Pendiente 0.64 0.97 0.88 0.22
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Tabla A1.2. Niveles de significancia del ANOVA de los coeficientes de la regresion linear con
variables Dummy (EUO.7 y las EU1.4) entre el rendimiento en aceite por planta (g m>), el indice
de area foliar a antesis, la biomasa y el indice de cosecha ambos corregidos por el costo de
sintesis de aceite en respuesta a la densidad (0.7-6.8 y 1.04-7.11 pl.m'2 en las EUg; y las EUj 49
respectivamente). Datos de los Exps. 1, 2.3y 4.

Valores p
Coeficientes Rend.ceite IAF Bevp ICvp
Densidad 0.0001 0.0001 0.001 0.03
EUo7 Vs EU4
-Ordenada al origen 0.98 0.77 0.89 0.07
_Pendiente 0.92 0.71 0.76 0.20

Los resultados del analisis de variancia indicaron que las diferencias entre
densidades para cada una de las variables analizadas (i.e. Rac, la Bevp, el IAF y el ICvp
en las EU0.7 se mantuvieron entre afios para ambos grupos de datos (interaccion
densidad x afio no significativa, Tabla A1.3 y A1.4). El andlisis de variancia indic6
diferencias significativas para el Rac entre todas las densidades evaluadas en ambos
grupos de datos debido a ello no se pudo establecer una densidad minima a la que se
maximiza el rendimiento (Ver tabla A1.2 y A1.3). En contraposicion, el valor maximo
del TAFam y delaBeyp se obtuvo a 10 pl.m™ debido a que no se produjeron
diferencias significativas para estas variables entre 10 y 14 pL.m™. Finalmente, el ICcvp
no vario en forma significativa en todo el rango de densidades evaluado.
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Tabla A1.3. Cuadro resumen de los resultados del analisis de variancia combinado para los
experimentos 2, 3 y 4 de las estructuras uniformes con surcos a 0.70m, indicando la probabilidad
(p) de los efectos de la densidad, del afio y su interaccion, el rendimiento en aceite (g m™), el
indice de area foliar (IAF, adimensional), la biomasa aérea corregida (Bevp, g m?) y el indice de
cosecha corregido por el valor de su produccion (Icvp, adimensional). Los valores (medias [n=3]
y error estandar) se presentan para cada valor de densidad en los tres experimentos
(Experimentos, (Exps. 2, 3 y 4)) mientras que los valores de la Bevp y del Icvp se presentan sélo
para los Exps. 2 y 4. Medias seguidas por letras diferentes dentro de cada una de las secciones de
“Estructuras” y “Experimentos” indican diferencias significativas (p<0.05) entre los elementos

de la seccion.

Densidades/Exps. Rac IAF Bevp lcvp
(g m™) (adimensional) (gm™) (adime)nsional
Densidades
2 plm? 149+13.45(a) 2.6+0.15(a) 1417+123(a) 0.47+0.01(a)
5.1 pl.m™ 200+13.45(b) 3.240.15(b) 1825£123(b) 0.46+0.01(a)
10.2 pl.m™ 252413.45(c) 4.340.15(c) 2503%123(c) 0.47+0.01(a)
Experimentos
Exp. 2(1999/00) 200+13.45(a) 3.240.15(a) 1787+101(a) 0.48+0.01(a)
Exp. 3(2002/03) 193+13.45(a) 3.240.15(a)
Exp. 4 (2003/04) 208+13.45(a) 3.7£0.15(b) 2043+1001(a) 0.45+0.01(b)
Densidad 0.0002 0.0001 0.0002 0.75
p  Afo 0.74 0.04 0.09 0.04
U Densidad X Afio 0.21 0.07 0.15 0.14
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Tabla Al.4 Cuadro resumen de los resultados del andlisis de variancia combinado para los
experimentos 2, 3 y 4 de las estructuras uniformes con surcos a 0.70m, indicando la probabilidad
(p) de los efectos de la densidad, del afio y su interaccion, el rendimiento en aceite (g m™), el
indice de area foliar (IAF, adimensional), la biomasa aérea corregida (Bcvp, g m™?) y el indice de
cosecha corregido por el valor de su produccion (Icvp, adimensional). Los valores (medias [n=3]
y error estandar) se presentan para cada valor de densidad en los tres experimentos
(Experimentos, (Exps. 2, 3 y 4)) mientras que los valores de la Bevp y del Icvp se presentan soélo
para los Exps. 2 y 4. Medias seguidas por letras diferentes dentro de cada una de las secciones de
“Estructuras” y “Experimentos” indican diferencias significativas (p<0.05) entre los elementos
de la seccion.

Densidades/Exps. Rac IAF Bevp lcvp
(g m?) (adimensional) (gm™) (adimensional)
Densidades
2 plm? 139£14.2(a) 2.540.25(a) 1329+182(a) 0.43+0.01(a)
5.1 pl.m™ 214%14.2(b) 3.440.25(b) 2080+182(b) 0.460.01(a)
10.2 pl.m™ 249+14.2(b) 4.4 +0.25(c) 2718+182(c) 0.47+0.01(a)
14.3 pl.m™ 310£14.2(c) 4.5240.25(c) 2849+182(c) 0.4420.01(a)
Experimentos
Exp. 3(2002/03) 223+10.04(a) 3.4+0.17(a)
Exp. 4 (2003/04) 233+10.04(a) 4.0420.17(b)
(“Densidad 0.0001 0.0001 0.0013 0.42
p4 Afio 0.48 0.014
LDensidad X Afio 0.24 037
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Tabla A2. 1: Funciones lineares (desde emergencia a antesis [IAFg.am]) v bilineares (antesis
media a madurez fisiologica [IAFavmr]) ajustadas a las relaciones entre el indice de area foliar y
el tiempo para los datos correspondientes a la dos estructuras (EUy; y EU | 4) en cada uno de los
Experimentos 1, 2 y 3.

Experimento
1

EUo7

EU140

Experimento
2

EUo.

EU140

Experimento
3

EUp7

EU140

IAFEanv=-2.35+0.11*dde,desde 22-51dde, para R’=0.82, n=24.

TAF apmmr=4.79-0.02*dd oy para ddam<69 y

IAFAM_MF :479-002*ddAM-01 1 (ddAM - 69) para ddAM>69 R2:0.94,
n=33.

IAFEanm=-2.6+0.115*dde, desde 22-51dde, para R*=0.86, n=24.
IAFAM_MF :73-0067*ddAM para ddAM<69 Yy para ddAM>69

IAF ayviovr =7.3-0.067%69-0.096 (dday - 69) R*=0.95, n=33.

IAFg AM=-2.3+0.115*dde, desde 22-51dde, para R2=0.84, n=24.

IAFEg am=-2.5+0.115*dde, desde 22-51dde, para R?*=0.86, n=24.

IAFE av=-3.2+0.15*dde, desde 22-52 dde, para R’=0.92, n=27.
IAFAM_MF =7.9-0.062* ddAM para ddAM <63 Yy para ddAM >63

TIAF anviomr =7.9-0.062%63-0.016 (dday — 63) R*=0.82, n=18.

IAFEan=-3.6+0.17*dde, desde 22-52 dde, para R’=0.87, n=27.
IAFAM_MF:7.42-0.048* ddAM para ddAM<65 Yy para ddAM>65

IAF ayivr =7.42-0.048%65-0.23 (dday — 65) R*=0.83, n=18.
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Tabla A2.2: Funciones bilineales ajustadas a las relaciones entre proporcion de radiacion
interceptada diaria calculada (Qd... )/ tiempo (en dias desde la emergencia, dde) en los
Experimentos 1, 2 y 3.

Experimento 1

EUo- Qdcae =-0.19+0.030*dde para dde<39 y para dde> 39
Qdeare = -0.19+0.029%39; R*=0.92, n=18.

EU1.4O
Qdcaic =-0.34+0.027*dde para dde<46 y para dde> 46

Qdeue = -0.34+0.027*46; R*=0.98, n=18.
Experimento 2

EUo 7 Qdcae =-0.36+0.043*dde para dde<30 y para dde> 30

Qdeae = -0.36+0.043%30; R*=0.98, n=27.

EU1.40 Qdcae =-0.17+0.026*dde para dde<39 y para dde> 39

Qdeaie = -0.17+0.026*39; R’=0.98, n=27.
Experimento 3

EUy7 Qdcae =-0.50+0.045*dde para dde<32 y para dde> 32

Qdeae = -0.50+0.045%32; R*=0.95, n=30.

EU140 Qdcaic =-0.44+0.034*dde para dde<39 y para dde> 39

Qdae = -0.44+0.034*39; R*=0.95, n=30.
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Tabla A2. 3: Funciones ajustadas para las regresiones de la biomasa corregida por el valor de su
produccion durante el periodo de establecimiento (Bcvpgstas), rapido crecimiento (BCVPg crec)
durante el periodo de llenado de grano (Bcvp post)de los Experimentos 1, 2 y 3.

Experimento 1

EUy7

EU140

Experimento 2

EUy~

EU140

Experimento 3

EUoy7

EU140

BCV (Reree=-636.2+24.61*dde, R?=0.97, n=15.

Bevp (posty=314.8+9.32*dde, R?=0.60, n=12.

Bevp r.crecy=-584.7+22.79 *dde, R?=0.96, n=15.

Bevp posty=151.3+11.76*dde R?=0.60, n=12.

Bevp gstap=-81.8-6.01*dde para dde<25 y para dde>25

Bovp rerecy=-81.8+6.01%24.5+30.4 (dde — 25) R’=0.95, n=39.

Bevp estap=-96.18+6.98 dde y para dde<26

Bevp rerecy=-96.18+6.98%26.5+32.2 (dde — 26) R?=0.97,.n=39.

Bevp gstap=-139.9+7.7*dde para dde<30 y para dde>30
Bevp rerecy=-139.9+7.7*%30+30.3 (dde — 30) R?*=0.96, n=30.

Bevp posty=-111.9+17.5*dde para dde< R2=O.70, n=15.

Bevp gstap=-119+6.7*dde para dde<29 y para dde>29

Bovp rerecy=-119+6.7%29.4+27 (dde — 29) R?=0.92, .n=30.

Bevp post=20.3+16.3*dde para dde< R*=0.60, n=15.
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Tabla A2.4: Funciones ajustadas para las regresiones de la biomasa corregida por el valor de su
produccién (Bevp) vs. la radiacion fotosinteticamente activa interceptada (RIxcum, Mj m™dia™)
por el cultivo durante el periodo de establecimiento (Bcvpgsrtag), rapido crecimiento (BCVPR crec)
y llenado de grano (Bcvp post)de los Experimentos 1, 2 y 3.

Experimento 1

EUo-

EU1.4O

Experimento 2

EUo7

EU140

Experimento 3

EUo7

EU1.40

BCVp (RCREC):'8-26+2-3*RIACUM para RIACUM<6-49 R2:0.95,Il:40

BCVp (POST):473-29+2-3*RIACUM para RIACUM<345 R2:0.97, n=23.

Bevp rerec=-10.2142.9*RIxcum para RIacum<2.91 R*=0.96, n=40

Bevp (post=467.34+1.4¥RIscum para RIxcum <267 R*=0.97, n=23.

BCVp (ESTAB):3-07+1 22% RIACUM para RIACUM <102 Yy para RIACUM >102

BCVp (RCREC):3-O7+1 22*%102+2.64 (RIACUM — 102) R2:0.99, n=40.

BCVp (ESTAB):5-3+1-96* RIACUM para RIACUM <77.98 Yy para RIACUM >78

Bevp rerecy=3.3+1.96%78 +3.24 (RIxcum — 78) R*=0.99, n=40.

BCVp (ESTAB):36-05+1 .56%* RIACUM para RIACUM <111 Yy para RIACUM >111
BCVp (RCREC):36-05+1 56%2.91+111 (RIACUM -11 1) R220.99, n=30.

BCVp (POST):549-18+1 -4*RIACUM para RIACUM <435 R2:0.99, n=23.

BCVp (ESTAB):18-82+1-24* RIACUM para RIACUM <195 y para RIACUM >195
Bevp rerecy=18.82+1.24%2.36+195 (RIacum — 195) R?*=0.99,.n=30.

Bevp post=230+1.56*RIscum para RIacum <351 R2=0.95, n=23.
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Figura A 3.1 Detalle temporal de la dinAmica de la posicion del apice (circulo vacio) y de la
integral de sombreo diaria (triangulo cerrado) de las plantas 1, 2,3 4, 5y 6 desde el dia 18dde
(i.e. cuatro hojas verdaderas aparecidas, hora cero en los graficos) hasta el dia 32 dde (i.e.336
horas en los graficos) de plantas cultivadas a 20 pl m™ en el Exprive Larse (=18). Estas plantas
son ejemplos ilustrativos de respondedores tempranos (plantas 2 y 3), respondedores tardios
(planta 5) y no respondedores (plantas 1, 4 y 6).La linea punteada horizontal indica el surco de
siembra. Los valores negativos y positivos indican la distancia a la linea del surco del apice
(circulo vacio) hacia el N (valores positivos) o hacia el S (valores negativos) en cinco momentos
del dia, y la integral de sombreo diario (como proporciéon de area foliar total de la planta
objetivo) por las plantas vecinas (tridangulo cerrado). Las flechas sobre el eje x indican el
momento a partir del cual se considerdé que a planta se habia inclinado (distancia promedio del
apice al surco de un dia > 2cm). La duracidon del registro de sombreo fue menor al del
movimiento de apice ya que la estimacion del area de sombreo se hizo muy dificultosa e
imprecisa después de las 280 horas.
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Figura A 3.2. Detalle temporal de la dindmica de la posicion del apice (circulo vacio) y de la
integral de sombreo diaria (tridngulo cerrado) de las plantas 7, 8, 9, 10, 11 y 12 desde el dia
18dde (i.e. cuatro hojas verdaderas aparecidas, hora cero en los graficos) hasta el dia 32 dde
(i.e.336 horas en los graficos) de plantas cultivadas a 20 pl m™ en el Exprive Lapse (=18). Estas
plantas son ejemplos ilustrativos de respondedores tempranos (plantas 7, 8 y 10), respondedores
tardios (planta 9, 11 y 12). La linea punteada horizontal indica el surco de siembra. Los valores
negativos y positivos indican la distancia a la linea del surco del apice (circulo vacio) hacia el N
(valores positivos) o hacia el S (valores negativos) en cinco momentos del dia, y la integral de
sombreo diario (como proporcion de area foliar total de la planta objetivo) por las plantas
vecinas (triangulo cerrado). Las flechas sobre el eje x indican el momento a partir del cual se
considerd que la planta se habia inclinado (distancia promedio del apice al surco de un dia >
2cm). La duracion del registro de sombreo fue menor al del movimiento de apice ya que la
estimacion del area de sombreo se hizo muy dificultosa e imprecisa después de las 280 horas.
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Figura A3.3 Detalle temporal de la dindmica de la posicion del apice (circulo vacio) y de la
integral de sombreo diaria (triangulo cerrado) de las plantas 13, 14, 15, 16, 17 y 18 desde el dia
18dde (i.e. cuatro hojas verdaderas aparecidas, hora cero en los graficos) hasta el dia 32 dde
(i.e.336 horas en los graficos) de plantas cultivadas a 20 pl m™ en el Exprive Larse (=18). Estas
plantas son ejemplos ilustrativos de respondedores tempranos (plantas 13 14, 17 y 18) ,
respondedores tardios (plantal5 y 16). La linea punteada horizontal indica el surco de siembra.
Los valores negativos y positivos indican la distancia a la linea del surco del apice (circulo
vacio) hacia el N (valores positivos) o hacia el S (valores negativos) en cinco momentos del dia,
y la integral de sombreo diario (como proporcion de area foliar total de la planta objetivo) por
las plantas vecinas (triangulo cerrado). Las flechas sobre el eje x indican el momento a partir del
cual se consider6d que la planta se habia inclinado (distancia promedio del apice al surco de un
dia > 2cm). La duracion del registro de sombreo fue menor al del movimiento de apice ya que la
estimacion del area de sombreo se hizo muy dificultosa e imprecisa después de las 280 horas.



