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ABREVIATURAS

1,5 h: fotoperiodo extendido 1,5 h
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RESUMEN

Mecanismos asociados a la produccion de granos en soja
frente a cambios en el fotoperiodo en post-floracion

La produccion de granos en soja depende, al menos en parte, del fotoperiodo
explorado durante post-floracion. Este efecto fotoperiddico ha sido vinculado a los
cambios en la duracion de la oferta de recursos (efecto indirecto) ya que el fotoperiodo
modifica la duracion de la etapa post-floracion. Sin embargo, los cambios en el
fotoperiodo también alteran la morfologia y el desarrollo de las plantas de soja pudiendo
afectar directamente la produccion de granos, ademas de los cambios mencionados en la
oferta de recursos. Este tipo de efectos fotoperiddicos directos permitirian hacer un uso
mas eficiente de los recursos para producir granos. En este marco, el objetivo de esta
tesis es estudiar los mecanismos asociados a la produccion de granos en soja frente a
cambios en el fotoperiodo en post-floracion.

Se realizaron dos experimentos a campo con tratamientos de extension artificial del
fotoperiodo para identificar los mecanismos fotoperiédicos involucrados en la
produccion de granos a nivel de cultivo y a nivel de nudo, en un genotipo comercial de
soja. A su vez, se incluyeron tratamientos de sombreo (distintos niveles de radiacion
incidente) para discriminar cuéles de dichos mecanismos fotoperiodicos estan mediados
por cambios en la oferta de radiacion (indirectos) y cuales son efectos del fotoperiodo
per se (directos). Ademas, se realizaron otros dos experimentos utilizando lineas casi-
isogénicas y genotipos comerciales con distinta sensibilidad fotoperiddica para analizar
la variabilidad genotipica para los mecanismos fotoperiddicos involucrados en la
produccion de granos.

La extension del fotoperiodo aument6 la produccion de granos a nivel de cultivo a
través de cambios en la oferta de recursos (efectos indirectos). Sin embargo, también se
observaron efectos directos del fotoperiodo sobre la produccion de granos mediante la
modificaciéon de la produccion de nudos. La extension del fotoperiodo distribuy6
espacialmente los destinos, lo cual permitiria hacer un uso mas eficiente de los recursos
al reducir la interferencia entre vainas que crecen en un mismo nudo. Asimismo, se
encontr6 variabilidad genotipica para este mecanismo fotoperiodico directo.

A nivel de nudo, la extension del fotoperiodo retraso el inicio de la elongacion de
vainas dominantes y permitid que se extendiese la floracion, abriesen mas flores y
estableciesen mas vainas en posiciones normalmente dominadas del nudo. Este efecto
fotoperiodico también distendi6 la interferencia entre vainas que crecen en un mismo
nudo a través cambios en la distribucion temporal de los destinos. Sin embargo, no se
encontr6 variabilidad genotipica para este mecanismo fotoperiddico bajo condiciones de
fotoperiodo natural.

Los resultados obtenidos revelan mecanismos asociados a la produccién de granos
en soja frente a cambios en el fotoperiodo en post-floracion que son independientes del
aumento de la oferta de recursos. Dichos mecanismos involucran efectos fotoperiodicos
directos sobre las relaciones intra-nodales entre vainas, mediados por el efecto del
fotoperiodo sobre la produccion de nudos y la tasa de desarrollo de las vainas.

Palabras claves: soja, Glycine max, fotoperiodo, radiacion, rendimiento, granos,
vainas, nudos, flores, desarrollo, variabilidad genotipica.
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ABSTRACT

Ecophysiological mechanisms responsible for soybean
seed production response to post-flowering photoperiod

Soybean seed production is affected by post-flowering photoperiod. This
photoperiodic effect has been linked to changes in the availability of resources (indirect
effect) because photoperiod affects the duration of the post-flowering phase. However,
photoperiod may also affect seed production through its effects on plant morphology
and development (which are independent of resource availability). These direct effects
may enhance the efficiency of seed production. In this context, the objective of this
thesis is to study the mechanisms responsible for soybean seed production response to
post-flowering photoperiod.

Two experiments were conducted to identify the photoperiodic mechanisms
involved in soybean seed production at the crop and at the individual node level using a
commercial genotype grown under field conditions with artificially extended
photoperiod treatments. Shading treatments (different levels of incident radiation) were
also applied to determinate whether the identified mechanisms were linked to changes
in the availability of radiation (indirect) or were direct photoperiodic effects. Two other
field-experiments using near isogenic lines and commercial genotypes with different
photoperiodic sensitivity were performed to analyze the genotypic variability of the
photoperiodic mechanisms involved in soybean seed production.

Photoperiod extension increased soybean seed production at the crop level through
changes in the availability of radiation (indirect effect). However, direct photoperiodic
effects on seed production were also observed, which were mediated by changes in node
production. Photoperiod extension spatially dispersed the sinks (pods) in different
nodes, which would allow a more efficient use of the available resources by reducing
the interference between pods growing at the same node. Additionally, genotypic
variability was found for this direct photoperiodic mechanism.

At the node level, photoperiod extension delayed the elongation of the dominant
pods and prolonged flowering, increased flower opening and pod set at usually
dominated positions within the node. This photoperiodic effect also reduced the
interference between pods growing at the same node through the temporal separation of
sinks’ demand. However, no genotypic variability was found for this photoperiodic
mechanism under natural photoperiod.

These results reveal ecophysiological mechanisms responsible for soybean seed
production response to post-flowering photoperiod, which are independent of resource
availability. These mechanisms involve direct photoperiodic effects on intra-node pod
interferences which are mediated by photoperiodic effects on node production and pod
development.

Keywords: soybean, Glycine max, photoperiod, radiation, yield, seeds, pods, nodes,
flowers, development, genotypic variability.






CAPITULO 1
1. Introduccién general

1.1. Planteo del problema

Argentina es el tercer productor de soja (Glycine max (L.) Merrill) a nivel mundial
(con el 18% de la produccion), y es el tercer exportador de grano y el primer exportador
de aceite y harina de soja (SIIA, 2015). La soja es el cultivo de mayor relevancia en el
pais, y representa mas del 60% de su superficie agricola (més de 19 millones de
hectareas) con un rendimiento promedio a nivel nacional de 2,6 toneladas por hectarea
en los Ultimos 5 afos (campafias 2009/10-2013/14) (SIIA, 2015).

El rendimiento promedio del cultivo de soja en nuestro pais, desde 1990 hasta 2014,
mantiene una tendencia creciente (28,1 kg ha’! afio!) debido a la incorporacion de
nuevas tecnologias asociadas al mejoramiento genético y practicas agrondémicas (SIIA,
2015). Sin embargo, los incrementos en la produccion de los ultimos 15 anos (1,89
millones tn afio") se deben principalmente a incrementos en la superficie cultivada
(670.643 ha afio!). El cultivo de soja ocupa tierras anteriormente dedicadas a la
ganaderia u otros cultivos, o incluso ecosistemas naturales (Di Paola, 2005). Este
proceso, junto con cambios en el marco econdmico, el régimen de precipitaciones y el
manejo tecnoldgico produjeron el corrimiento de la frontera agropecuaria. Sin embargo,
la sustentabilidad de este corrimiento ha sido, y continua siendo, profundamente
cuestionada (Paruelo y Guerschman, 2005; Viglizzo et al., 2011). Esto sugiere que
futuros aumentos en la produccion no deberian estar ligados a la expansion del area
cultivada, sino al aumento de la produccion por unidad de area.

Una de las posibles vias de aumento de la produccion consiste en desarrollar
innovaciones tecnologicas que permitan aumentar el rendimiento potencial del cultivo,
i. e. el rendimiento logrado en ausencia de limitaciones nutricionales, hidricas y
sanitarias (Specht et al., 1999). El mejoramiento tradicional, a través de la seleccion de
genotipos de mayor rendimiento obtenidos mediante técnicas empiricas, es una de las
alternativas utilizadas mas frecuentemente para desarrollar mejores genotipos. Sin
embargo, el conocimiento y utilizacion de las bases ecofisioldgicas y genéticas que
determinan el rendimiento potencial del cultivo, permitirian una mayor eficiencia en la
obtencion de nuevos cultivares asistiendo los programas de mejoramiento tradicional
(Andrade et al., 2009; Foulkes et al., 2009).

Las propuestas mas exploradas para incrementar el rendimiento potencial en los
cultivos han sido:

e Aumentar la disponibilidad diaria de recursos (principalmente radiacion) a través
de mejoras en la capacidad de captacion y utilizacion de los mismos durante la
etapa critica (Slafer et al., 1996; Specht et al., 1999); y/o prolongar su duracion a
expensas de la etapa vegetativa (Kantolic, 2006; Kantolic y Slafer, 2007;
Miralles y Slafer, 2007).

e Promover una mayor particiéon de asimilados hacia los drganos reproductivos en
crecimiento (Kumudini et al., 2001; Reynolds et al., 2009; Slafer et al., 1996).

Existen también otras alternativas que han sido menos exploradas en la literatura pero
pueden resultar muy exitosas para aumentar el nimero de granos, como por ejemplo:

e Disminuir el requerimiento de fotoasimilados necesario para lograr el cuaje de
un fruto (Reynolds et al., 2009; Vega et al., 2001a).

o Distender las relaciones inhibitorias entre frutos (Egli y Bruening, 2002a).



1.2. Revision de antecedentes
1.2.1. Componentes del rendimiento

El rendimiento del cultivo de soja puede definirse en términos de la biomasa
producida por el cultivo y el indice de cosecha (proporcion de la biomasa producida
acumulada en los organos cosechados). En general, el rendimiento logrado es mejor
explicado por cambios en la biomasa producida que en el indice de cosecha. Desde otro
enfoque, el numero de granos por unidad de area es el principal componente del
rendimiento, como sucede en la gran mayoria de los cultivos de grano. En la Figura 1.1,
se muestra la conformacion del rendimiento a partir de sus componentes numéricos.
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Figura 1.1. Componentes numéricos del rendimiento en el cultivo de soja. Las flechas representan el
desarrollo de 6rganos florales.

Algunos de estos subcomponentes son poco variables (e. g. granos.vaina!) y otros
muestran gran compensacion entre si (e. g plantas.m? y nudos.planta). Estos
subcomponentes se definen en distintas etapas a lo largo de todo el ciclo del cultivo, con
distinto grado de simultaneidad (Figura 1.2), respondiendo a los factores del ambiente
que afectan cada una de estas etapas. Dicha simultaneidad es mayor en genotipos de
habito de crecimiento indeterminado en comparacion con los determinados (Kantolic et
al., 2003). Los indeterminados son aquellos en los cuales la aparicion de nudos en el
tallo principal contintia por varios dias luego de comenzada la floracion y generalmente
no presentan un racimo apical. La superposicion de las etapas de desarrollo, que implica
que en el mismo momento se estén definiendo varios componentes, puede provocar
compensaciones numéricas entre dichos componentes (Slafer et al., 2009); sin embargo,
el analisis por separado de cada componente puede permitir identificar mecanismos
claves para la definicion del rendimiento bajo distintas condiciones.

El numero de granos por unidad de superficie, presenta una elevada sensibilidad a
los factores del ambiente que limitan la disponibilidad de fotoasimilados durante una
fase particular del ciclo, denominada periodo critico (Egli, 1998). En soja, este periodo
se concentra en estadios posteriores al inicio de floracion y abarca la fructificacion y
estados iniciales del crecimiento de granos (Jiang y Egli, 1995).

El peso individual de los granos, el otro componente del rendimiento, presenta alta
variabilidad en soja, comparado con otros cultivos de grano. El cultivo de soja presenta
un alto grado de co-limitacion por fuente y destinos (Borras et al., 2004; Egli et al.,
1985), ya que el peso individual de los granos responde marcadamente a modificaciones
en la disponibilidad de recursos por grano. Una semilla puede llegar a duplicar o reducir



a la mitad su peso ante alteraciones de la disponibilidad de fuente durante el llenado
efectivo, sefialando que el peso potencial se define tardiamente y que rara vez se alcanza
en condiciones normales de produccion (Borras ef al., 2004).
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Figura 1.2. Definicion temporal de los componentes numéricos del rendimiento a lo largo del ciclo
ontogénico del cultivo de soja. Ubicacion de las etapas reproductivas de la escala de Fehr y Caviness (1977).
Tlustracion modificada a partir de Greenberg (2004).

1.2.2. Morfologia reproductiva de Glycine max

Cada nudo de la planta de soja cuenta con tres yemas: la central que corresponde a
la hoja trifoliada y dos laterales que corresponden a las estipulas. Cada yema puede dar
origen a un vastago vegetativo (rama) o una inflorescencia (racimo), por lo cual suelen
coexistir ramas y racimos en los nudos de la parte basal de las plantas.

En la planta, la diferenciacion de flores comienza en la yema axilar de una hoja y
progresa hacia el apice. En un nudo, la diferenciacion comienza en la base de un racimo
primario (formado a partir de la yema central) y progresa acropetamente dentro del
racimo. Los racimos laterales se desarrollan mas tardiamente a partir de las yemas de las
estipulas. No todos los primordios diferenciados completan su desarrollo y muchos de
ellos no llegan a transformarse en flores visibles (Saitoh et al., 1999b). La floracion
progresa, generalmente, en el mismo sentido que la diferenciacion, es decir,
acropetamente dentro del racimo y los tallos. Cada racimo tiene comunmente entre 3 y
10 flores, pudiendo llegar a tener hasta 35 flores (Carlson y Lersten, 2004). La mayoria
de estas flores, sin embargo, no daran origen a un fruto (Wiebold, 1990).

El fruto de la soja es una legumbre o vaina, que generalmente posee entre 2 y 4
semillas. En general, el desarrollo temprano de un fruto puede dividirse en tres fases
(Gillaspy et al., 1993): en la primera etapa ocurre la fecundacion y comienza el
desarrollo del ovario, en la segunda fase hay una activa division celular, se forman las
semillas y comienza a desarrollarse el embrion; y en la tltima fase crecen y maduran los



embriones mientras continila el crecimiento del fruto debido, principalmente, a la
expansion celular. En soja, la fase de division celular, o fase lag de vainas, es
relativamente prolongada en relacion a otras leguminosas de interés agricola (Zheng et
al., 2003). A su vez, es variable dentro de la planta, ya que las vainas provenientes de
las flores que florecen primero tienen una fase /ag de vainas mayor que las que florecen
mas tarde. La regulacion del inicio de la elongacion de las vainas posibilita la
sincronizacion del crecimiento de frutos de distintas edades dentro de toda la planta
(Saitoh et al., 1998b). En términos generales, los genotipos de ciclo mas largo presentan
una fase /ag de vainas mas larga que los genotipos de ciclo mas corto, aunque estas
diferencias no se traducen en la tasa de elongacion de los frutos (Zheng et al., 2003). La
fase lag de vainas es variable entre fechas de siembra, genotipos y posiciones dentro de
la planta, pero no ante aumentos importantes de la relacion fuente-destino (Zheng et al.,
2003).

Durante la fase lag de vainas e, incluso, durante gran parte del periodo de
elongacion de vainas, no se producen aumentos perceptibles en el crecimiento de las
semillas. Se ha propuesto que la separacion temporal de la fructificacion (crecimiento
del pericarpo) y el llenado de las semillas, deberia minimizar la competencia por
fotoasimilados entre vainas en crecimiento (con altas posibilidades de abortar), y
semillas creciendo rapidamente. De este modo, dicha separacion temporal ayudaria a
maximizar el nimero de vainas a un dado nivel de fotosintesis (Egli y Bruening, 2006a).

Los granos o semillas maduras de soja carecen de endosperma y poseen cotiledones
grandes y ricos en proteina (37-50 %) y aceite (13-24 %) (Carlson y Lersten, 2004). El
peso de los granos es el componente numérico del rendimiento que se define Gltimo, y
es el resultado de la duracion del llenado y la tasa de acumulacion de materia seca en el
embrion. Al igual que ocurre con los frutos, la dinamica de llenado de cualquier grano
puede dividirse en tres etapas (Egli, 1998). La primera etapa se denomina fase “/ag” de
semillas y en ella se produce una rapida division celular y desarrollo de tejidos; el peso
del grano se incrementa muy levemente. La segunda etapa se denomina de crecimiento
lineal o llenado efectivo, hay una activa acumulacion de biomasa (hidratos de carbono,
lipidos y proteina) en los granos. En varias leguminosas, incluyendo la soja, se ha
encontrado que la tasa de crecimiento de las semillas durante esta segunda fase esta
positivamente asociada con el nimero de células de los cotiledones, diferenciados
durante la primera etapa (Egli et al., 1981; Egli et al.,, 1989; Munier-Jolain y Ney,
1998). El contenido neto de agua de las semillas aumenta desde las etapas tempranas
hasta mas alla de la mitad de llenado, estando el maximo contenido de agua asociado al
peso potencial de las semillas (Egli, 1998). Simultaneamente, a lo largo del periodo
efectivo de llenado, la acumulacion progresiva de materia seca en las semillas
disminuye el porcentaje de humedad a una tasa relativamente constante hasta madurez
fisiologica (55-60% de humedad) (Fraser ef al., 1982; Swank et al., 1987). Trabajos in
vitro de Egli (1990) indican que la acumulacion de materia seca en semillas de soja
continia solo si hay un ingreso neto de agua que permita la expansion celular y el
transporte de asimilados; de lo contrario provoca la desecacion de las semillas que
dispara su maduracion. En la tercera etapa de crecimiento de los granos, cesa la
acumulacion de biomasa y se alcanza la madurez fisiologica; a partir de ese momento,
las semillas pierden humedad a un ritmo dependiente de las condiciones ambientales.

1.2.3. ;Como se genera el numero de granos en el cultivo de soja?

Durante el periodo critico de soja se define qué proporcion de los destinos
potenciales se fijan. La tasa de aborto puede variar entre 36 y 81 % (Hansen y Shibles,
1978; Jiang y Egli, 1993; van Schaik y Probst, 1958), segtin los recursos disponibles. La



regulacion del namero final de destinos puede darse a nivel del desarrollo de
primordios, aparicion de flores, cuaje de frutos o aborto de granos. Si bien pueden
abortar o6rganos reproductivos en cualquier estado de desarrollo, se ha sugerido que
cuando las vainas alcanzan su maxima longitud y las semillas ya estan en la fase lineal
de crecimiento es poco probable que aborten (Duthion y Pigeaire, 1991; Egli, 1998;
Westgate y Peterson, 1993). Por lo tanto, cuando comienza el llenado efectivo de granos
a nivel de planta entera (estado R5-R6 de la escala ontogénica de (Fehr y Caviness,
1977) se define el nimero de vainas que llegaran a madurez (Egli y Bruening, 2006a).

De acuerdo al modelo propuesto por Charles-Edwards er al. (1986) el numero
potencial de granos por unidad de area depende de la fotosintesis diaria del canopeo, la
proporcion de la fotosintesis diaria particionada a 6rganos reproductivos, y el flujo
minimo de fotoasimilados necesario para sostener un grano potencial. Tal como sefialan
Egli y Yu (1991) y Egli (2005), este modelo no considera posibles efectos de los
destinos sobre la actividad de la fuente ni los aspectos dinamicos de la fijacion del
namero de granos. Incorporar estos aspectos a un modelo sencillo, pueden mejorar la
prediccion del numero de vainas que se fijan en una planta (Egli, 2015).

El destino final de una flor particular, depende de su momento de aparicion y
posicion en la planta, en el nudo y dentro del racimo. La interaccion entre 6rganos que
crecen en un mismo nudo es mucho mayor que la interferencia entre organos de
diferentes nudos (Heitholt ez al., 1986a). Tiempo y espacio, variables muy relacionadas,
definen la jerarquia de un oOrgano y el tiempo disponible para su desarrollo y
crecimiento (Egli, 2010b). Trabajos de Heitholt (1986a) y Egli y Bruening (2002b)
indican que el 90% de las flores tardias abortan, posiblemente porque no llegan o llegan
mas tarde al “umbral de fijacién” y por lo tanto tienen mayores probabilidades de
abortar; sin embargo no queda claro cudl es el tipo de interaccion entre 6rganos de
distinta jerarquia que determina el destino final de las flores iniciadas.

Existe una soélida relacion entre el crecimiento del cultivo de soja durante la
fructificacion y la produccion de vainas (Board et al., 1995; Vega et al., 2001b). Sin
embargo, los cambios metabdlicos y anatémicos vinculados al aborto de una vaina se
evidencian en etapas muy tempranas de su desarrollo (i. e. 2 a 5 dias post floracion;
Abernethy et al., 1977; Dybing et al., 1986). En esta etapa los requerimientos de
asimilados de una vaina son aun muy bajos en comparacion con el crecimiento del
cultivo (Brun y Betts, 1984; Heitholt ef al., 1986b), lo cual sefiala la existencia de
sefiales no competitivas en el aborto de vainas. A partir de trabajos de raleo (Brun y
Betts, 1984; Heitholt et al., 1986a; Huff y Dybing, 1980), se ha sugerido que dentro de
un racimo, las flores basales que aparecen primero inhiben el desarrollo de las mas
distales.

De acuerdo a lo anterior, queda claro que el nimero de vainas y granos no es una
simple funcion de la disponibilidad de asimilados, como fue hipotetizado anteriormente
(Egli, 1998), sino que depende, también, de la distribucion temporal de la produccion de
flores (Egli, 2005). Algunos trabajos sugieren que cuando existen buenas condiciones
de crecimiento, el numero final de vainas por planta estaria mas relacionado con la
produccion de nudos por planta y flores por nudo, que con el porcentaje de aborto de
flores y vainas (Egli, 2005) o la disponibilidad de asimilados (Egli y Bruening, 2006a).

El ntimero de flores producidas, depende de la duracion del periodo de floracion,
que finaliza aproximadamente con el inicio del llenado efectivo de los granos. La
duracioén de la floracion no varia ante alteraciones de la disponibilidad de recursos, tales
como el enriquecimiento con CO; (Dybing, 1994), la densidad de cultivo o la
fertilizacion nitrogenada (Torigoe et al., 1982). Sin embargo, dicho periodo depende del



genotipo (Foley et al, 1986; Yoshida et al, 1983), del fotoperiodo (Guiamet y
Nakayama, 1984a; Summerfield et al., 1998) y de la fecha de siembra (Dybing, 1994).
Del mismo modo, Egli y Bruening (2006a) encontraron que la duraciéon y forma del
perfil de produccion y supervivencia de vainas no varia sensiblemente con factores
ambientales que influencian la productividad individual de las plantas (e. g. densidad de
cultivo), pero si a otros factores como la fecha de siembra y, posiblemente, el
fotoperiodo.

A pesar de la importancia de la duracion de las fases reproductivas sobre el numero
de flores, no siempre existe una relacion directa entre la longitud de la floracion y el
numero de granos logrados (Hanson, 1985, , 1992). La floracion sincrénica (i. e. corto
periodo de fijacion de frutos y semillas) aument6 el nimero de granos en nudos aislados
en plantas de soja (Egli y Bruening, 2002b) y maiz (Carcova et al., 2000). La mayor
produccion de granos en condiciones de sincronia se deberia a la disminucion de la
variabilidad etaria entre frutos, eliminando la inhibiciéon de frutos dominantes sobre
dominados. Sin embargo, también existen trabajos que demuestran que periodos de
floracion y fijacion de granos prolongados (donde se observa menor sincronia)
aumentan el namero de granos en soja (Bruening y Egli, 2000; Kantolic y Slafer, 2001)
y trigo (Fischer, 1985). Se ha propuesto que en estos casos, el aumento se deberia a una
mayor captura de recursos. Un mayor crecimiento durante el periodo critico, a su vez,
permitiria un mayor crecimiento de los organos que contienen las estructuras
reproductivas (e. g. racimos, espigas) y por lo tanto una mayor cantidad de organos
logran fijarse.

1.2.4. Respuesta fotoperiddica

Al igual que muchas otras plantas, la soja es capaz de percibir los cambios
estacionales del fotoperiodo (cantidad de horas de luz por dia) y modificar su desarrollo
en respuesta al mismo. Este proceso ocurre desde el fin de la fase juvenil (Hartwig y
Kiihl, 1979; Shanmugasundaram y Tsou, 1978) hasta la madurez fisiologica del cultivo
(Thomas y Raper, 1976). Dado que la duracion del dia tiene un patrén predecible para
una determinada fecha y latitud (Figura 1.3), la sensibilidad al fotoperiodo (cambio en
la duracion de una etapa antes cambios en el fotoperiodo) permite ajustar la ocurrencia
de etapas reproductivas en momentos favorables. Este caracter ha sido seleccionado
naturalmente e introducido en los programas de mejoramiento para distintos ambientes
obteniéndose cultivares adaptados a distintas latitudes. Segln la respuesta del tiempo a
floracion, la soja se clasifica como especie de dia corto con respuesta cuantitativa
(Garner y Allard, 1920) (Figura 1.3). Dicha respuesta se mantiene durante todo el ciclo,
de modo que fotoperiodos mayores a un umbral retrasan la iniciacion floral, floracion,
fructificacion y el inicio y fin del llenado efectivo de granos (Caffaro y Nakayama,
1988; Fleming et al., 1997; Thomas y Raper, 1976; Thomas y Kanchanapoom, 1991);
condicionando la duracion de las diferentes etapas del ciclo y la tasa con que progresan
los cambios dentro de las plantas (Borthwick y Parker, 1938; Hadley et al., 1984;
Upadhyay et al., 1994; Zhang et al., 2001). Tanto el valor de fotoperiodo umbral como
la sensibilidad fotoperiddica presentan considerable variabilidad genotipica. Los
genotipos que presentan una respuesta similar al fotoperiodo durante la fase
emergencia-floracion se agrupan en 13 grupos de madurez de menor (grupo 000) a
mayor (grupo X) sensibilidad fotoperiodica (Whigham y Minor, 1978).

El hecho de que la sensibilidad al fotoperiodo contintie ain después de floracion ha
permitido explorar la importancia de la respuesta fotoperiédica sobre los procesos que
ocurren en el periodo critico. La exposicion artificial a fotoperiodos largos durante
dicho periodo, prolonga su duracion (Guiamet y Nakayama, 1984b; Kantolic y Slafer,



2001; McBlain et al., 1987; Summerfield et al., 1998; Thomas y Raper, 1976) e
incrementa el numero de granos y el rendimiento (Kantolic y Slafer, 2005). Dicha
prolongacion se observa al exponer a dias largos cualquier subfase del periodo critico
(Kantolic y Slafer, 2007). Ademas, existen evidencias que demuestran que el
fotoperiodo explorado en una determinada subfase, puede condicionar la duraciéon de las
fases siguientes (Kantolic y Slafer, 2007). Esto demuestra la existencia de una
percepcion constante y continua del fotoperiodo durante el periodo critico (Han y
Wang, 1995) que impacta de manera directa sobre la capacidad del cultivo de generar y
sostener granos (Kantolic, 2006). La respuesta observada en la ontogenia y la
produccion de granos es de tipo cuantitativa, tanto a la duracion del fotoperiodo (en el
rango de 14 a 19 horas, Kantolic y Slafer, 2005) como al nimero de ciclos (en el rango
de 0 a 35 ciclos, Kantolic y Slafer, 2007).
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Figura 1.3. Marcha anual del fotoperiodo y respuesta fotoperiédica de soja. En (A), valor diario del
fotoperiodo (incluyendo los crepusculos) a lo largo del afio en S. R. de la N. Oran, Salta (23°08’S
64°20°0); el campo experimental de la FAUBA, Buenos Aires (34°35’S 58°29°0) y Balcarce, Buenos
Aires (37°49’S 58°15°0). La barra gris representa la ubicacion aproximada del ciclo de cultivo de una
soja de GM V sembrada en Buenos Aires. En (B), duracion de la fase (e. g. emergencia-floracion)
expresada a temperatura constante en funcion del fotoperiodo medio explorado durante dicha fase para
genotipos de distinto grupo de madurez (GM).

La mayoria de los estudios de respuesta fotoperiddica del cultivo de soja en post-
floracion, han utilizado como aproximacion la escala ontogénica de Fehr y Caviness
(1977). Si bien esta escala define el estado de desarrollo reproductivo del cultivo,
principalmente, en funcion del tamafio de los frutos ubicados en la porcion superior del
tallo, no permite describir el desarrollo de un mismo fruto a lo largo del tiempo. Por
ejemplo, los estadios R3 (“inicio de fructificacion”) y R4 (“plena fructificacion™)
definen la presencia de una vaina de 0,5 o 2 cm de largo, respectivamente, en uno de los
ultimos 4 nudos superiores del tallo principal. Dado que la aparicion de nudos en
plantas de soja indeterminadas prosigue hasta el estadio R5 (comienzo de llenado),
dificilmente se registre cada uno de los estadios en la misma posicion del tallo. Por lo
tanto, un retraso en el desarrollo valorado con esta escala no permite discriminar los
efectos fotoperiodicos sobre la tasa de desarrollo individual de cada fruto, de los
probables efectos sobre la diferenciacion y aparicion de nudos. Dado que la interaccion
entre 6rganos que crecen en un mismo nudo es mucho mayor que la interferencia entre
nudos (Heitholt et al., 1986a), resulta interesante estudiar la respuesta fotoperiodica en
este nivel de detalle, para entender lo que sucede a nivel de planta entera y cultivo.



En soja, el efecto de prolongar la duracion del periodo critico mediante extensiones
del fotoperiodo es equivalente, en términos del nimero de vainas y granos generados
por unidad de superficie, a incrementar la produccion de asimilados en el cultivo
durante dicho periodo (Kantolic y Slafer, 2001). Un gran cimulo de evidencia ha
mostrado la asociacion que existe entre el crecimiento de cultivo en post-floracion y el
namero de granos (Bruening y Egli, 1999; Bruening y Egli, 2000; Calvifio et al., 2003;
Cooper, 2003; Cregan y Yaklich, 1986; Egli y Yu, 1991; Kantolic y Slafer, 2001;
Kantolic y Slafer, 2005; Kumudini et al, 2001). El alargamiento del fotoperiodo
incrementa el crecimiento total del cultivo durante dicha etapa y, en consecuencia,
aumenta el nimero final de granos establecidos (Kantolic y Slafer, 2001; Kantolic y
Slafer, 2005). Este efecto fotoperidodico puede considerarse un efecto indirecto, ya que
estd mediado por cambios en la duracion de la oferta de recursos, producto de la
prolongacion del periodo post-floracion.

Sin embargo, los claros efectos que el fotoperiodo ejerce sobre el patron de
desarrollo reproductivo, sugieren que las diferencias en la oferta de recursos y el
crecimiento del cultivo no son la tUnica causa del aumento de vainas ante
manipulaciones fotoperiddicas. Este incremento puede resultar de una serie de
mecanismos secuenciales cuya importancia relativa ain no ha sido establecida. En este
sentido, el fotoperiodo podria actuar promoviendo la diferenciacion de nudos y
primordios florales, asi como la aparicion de flores y/o el cuaje de vainas, logrando
diferente impacto relativo en el aumento del rendimiento. Ademas, se desconoce si los
cambios en la dindmica de aparicion y crecimiento de 6rganos reproductivos frente a
modificaciones del ambiente fotoperiddico estan relacionados con cambios tempranos
(diferenciacion o supervivencia de primordios reproductivos) como los observados en
trigo, donde algunas evidencias sugieren efectos per se de las sefiales fotoperiodicas
sobre el establecimiento de oOrganos reproductivos (Gonzalez et al., 2005a). El
fotoperiodo podria actuar como modulador de sefiales que definen la supervivencia de
los 6rganos reproductivos. A su vez, el retraso en la entrada a la fase de crecimiento
rapido de los granos bajo condiciones de fotoperiodo largo evidenciada en experimentos
manipulativos (Kantolic y Slafer, 2004) podria alterar las interacciones entre 6rganos
reproductivos de distinta jerarquia que crecen simultineamente. Por lo tanto, surge
como prioritario avanzar en la comprension de los mecanismos tempranos de control del
numero de granos. Identificar la importancia relativa de cada uno de estos procesos y las
eventuales compensaciones entre ellos, resulta clave para avanzar en la identificacion y
jerarquizacion de los mecanismos responsables del incremento final del numero de
granos asociado al fotoperiodo.

Si bien existen indicios de efectos directos del fotoperiodo en el crecimiento de los
granos (Morandi et al, 1988; Morandi et al, 1990; Thomas y Raper, 1976), se
desconocen los mecanismos mediante los cuales se ejerce este control. Frente a la
evidencia anterior, podria esperarse que condiciones de dia largo regulen la actividad
mitotica en frutos y semillas de soja, alterando el nimero de células en los cotiledones
al momento del inicio de la expansion celular y acumulacion activa de materia seca.
Estos efectos podrian ser andlogos a los encontrados en trigo, donde fotoperiodos poco
inductivos prolongan la duracion de la fase de iniciacion de espiguillas (desarrollo
fasico) pero disminuyen la tasa de iniciacion de espiguillas (desarrollo morfoldgico)
(Rahman y Wilson, 1977). Lemontey et al. (2000) sefalan que la duracion de la fase de
division celular en cotiledones de arveja y la tasa de actividad mitotica durante dicha
etapa, tienen un control genético diferente; por lo tanto, podrian ser regulados
diferencialmente por el fotoperiodo.



1.2.5. Control genético de la respuesta fotoperiodica en soja

La alteracion artificial de la duracion del dia resulta exitosa y muy util para analizar
la respuesta fotoperiodica de los cultivos e identificar las bases ecofisiologicas que
regulan estas respuestas. Sin embargo, la inclusién de los mecanismos vinculados a la
sensibilidad fotoperidodica en programas de mejoramiento vegetal, s6lo es posible
mediante el desarrollo de genotipos que contengan diferentes combinaciones de los
genes que regulan la duracion de las etapas ontogénicas, y en especial de la etapa critica
para la definicion del numero de granos.

En este marco, se han mapeado distintos QTL (acronimo del inglés quantitative trait
loci) asociados al tiempo a floracion y madurez (ver resefia de Watanabe et al., 2012;
Xia et al., 2012a). Ademas, se conocen 9 loci, pertenecientes a la denominada serie E,
que interactiian con el fotoperiodo en el control de la floracion y la madurez (Bernard,
1971; Bonato y Vello, 1999; Buzzell, 1971; Buzzell y Voldeng, 1980; Cober y Voldeng,
2001; Cober et al., 2010; Kong et al., 2014; McBlain y Bernard, 1987). Existe
aditividad y epistasis entre los alelos (Cober et al., 1996b; Summerfield et al., 1998), de
modo que un mayor nimero de alelos £ dominantes (para casi todos los loci) confiere
mayor sensibilidad fotoperiodica.

En las colecciones de germoplasma del USDA y del Departamento de Agricultura
de Canada, se encuentran disponibles lineas casi-isogénicas (NIL, del inglés Near
Isogenic Lines) de soja con combinaciones alélicas de la serie £ en los fondos genéticos
de Harosoy (grupo de madurez II) y Clark (grupo de madurez 1V). La sensibilidad
fotoperiodica post-floracion de algunas de estas NIL ha sido estudiada en parcelas a
campo. La mayoria de los estudios se ha centrado en la fenologia y la duracion de las
subetapas reproductivas (Cober et al., 1996b; Cober et al., 2001; Kumudini et al., 2007;
McBlain et al., 1987; Zhang et al., 2001), pero algunos también han descrito efectos en
aspectos agronomicos de las distintas NIL (Bellaloui et al., 2009; Cober y Morrison,
2010; Curtis et al., 2000; Ellis et al., 2000; Pallikonda, 2006; Summerfield et al., 1998;
Wilcox et al., 1995; Xu et al, 2013). La utilizacion de estas NIL resulta una
herramienta util para poder relacionar los mecanismos que controlan el numero de
granos en respuesta al fotoperiodo con los alelos E.

El efecto de los alelos E sobre la duracion de la etapa previa a la floracion
(Upadhyay et al., 1994) puede ser relativamente diferente a su efecto en post-floracion
(Cober et al., 1996b; McBlain et al., 1987; Summerfield ef al., 1998). A su vez, se ha
encontrado variabilidad en la sensibilidad fotoperiodica post-floracién de genotipos
comerciales de soja dentro de un mismo grupo de madurez (Kantolic y Slafer, 2001) y
entre grupos de madurez (Kantolic y Slafer, 2005). Por lo tanto, seria posible retrasar la
madurez en genotipos de floracion temprana (grupos de madurez cortos),
incrementando asi la duracion del periodo critico, combinando los diferentes alelos de
los genes que regulan la respuesta fotoperiddica del cultivo. Dado que la sensibilidad al
fotoperiodo durante la etapa critica: (i) se encuentra bajo el control de un reducido
nimero de genes mayores (Cober y Voldeng, 2001; Tasma y Shoemaker, 2003), (i) es
parcialmente independiente de la sensibilidad en otras etapas ontogénicas del cultivo
(Kantolic y Slafer, 2001), y (iii) presenta variabilidad genotipica en la respuesta del
cultivo al fotoperiodo (Kantolic y Slafer, 2001; Kantolic y Slafer, 2005), se podria
manipular la duracion de la etapa critica sin afectar la duracion relativa de otras fases o
manteniendo constante la duracion total del ciclo.
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1.3. Objetivos

Dado que bajo condiciones de dia largo en post-floracion se han registrado
incrementos del rendimiento potencial del cultivo de soja y que el conocimiento de las
bases ecofisiologicas y genéticas que determinan el rendimiento potencial del cultivo
pueden resultar utiles en la obtencion de nuevos cultivares (Andrade et al., 2009;
Foulkes et al., 2009), el objetivo general de la tesis es:

o Estudiar los mecanismos asociados a la produccion de granos en soja frente a

cambios en el fotoperiodo en post-floracion.

Para cumplimentar el objetivo general, se proponen los siguientes objetivos especificos:

(1) Identificar mecanismos mediante los cuales se genera un mayor rendimiento

bajo condiciones de dia largo en post-floracion.

(i) Discriminar cuédles de dichos mecanismos, que incrementan el rendimiento

ante prolongaciones en el fotoperiodo durante post-floracion, pueden
considerarse efectos fotoperiddicos directos y cuales resultan de diferencias en
la disponibilidad de recursos (efectos fotoperiddicos indirectos).

(i11) Analizar la variabilidad genotipica en lineas casi isogénicas (NIL) y genotipos

comerciales de soja liberados recientemente al mercado argentino, para
aquellos mecanismos identificados en (i).

1.4. Hipétesis

Relacionadas con el objetivo (i):

(M

2

3)

La exposicion de cultivos de soja de habito indeterminado a condiciones de dia
largo en post-floracion aumenta el rendimiento porque:

(1.a) aumenta la produccion de biomasa por unidad de superficie sin modificar el
indice de cosecha del cultivo.

(1.b) aumenta la producciéon de nudos por unidad de superficie.

La exposicion de cultivos de soja de habito indeterminado a condiciones de dia
largo en post-floracion aumenta el numero de granos por nudo porque:

(2.a) se prolonga la floracion en el nudo y aumenta el niimero de flores.

(2.b) incrementa la proporcion de flores que prosperan en vainas (cuaje).

La exposicion de cultivos de soja de habito indeterminado a condiciones de dia
largo en post-floracion disminuye el peso individual de los granos...

(3°)} ...pero no existe una compensacion completa entre niimero y peso de granos,
ya que fuente y destinos aumentan en paralelo.

Relacionadas con el objetivo (ii):

“)

)

La exposicion de cultivos de soja de habito indeterminado a condiciones de dia
largo en post-floracion aumenta el rendimiento a través de su efecto indirecto
sobre la produccion de biomasa, resultado de la prolongacion de la oferta de
recursos.

La exposicion de cultivos de soja de habito indeterminado a condiciones de dia

largo en post-floracion aumenta el rendimiento a través de su efecto directo sobre
la produccion de nudos.

$ 1a hipétesis 3’ se pondra a prueba sélo si no se rechaza la hipétesis 3.
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(6) La exposicion de cultivos de soja de habito indeterminado a condiciones de dia
largo en post-floracion aumenta el nimero de granos por nudo a través de su
efecto directo porque:

(6.2) prolonga la floracion y, por lo tanto, aumenta el nimero de flores por nudo.

(6.b) disminuye la interferencia entre 6rganos de distinta jerarquia que crecen en
un mismo nudo, aumentando el cuaje de vainas.

Relacionada con el objetivo (iii):

(7) Existe variabilidad genotipica para los mecanismos vinculados directa o
indirectamente a la respuesta fotoperiodica post-floracion identificados en el
objetivo (i).

(8) En aquellas NIL o genotipos comerciales de soja en las que estan presentes dichos
mecanismos (i. e. mayor duracion de la etapa post-floracion, mayor produccion de
nudos, flores y cuaje), el rendimiento logrado es mayor que en aquellos genotipos
en los que dichos mecanismos no se expresan.

(9) La magnitud de los efectos fotoperiddicos directos es mayor en las NIL o
genotipos comerciales de soja con mayor sensibilidad fotoperiddica post-
floracion.

1.5. Estructura de la tesis

Para poner a prueba las hipotesis relacionadas con los objetivos (i) y (ii) se
realizaron dos experimentos con manipulacion artificial del fotoperiodo. Los resultados
obtenidos a nivel de cultivo, orientados a estudiar los mecanismos fotoperiddicos
directos e indirectos, se presentan en el Capitulo 2 (Hipdtesis (1), (3), (4) y (5)). Los
resultados obtenidos a nivel de nudo, orientados a dilucidar el efecto fotoperioddico
sobre la interferencia entre vainas que crecen en un mismo nudo, se presentan en el
Capitulo 3 (Hipotesis (2) y (6)). Los materiales y métodos generales empleados en los
experimentos a campo se describen en la seccion ad hoc del Capitulo 2, mientras que
los materiales y métodos particulares de cada nivel de aproximacion se describen en la
seccion ad hoc de cada capitulo.

Para poner a prueba las hipotesis relacionadas con el objetivo (iii) se realizaron otros
dos experimentos utilizando genotipos con distinta sensibilidad al fotoperiodo. Los
materiales y métodos y los resultados obtenidos a nivel de cultivo y nudo se presentan
en el Capitulo 4 y se comparan con los obtenidos manipulando artificialmente el
fotoperiodo de los Capitulos 2 y 3 (Hipotesis (7), (8) y (9)).

Finalmente, en el Capitulo 5 se presenta un esquema y la discusion general del
trabajo (contraste de hipotesis, contribucion al avance del conocimiento, aplicaciones de
los resultados obtenidos, nuevos interrogantes y futuras lineas de investigacion) y las
conclusiones alcanzadas.






CAPITULO 28

2. Interaccion entre el fotoperiodo y la radiacion en la determinacion del
rendimiento a nivel de cultivo: efectos fotoperiodicos directos e indirectos

2.1. Introduccion

El efecto del fotoperiodo durante post-floracion sobre el rendimiento del cultivo de
soja y sus componentes esta asociado a los cambios que produce el fotoperiodo sobre el
desarrollo (Guiamet y Nakayama, 1984a; Summerfield et al., 1998; Thomas y Raper,
1976). Los dias largos retrasan el desarrollo reproductivo y la madurez fisioldgica del
cultivo, prolongando la etapa post-floracion y la duracion del periodo critico. Se ha
encontrado una relacion positiva entre la duracion del periodo critico y el rendimiento
(Dunphy et al., 1979) o el nimero de granos por unidad de superficie (Egli y Bruening,
2000; Kantolic y Slafer, 2001; Kantolic y Slafer, 2005, , 2007). Aunque aun no se
conocen con exactitud los mecanismos que controlan esta relacion, se sabe que la
exposicion del cultivo a una oferta de radiacion incidente mas prolongada aumenta el
crecimiento durante el periodo critico, en el cual se estan produciendo vainas y semillas
(Kantolic y Slafer, 2005). Por lo tanto, el efecto fotoperiddico en post-floracion sobre el
rendimiento podria ser un efecto indirecto asociado exclusivamente al aumento de la
radiacion incidente acumulada producto de la prolongacion de las etapas post-floracion,
siendo la radiacion fotosintéticamente activa el factor ambiental directo que determina
el rendimiento. Sin embargo, Egli y Bruening (2000) han sugerido que el beneficio de
una etapa mas prolongada no seria solo la simple exposicion del cultivo a mayores
niveles de radiacion, sino que tanto el crecimiento del cultivo como la duracion de la
etapa afectan el nimero de granos en forma independiente.

La combinacion experimental de dos niveles de radiacion y fotoperiodo en forma
factorial ha aportado algunos elementos a la comparacion simultanea de estas dos
variables ambientales sobre el rendimiento de trigo (Gonzalez et al., 2005b) y, mas
recientemente, soja (Kantolic et al., 2013). Kantolic et al. (2013) demostraron que el
numero de granos estuvo fuertemente relacionado con la radiacion interceptada y
acumulada durante el establecimiento de vainas (desde las etapas R3 a R6, Fehr y
Caviness, 1977), independientemente del factor ambiental responsable del aumento de
la radiacion acumulada (radiacion incidente diaria o duracion de la oferta de radiacion).
Estos resultados sugieren que los dias largos aumentaron el nimero de vainas y granos
establecidos por unidad de superficie, principalmente a través del aumento de la oferta
de recursos durante una etapa que es critica para la determinacion del rendimiento. Sin
embargo, observaciones mas detalladas revelaron que el efecto de la radiacidon y el
fotoperiodo no fueron similares en todo el canopeo. La sombra redujo el nimero de
vainas en todas las posiciones de las plantas, mientras que los dias largos aumentaron
las vainas por nudo sélo en los nudos que florecieron luego de la aplicacion del
tratamiento (Kantolic et al., 2013). Los autores sugieren que los dias largos no pudieron
aumentar el establecimiento de vainas en los nudos que florecieron antes del inicio del
tratamiento (bajo fotoperiodos mas cortos) porque ya se habian establecido relaciones
jerarquicas entre las vainas de dichos nudos. Esto resulta relevante, considerando que
las interferencias entre vainas de distintas edades dentro de un mismo nudo son mas

§ Parte de los resultados de este capitulo han sido publicados en Nico, M; Miralles, DJ y Kantolic, AG.
2015. Post-flowering photoperiod and radiation interaction in soybean yield determination: Direct and
indirect photoperiodic effects. Field Crops Research 176:45-55.

13



14

fuertes que las interacciones entre vainas producidas en diferentes nudos (Egli y
Bruening, 2002a; Egli y Bruening, 2002b; Egli y Bruening, 2006a; Egli y Bruening,
2006b).

Al mismo tiempo, los dias largos durante post-floracion producen otros cambios en
el desarrollo de las plantas que también podrian estar directamente relacionados con el
aumento del rendimiento. Existe una relacién positiva entre el nimero de vainas y
nudos producidos (Egli, 2013), al menos dentro de un amplio rango en el que la
compensacion del nimero de vainas por nudo no es completa. Lo mismo ocurre con la
relacion positiva entre el numero de vainas y flores (Egli, 2005; Jiang y Egli, 1993) y la
eventual compensacion del porcentaje de cuaje. La produccion de flores depende de la
duracion de la floracion, proceso que estd bajo control fotoperiddico (Guiamet y
Nakayama, 1984a; Summerfield ez al., 1998) y es relativamente independiente de la
disponibilidad de asimilados (Dybing, 1994). Ademas, la particion de biomasa hacia
estructuras reproductivas también podria ser alterada por el fotoperiodo (Cure et al.,
1982; Raper y Thomas, 1978). Estos efectos, y posiblemente otros mas, pueden
considerarse “efectos directos” del fotoperiodo, ya que requieren la percepcion y
respuesta al fotoperiodo y son, al menos parcialmente, independientes de la
disponibilidad de recursos (e. g. radiacion fotosintéticamente activa).

Aquellos mecanismos que aumenten el rendimiento independientemente de la
radiacion acumulada, aumentarian la eficiencia con la que dicha radiacion es utilizada
para producir rendimiento. Por lo tanto, identificar dichos mecanismos y comprender su
interaccion con otros mecanismos determinantes del rendimiento es de gran interés para
aumentar el rendimiento del cultivo. Ya que la sensibilidad fotoperiddica del cultivo de
soja esta bajo control de un nimero de genes relativamente bajo (Cober et al., 1996b;
Summerfield et al., 1998), mecanismos que aumenten el rendimiento vinculados a
efectos fotoperiodicos directos podrian ser rasgos faciles y rapidos de incluir en
programas de mejora genética.

En este capitulo, se analizarad en detalle el efecto de la extension del fotoperiodo
durante toda la etapa post-floracion sobre la determinacion del rendimiento bajo
escenarios contrastantes de radiacion. El objetivo es identificar los mecanismos
responsables del aumento del rendimiento bajo dias largos a nivel de cultivo, separando
efectos fotoperioddicos indirectos (i. e. aquellos asociados con el aumento de la radiacion
acumulada producto de la prolongacion de las etapas reproductivas) de los efectos
directos (i. e. aquellos independientes del aumento de la radiacion acumulada y
relacionados con efectos del fotoperiodo sobre la estructura y funcionamiento del
cultivo).

2.2. Materiales y métodos
2.2.1. Cultivo

Se realizaron dos experimentos bajo condiciones de campo en el campo
experimental de la Facultad de Agronomia de la Universidad de Buenos Aires (34°35°S,
58°29°0) durante la campafia 2008/09 (Exp1) y 2009/10 (Exp2). Las fechas de siembra
fueron el 25 de enero de 2009 y 25 de octubre de 2009 en el Expl y Exp2,
respectivamente. Se utilizo el genotipo comercial indeterminada NIDERA A 5009 RG
(Nidera Argentina). Dicho genotipo es del grupo de madurez V corto y es el mas
sembrado en la region pampeana (3.191.750 ha y 19,87% del area cultivada en la
campana 2012/13, Kleffmann Group, 2013). Las semillas se trataron con inoculante
liquido de Bradyrhizobium y se sembraron a muy alta densidad en parcelas a campo.
Cuando las hojas unifoliadas estaban completamente expandidas (V1, Fehr y Caviness,
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1977), las parcelas se ralearon a mano para obtener un cultivo uniforme de 40 plantas
por m?. Las parcelas consistieron en 6 surcos de 2,5 m de largo distanciados a 0,35 m
entre si. Las malezas, plagas y enfermedades se controlaron siguiendo practicas
agronomicas locales. Las precipitaciones fueron complementadas con riego por goteo.
Las plantas fueron tutoradas para prevenir su vuelco cuando fue necesario.

2.2.2. Tratamientos

Los tratamientos consistieron en la combinacion factorial de diferentes niveles de
sombra y fotoperiodo aplicados desde el principio de floracion (R1, segun Fehr y
Caviness, 1977) hasta la madurez fisiologica del cultivo (R7). En ambos experimentos,
los tratamientos de sombreo se realizaron aplicando redes comerciales de mediasombra
(35% de reduccion de radiacion) sobre las parcelas para reducir la fotosintesis del
canopeo (llamados “sombreados” en el texto) (Figura 2.1). Las redes de mediasombra
cambiaron la densidad de flujo de fotones sin cambiar la composicion espectral de la luz
en el rango de longitudes de onda correspondientes al rojo/rojo lejano (R:RL, medida
con un sensor SKR 110 660/730, Skye Instruments Ltd.). Las parcelas control se
mantuvieron durante todo el ciclo sin las redes (“No sombreados™). En el Expl, se
aplicaron dos niveles de fotoperiodo: las parcelas fueron (i) mantenidas bajo
fotoperiodo natural (“control”) o (ii) expuestas a un fotoperiodo extendido
artificialmente 3 h respecto al fotoperiodo natural (“3 h”) (Kantolic y Slafer, 2001). En
el Exp2, se agrego un nivel intermedio de extension del fotoperiodo de 1,5 h respecto al
fotoperiodo natural (“1,5 h”). Este tratamiento intermedio se agregd porque los
fotoperiodos muy largos pueden saturar algunas respuestas (Kantolic y Slafer, 2005) y
el fotoperiodo natural del Exp2 era de por si bastante largo porque la fecha de siembra
fue mas temprana que en el Expl. Para extender el fotoperiodo en el campo se utilizaron
luminarias portatiles (Figura 2.1). Cada luminaria contaba con un tubo fluorescente y
dos lamparas incandescentes que proveian un flujo de fotones (400-700 nm) muy bajo:
4 umol m? s! (medido sobre el canopeo con un sensor quantum LI-COR Inc.) y una
relacion rojo-rojo lejano de 1,17 (medida con un sensor SKR 110 660/730, Skye
Instruments Ltd.). Las luces se encendian automaticamente antes del creptisculo del

Figura 2.1. Vista diurna (30/12/09) y nocturna del Exp2 durante el momento de extension artificial
del fotoperiodo (el 22/12/09).
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atardecer y se apagaban 1,5 o 3 h después de finalizado el crepusculo segin
correspondiera de acuerdo al tratamiento de extension del fotoperiodo. Las luminarias y
redes de sombreo se mantuvieron siempre a 20-30 cm sobre el canopeo.

2.2.3. Recoleccion y analisis de datos

La radiacion fotosintéticamente activa, diaria e incidente (iRFA) y la temperatura
del aire media diaria fueron registradas en una estacion meteoroldgica automatica
ubicada a 200 m del experimento (Vantage Pro2, Davis Instruments, California, USA).
Semanalmente, al mediodia en dias despejados, la radiacion fotosintéticamente activa
incidente y transmitida al nivel del suelo fueron medidas con un radiémetro lineal (Bar-
Rad 100, Cavadevices, Buenos Aires, Argentina), ubicado perpendicular a los surcos,
para estimar la proporcion de iRFA interceptada por el canopeo. La radiacion
fotosintéticamente activa interceptada y acumulada (RFAinicio-fin) fue estimada como la
suma de iRFA afectada por la proporcion de radiacion incidente interceptada por el
canopeo cada dia y los tratamientos de sombreo cuando correspondia.

El nimero de nudos con hojas expandidas en el tallo principal y el estado
ontogénico fueron registrados cada 2 dias cuando el 50% de las plantas de la parcela
alcanzaron el estado descrito en la escala propuesta por Fehr y Caviness (1977). La
duracién de las etapas VE-R1 (emergencia a principios de floracion), R1-R3 (floracion
a principios de fructificacion) y R3-R7 (fructificacion a madurez fisiologica) fue
corregida por el efecto de la temperatura sobre el desarrollo de las plantas y expresado
en dias termales (dt) utilizando un modelo trilineal (Piper et al., 1996). Las temperaturas
cardinales utilizadas para cada etapa ontogénica fueron tomadas de Piper et al. (1996).
La sensibilidad fotoperidodica fue estimada como la pendiente de la regresion lineal
ajustada a la duracion de una etapa (en dias termales) en funcién del fotoperiodo
promedio explorado durante dicha etapa. La tasa de aparicion de hojas (inversa del
filocrono) fue estimada como la pendiente de la regresion lineal ajustada al nimero de
hojas expandidas en funcion del tiempo (en dias termales).

La biomasa aérea fue muestreada a mano en R1, R3 y R6 (pleno llenado de granos)
en 0,21 m? y en R7 en 0,35 m?. Todas las mediciones y muestreos fueron realizados en
dos de los cuatro surcos centrales de cada parcela dejando al menos 0,3 m de bordura
entre zonas de muestreo y el borde de la parcela. Los pimpollos, flores, vainas y
semillas fueron cortados de las plantas y secados separadamente. Las muestras se
secaron a 60°C hasta que alcanzaron un peso constante por, al menos, 72 h antes de
determinar su peso seco. Después de ser pesada, la muestra de madurez fisiologica fue
trillada a mano y todas las semillas fueron pesadas para calcular el rendimiento del
cultivo. El indice de cosecha se estim6 como el cociente entre el rendimiento en grano y
la biomasa total aérea en R7 (incluyendo la broza).

La particion fue estimada como el cociente entre la biomasa reproductiva
(pimpollos, flores, vainas y semillas) y la biomasa aérea en R3, R6 y R7. El momento
de inicio de la particion y la tasa de particion fueron estimados como la ordenada a la
abscisa y la pendiente, respectivamente, de la recta de regresion ajustada a la particion
en funcion del tiempo desde R1 (en dias termales).

Para estimar el inicio y la tasa del llenado de granos y el momento de madurez
fisiologica, se tomaron muestras 2 veces por semana desde el comienzo de la elongacion
de vainas hasta la madurez fisioldgica. Se utiliz6 una planta distinta para cada dia de
muestreo. Se muestreo la primera vaina del racimo primario de tres nudos consecutivos
localizados en una posicion basal (donde comenzo la floracion), central (cinco nudos
por encima del nudo donde comenz6 la floracion) o apical del tallo principal de cada
planta (los ultimos tres nudos). La seccion apical varid entre experimentos y
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tratamientos segin el nimero final de nudos producidos en el tallo principal. Los granos
se secaron en estufa como se describié previamente y el peso individual de granos se
calculd a partir del cociente entre el peso de todos los granos y la cantidad de granos
dentro de cada posicion del tallo. La tasa y duracion del llenado de granos se estimo a
partir de un modelo lineal con plateau:
PS=0  para (t<ty)
PS=L*(t-to)  para (to<t< tur)
PS =L*(tmr-to)  para (>tur)

donde PS es el peso seco del grano, t el tiempo desde R1 (en dias termales), to el inicio
del llenado efectivo, L la tasa de llenado y tmr la madurez fisiologica.’

La relacion fuente/destino a nivel de cultivo se estim6 en R6 como el cociente entre
la biomasa vegetativa aérea (tallos y hojas) y el nimero de estructuras reproductivas
(flores y vainas) por m?. La fuente a nivel de nudo fue estimada como el cociente entre
la RFARrir7 y el nimero de nudos por m?. La eficiencia en el uso de la radiacion para
producir rendimiento (EURRrrra) fue estimada como el cociente entre el rendimiento y
la RFARi1-r7.

El nimero de granos, vainas y nudos fue contado en el tallo principal y las ramas en
las muestras de R3, R6 y R7. El peso individual de los granos, los granos por vaina y las
vainas por nudo fueron calculados como el cociente entre el rendimiento y el nimero de
granos, el numero de granos y vainas y el numero de vainas y nudos por m?
respectivamente.

El efecto fotoperiodico total sobre el nimero de nudos por m? fue calculado como la
diferencia entre el niimero de nudos por m? bajo fotoperiodo extendido menos el
numero de nudos por m? bajo fotoperiodo natural en cada tratamiento de radiacion. El
efecto fotoperiodico total fue separado en efectos fotoperiddicos directos e indirectos.
Los efectos fotoperiddicos indirectos fueron considerados aquellos causados por el
aumento de la radiacion acumulada y fueron estimados usando un modelo lineal
ajustado a los nudos por m? en funcion de la RFAvgres (para las parcelas bajo
fotoperiodo natural). Los efectos fotoperiddicos directos fueron considerados aquellos
independientes de la radiacion acumulada durante VE-R6 y fueron calculados como la
diferencia entre el efecto fotoperiddico total e indirecto.

2.2.4. Diseiio experimental y analisis estadistico

El disefio experimental fue en bloques completos al azar con 3 repeticiones. El
efecto de los tratamientos y sus interacciones sobre las variables medidas y calculadas
fue evaluado mediante analisis de varianza para cada experimento utilizando InfoStat
Profesional v1.1 (Di Rienzo et al., 2015). Las medias se compararon utilizando la
prueba de Tukey con un nivel de significancia igual a 0=0,05. En el texto se presenta la
media £ 1 error estdndar. La relacion entre variables fue analizada mediante analisis de
regresion o correlacion utilizando GraphPad Prism v5.01 (GraphPad Software, San
Diego, USA). La media de los 3 bloques fue utilizada para los analisis de regresion y
correlacion. Para comparar las pendientes y ordenadas al origen entre los tratamientos
se utiliz6 un modelo de regresiobn con variables auxiliares (dummies) utilizando
contrastes ortogonales en InfoStat Profesional v1.1 (Di Rienzo et al., 2015). Las
ordenadas a la abscisa fueron comparadas mediante sus intervalos de confianza (95%)

$ En el Exp2, los datos de peso seco individual de grano fueron tomados de la tesis de grado para optar al
titulo de Ing. Agronoma de la alumna Cecilia Guillén, con su consentimiento. Integro su comité consejero
junto con la Dra. Kantolic. En su tesis (en curso), Guillén estudi6 el efecto del fotoperiodo y la radiacion
sobre la dinamica hidrica, la tasa de llenado y la definicion del peso potencial de los granos de soja.



18

usando GraphPad Prism v5.01 (GraphPad Software, San Diego, USA). Para el llenado
de granos se ajust6 el siguiente modelo [PS=L*(t-to)*(t>to)* (t<tmr)+L*(tmr-to)* (t>tmr)]
utilizando GraphPad Prism v5.01 (GraphPad Software, San Diego, USA) y se utilizo el
intervalo de confianza (95%) para comparar los pardmetros entre tratamientos.

2.3. Resultados
2.3.1. Condiciones ambientales

Como resultado de las fechas de siembra contrastantes entre experimentos, la
temperatura media explorada por los tratamientos control durante la etapa vegetativa
(VE-R1) en el Expl fue mayor (25,0 °C) que en el Exp2 (21,4 °C) mientras que la
temperatura media durante la etapa reproductiva (R1-R7) tuvo la tendencia opuesta:
21,3 °C en el Expl y 24,6 °C en el Exp2. Dentro de cada experimento, como
consecuencia de los efectos fotoperiddicos sobre el desarrollo del cultivo (ver seccion
2.3.2), la temperatura media durante la etapa reproductiva fue menor cuando el
fotoperiodo fue extendido en comparacion con los tratamientos control: 19,1 °C (3 h
Expl), 24,1 °C (1,5 h Exp2) 0 23,2 °C (3 h Exp2).

Cuadro 2.1. Condiciones ambientales durante el Expl y Exp2. Fotoperiodo promedio y radiacion
fotosintéticamente activa incidente diaria (iRFA) promedio explorada por el cultivo durante post-
floracion (R1-R7). Duracion de la etapa post-floracion expresada en dias calendario (d) y dias termales
(dv).

Fotoperiodo iRFA Duracion de la etapa post-floracion
(h) MJm?2d") (d) (dt)
Expl
No sombreado
Control 124 b 4,1 a 63,0 b 573 b
3h 15,0 a 34 b 92,3 a 80,2 a
Sombreado
Control 124 b 25 ¢ 64,3 b 58,5 b
3h 149 a 2,0 d 96,7 a 83,5 a
Fotoperiodo *k *ok *k *x
Radiacion ns ok ns ns
Fotoperiodo*Radiacion ns ns ns ns
Exp2
No sombreado
Control 14,5 ¢ 8,5 a 88,0 e 84,3 e
1,5h 16,0 b 80 b 110,0 ¢ 100,6 ¢
3h 16,9 a 74 ¢ 123,0 b 114,7 b
Sombreado
Control 144 ¢ 51 d 92,0 d 88,1 d
1,5h 157 b 4,8 d 106,0 ¢ 100,3 ¢
3h 16,8 a 43 e 131,0 a 121,1 a
Fotoperiodo *ok ok *ok *x
Radiacion ns ok *ok *ox
Fotoperiodo*Radiacion ns ns woE wx

Letras diferentes en cada columna indican diferencias significativas entre medias (p<0,05) de acuerdo al
test de Tukey dentro de cada experimento. No significativo (ns), p<0,01 (¥*).
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La combinacion de distintas fechas de siembra y tratamientos dio como resultado la
exploracion de un rango amplio de fotoperiodo (12,4 a 16,9 h) y radiacion incidente
durante R1-R7 (Cuadro 2.1). En los tratamientos control, el fotoperiodo medio durante
la etapa post-floracion fue menor en el Expl comparado con el Exp2, por lo tanto el
tratamiento extendido 3 h del Expl explor6 un fotoperiodo promedio similar al
tratamiento de fotoperiodo control del Exp2. La radiacion incidente diaria promedio
durante etapas reproductivas fue menor en el Expl en comparacion con el Exp2 y por lo
tanto los tratamientos sombreados del Exp2 recibieron niveles de radiacion similares a
los tratamientos no sombreados del Expl.

2.3.2. Desarrollo del cultivo

La duracion de la etapa vegetativa (VE-R1), —anterior al inicio de los
tratamientos—, fue de 30,6 y 37,0 dias termales en el Expl y Exp2, respectivamente. La
extension del fotoperiodo aumento la duracion de las etapas post-floracion cuando dicha
duracion fue expresada tanto en dias termales como dias calendario. Los tratamientos de
sombreo retrasaron muy levemente el desarrollo del cultivo y la madurez; sin embargo
estos efectos solo fueron estadisticamente significativos en el Exp2 bajo fotoperiodo
natural y extendido 3 h (Cuadro 2.1).

Cuando se analizo la duracion de la etapa R1-R7 en funcion del fotoperiodo
promedio de dicha etapa se pudo ajustar una Unica recta para todos los tratamientos y
experimentos, es decir que todos los tratamientos estuvieron por encima del fotoperiodo
umbral. La pendiente de dicha funcién, que indica la sensibilidad fotoperiodica del
genotipo durante la etapa reproductiva, fue de 13,2 + 1,1 dt h'! (r>=0,94 p<0,01). Dentro
de toda la etapa reproductiva, la duracion de la subfase R1-R3 fue la unica sensible al
fotoperiodo y por lo tanto la etapa que se prolong6 por la extension del fotoperiodo
(Figura 2.2). De hecho, no se observo sensibilidad fotoperiodica durante la subfase R3-
R7 (2,6 £ 1,9 dt h'!; 1?=0,19 p=0,21) pero si durante la subfase R1-R3 (11,0 =2,3 dt h';
r’=0,75 p<0,01).

convr [T} @

[ R3-R6
conr [T ] ® Orew

T
0 50 100
Tiempo desde R1 (dt)

Figura 2.2. Duracion de las subetapas reproductivas desde principio de floracion a principio de
fructificacion (R1-R3, barras lilas), principio de fructificacion a llenado efectivo de granos (R3-R6,
barras naranjas) y llenado efectivo de granos a madurez fisiologica (R6-R7, barras amarillas) expresadas
en dias termales (dt) para plantas no sombreadas bajo fotoperiodo natural (control) o extendido (1,5 0 3
h) durante la etapa R1-R7 en el Expl (A) y Exp2 (B). Las barras de error representan el desvio estandar.
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2.3.3. Crecimiento y rendimiento

Tanto los tratamientos de sombreo como fotoperiodo modificaron la radiacion
fotosintéticamente activa interceptada y acumulada durante post-floracion (RFARri-r7)
(Cuadro 2.2). Dado que el canopeo de todas las parcelas cerro el entresurco e interceptd
mas del 95% de la radiacion incidente antes de que comenzaran los tratamientos (en
R1), la extension del fotoperiodo aumentd la RFARri-r7 debido a su efecto sobre la
duracion de la etapa R1-R7 (en la Figura 2.3A se muestra la relacion para todo el ciclo:
VE-R7), mientras que el sombreo redujo la RFARri.r7 debido a la reduccion de la
radiacion incidente diaria durante dicha etapa.

Cuadro 2.2. Rendimiento y componentes. Radiacion fotosintéticamente activa interceptada y acumulada
durante post-floracion (RFAR;.r7), biomasa aérea seca, indice de cosecha, rendimiento, niimero y peso individual
de granos, numero de vainas y granos por vaina.

. [ndice Rendi- Numero Peso Numero  Granos
RFARrir7 Biomasa . s .
(MJ m?) (g m?) de mlen_t20 de grinos individual de Va_12nas por
cosecha (gm™) (m™) (mg) (m™) vaina
Expl
No sombreado
Control 252,6 b 834 a 0,39 a 327 a 2176 a 150 a 1011 a 2,15 a
3h 297,3 a 1086 a 0,38 a 405 a 2985 a 137 a 1342 a 223 a
Sombreado
Control 1552 d 602 a 0,44 a 271 a 1816 a 146 a 807 a 2,24 a
3h 183,9 ¢ 1083 a 0,36 a 390 a 3018 a 128 a 1275 a 237 a
Fotoperiodo *ox * ns ns * ns * ns
Radiacion ** ns ns ns ns ns ns ns
Fot.*Rad. *x ns ns ns ns ns ns ns
Exp2
No sombreado
Control 7163 ¢ 1955 b 0,36 a 698 b 3544 b 197 a 2146 b 1,66 ab
1,5h 827,5 b 2796 a 0,35 a 1017 a 5479 a 183 a 3270 a 1,68 ab
3h 8799 a 2464 ab 0,29 a 716 b 3965 b 180 a 2703 ab 147 b
Sombreado
Control 4564 f 1009 ¢ 0,31 a 323 ¢ 1769 ¢ 178 a 969 ¢ 1,85 a
I,5h 5242 e 2243 ab 0,36 a 809 ab 4388 ab 184 a 2570 b 1,71 ab
3h 571,9 d 2277 ab 0,37 a 843 ab 4447 ab 191 a 2688 ab 1,65 ab
Fotoperiodo *x *x ns *x *x ns *x
Radiacion *ok *ok ns ** ** ns *k *
Fot.*Rad. *ox * ns *k *k ns *k ns

Letras diferentes en cada columna indican diferencias significativas entre medias (p<0,05) de acuerdo al test de
Tukey dentro de cada experimento. No significativo (ns), p<0,05 (*), p<0,01 (**).

La biomasa aérea en madurez se asocio con la radiacion fotosintéticamente activa

interceptada y acumulada durante todo el ciclo del cultivo para todos los tratamientos y
experimentos (Figura 2.3B). Sin embargo, casi todos los tratamientos con fotoperiodo
extendido presentaron residuales positivos, lo cual indicaria una mayor eficiencia en el
uso de la radiacion. Analizando la biomasa area en funcion de la RFA acumulada en
VE, R1, R3, R6 y R7 (datos no mostrados), se observa que la extension fotoperiodica
aument6 la eficiencia en el uso de la radiacion después de R3, cuando comienza a
definirse el rendimiento, como se discutira mas adelante.
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En ambos experimentos, la extension del fotoperiodo aumento la biomasa aérea con
respecto al control (Cuadro 2.2). En el Expl, la extension de 3 h aumento
significativamente la biomasa aérea un 51% (p<0,05) independientemente del
tratamiento de sombreo. En el Exp2 hubo una interaccion significativa (p<0,05) del
fotoperiodo y la radiacion sobre la biomasa aérea. En consecuencia, la magnitud del
incremento de biomasa bajo fotoperiodo extendido dependid del nivel de sombreo. En
los tratamientos no sombreados, la extension fotoperiddica de 1,5 y 3 h aument6 la
biomasa un 43 y 26% respectivamente; mientras que en los tratamientos sombreados, el
aumento de la biomasa debido a la extension del fotoperiodo fue el doble en
comparacion con el fotoperiodo natural. En el Exp2, la sombra redujo en un 48% la
biomasa aérea bajo fotoperiodo natural y no tuvo en efecto significativo cuando el
fotoperiodo fue extendido. En el Expl, las mismas tendencias fueron observadas, pero
la interaccion entre el fotoperiodo y la radiacion no fue significativa (p=0,33). Por ende,
la extension del fotoperiodo aumento6 la biomasa un 30 y 80% en los tratamientos no
sombreados y sombreados, respectivamente; y la sombra tendié a reducir la biomasa
aérea un 28% bajo fotoperiodo natural, pero no tuvo efecto cuando el fotoperiodo fue
extendido.
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Figura 2.3. Relacién entre el tiempo a madurez, la radiacion fotosintéticamente activa interceptada y
acumulada durante todo el ciclo (RFAvE-r7), la biomasa aérea y el rendimiento (sucesivamente del panel A
al D). Recta de regresion y ecuacion para todos los tratamientos excepto en (A), en donde se ajustd una recta
para los tratamientos no sombreados (linea gruesa y ecuacion superior) y otra para los sombreados (linea fina y
ecuacion inferior).
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El indice de cosecha no fue afectado significativamente por el sombreo ni por la
extension del fotoperiodo (Cuadro 2.2); por lo tanto existié una unica relacion entre el
rendimiento y la biomasa (Figura 2.3C). Sin embargo, la evolucion de la particion de
biomasa a estructuras reproductivas a lo largo del tiempo difiri6 entre tratamientos
(Figura 2.4). En el Expl, la extension del fotoperiodo retras6 (aunque no
significativamente) 8 dias termales el comienzo de la particion y disminuyo la tasa de
particion. En el Exp2 la extension del fotoperiodo retrasé mas de 20 dias el comienzo de
la particion pero no afecto significativamente la tasa de particion. El sombreo no afecto
el comienzo ni la tasa de particion de biomasa hacia estructuras reproductivas.

(A) Pendiente Y _, X, (B) Pendiente Y _, X,
No Sombreado No Sombreado
Control  0,0106 -0,04 42 0,98 Control  0,0080 -0,17 21,2 0,99 ]
3h 0,0081 -0,10 124 0,94 1,5h 0,0077 -0,33 436 1,00 Exp
Sombreado 3h 0,0081 -042 51,4 1,00 FPctrl noS
Control  0,0122 -0,09 7,0 0,97 Sombreado FPctrl S
3h 0,0078 -0,13 16,1 0,91 Control ~ 0,0062 -0,10 16,4 0,87 EP+3h noS
1,5h 0,0102 -0,54 52,9 0,99
’ FP+3h S
0,89 3h 0,0076 -0,46 614 0,97
© Exp2
% —@— FPctrl noS
E 0,6 --O--FPctrl S
o —&— FP+1,5h noS
=3 0,4+
e ' --/\--FP+1,5h S
kS —— FP+3h noS
£ 0,27 --[J--FP+3h S
©
o
T T . 0,0 T ]
100 0 100
Tiempo desde R1 (dt) Tiempo desde R1 (dt)

Figura 2.4. Particién de biomasa a estructuras reproductivas en funcion de los dias termales desde floracién
(R1) en el Expl (A) y el Exp2 (B). El muestreo se hizo en los estados R3, R6 y R7 para cada tratamiento. Las barras
de error representan el desvio estandar. Las rectas de regresion se ajustaron al promedio de cada tratamiento. La
pendiente, ordenada al origen (Yx=o), ordenada a la abscisa (Xy=o) y coeficiente de determinacion se presentan en el
cuadro inserto en la figura.

El rendimiento tendi6 a incrementarse bajos dias largos y reducirse bajo sombreo
(Cuadro 2.2), pero estos efectos fueron solo estadisticamente significativos (p<0,05) en
el Exp2. En el Expl los dias largos tendieron a incrementar un 33% el rendimiento
independientemente del tratamiento de sombreo (p=0,13). En el Exp2, hubo una
interaccion significativa entre el fotoperiodo y la radiacion en la determinacion del
rendimiento. En los tratamientos no sombreados, la extension de 1,5 h aumento el
rendimiento un 46% mientras que la extension de 3 h no aument6 significativamente el
rendimiento respecto al fotoperiodo natural. Bajo sombra, ambos niveles de extension
del fotoperiodo aumentaron significativamente el rendimiento cerca de 2,5 veces en
relacion al control. Por lo tanto, el efecto negativo del sombreo sobre el rendimiento fue
mucho mas fuerte bajo fotoperiodo natural, donde redujo el rendimiento cerca del 50%,
que bajo dias largos donde no afecto significativamente el rendimiento. Las variabilidad
observada en el rendimiento, en los distintos tratamientos y experimentos, estuvo
asociada a variaciones en la biomasa aérea (r=0,98 p<0,01) y no en el indice de cosecha
(r=-0,35 p=0,31).
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2.3.4. Componentes numéricos del rendimiento

Dentro de los subcomponentes numéricos del rendimiento, la variabilidad del
rendimiento estuvo asociada a los cambios en el numero de granos por unidad de
superficie para todos los tratamientos y experimentos (=0,97 p<0,01). En el Expl, la
extension de 3 h aumento significativamente (p<0,05) un 50% el niimero de granos por
unidad de superficie respecto al control, independientemente del tratamiento de
sombreo (Cuadro 2.2). En el Exp2, el efecto del sombreo sobre el nimero de granos y
su interaccion significativa (p<0,05) con el fotoperiodo fue similar a la observada para
el rendimiento. En los tratamientos no sombreados, la extension de 1,5 h aumento
significativamente un 55% el nimero de granos respecto al control pero cuando el
fotoperiodo se extendio 3 h, el numero de granos no fue significativamente distinto al
control. Bajo sombra, ambas extensiones del fotoperiodo superaron 2,5 veces el nimero
de granos con respecto al control.

No se observaron diferencias significativas entre tratamientos en el peso individual
de los granos (Cuadro 2.2) aunque, en el Expl, las semillas tendieron a ser mas livianas
(p=0,10) cuando el fotoperiodo fue extendido. La relacion fuente/destino, estimada
como el cociente entre la biomasa aérea vegetativa (fuente) y el nimero de flores y
vainas por m? (destinos), en pleno llenado de granos (R6) fue de 0,20 g + 0,03 en el
Expl y 0,41 g+ 0,06 en el Exp2 sin efectos significativos del fotoperiodo y la radiacion.

Si bien no hubo diferencias significativas entre tratamientos en el peso individual
final de los granos, si se observaron efectos del fotoperiodo y la radiacion sobre la tasa,
inicio y fin del llenado de los granos en distintas posiciones del tallo principal (Figura
2.5 y Cuadro 2.3). Bajo fotoperiodo extendido, el llenado efectivo siempre se inicid
entre 2 y 4 semanas mas tarde, tanto en los nudos que florecieron al mismo tiempo
(basales y centrales) como en los nudos que florecieron en distintos momentos debido a
la prolongacion del crecimiento apical (nudos apicales). El llenado también termind mas
tarde bajo fotoperiodo extendido. En algunas posiciones del tallo de las plantas bajo
fotoperiodo extendido, especialmente en los nudos apicales, las vainas adquirieron su
color tipico de madurez pero los granos no alcanzaron la constancia de peso que
determina madurez fisioldgica. Esto indica que en algunas posiciones de la planta, las
semillas terminaron su llenado en el mismo momento que el cultivo lleg6 a plena
madurez.

El efecto del fotoperiodo sobre la tasa de llenado fue menos evidente, resultando
distinto entre afios y seglin la posicion y el tratamiento de sombreo (Cuadro 2.3). En los
nudos basales y bajo plena radiacion, la tasa de llenado fue un 39% menor bajo
fotoperiodo extendido en comparacion con el fotoperiodo natural; sin embargo, no hubo
diferencias entre tratamientos fotoperiddicos bajo sombra. En los nudos centrales y bajo
plena radiacion, la respuesta fue opuesta entre afios: en el Expl la tasa fue 24% menor y
en el Exp2 121% mayor bajo fotoperiodo extendido en comparacion con el fotoperiodo
natural. En los nudos centrales y bajo sombra, la tasa de llenado fue mayor (22-57%)
bajo fotoperiodo extendido en ambos experimentos. En los nudos apicales, la tasa de
llenado no fue estadisticamente diferente entre tratamientos de fotoperiodo y radiacion
en ninguno de los experimentos.
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Figura 2.5. Llenado de granos. Peso seco individual promedio de los granos de una vaina de un racimo primario
ubicada en una posicion central del tallo en funcién del tiempo desde la floracion del cultivo (expresado en dias
termales) En el Expl (A) y el Exp2 (B). Ver parametros del modelo ajustado para esta y otras posiciones del tallo
principal en el Cuadro 2.3. Las barras de error representan el desvio estandar.
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Cuadro 2.3. Tasa, inicio y fin (madurez fisiolégica) del llenado efectivo de granos. Promedio y
error estandar de los parametros estimados mediante un modelo lineal y plateau. En la Figura 2.5 se
muestra el modelo ajustado para los nudos centrales en el Expl y Exp2.

No Sombreado Sombreado
Control Extendido 3h Control Extendido 3h
Expl
Nudos Basales
tasa (mg dt™) 54 +02 33102 47 0,3 4503
inicio (dt) 52,3 £ 0,8 723 £ 1,5 51,0 £ 1,2 79,0 + 1,1
fin (dt) 82,4 + 0,8 ~117,6 86,2 £ 1,3 112,7 £ 1,7
Nudos Centrales
tasa (mg dt™) 51+02 39+£0,2 4,6 £ 0,1 5,6 £0,3
inicio (dt) 57,7 £ 0,6 72,1 £ 1,0 57,7 £ 0,6 76,3 £ 0,8
fin (dt) 86,0 £ 0,7 115,5 + 2,1 91,5 £ 0,8 107,8 £ 1,1
Nudos Apicales
tasa (mg dt™) 51 +02 53103 4,6 + 0,1 51+04
inicio (dt) 57,7 £ 0,6 89,0 £ 0,8 57,7 £ 0,6 87,6 + 1,4
fin (dt) 86,0 + 0,7 ~131,6 91,5 + 0,8 ~131,5
Exp2
Nudos Centrales
tasa (mg dt™) 2,8 £ 0,1 6,2 £ 0,6 3,0 £ 0,1 4,7 £ 0,2
inicio (dt) 47,3 £ 2,0 79,6 £ 1,8 448 £ 1,3 772 £ 1,2
fin (dt) 110,8 £ 3,3 112,0 £ 2,3 108,7 £ 2,2 117,0 £ 1,5
Nudos Apicales
tasa (mg dt ™) 40+0,3 3,7+ 0,1 39102 47 £ 0,2
inicio (dt) 60,1 + 2,1 76,4 £ 1,3 55,6 £ 1,5 83,5+ 1,1
fin (dt) 108,0 £ 3,4 ~135,9 101,5 £ 2,2 125,1 £ 1,5
Los parametros precedidos por “~” fueron estimados como “ambiguos” por el modelo, ya que su

intervalo de confianza es muy amplio.
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En ambos experimentos, los aumentos en el numero de granos por m? estuvieron
estrechamente relacionados al aumento del niimero de vainas por m? (r=0,97 p<0,01),
mientras que la relacion entre en namero de granos por m? y el nimero de granos por
vainas fue débil y opuesta entre experimentos (r=0,56 p=0,44 Expl, r=-0,49 p=0,33
Exp2). Independientemente del tratamiento de radiacion, el nimero de granos por vaina
se afectd levemente por la extension fotoperiddica en el Exp2, reduciendo su nimero un
4y 11% bajo 1,5 y 3 h respectivamente, en comparacion con el fotoperiodo natural
(Cuadro 2.2). El sombreo aumenté un 8% el numero de granos por vaina en el Exp2
respecto al control no sombreado, independientemente del tratamiento fotoperiodico.

El nimero de vainas por m? estuvo positiva y linealmente asociado al niumero de
nudos por m? (con una pendiente de 1,23 + 0,11 vainas por nudo, r?=0,94 p<0,01) para
todos los tratamientos y experimentos. La extension del fotoperiodo y el sombreo
alteraron el nimero de vainas por m? como resultado de sus efectos sobre el nimero de
nudos y vainas por nudo en los tallos principales y las ramas (Cuadro 2.4). Ningin
tratamiento afecto la tasa de aparicion de nudos u hojas en el tallo principal, el filocrono
fue de 3,99 + 0,03 y 3,50 £ 0,03 dias termales por hoja en el Expl y Exp2
respectivamente.

Cuadro 2.4. Componentes numéricos del rendimiento. Numero de nudos por m? y vainas por nudo en
los tallos y ramas y valores totales.

Tallos principales Ramas Total
Nudos Vainas Nudos Vainas Nudos Vainas
(m?) por nudo (m?) por nudo (m?) por nudo
Expl
No sombreado
Control 494 bc 1,18 ab 374 a 1,17 a 868 ab 1,18 a
3h 670 ab 1,40 a 568 a 0,72 bc 1239 a 1,09 a
Sombreado
Control 465 ¢ 1,16 b 255 a 0,98 ab 720 b 1,10 a
3h 790 a 1,24 ab 465 a 0,62 ¢ 1254 a 1,01 a
Fotoperiodo *ok * * *x *x ns
Radiacion ns ns ns ns ns ns
Fot.*Rad. ns ns ns ns ns ns
Exp2
No sombreado
Control 820 be 1,44 a 948 ab 1,13 a 1768 bc 1,21 a
1,5h 1034 a 1,47 a 1550 a 1,21 a 2584 a 1,25 a
3h 1012 a 1,18 a 1523 a 1,LI3 a 2535 a 1,07 ab
Sombreado
Control 764 ¢ 0,92 a 490 b 0,67 b 1253 ¢ 0,78 b
I,5h 963 ab 1,16 a 1442 a 1,10 a 2405 ab 1,07 ab
3h 1120 a 1,26 a 1093 ab 1,33 a 2213 ab 1,23 a
Fotoperiodo ok ns wx Hx wx ns
Radiacion ns * * * * *
Fot.*Rad. * ns ns *x ns *

Letras diferentes en cada columna indican diferencias significativas entre medias (p<0,05) de acuerdo al
test de Tukey dentro de cada experimento. No significativo (ns), p<0,05 (¥), p<0,01 (**).
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En el Expl, independientemente del tratamiento de sombreo, la extension de 3 h
aumento6 significativamente (p<0,05) un 52 % el niimero de nudos y un 13 % el nimero
de vainas por nudo en los tallos principales (Cuadro 2.4). A su vez, la extension del
fotoperiodo aument6 un 64% el numero de nudos en las ramas pero redujo un 38% el
numero de vainas por nudo en las ramas. Como resultado, la extension del fotoperiodo
aument6 significativamente (p<0,05) un 72% el nimero de vainas en los tallos
principales pero no modifico significativamente (p=0,98) el numero de vainas en las
ramas. En el Expl, el sombreo redujo un 24% el nimero de nudos en las ramas (p=0,19)
y un 7 el numero de vainas en los tallos principales (p=0,11) y un 15% en las ramas
(p=0,06), independientemente del tratamiento fotoperiddico; sin embargo ninguno de
estos efectos fue estadisticamente significativo.

En el Exp2, la extension fotoperiodica y el sombreo también afectaron el numero de
vainas por m? como resultado de sus efectos sobre el nimero de nudos y el nimero de
vainas por nudo en los tallos principales y las ramas (Cuadro 2.4). En este experimento
hubo una interaccion significativa (p<0,05) entre el fotoperiodo y la radiacion en la
determinacion del namero de nudos por m? en los tallos principales: la magnitud del
efecto fotoperiodico (aumento del 23 al 47%) dependié del tratamiento de sombreo. El
niamero de nudos en las ramas aument6 significativamente (p<<0,01) un 95% cuando se
extendio el fotoperiodo y se redujo significativamente (p<0,05) un 25% bajo sombra. El
numero de vainas por nudo en el tallo principal se redujo significativamente (p<0,05) un
18% bajo sombra pero no fue modificado por los tratamientos fotoperiodicos.

En el Exp2, también hubo una interaccion significativa entre el fotoperiodo y la
radiacion en la determinacion del nimero de vainas por nudo en las ramas: solo bajo
sombra, el fotoperiodo aument6 significativamente (p<0,05) un 81% el niimero de
vainas por nudo en las ramas respecto al control. Como resultado del efecto
fotoperiodico sobre el nimero de nudos y vainas por nudo en el Exp2, el numero de
vainas por m? aumento significativamente (p<0,05) un 39 y 139% en tallos principales y
ramas, respectivamente, cuando el fotoperiodo fue extendido respecto al control e
independientemente del tratamiento de radiacion. Ademas, el sombreo redujo
significativamente (p<0,05) un 18% y 29% el nimero de vainas en tallos principales y
ramas, respectivamente, respecto al control no sombreado e independientemente del
tratamiento fotoperiddico.

El nimero de nudos por m? aumenté a medida que se retraso el llenado efectivo de
granos (R6) como muestra la Figura 2.6A, explicando, al menos parcialmente, como el
fotoperiodo aument6 el niimero de vainas por unidad de superficie a través de la
produccion de nudos. Los tratamientos sombreados respondieron de la misma forma al
retraso en el llenado efectivo de granos, aunque generalmente con menos nudos por m?.
La Figura 2.6B muestra la relacion entre el nimero de nudos en los tallos principales y
las ramas y el tiempo a R6, mostrando que las ramas tuvieron una contribucion
creciente en la definicion del numero total de nudos (y por lo tanto el numero de
vainas), a medida que el tiempo a R6 aumentd por efecto de las fechas de siembra
(diferencias entre experimentos) o del fotoperiodo. Resulta interesante que el nimero de
nudos en los tallos principales del tratamiento 3 h del Expl y el tratamiento control del
Exp2 fue similar, en linea con su similar fotoperiodo medio y duracion de la etapa post-
floracion. El uso de dias calendarios en lugar de dias termales no modifica la tendencia
ilustrada en la Figura 2.6 (datos no mostrados).

Como resultado de la alta correlacion entre los subcomponentes del rendimiento, el
rendimiento estuvo positiva y linealmente asociado con el nimero de nudos por m? con
una Unica relacién para todos los tratamientos y experimentos (Figura 2.7A). El
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rendimiento también estuvo positiva y linealmente asociado con la RFARrir7 (Figura
2.7B); sin embargo, los tratamientos de fotoperiodo natural presentaron un patrén
consistente de residuales negativos respecto a la recta ajustada entre el rendimiento y la
RFARir7. Aunque ambas relaciones fueron estadisticamente significativas, la relacion
entre el rendimiento y el nimero de nudos por m? fue mas robusta que la relacion entre

el rendimiento y la RFAR1r7.
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Figura 2.6. Relacion entre el nimero de nudos por m? y el tiempo a llenado efectivo de granos (R6) en toda la
planta (A) y en tallos principales y ramas separadamente (B). En A, la linea llena y ecuacion representan el modelo
ajustado a todos los tratamientos y experimentos. La Figura B contiene solo datos de los tratamientos no sombreados;
los simbolos no enmarcados, la linea gruesa y la ecuacion inferior representan los datos y regresion lineal de los tallos
principales; los simbolos enmarcados, la linea fina y la ecuacion superior representan los datos y regresion lineal de
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Figura 2.7. Relacién entre el rendimiento y el niimero de nudos por m* (A) o la radiacién fotosintéticamente
activa interceptada y acumulada durante post-floracion (RFAri-r7) (B). Las lineas y ecuaciones en (A) y (B)
representan la regresion lineal ajustada a todos los tratamientos y experimentos.
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2.3.5. Efectos fotoperiodicos directos e indirectos

Si bien la tasa de produccion de nudos y la tasa de aparicion de hojas no fueron
afectados por el fotoperiodo, los dias largos afectaron directamente el desarrollo del
apice, retardando su cambio al estado reproductivo, consecuentemente, mas nudos
fueron producidos en los tallos principales y mas aun en las ramas de las plantas
expuestas a fotoperiodo extendido. Sin embargo, este efecto fotoperiddico directo sobre
la produccion de nudos fue acompanado por un retraso en el desarrollo reproductivo del
cultivo. A medida que se extendio la duracion post-floracion, el cultivo capturd mas
iRFA; por lo tanto, parte del efecto fotoperiddico sobre el niimero de nudos por m? es
resultado de este efecto indirecto mediado por la RFAvere (Figura 2.8). Los resultados
de esta tesis sugieren que la magnitud de este ultimo efecto dependeria de las
condiciones ambientales. Debido a las diferencias en la fecha de siembra, la iRFA
promedio durante VE-R6 fue un 37% menor en el Expl comparado con el Exp2 (5,94
vs. 9,45 MJ m). Por lo tanto, el incremento en la RFAvgrs por retrasos en R6, por
efecto fotoperiddico, fue menor en el Expl comparado con el Exp2. Sin embargo,
dentro de cada experimento, hubo una relacion lineal entre el tiempo a R6 y la RFAvE-rs
provocada por el efecto fotoperiddico sobre el tiempo a R6.

La promocion fotoperiodica del nimero de nudos por m? asociada a incrementos en
la radiacion acumulada por la prolongacion del ciclo puede ser considerada un efecto
fotoperiodico indirecto. Para estimar qué parte del aumento fotoperiddico del nimero de
nudos por m? se debia al aumento de la RFAvg-rs (efecto fotoperiodico indirecto sobre
el nimero de nudos por m?), se utilizé6 un modelo de regresion lineal ajustado al nimero
de nudos por m? en funcion de la RFAveres solo para los tratamientos de fotoperiodo
natural (sombreados y no sombreados de ambos experimentos; linea punteada de la
Figura 2.8). La diferencia entre el niimero observado de nudos por m? y numero de
nudos por m? estimado por efecto fotoperiodico indirecto fue considerado el efecto
fotoperiodico directo sobre el nimero de nudos por m?. A modo de ejemplo, las flechas
en la Figura 2.8 ilustran el efecto de la extension fotoperiddica de 3 h del Exp2. La
direccion de la flecha vacia ilustra el efecto fotoperiddico indirecto (el aumento del
numero de nudos por m? por causa del aumento de la RFAve.re), que comienza en su
respectivo tratamiento control y finaliza en el nimero de nudos por m? estimado por el
modelo de regresion. La flecha completa ilustra el efecto fotoperiddico directo sobre el
numero de nudos por m?. El valor del efecto fotoperiddico directo estimado para cada
tratamiento esta detallado en el Cuadro 2.5. La magnitud del efecto fotoperiddico
directo parece ser mayor en los tratamientos sombreados respecto a los no sombreados,
ya que los tratamientos sombreados presentan residuales positivos y los no sombreados
residuales negativos.
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Figura 2.8. Relacion entre el nimero de nudos por m? y la radiacion fotosintéticamente activa
interceptada y acumulada desde emergencia hasta el llenado efectivo de granos (RFAve-rs). La
linea punteada negra y ecuacion inferior representan la regresion lineal ajustada para los tratamientos
bajo fotoperiodo natural. La linea continua roja y ecuacion superior representan la regresion lineal
ajustada para los tratamientos de fotoperiodo extendido (1,5 y 3 h). A modo de ejemplo, las flechas vacia
y llena indican el efecto fotoperiddico indirecto y directo sobre el miimero de nudos por m?
respectivamente, estimado para el tratamiento no sombreado de 3 h de extension fotoperiodica del Exp2.

Cuadro 2.5. Efecto fotoperiodico indirecto y directo sobre el niimero de nudos por m2 Promedio =
desvio estandar. El efecto fotoperiddico total (indirecto + directo) sobre el niimero de nudos por m? fue
calculado como la diferencia entre el nimero de nudos bajo fotoperiodo extendido y el nimero de nudos
bajo fotoperiodo natural. El efecto fotoperiddico indirecto sobre el niimero de nudos por m? (provocado
por el aumento de la radiacion acumulada) fue estimado utilizando un modelo de regresion lineal
ajustado sélo a los tratamientos bajo fotoperiodo natural: A nudos por m? = 1,60 - A RFAvg.re + 406,7
(ver Figura 2.8). El efecto fotoperidodico directo fue considerado independiente de la radiacion
interceptada y acumulada durante VE-R6 y fue calculada como la diferencia entre el efecto fotoperiodico
total y el indirecto.

Efecto fotoperiddico sobre
los nudos por m?

Efecto indirecto Efecto directo
(nudos por m?) (nudos por m?)
Expl
No sombreado
3h 115,2+10,3 301,5 +189,8
Sombreado
3h 542+58 476,7 + 166,4
Exp2
No sombreado
1,5h 220,3 £ 15,7 675,1 +£ 88,9
3h 353,3+ 12,6 481,2 +£224,5
Sombreado
1,5h 116,9 £ 16,4 9252 +217,5

3h 205,7+11,4 609,7 + 284,7
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2.4. Discusion

Como era esperado, la extension del fotoperiodo durante la etapa de post-floracion
prolongd su duracién respecto al control bajo fotoperiodo natural (Figura 2.2) en
coincidencia con trabajos anteriores (Han et al., 2006; Kantolic y Slafer, 2001; Kantolic
et al., 2013; Kumudini et al., 2007), pero solo la subetapa R1-R3 fue sensible al
fotoperiodo y prolongd su duracion. En otros trabajos, en los cuales el fotoperiodo se
extendid durante R3-R7, también se observo que la subetapa R3-R6 (inmediatamente
posterior al inicio del tratamiento) se prolongd pero la subetapa siguiente R6-R7 no
(Kantolic y Slafer, 2001; ver Figura 3 en Kantolic y Slafer, 2007). Dentro de la etapa
R3-R6, en Kantolic y Slafer (2007, ver Figura 3) la subetapa R3-R4 (inmediatamente
posterior al inicio del tratamiento) también fue la que mas se prolongd pero, en cambio,
en Kantolic et al. (2013) fueron las subetapas siguientes R4-R5 y R5-R6 las que mas se
prolongaron. Aparentemente, cuando el efecto fotoperiodico sobre una subetapa es muy
importante (por la duracion o la magnitud del tratamiento o la sensibilidad del
genotipo), la respuesta en la subetapa siguiente disminuye (comparar Figuras 1 y 2 en
Kantolic y Slafer, 2005).

La prolongacion de la etapa post-floracion aument6 la radiacion fotosintéticamente
activa interceptada acumulada y la produccion de biomasa aérea (Cuadro 2.2) en linea
con los trabajos de Kantolic y Slafer (2001; 2013) y Kantolic et al. (2013). Este
aumento en paralelo de la radiacion acumulada y la produccion de biomasa, producto de
la extension del fotoperiodo, generalmente enmascara posibles efectos fotoperiodicos
directos sobre la determinacion del rendimiento que son independientes del aumento de
la radiacion acumulada por la prolongacion de la etapa. La combinacion factorial de
tratamientos de extension de fotoperiodo y sombreo utilizados en esta tesis permitieron
analizar los mecanismos de determinacion del rendimiento en el cultivo de soja en
forma relativamente independiente del aumento de la radiacion interceptada y
acumulada.

Sorprendentemente, cuando el fotoperiodo fue extendido, la reduccion de la biomasa
por efecto del sombreo fue de mucho menor magnitud, o incluso despreciable,
comparada con la reduccion observada bajo condiciones de fotoperiodo natural (Cuadro
2.2). Aunque la interaccion entre los tratamientos de fotoperiodo y radiacion fue solo
significativa en el Exp2, la misma tendencia fue observada en ambos experimentos. Esta
interaccion entre el fotoperiodo y la radiacion en la produccion de biomasa no ha sido
informada previamente y sugiere que una etapa reproductiva mas prolongada podria
conferir una mejor adaptacion a regiones con baja radiacion incidente durante post-
floracion y tolerancia al estrés. Egli (2010a) propuso que esta mayor tolerancia estaria
vinculada a la mayor posibilidad de recuperarse tras un periodo de estrés. También
podria deberse a un menor requerimiento diario de fotoasimilados (siguiendo el modelo
propuesto por Charles-Edwards et al., 1986) cuando la etapa reproductiva es mas
prolongada. Sin embargo, se debe prestar atencion al comparar estos resultados,
obtenidos con sombreos leves (i. e. 35% de reduccion de la radiacion incidente) durante
toda la etapa post-floracion, con otros trabajos en los cuales los tratamientos de sombreo
fueron de mayor magnitud (i. e. 60-80% de reduccion de la radiacion incidente) o
durante periodos mas cortos de tiempo (Egli, 2010a; Egli et al., 1985; Jiang y Egli,
1993).

Junto con el retraso en el desarrollo reproductivo, la particion de fotoasimilados a
estructuras reproductivas a nivel de cultivo también se retrasdé bajo fotoperiodos
extendidos (Figura 2.4). En concordancia con los resultados de esta tesis, pero a nivel de
fruto, Zheng et al. (2003) encontraron que la elongacion de vainas se anticipd bajo
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fotoperiodos cortos. La particion a 6rganos reproductivos comenzo poco antes de R3 en
todos los tratamientos (Figura 2.4). Durante la etapa R1-R3, si bien el cultivo ya se
encuentra en la etapa reproductiva, la particion de fotoasimilados a oOrganos
reproductivos es casi despreciable en comparacion con el crecimiento de estructuras
vegetativas. Dado que en esta tesis, la etapa R1-R3 fue la tnica que se prolong6 al
extender el fotoperiodo a partir de R1 (Figura 2.2), en R3 los cultivos bajo fotoperiodo
extendido tenian mas biomasa, pero principalmente mdas biomasa vegetativa. La
extension fotoperiodica retraso el inicio de la particion (R3) pero luego no afecto la tasa
de particion ni la tasa de acumulacion de biomasa (Figura 2.4). Por lo tanto, cuando
comenzé la particion, la plantas bajo fotoperiodo extendido tenian mdas nudos y una
mayor biomasa, y por ende particionaron mas biomasa en términos absolutos. Dado que
en la etapa R1-R3 no hubo crecimiento de estructuras reproductivas, en indice de
cosecha no se modifico bajo fotoperiodo largo (Cuadro 2.2). Este es un hallazgo
interesante que aclara el efecto fotoperiddico en post-floracion sobre la particion de
biomasa y procesos determinantes del rendimiento.

La extension del fotoperiodo tendié a aumentar el rendimiento y el numero de
granos (Cuadro 2.2) (como encontraron Guiamet y Nakayama, 1984a; Kantolic y Slafer,
2001; Kantolic y Slafer, 2007) mientras que el sombreo tendi6 a reducirlos (tal como
reportaron Egli, 2010a; Egli y Yu, 1991; Schou et al., 1978). En el Exp2, el tratamiento
no sombreado y extendido 3 h aumento el potencial de rendimiento (como muestra su
elevado nimero de nudos por m?) pero no aument6 el rendimiento real (Cuadro 2.2),
posiblemente debido a las peores condiciones ambientales exploradas (principalmente
menor iRFA, Cuadro 2.1) durante el periodo de establecimiento de vainas y llenado de
granos. No obstante, estas mismas condiciones ambientales, sorprendentemente, no
impidieron un mayor rendimiento en el tratamiento sombreado y extendido 3h (Cuadro
2.2). Nuevamente, el efecto del sombreo fue mas fuerte bajo fotoperiodo natural,
revelando una interaccion entre el fotoperiodo y la radiacion en la determinacion del
rendimiento. Esta interaccion podria estar asociada al efecto fotoperiodico directo, que
al estar vinculado al alivio de la competencia entre vainas, es 16gico suponer que su
impacto serd mayor bajo condiciones de menos recursos. Los cambios en el rendimiento
fueron explicados por cambios en el namero de granos, vainas y nudos por m? tanto
para los tratamientos de fotoperiodo como radiacion (Seccion 2.3.4). Cuando el
fotoperiodo fue extendido, los nudos por m? estuvieron asociados al tiempo hasta
llenado efectivo de granos (R6) (Figura 2.6) de la misma manera que se encontrd para
cultivares de distinto largo de ciclo (Egli, 1993). A diferencia de trabajos anteriores, no
se encontraron respuestas significativas del peso individual de granos al fotoperiodo
(Kantolic, 2006; Morandi et al., 1990; Thomas y Raper, 1976) o el sombreo (Egli,
1997) (Cuadro 2.2), probablemente porque en esta tesis los tratamientos se iniciaron
mucho antes del llenado de granos, produciéndose ajustes en el nimero de granos en
lugar del peso. Ademas, al inicio del llenado efectivo de granos, la relacion
fuente/destino fue la misma para todos los tratamientos dentro de cada experimento,
afianzando la idea de que las plantas bajo fotoperiodo extendido no experimentaron
limitaciones de fuente acentuadas a pesar de tener un nimero mucho mas alto de granos
que las plantas bajo fotoperiodo natural. Por otro lado, el hecho de que en algunas
posiciones de la planta los granos de los tratamientos de fotoperiodo extendido no
alcanzaran un plateau en su peso (Figura 2.5 y Cuadro 2.3), indicaria que los granos no
habian completado su llenado cuando cay6 la primera helada.

Los efectos del fotoperiodo y la radiacion sobre el rendimiento y sus componentes
fueron similares en ambos experimentos, pero generalmente fueron de menor magnitud
y significancia en el Expl en comparacion con el Exp2 (Cuadro 2.2). Esta diferencia
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puede atribuirse a la fecha de siembra muy tardia utilizada en el Expl, que expuso al
cultivo a menores fotoperiodos, temperaturas y niveles de radiacion durante las etapas
reproductivas en comparacion con el Exp2 (Cuadro 2.1). Kantolic y Slafer (2001) y
Kantolic et al. (2013) reportaron una interaccion entre la respuesta a la extension del
fotoperiodo y la fecha de siembra, y también encontraron que la extension del
fotoperiodo promovio mas el rendimiento cuando los cultivos eran sembrados en fechas
Optimas en comparacion con fechas tardias.

En el Expl, sembrado tardiamente, el ciclo del cultivo fue mas corto que en el Exp2
(Figura 2.2) y las vainas estuvieron localizadas principalmente en el tallo principal,
mientras que en el Exp2 las vainas estuvieron distribuidas mas uniformemente entre los
tallos principales y las ramas, aumentando la contribucion de las vainas de ramas al
rendimiento (Cuadro 2.4). Esto podria explicar porqué el efecto fotoperiddico sobre las
vainas por nudo fue mayor en los tallos principales en el Expl y mayor en las ramas en
el Exp2, y sugiere que la respuesta fotoperiodica se hace mas evidente en aquel sector
de la planta que mas contribuye al rendimiento. Es posible que en genotipos de habito
de crecimiento determinado, que tienen una mayor proporciéon de sus nudos en las
ramas, la respuesta fotoperiodica también sea mas evidente en las ramas que en el tallo
principal. La falta de respuesta fotoperiddica en el numero de vainas por nudo en los
tallos principales del Exp2 difiere con lo observado en el Expl y resultados previos
(Kantolic et al., 2013). Una posible explicacion para este resultado, es que la estimacion
del numero de vainas por nudo fue realizada sobre la totalidad de nudos producidos, no
solo sobre los nudos reproductivos, y en el Exp2 hubo muchos nudos no reproductivos
en los tratamientos de fotoperiodo extendido, ya sea porque dieron origen a ramas o
porque no produjeron vainas. En el siguiente capitulo se presentara un analisis mas
detallado de los efectos fotoperiodicos a nivel de nudo y el rol del fotoperiodo en la
determinacion del nimero de vainas por nudo.

Aunque pueden esperarse cambios en la distribucion espacial de vainas en respuesta
al fotoperiodo y la radiacion (proximo capitulo de esta tesis y Kantolic ef al., 2013), se
encontrd una Unica relacion entre las vainas y nudos por unidad de superficie para todos
los tratamientos y experimentos (Seccion 2.3.4), indicando que la produccion de nudos
fue el principal componente determinante del nimero de vainas por unidad de
superficie. Dado que al inicio de los tratamientos (R1) todas las parcelas estaban
interceptando mas del 95% de la radiacion incidente (por encima del indice de area
foliar critico) (Seccion 2.3.3), la relacion positiva entre vainas y nudos por m? no refleja
diferencias en la eficiencia de captura de radiacion. Varios trabajos han reportado una
relacion positiva entre el numero de vainas y nudos por unidad de superficie (Ball et al.,
2001; Board y Tan, 1995; Egli y Bruening, 2000; Kahlon et al., 2011). Quijano y
Morandi (2011) también reportaron que el nimero de vainas iniciadas (>2 mm)
aumentd en linea con el numero nudos por m? aun en respuesta a tratamientos de
defoliacion; sin embargo, el nimero final de vainas a madurez disminuy6 cuando el
tratamiento de defoliacion redujo la intercepcion de radiacion por debajo del 95%. El
rango de nudos por m? explorado en esta tesis (de 720 a 2584 por m?) excede
ampliamente el rango explorado en trabajos previos. Sin embargo, se encontré que el
nimero de vainas aumenté linealmente ante aumentos en el numero de nudos por m?
(Seccion 2.3.4) a diferencia de la respuesta curvilineal encontrada por Egli (2013)
utilizando diferentes cultivares y densidades de siembra como fuente de variacion del
ntmero de nudos por m?.

Como fue recientemente expresado por Egli (2013), es dificil determinar si el

numero de vainas por unidad de superficie aumenta como resultado de la tasa de
crecimiento del cultivo o de los cambios en la produccion de nudos que ocurren en
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paralelo. En esta tesis, se propone una aproximacion para distinguir entre efectos
fotoperiodicos directos e indirectos sobre la produccion de nudos. La relacion
presentada en la Figura 2.8 ilustra la cuantificacion del efecto fotoperiodico indirecto (i.
e. resultante del aumento de la oferta de radiacion por la prolongacion del ciclo) y del
efecto fotoperiodico directo (i. e. aquellos nudos resultantes del retraso en el desarrollo
reproductivo de los apices).

En trabajos previos cuando el fotoperiodo fue extendido desde R3 hasta madurez,
los efectos fotoperiddicos sobre el namero de granos fueron -considerados
exclusivamente “indirectos” (Kantolic y Slafer, 2001; Kantolic y Slafer, 2005; Kantolic
et al., 2013). En contraste, en este trabajo, en el cual el fotoperiodo fue extendido desde
R1, se encontr6 que los efectos fotoperiodicos directos fueron consistentemente
mayores que los indirectos, especialmente bajo sombra. Las diferencias entre los
resultados de este trabajo y la literatura previa pueden atribuirse al momento de inicio
de los tratamientos ya que en este trabajo se iniciaron en R1 mientras que en los trabajos
previos se iniciaron en R3. El efecto fotoperiodico directo estuvo asociado con la mayor
produccion de nudos y el retraso en el comienzo de la particion de biomasa (Seccion
2.3.5). Estos procesos ocurrieron durante la etapa R1-R3 que fue la unica prolongada
por efecto de la extension del fotoperiodo desde R1; por lo tanto, al iniciar los
tratamientos en R3 se podria estar limitando la expresion de los efectos directos.

El efecto fotoperiodico directo sobre el nimero de nudos podria interpretarse como
un resultado del retraso del desarrollo reproductivo del cultivo que permite que contintie
la actividad vegetativa en los apices y se sigan produciendo nudos (Guiamet y
Nakayama, 1984a; Han et al., 2006). Recientemente, E3 y E4, dos genes phyA
(phytochrome A, un fotorreceptor vinculado a la respuesta al fotoperiodo), fueron
vinculados a la persistencia de la actividad vegetativa del apice en plantas de soja
indeterminadas cultivadas en dias largos (Xu et al., 2013). Estos hallazgos demuestran
que el fotoperiodo resulta esencial en la determinacion del numero final de nudos,
evidenciando su caracter “directo”. En esta tesis se destaca que esta respuesta resulta,
finalmente, en incrementos del nimero de vainas y el rendimiento. El efecto
fotoperiodico directo sobre la produccion de nudos puede ser explicado a través de
procesos fisiologicos y moleculares sobre la identidad meristematica, pero como estos
nudos se traducen en mas rendimiento sin aumentos proporcionales en la radiacion
capturada no esta claro y probablemente involucre otros efectos fotoperiddicos directos
adicionales sobre el establecimiento de vainas.

Podria sugerirse que la extension del fotoperiodo incrementd el niimero de vainas
mediante el aumento de la produccion de flores, ya que la cantidad de vainas logradas
por planta suele estar relacionada con la cantidad de flores por planta (Egli, 2005; Jiang
y Egli, 1993). Los motivos de esta especulacion son: (1) existe una asociacion fuerte
entre el nimero de nudos y flores producidas a nivel de planta (Egli, 2005) y a nivel de
cultivo (Egli, 2013) y (2) el numero de flores por nudo depende mas de la duracion de la
floracion (Egli y Bruening, 2000) que de la disponibilidad de asimilados. A su vez, la
floracion se prolonga cuando se retrasa el desarrollo bajo dias largos (Guiamet y
Nakayama, 1984a; Summerfield e al., 1998). Sin embargo, es poco probable que el
numero de flores haya limitado la produccion de vainas, ya que se observo un aborto de
flores y vainas considerable (datos no mostrados). A pesar de ello, no puede descartarse
que los dias largos hayan alterado la distribucion de flores y produccion de vainas
afectando la fijacion de vainas (Egli, 2005; Egli y Bruening, 2006a) como se vera en el
proximo capitulo.

Dado que las interferencias entre vainas ocurren principalmente dentro de un mismo
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nudo (Bruening y Egli, 1999; Bruening y Egli, 2000), la extension del fotoperiodo
podria haber aumentando el nimero de vainas aliviando las interferencias entre vainas a
través del retraso del crecimiento de las mismas. Charles-Edwards et al (1986)
propusieron que el nimero potencial de granos por unidad de superficie depende de la
fotosintesis diaria, la particion de fotoasimilados hacia estructuras reproductivas y el
minimo flujo de asimilados requerido para evitar el aborto de un sitio de grano
potencial. Dado que el inicio del llenado efectivo de granos fue retrasado bajo dias
largos (Figura 2.2), los resultados de esta tesis sugieren que el fotoperiodo podria aliviar
este tipo de interferencias al retrasar la demanda de fotoasimilados. En el proximo
capitulo se presentaran resultados que permiten evaluar esta hipotesis.

Por otra parte, ha sido demostrado que en el cultivo de soja, las interferencias entre
vainas a nivel de nudo no dependen exclusivamente de la oferta de asimilados
(Bruening y Egli, 1999; Bruening y Egli, 2000; Heitholt et al., 1986b; Huff y Dybing,
1980) ya que el nimero de vainas y semillas por nudo responde curvilineamente al
aumento del input de carbono a nivel de nudo (Bruening y Egli, 1999; Bruening y Egli,
2000). Por lo tanto, el aumento de la provision de asimilados a un nudo no se traduce
linealmente en un aumento del nimero de vainas, disminuyendo la eficiencia con la que
dichos asimilados se utilizan para producir vainas y comportandose como una situacion
restringida por los destinos, como propuso Egli (2013, para cultivos con distinta
cantidad de nudos debido a distintos grupos de madurez y densidad de siembra).

En los experimentos de este capitulo, la manipulacion del fotoperiodo y la radiacion
generd un amplio rango explorado de radiacion por nudo (RFAgrir7 nudo™) (Cuadro
2.1). Como la extension del fotoperiodo aument6 el nimero de nudos por m? en mayor
medida que la radiacion acumulada (Cuadro 2.2), la RFAri-r7 nudo™! disminuyé bajo
fotoperiodo extendido. Por otro lado, la sombra redujo la RFAr1-r7 nudo™! porque redujo
en mayor medida la radiacion acumulada que el nimero de nudos por m?. Asumiendo
que la radiacion interceptada y acumulada, o los fotoasimilados producidos a partir de
dicha radiacion, se distribuyen uniformemente dentro del canopeo, la RFARri-r7 nudo™!
podria tomarse como un estimador grosero de la disponibilidad de asimilados por nudo.
Esta asuncion esta apoyada en resultados que muestran que la distribucion de asimilados
cambia dramaticamente en respuesta a la demanda de los destinos (Egli y Leggett, 1976;
Fellows et al., 1979; Thorne y Koller, 1974). Entonces, en estos términos la extension
del fotoperiodo redujo la cantidad de asimilados por nudo.

Un andlisis adicional de los resultados de este capitulo indica que la eficiencia en el
uso de la radiacion definida en términos de rendimiento (EURR rra, estimada como el
cociente entre el rendimiento y la RFARr1.r7) estuvo negativa y linealmente asociada con
la RFARi-r7 nudo! para todos los tratamientos y experimentos (Figura 2.9). Esta
relacion negativa coincide con la relacion curvilineal entre el nimero de semillas por
nudo y la disponibilidad de carbono por nudo encontrada en nudos aislados (ver Figura
2.6 en Bruening y Egli, 1999; y Figura 2.1 en Bruening y Egli, 2000). Por lo tanto la
EURRRrra aument6 cuando la fuente (disponibilidad de asimilados o radiacion) y los
destinos (vainas) estuvieron espacialmente distribuidos en un mayor niimero de nudos.
La separacion espacial de las vainas en desarrollo en distintos nudos, observada cuando
el fotoperiodo es extendido, podria entonces resultar en un aumento del uso de la
radiacion para producir rendimiento. Por lo tanto, la dinamica espacial de los destinos
deberia integrarse en modelos que predicen el niimero de vainas a partir de la
disponibilidad de asimilados junto con la dindmica de floracion y fijacion de vainas,
como propuso Egli (2005).
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Figura 2.9. Eficiencia en el uso de la radiacion interceptada durante post-floracion para producir
rendimiento (EURR;rra) en funcion de la radiacion fotosintéticamente activa interceptada y
acumulada durante post-floracién (RFARri-r7) disponible por nudo. La linea y ecuacion representan
la regresion lineal ajustada para todos tratamientos y experimentos.

El incremento del nimero de nudos por m? provocado por la extension del
fotoperiodo también pudo haber modificado la distribucion de luz y su calidad dentro
del canopeo. Una mejora en la penetracion de la luz dentro del canopeo —hojas menos
saturadas— aumentaria la eficiencia en el uso de la radiacion (Loomis y Amthor, 1999).
Sin embargo, las diferencias entre tratamientos en el uso de la radiacion (para producir
biomasa total aérea) se registraron después de R3 (en las subetapas R3-R6 y/o R6-R7),
cuando comienza la activa acumulacion de biomasa en estructuras reproductivas. Por lo
tanto, las mejoras en la eficiencia en el uso de la radiacion parecen estar mas vinculadas
a la generacion de rendimiento que a la capacidad fotosintética de las plantas. Por otro
lado, la luz roja puede aumentar directamente el establecimiento de vainas en soja
(Heindl y Brun, 1983; Myers et al., 1987); sin embargo, en un canopeo denso como el
observado al extender el fotoperiodo, la proporcion de luz roja seria relativamente baja.
Desafortunadamente el efecto del fotoperiodo sobre la calidad de luz dentro del canopeo
no fue registrado en esta tesis, pero sus posibles efectos sobre el crecimiento y
rendimiento no pueden ser descartados.

En resumen, la sombra tendi6 a reducir el rendimiento y el fotoperiodo a aumentarlo
a través de sus efectos sobre el numero de nudos por unidad de superficie, modificando
el nimero de vainas y granos. El nimero de nudos aumento en respuesta a aumentos en
la RFAve-rs (i. e. por efecto del sombreo o por efecto fotoperiddico indirecto) y también
como resultados del efecto fotoperiodico directo sobre el desarrollo del cultivo. Como
resultado, mas vainas se establecieron por unidad de RFAvers bajo fotoperiodo
extendido. Se sugiere que la extension del fotoperiodo aument6 la EURR rra a través del
alivio de interferencias intra nodales entre vainas. En el siguiente capitulo se presenta un
estudio mas detallado a nivel de nudo para abordar el complejo proceso de
determinacion del rendimiento en el cultivo de soja.






CAPITULO 38

3. Desarrollo y establecimiento de vainas a nivel de nudo bajo condiciones
combinadas de fotoperiodo y radiacion

3.1. Introduccion

Tal como se observo en el Capitulo 2 y en otros trabajos (Guiamet y Nakayama,
1984a; Kantolic y Slafer, 2001; Kantolic et al.,, 2013; Morandi et al, 1988),
fotoperiodos largos durante post-floracion aumentan el nimero de granos y vainas por
unidad de superficie en el cultivo de soja principalmente debido al incremento de la
produccion de nudos y, en menor medida, debido a aumentos en el nimero de vainas
por nudo, sin alterar el nimero de granos por vaina. El Capitulo 2 y otros trabajos
recientes (Kantolic et al., 2013) demuestran que parte del efecto de tratamientos de
sombreo y el fotoperiodo sobre el nimero de granos por metro cuadrado pudieron
explicarse a través de las variaciones en la radiacion interceptada acumulada. Sin
embargo, la distribucion espacial de las vainas en distintos nudos del tallo principal, no
fue la misma bajo tratamientos de fotoperiodo y sombreo, indicando posibles efectos
fotoperiodicos sobre el establecimiento de vainas a nivel de nudo.

El nimero de vainas y granos presentan una respuesta de saturacion a la
disponibilidad de asimilados a nivel de nudo (Bruening y Egli, 1999; Bruening y Egli,
2000) sugiriendo la existencia de procesos regulatorios independientes de Ia
disponibilidad de asimilados en dicho nivel. La supervivencia de una vaina depende en
gran medida de la presencia de otras vainas en el mismo nudo pero es relativamente
independiente de la presencia o la fotosintesis de la hoja inserta en ese nudo (Egli, 2005)
o la presencia de vainas en otros nudos (Heitholt et al., 1986a). Estas evidencias
sugieren que la interferencia entre vainas es un fendmeno principalmente intra nodal,
subrayando la importancia de la distribucion espacial de los destinos en distintos nudos
dentro de la planta. Alteraciones del fotoperiodo desde el principio de post-floracion
modifican la produccion de nudos (Guiamet y Nakayama, 1984a; Han et al., 20006) y
por lo tanto podrian alterar la distribucion espacial de los destinos en diferentes nudos,
como se discutio en el Capitulo 2.

Dentro de un nudo, las primeras vainas que aparecen en las posiciones basales del
racimo primario, tienen menor probabilidad de abortar que aquellas que aparecen mas
tarde y/o en posiciones mas distales o racimos laterales (Brun y Betts, 1984; Heitholt et
al., 1986a). Aparentemente, las flores que aparecen mas temprano producen hormonas
(como el acido indolacético) que inducen el aborto de flores en posiciones distales, al
menos durante su etapa sensible al aborto (Huff y Dybing, 1980). Los frutos que
alcanzan su maxima longitud raramente abortan (Egli y Bruening, 2006a; Heitholt et al.,
1986a) y esto generalmente ocurre cerca del comienzo de la etapa lineal de crecimiento
de granos. Estas evidencias demuestran el importante rol de la distribucion temporal de
destinos dentro de un nudo (Egli, 2005) y sugieren que el nimero de vainas podria ser
aumentado mediante factores intrinsecos o ambientales que modifiquen la dinamica
temporal de produccion de vainas. Un candidato firme para modificar dicha dinamica es
el fotoperiodo, ya que existen evidencias que muestran que la elongacioén de vainas se

§ Parte de los resultados de este capitulo han sido publicados en Nico, M; Mantese Al; Miralles, DJ y
Kantolic, AG. 2016. Soybean fruit development and set at the node level under combined photoperiod
and radiation conditions. Journal of Experimental Botany 67:365-377.
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anticipa cuando las plantas de soja son expuestas a fotoperiodos cortos desde floracion
en adelante (Zheng et al., 2003).

Estas evidencias de efectos fotoperiodicos sobre la distribucion temporal y espacial
de los destinos de soja sugieren que el fotoperiodo podria afectar el establecimiento de
vainas a nivel de nudo y aliviar interferencias intra nodales. En este capitulo se
describira la dinamica de desarrollo (macro y microscopico), crecimiento Yy
establecimiento de vainas a nivel de nudo para identificar los principales mecanismos
vinculados al aumento del numero de vainas por nudo en respuesta a fotoperiodos
largos.

3.2. Materiales y métodos
3.2.1. Cultivo y tratamientos

Las determinaciones y muestreos se realizaron sobre los experimentos descritos en
el Capitulo 2, donde se detallan los materiales y métodos utilizados (secciones 2.2.1 y
2.2.2).

3.2.2. Recoleccion y analisis de datos

En R1, se marcaron tres plantas en cada parcela sobre las cuales se hicieron todas las
mediciones a nivel de nudo. Las mediciones se realizaron en tres nudos consecutivos
localizados en una posicion basal (donde comenzo la floracion), central (cinco nudos
por encima del nudo donde comenz6 la floraciéon) o apical del tallo principal de cada
planta (los ultimos tres nudos) (Figura 3.1). El valor promedio de los tres nudos
consecutivos en cada posicion del tallo fue utilizado como repeticion. La seccion apical
vari6 entre experimentos y tratamientos segin el nimero final de nudos producidos en
el tallo principal.
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Figura 3.1. Representacion esquematica de plantas de soja sefialando el primer nudo en flor
(redondeado) y la triada de nudos basales, centrales y apicales observados en el tallo principal de plantas
bajo dias largos y cortos (izquierda) y la ubicacion de los 6rganos reproductivos en el racimo primario y
laterales dentro de un nudo (derecha). El nimero indica el orden de aparicion dentro de cada racimo.
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Dentro de cada nudo, se contaron los 6rganos reproductivos tres veces por semana
en racimos primarios y laterales (secundarios y terciarios) separadamente (de acuerdo a
Torigoe et al., 1982) (Figura 3.1). Los d6rganos reproductivos se agruparon en cuatro
categorias seglin su estado de desarrollo:

A: flor abierta

Po: vaina <1 cm de longitud

P1: vaina de 1 a 2 cm de longitud

P2: vaina de 2 a 3 cm de longitud

P3: vaina de 3 a 4 cm de longitud

P4: vaina de 4 a 5 cm de longitud

Ps: vaina >5 cm de longitud

BF: vaina con granos >3 mm
En el Expl solamente se registraron las primeras cuatro categorias (A a P2). Los estados
P corresponden a distintos tamanos de vainas logrados durante su fase de elongacion.
El estado BF se consider6 el comienzo del llenado efectivo de granos a nivel de vaina
utilizando un criterio similar al usado por Fehr y Caviness (1977) para definir el estado
RS a nivel de cultivo.

Dado que el aborto de flores fue despreciable antes de que se alcanzara el maximo
numero de flores abiertas en cada nudo (datos no mostrados), el nimero total de flores
se estim6 a partir del maximo nimero de o6rganos reproductivos (flores y vainas)
contados en cada nudo. El nimero final de vainas por nudo se contdé en madurez. El
cuaje de vainas se calculdé como el cociente entre el nimero final de vainas y el nimero
total de flores.

La duracioén de la floracion dentro de cada racimo se determind a partir del los dias
entre la primera y la ultima flor abierta en cada racimo. La primera vaina del racimo
primario fue considerada la vaina dominante del nudo. La duracion de la fase lag de
dicha vaina se determind a partir de los dias entre la apertura de la flor y el momento en
que la vaina alcanz6é 2 cm de longitud. En el Exp2, el tiempo hasta el comienzo del
llenado efectivo de la primera vaina del racimo primario se determind a partir de los
dias entre la apertura de la flor y el momento en que un grano dentro de la vaina alcanz6
los 3 mm.

Las duraciones de todas las etapas fueron corregidas por el efecto de la temperatura
sobre el desarrollo y expresadas en dias termales utilizando el modelo trilineal y las
temperaturas cardinales propuestas por Piper ef al. (1996). Las temperaturas minimas y
maximas diarias fueron recolectadas en una estacion meteoroldgica automatica ubicada
a 200 m del experimento (Vantage Pro2, Davis Instruments, California, USA).

En R7, se muestrearon a mano todas las plantas (aproximadamente 14 plantas)
ubicadas dentro de una superficie de 0,35 m? de cada parcela. En cada planta, se
contaron las vainas en cada nudo del tallo principal y las ramas.

3.2.3. Microscopia dptica

Para determinar detalladamente el efecto del fotoperiodo sobre el desarrollo de los
frutos, especialmente en etapas tempranas donde no hay elongacion ni crecimiento
activo, sino activa division celular y diferenciacion de tejidos, se realizaron
observaciones microscopicas.

En el Exp2, flores (A), vainas pequefias (P1 y P2) y secciones transversales de vainas
(P3, P4 y BF) fueron muestreadas a medida que aparecieron en el racimo primario de los
nudos centrales de plantas no sombreadas bajo fotoperiodo natural o extendido 3 h. En
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las plantas bajo fotoperiodo extendido, vainas en la categoria Py fueron muestreadas
reiteradamente cada semana hasta que alcanzaron la siguiente categoria de desarrollo
(P1). Cada muestra se tom6 de una planta diferente destinada para tal fin.

Las flores y vainas fueron cortadas con una hoja de afeitar limpia e inmediatamente
fijadas en formaldehido-alcohol-acético por 48 h. Las muestras fijadas fueron
deshidratadas en una serie de diluciones etanol-xilol y luego infiltradas y embebidas en
parafina (D'Ambrogio de Argiieso, 1986). El material embebido fue cortado transversal
y seriadamente (10-12 um de espesor) utilizando un micrétomo rotativo tipo Minot. Las
secciones fueron tefiidas con safranina y verde rapido FCF en etanol y montadas con
balsamo de Canada. Las secciones fueron fotografiadas con un microscopio optico Zeiss
Axioplan (Oberkochen, Germany) y analizadas con el software Zeiss AxioCam ERc 5s
(Jena, Germany). Se recolectaron y fijaron en formaldehido-alcohol-acético tres
muestras de cada 6rgano reproductivo pero, salvo que fuera necesario, se analizd solo
una muestra por parcela.

3.2.4. Diseifio experimental y analisis estadistico

Dado que el efecto de los tratamientos a nivel de nudo que se presentaran en este
capitulo fue similar en el Expl y Exp2, los resultados a nivel de nudo se presentaran en
forma conjunta para ambos experimentos salvo que se especifique lo contrario. Se
ajusté un modelo lineal mixto a todas las variables medidas y estimadas utilizando el
procedimiento /me del paquete nlme (Pinheiro et al, 2012) de R v 3.1.3 (R
Development Core Team, 2015) con el método de maxima verosimilitud restringida.
Los factores “fotoperiodo”, “radiacion” y su interaccion fueron incluidos como términos
fijos del modelo mientras que “experimento”, “bloque” y “planta” fueron considerados
términos aleatorios. El factor “planta” fue anidado dentro de “bloque”, que a su vez fue
anidado en el factor “experimento”. Las comparaciones de medias se realizaron
mediante un procedimiento equivalente a la prueba de LSD (por sus siglas en inglés,
Least Significant Difference) de Fisher con un nivel de significancia 0=0,05. El modelo
lineal mixto se ajustd desde InfoStat v2015 (Di Rienzo et al., 2015), una interfaz
amigable del paquete nlme de R.

Para evaluar la asociacion entre el establecimiento de vainas en los racimos
primarios y laterales se analizaron todos los resultados mediante dos analisis de sendero:
uno para el nimero de vainas del racimo primario y otro para las vainas del racimo
lateral, incluyendo ademas datos de duracion de la floracion y numero de flores abiertas.
En el analisis de sendero se pretende construir modelos de causa-efecto entre las
variables respuesta a través de la particion de la correlacion entre dichas variables como
la suma de los efectos directos de una variable sobre otra (senderos simples) y los
efectos indirectos de una variable sobre otra via una o mas variables componentes
(senderos compuestos) (Balzarini et al., 2008). Los analisis de regresion, correlacion y
sendero se realizaron con InfoStat v2015 (Di Rienzo et al., 2015).

3.3. Resultados
3.3.1. Perfiles de distribucion de vainas

Como se mostro en el Capitulo 2 (Cuadro 2.4), el nimero de vainas por nudo a nivel
de cultivo, no se modifico significativamente ante manipulaciones fotoperiodicas. Sin
embargo, si se observaron efectos significativos sobre el perfil de distribucion de vainas
en el tallo principal y las ramas ante manipulaciones del fotoperiodo y la radiacion
incidente (Figura 3.2). En el Expl, la extension del fotoperiodo, ademas de incrementar
la cantidad de nudos con vainas en el tallo principal, aumento6 el nimero de vainas por
nudo en la parte central del tallo, mientras que disminuy6 el nimero de vainas en las
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ramas. El efecto fue similar bajo plena radiaciéon y sombreo.

En el Exp2, hubo un efecto muy marcado de la extension del fotoperiodo sobre la
produccion de vainas en las ramas, incluso observandose algunas ramas pequeias en
nudos ubicados en posiciones centrales del tallo (provenientes de una yema lateral). El
efecto fotoperiddico sobre las vainas por nudo del tallo principal dependi6 de la
magnitud de la extension del fotoperiodo y del tratamiento de radiacion incidente. Bajo
plena radiacion, la extension de 1,5 h aumentd el numero de vainas por nudo en la
posicion superior del tallo respecto al fotoperiodo natural, mientras que la extension de
3 h, ademas de producir ese mismo efecto, disminuy6 el nimero de vainas por nudo en
la parte inferior del tallo. El sombreo redujo marcadamente el numero de vainas por
nudo en el tallo principal bajo fotoperiodo natural pero el efecto fue de menor magnitud
bajo fotoperiodo extendido 1,5 h y practicamente nulo bajo fotoperiodo extendido 3 h.
Como resultado, bajo condiciones de sombra, siempre hubo mas vainas por nudo en la
extension de 1,5 h respecto al fotoperiodo natural, y en la parte superior de las plantas
en la extension de 3 h respecto al fotoperiodo natural.
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Figura 3.2. Perfil de distribucion de vainas en el tallo principal. A la derecha del eje, numero de vainas por nudo
del tallo principal y a la izquierda del eje, nimero de vainas por rama inserta en cada nudo del tallo principal. En el
Expl (arriba) o el Exp2 (abajo) para tratamientos no sombreados (izquierda, simbolos llenos) o sombreados
(derecha, simbolos vacios) y fotoperiodo natural (circulos negros) o extendido 1,5 (tridngulos rojos) 6 3 h
(cuadrados rojos). Valor promedio de aproximadamente 14 plantas dentro de 0,35 m? de parcela. Las barras de error
representan el desvio estandar promedio para cada tratamiento. La zona sombreada en el eje vertical, representa la
ubicacion aproximada de los nudos basales, centrales y apicales que se analizaran en el resto del capitulo.
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3.3.2. Produccion de flores y vainas por nudo

En esta seccion se describira con mas detalle como se generaron las vainas por nudo
describiendo la produccion de flores y vainas fijadas en racimos primarios y laterales
dentro de cada nudo en distintas posiciones del tallo.

En los racimos primarios, el nimero de flores abiertas por nudo fue relativamente
estable y vari6 entre 1,8 y 3,3 flores por racimo segun la posicion en el tallo principal y
el tratamiento fotoperiddico (Cuadro 3.1). En los nudos apicales, la extension del
fotoperiodo aumento la produccion de flores, lo que resulté en 0,3 a 0,5 vainas mas por
nudo bajo la extension de 1,5 y 3 h, respectivamente. Diferentemente, en los nudos
basales y centrales, la extension del fotoperiodo no afectd la produccion de flores en
racimos primarios. Sin embargo, si hubo una interaccion entre el fotoperiodo y la
radiacion en la determinacion del nimero de vainas en dichos racimos: En los nudos
centrales, el nimero de vainas en los racimos primarios se redujo con la extension de 3
h pero so6lo bajo plena radiacion (0,8 vainas menos). En los nudos basales, la extension
de 3 h redujo el nimero de vainas en los racimos primarios en ambos niveles de
radiacion, mientras que la extension de 1,5 h sélo lo redujo bajo sombra (ca. 0,7 vainas
menos). El sombreo tuvo un efecto negativo adicional sobre el numero de vainas en los
racimos primarios (0,4 vainas menos).

En los racimos laterales, a diferencia de lo observado en los racimos primarios, el
numero de flores abiertas fue muy variable: desde 0,3 a 7,0 flores por racimo segun la
posicion en el tallo y el tratamiento (Cuadro 3.1). El namero de flores abiertas en los
racimos laterales fue alto en los nudos basales y casi despreciable en los nudos apicales.
El sombreo redujo el nimero de flores abiertas en los racimos laterales solo en los
nudos basales, mientras que la extension del fotoperiodo aumentd la produccion de
flores en todas las posiciones del tallo (desde 0,1 a 2,5 flores mas por racimo). Sin
embargo, la magnitud del efecto fotoperiddico fue mayor en los nudos basales y
centrales que en los nudos apicales, que tuvieron consistentemente pocas flores en sus
racimos laterales (0,3 a 0,8 flores por racimo). En los nudos apicales, el nimero final de
vainas en los racimos laterales no fue modificado por los tratamientos fotoperiodicos y
fue reducido por el sombreo; de hecho, el establecimiento de vainas en los racimos
laterales fue muy bajo para todos los tratamientos (0 a 0,2 vainas por racimo). En los
nudos centrales, las flores extra producidas bajo ambos tratamientos fotoperiddicos
resultaron en 0,7 y 1,0 vainas mas por nudo, mientras que en los nudos basales, el
numero de vainas en los racimos laterales aument6d so6lo cuando el fotoperiodo fue
extendido 3 h.

En resumen, la extension del fotoperiodo tuvo un efecto positivo sobre el numero de
vainas en los racimos laterales y, simultaneamente, un efecto negativo en los racimos
primarios. La compensacion de estos efectos fue completa en algunas posiciones del
tallo y parcial en otras, aumentando en promedio 0,32 el numero de vainas por nudo. La
variabilidad de la respuesta del nimero de vainas por nudo al fotoperiodo y la radiacion
en distintas posiciones del tallo (Cuadro 3.1) explica los efectos leves detectados en el
tallo principal a nivel de cultivo (Capitulo 2).



Cuadro 3.1. Niimero promedio de flores abiertas y nimero final de vainas por nudo en el racimo primario y laterales de nudos basales, centrales y apicales del tallo
principal. Efectos menores y mayores de tratamientos de fotoperiodo y radiacion en combinacion factorial en ambos experimentos y nivel de significancia de los efectos fijos
estimados.

Nudos Basales Nudos Centrales Nudos Apicales
Racimo Primario Racimos Laterales Racimo Primario Racimos Laterales Racimo Primario Racimos Laterales
Flores Vainas Flores Vainas Flores Vainas Flores Vainas Flores Vainas Flores Vainas
No sombreado
Control 3,1 a 1,6 a 42 b 1,1 ab 2,7 a 2,0 a 14 Db 0,6 bc 18 Db 0,6 cd 0,5 a 0,1 ab
1,5h 2,9 a 1,3 ab 7,0 a 0,6 b 24 b 1,7 ab 25 a 1,3 ab 23 Db 0,9 bed 0,7 a 0,2 a
3h 32 a 0,9 ¢ 6,6 a 19 a 2,7 ab 12 b 2,6 a 1,1 ab 34 a 1,2 a 0,8 a 0,1 ab
Sombreado
Control 3,1 a 13D 2,7 b 0,6 b 2,7 ab 150D 1,1 b 0,3 ¢ 1,8 b 0,5 d 04 a 0,1 ab
1,5h 2,8 a 0,6 d 5,0 ab 1,1 ab 2,6 ab 1,7 ab 3,0 a 1,6 a 23 Db 0,9 abc 0,3 a 0,0 ab
3h 2,8 a 0,5 d 4,5 ab 1,8 a 2,6 ab 1,5 b 2,3 a 1,3 ab 32 a 1,0 ab 0,8 a 0,0 b
Control 3 A 15 A 3,5 B 09 B 2,7 A 1,7 A 13 B 0,5B 1,8 B 0,6 B 0,4 B 0,1 A
1,5h 29 A 09 B 6,0 A 09 B 2,5 A 1,7 A 28 A 1,5 A 23 B 0,9 A 0,5 AB 0,1 A
3h 30A 0,7 C 5,6 A 1,9 A 2,6 A 14 B 24 A 12 A 3,3 A 1,1 A 0,8 A 0,1 A
No sombreado 30A 13 A 6,0 A 1,2 A 2,6 A 1,6 A 2,1 A 1,0 A 2,5 A 0,9 A 0,7 A 0,1 A
Sombreado 29 A 0,8 B 4,1 B 1,2 A 2,6 A 16 A 22 A 1,0 A 2,5 A 0,8 A 0,5 A 0,0 B
FOtOperiOdO ns skksk seskok ek ns sk skksk seskok sk seskosk % ns
Radiacion ns HkE wokk ns ns ns ns ns ns ns ns ok
Fotoperiodo*Radiacion ns * ns ns ns * ns ns ns ns ns ns

No significativo (ns), p<0,1 (*), p<0,05 (**), p<0,01 (***). Letras diferentes dentro de una columna indican diferencias significativas (p<0,05) de acuerdo al test de comparacion de
medias LSD Fisher. Letras minusculas diferencian los efectos menores de la combinacion factorial de los tratamientos y letras mayusculas diferencian los efectos mayores del
fotoperiodo o la radiacion separadamente.
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3.3.3. Dinamica de floracion y establecimiento de vainas a nivel de nudo

Como los tratamientos se impusieron inmediatamente después del comienzo de la
floracion (R1), la floracion en el tallo principal avanzé a la misma tasa en los distintos
tratamientos de fotoperiodo y radiacion. Por ende, la floraciéon comenzé al mismo
tiempo en los racimos primarios de los nudos centrales, ubicados tres nudos por encima
de los basales. En cambio, como las plantas tuvieron distinta cantidad de nudos en el
tallo principal segun el tratamiento fotoperiddico (Figura 3.2), la floracion y el
establecimiento de vainas en los nudos apicales ocurri6é en distintos momentos y bajo
distintas condiciones ambientales. En el Expl, los nudos apicales florecieron el 16 de
marzo (fin del verano) bajo fotoperiodo natural y 11 dias después (6 dias termales) en la
extension de 3 h. En el Exp2, los nudos apicales florecieron el 11 de enero (comienzo
del verano) bajo fotoperiodo natural y 14 y 26 dias después (14 y 25 dias termales) bajo
la extension de 1,5 y 3 h, respectivamente. Como era esperado, la floraciéon en los
racimos laterales dentro de cada nudo, comenz6 mas tarde que en el racimo primario.

La extension del fotoperiodo retraso el desarrollo individual de las vainas desde el
estado de flor abierta hasta el inicio del llenado efectivo de granos (Figura 3.3 y Figura
A.1 del Anexo). Dentro de las fases de desarrollo estudiadas, la fase comprendida entre
Po y P1 fue la mas sensible al fotoperiodo. La tasa de desarrollo (elongacion e inicio de
llenado efectivo) desde P; en adelante fue relativamente estable para los racimos
primarios y laterales en todos los tratamientos de fotoperiodo y radiacion. Por lo tanto,
la fase /ag de vainas seria responsable de las diferencias observadas en el tiempo al
inicio del llenado (BF) de los racimos primarios entre tratamientos de fotoperiodo
natural y extendido.
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Figura 3.3. Desarrollo de la primera vaina en funcién de los dias termales desde floracion (R1) para el
racimo primario (simbolos llenos y linea continua) o laterales (simbolos vacios y linea punteada) en nudos
centrales del tallo principal de plantas no sombreadas bajo fotoperiodo natural (circulos), extendido 1,5
(triangulos) o 3 h (cuadrados) en el Exp2. Para otras posiciones del tallo, plantas sombreadas o del Expl ver
Figura A.1 del Anexo. Escala de desarrollo: flor abierta (A), vaina <1 cm (Pg), vainade 1 a2 cm (P,) o vaina de
2 a3 cm (P,), vaina de 3 a 4 cm (P3), vaina de 4 a 5 cm (P4), vaina >5 c¢cm (Ps) y vaina con granos >3 mm (BF).

En los racimos primarios y laterales de los nudos basales y centrales, la extension
del fotoperiodo aumento significativamente la duracion de la fase /ag desde 3 a 23 dias
termales, segun la magnitud de la extension fotoperiddica y la posicion en el tallo
(Cuadro 3.2). La misma tendencia fue observada en los nudos apicales, pero no fue
estadisticamente significativa. La prolongacion de la fase /lag de vainas en respuesta al
fotoperiodo fue mayor en los nudos basales en comparacion con los centrales y mayor
en los racimos primarios en comparacion con los laterales. El sombreo también
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prolongé la fase lag en los nudos basales y centrales, pero s6lo en los racimos
primarios.

Cuadro 3.2. Duraciéon promedio de la fase /ag (en dias termales) de la primera vaina del racimo primario
o lateral en nudos basales, centrales y apicales del tallo principal. Efectos menores y mayores de
tratamientos de fotoperiodo y radiacion en combinacion factorial en ambos experimentos y nivel de
significancia de los efectos fijos estimados.

Nudos Basales Nudos Centrales Nudos ApicalesT
Racimo Racimos Racimo Racimos
Primario Laterales Primario Laterales Racimo Primario
No sombreado
Control 19,09 d 8,85 b 10,63 d 8,62 ¢ 10,48 a
I,5h 30,16 ¢ 19,10 a 20,32 be 14,12 be 12,27 a
3h 38,35 b 25,64 a 26,17 ab 21,34 a 1443 a
Sombreado
Control 19,94 d 8,29 b 12,65 cd 14,34 be 9,53 a
1,5h 40,48 ab 25,06 a 27,83 ab 15,07 be 14 45 a
3h 46 84 a 25,72 a 29,19 a 18,40 ab 12,45 a
Control 19,52 C 8,57 B 11,64 B 11,48 B 10,01 A
I,5h 35,32 B 22,08 A 24,07 A 14,59 B 13,36 A
3h 42,60 A 25,68 A 27,68 A 19,87 A 13,44 A
No sombreado 29,20 B 17,86 A 19,04 A 14,70 A 12,39 A
Sombreado 35,75 A 19,69 A 23,23 A 15,93 A 12,14 A
Fotoperiodo sksksk skskok skskok skksk ns
Radiacion HAK ns * ns ns
Fot.*Rad. ns ns ns ns ns

T El modelo no pudo estimarse para los racimos laterales de los nudos apicales porque en muchas situaciones no
hubo vainas en esta posicion.

No significativo (ns), p<0,1 (¥*), p<0,05 (¥*), p<0,01 (***). Letras diferentes dentro de una columna indican
diferencias significativas (p<0,05) de acuerdo al test de comparacion de medias LSD Fisher. Letras mintsculas
diferencian los efectos menores de la combinacion factorial de los tratamientos y letras mayusculas diferencian
los efectos mayores del fotoperiodo o la radiacion separadamente.

En sucesivas observaciones microscopicas durante la fase /ag y elongacion de
vainas se observo que en cada estado de desarrollo externo (A, Po, P1, P2, P3, P4 y BF),
el estado de desarrollo del embrion era similar en tratamientos de fotoperiodo natural y
extendido 3 h, independientemente de la edad cronoldgica de la vaina (Figura 3.4). El
embrion alcanzd el estado “globular” (como fue ilustrado por Carlson y Lersten, 2004)
cuando la vaina alcanz6 1 cm de longitud independientemente del tiempo transcurrido
desde su floracién. Cuando las vainas alcanzaron los 2 ¢cm, los embriones estaban en el
estadio “corazén” (como fue ilustrado por Carlson y Lersten, 2004) bajo fotoperiodo
natural y extendido, independientemente de la duracion de la fase /ag. Estos resultados
indican que tanto el desarrollo de las vainas como el de los embriones se retrasaron bajo
fotoperiodo extendido y que el desarrollo interno del 6vulo y el embrion guardan una
relacion estrecha con el desarrollo (o elongacion) de la vaina.
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Figura 3.4. Desarrollo externo e interno del primer 6rgano reproductivo del racimo primario en un nudo central
del tallo principal de plantas no sombreadas bajo fotoperiodo natural o extendido 3 h en el Exp2. Secciones
transversales de 6rganos reproductivos en distintos estados de desarrollo: flor abierta (A), vaina <1 cm (Po), vaina de
1 a2cm (P1)ovaina de 2 a 3 cm (P2), vaina de 3 a 4 cm (P3), vaina de 4 a 5 cm (P4) y vaina con granos >3 mm
(BF). En las plantas bajo fotoperiodo extendido 3 h, vainas en la categoria Py fueron muestreadas sucesivamente
cada una semana hasta que alcanzaron el siguiente estado de desarrollo (P;). Los niimeros en la esquina superior
derecha de cada fotografia son los dias termales después de R1 en los que se alcanzd dicho estado de desarrollo.
Barra de escala para dibujos de desarrollo externo = 1 cm. Barra de escala para fotografias de desarrollo interno =
100 pm. po, pared del ovario; ov, ovario; hv, haces vasculares; emb, embrion; end, endosperma; te, tegumento
externo; ti, tegumento interno; cs, cubierta seminal; co, cotiledon.
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3.3.4. Relacion entre el desarrollo y niimero final de vainas

La extension del fotoperiodo aumentdé el numero de vainas en posiciones
usualmente dominadas dentro del nudo (racimos laterales) y retraso la elongacion de las
vainas en posiciones dominantes (racimos primarios). La asociacion entre estos dos
procesos se analizdo mediante dos analisis de sendero: uno para las vainas del racimo
primario y otro para las vainas del racimo lateral. En la Figura 3.5 se presenta un
esquema de los dos andlisis de sendero que incluye en la parte superior la correlacion
entre las variables componentes del analisis (duracion de la floracion y numero de flores
abiertas en cada racimo). La duracion de la fase /ag de vainas y la duracion de la
floracion estuvieron correlacionadas entre si y también con el nimero de flores
producidas en cada racimo. Sorprendentemente, la correlacion del namero de flores con
la duracion de la fase lag fue mayor que su correlacion con la duracion de la floracion.
De hecho, dentro de cada nudo, la floracion termind en el momento en que comenzo el
llenado efectivo de granos (datos sélo disponibles para el Exp2) ya que la recta de
regresion ajustada a estas fechas (Figura 3.6) no fue significativamente diferente de la
recta identidad (intervalo de confianza 95%: 0,84 a 1,30).

duracién de /—\ duracion de

lafase |/
2 ase lag o lafloracion
e vainas (2)

(1)

numero de flores
enlos racimos
laterales

(4)

numero de flores
en el racimo
principal

@)

numero de vainas en nuamero de vainas en
el racimo principal los racimos laterales
» ) © x
/ - J K
/ Y AN
error numero total error
residual de vainas residual

Figura 3.5. Diagramas de sendero mostrando relaciones causales entre: el niimero de vainas en el
racimo principal (5) y los racimos laterales (6) y las variables componentes: duracién de la fase lag
de vainas (1), duracién de la floracion (2) y niimero de flores en el racimo primario (3) y los
laterales (4). Todas las variables estan expresadas a nivel de nudo e incluyen datos de los nudos basales,
centrales y apicales de ambos experimentos. Las flechas dobles negras representan asociaciones mutuas
entre variables (subindices) estimadas a partir del coeficiente de correlacion (r) y las flechas simples
rojas representan influencias directas estimadas a partir de los coeficientes de sendero. Los valores de
correlacion (r) entre cada variable componente y la variable respuesta se presentan en el Cuadro 3.3.
Ademas, se muestra la correlacion entre ambas variables respuestas. valor-r significativo con una
probabilidad de *0,05, **0,01 6 ***0,001 (n=30).
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Figura 3.6. Relacion entre el tiempo (en dias termales) a wltima flor y el tiempo a primera vaina en
llenado efectivo (granos >3 mm) en nudos basales, centrales y apicales del tallo principal de plantas
bajo una combinacion factorial de tratamientos de fotoperiodo y radiacion en el Exp2.

La correlacion entre cada variable componente (duracion de la floraciéon y nimero
de flores abiertas) y la variable respuesta (nimero de vainas) del andlisis de sendero
para cada racimo se presenta en el (Cuadro 3.3), junto con la descomposicion de dicha
correlacion en el efecto directo de dicha variable componente y el indirecto (a través de
otra variable componente).

No se encontrd una correlacion significativa entre el nimero de flores y vainas en el
racimo primario (Cuadro 3.3). Sin embargo, el nimero de vainas estuvo negativamente
correlacionado con la duracion de la floracion y la fase lag de vainas. Estas
correlaciones fueron bajas pero significativas y provocaron el importante efecto directo
negativo de la duracion de la fase /ag sobre el cuaje de vainas en el racimo primario.

Cuadro 3.3. Coeficientes de sendero directos e indirectos de la duracion de la fase lag de vainas y la
floracion (dias termales) y el nimero de flores por nudo sobre el niimero de vainas en el racimo
primario y laterales. Coeficientes de correlacion y valor-P de la correlacion entre las tres variables
involucradas en el establecimiento de vainas.

Efecto Efecto indirecto sobre

directo el nimero de vainas Correlacuin
Variable sobre el  duracion de duracion de namero n((rlznce(;r; ile valor-P
nimero  lafase lag la floracion de flores )
de vainas (do) (dt) (nudo) S
Racimo primario
duracion de la fase lag -0,75 - 0,08 0,09 -0,59 0,0007
duracidn de la floracion 0,09 -0,67 - 0,08 -0,50 0,0048
numero de flores 0,16 -0,40 0,04 - -0,20 0,2940
Racimos laterales
duracion de la fase lag 0,17 - 0,32 0,39 0,88 <0,0001
duracion de la floracion 0,36 0,15 - 0,32 0,83 <0,0001

numero de flores 0,49 0,13 0,23 - 0,86 <0,0001
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Diferentemente, en los racimos laterales se encontré una correlacion alta y
significativa entre las tres variables componentes del andlisis (duracion de la fase lag de
vainas, duracion de la floracion y el nimero de flores) y el nimero de vainas (Cuadro
3.3). El nimero de flores tuvo una alta correlacion con el nimero de vainas en los
racimos laterales que se debio principalmente a su efecto directo. La duracion de la
floracion también tuvo una alta correlacion con el nimero de vainas en los racimos
laterales que se debiod a su efecto directo y a su efecto indirecto a través del nimero de
flores. La duracion de la fase lag tuvo la correlacion mas alta con el nimero de vainas
en los racimos laterales, mayormente por sus efectos indirectos a través de la duracion
de la floracion y el namero de flores.

Dado el efecto negativo de la duracion de la fase lag sobre el establecimiento de
vainas en el racimo primario y el opuesto efecto positivo en el racimo lateral, se
esperaba encontrar una correlacion negativa entre el numero de vainas en el racimo
primario y los laterales; sin embargo, esta correlacion fue baja (Figura 3.5). El nimero
total de vainas por nudo estuvo altamente correlacionado con el nfimero de vainas en los
racimos laterales (r=0,86, p<0,01) y pobremente correlacionado con el niimero de
vainas en el racimo primario (r=0,14, p=0,45). Aunque dentro de un nudo, hubo
generalmente mas vainas en el racimo primario que en los racimos laterales (67% vs.
33%, respectivamente), el nimero de vainas en el racimo primario fue menos afectado
por las tratamientos que en los racimos laterales (rango explorado: 0,4 a 2,0 vs. 0,0 a
3,2). El fotoperiodo afectd el nimero de vainas en los racimos laterales a través de su
efecto sobre el desarrollo individual de vainas (fase lag).

3.4. Discusion

Los resultados de este capitulo indican que la extension del fotoperiodo durante
post-floracion alteréd las dindmicas de floracion y fructificacion, resultando en un
aumento del nimero de vainas en los racimos laterales en algunos nudos del tallo
principal (Figura 3.2 y Cuadro 3.1). El niimero de vainas en los racimos laterales
aument6 cuando el fotoperiodo fue extendido porque (i) se abrieron mas flores y (ii)
cuajaron mas vainas en esos racimos. La extension del fotoperiodo también retraso la
elongacion individual de vainas y el inicio del llenado efectivo de granos (Figura 3.3 y
Figura A.1 del Anexo), que comenz6 una vez que las vainas alcanzaron su maxima
longitud. Por lo tanto, parece haber una relacion funcional entre la produccion de un
mayor numero de flores en los racimos laterales, la extension del periodo de floracion y
el retraso del llenado efectivo de granos en el racimo primario que se encuentra en el
mismo nudo (Figura 3.5, Figura 3.6 y Cuadro 3.3). Estas asociaciones y posibles efectos
fotoperiodicos sobre el desarrollo de vainas que podrian aumentar el nimero de granos
a nivel de nudo, son un hallazgo novedoso sustentado por muchos resultados del
presente capitulo.

En estos experimentos, el sombreo desde floracion en adelante solo redujo la
produccion de flores y el cuaje de vainas en los nudos basales, y estos efectos se
diluyeron a nivel de planta (Figura 3.2 y Cuadro 3.1). Previamente, Jiang y Egli (1993)
también observaron que reducciones del 30% de la radiacion incidente —similares a las
producidas en estos experimentos— no redujeron el nimero de flores por nudo y vainas
por planta mientras que sombreos del 63% redujeron el numero de vainas por planta
producto de un menor niimero de flores por nudo y mayores abortos de flores y vainas.

Las plantas bajo fotoperiodo extendido tuvieron mas vainas por nudo en su tallo
principal como fue reportado previamente (Guiamet y Nakayama, 1984a; Kantolic y
Slafer, 2001; Morandi et al., 1988). Un analisis mas detallado a nivel de nudo en
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distintas posiciones del tallo principal presentado en este capitulo revelo que la
magnitud y significancia del efecto fotoperiddico fue variable en distintas posiciones del
tallo principal (Figura 3.2 y Cuadro 3.1) como reportaron recientemente Kantolic et al.
(2013). Ademas, se encontrd una marcada diferencia entre el efecto fotoperiddico sobre
los racimos primarios y laterales que, segiin mi saber, no ha sido reportada aun. En las
posiciones del tallo que florecieron primero, la extension del fotoperiodo redujo el
numero de vainas en el racimo primario pero este efecto fotoperidodico negativo fue
generalmente compensando por un efecto positivo sobre el numero de vainas en los
racimos laterales (Figura 3.5). Este efecto negativo en el racimo primario podria estar
relacionado con su fase /lag extremadamente prolongada (las vainas demoraron entre 1 y
2 meses en comenzar su elongacion, ver Figura A.1 del Anexo) durante la cual las flores
0 pequefias vainas, que todavia son susceptibles al aborto, pueden haber sido expuestas
a las adversidades del ambiente. Estos resultados sugieren la existencia de un
compromiso entre el establecimiento de vainas en posiciones dominantes y dominadas
para maximizar la produccion de vainas a nivel de nudo.

El efecto fotoperiodico sobre el nimero de vainas en los racimos laterales estuvo
asociado a aumentos en el nimero de flores abiertas y el cuaje de vainas (Figura 3.5 y
Cuadro 3.3). Van Schaik y Probst (1958) también observaron aumentos en el nimero de
flores por nudo bajo dias largos, pero a diferencia de los resultados obtenidos en esta
tesis, el cuaje de vainas dependi6 de la magnitud de extension fotoperiodica (y de la
temperatura). Cuando el fotoperiodo era muy alto (20 h), el efecto negativo del aborto
de flores y vainas cancelaba el efecto positivo del aumento del nimero de flores. Cabe
destacar que un fotoperiodo de 20 h esta fuera del rango explorado en condiciones
agronomicas.

El numero de flores abiertas en el racimo primario presentd baja variacion al igual
que el numero de vainas (Cuadro 3.1). En esta tesis, la extension del fotoperiodo
comenzo a partir de R1, cuando termina la diferenciacion de primordios florales en los
racimos primarios (pero contintia en los racimos laterales) (Saitoh et al., 1998a, ,
1999a). Por lo tanto, puede que no se haya observado ningun efecto fotoperidodico sobre
el nimero de flores abiertas en el racimo primario si dicha respuesta esta asociada a la
diferenciacion de primordios florales. Ademas del mencionado efecto fotoperiddico,
Egli y Bruening (2002a) también observaron en nudos aislados, que el numero de flores
en los racimos primarios es bajo y estable, implicando un periodo de floraciéon corto,
mientras que los racimos laterales tienen un alto potencial para aumentar la duracion de
la floracion y, por lo tanto, producir un alto numero de flores por nudo. Por ende, la
extension del periodo de floracion y el aumento del nimero de flores a nivel de nudo,
parecen depender de los racimos laterales. Sin embargo, generalmente s6lo una pequenia
parte del potencial de los racimos laterales es utilizado (Gai et al., 1984; Jiang y Egli,
1993), probablemente porque las flores de los racimos laterales son destinos “débiles”,
normalmente dominados por las vainas mas grandes y tempranas del racimo primario.

A nivel de planta, se encontré una relacion lineal positiva entre la duracion de la
floracion y el nimero de flores cuando se manipul6 el fotoperiodo (Summerfield et al.,
1998; van Schaik y Probst, 1958). Bajo fotoperiodo natural, Dybing (1994) encontrd
que el numero total de flores estuvo mas relacionado con la tasa de floracion que con su
duracion. A nivel de nudo, los resultados de esta tesis también confirman la relacion
positiva entre la duracion de la floracién y el nimero de flores abiertas (Figura 3.5 y
Cuadro 3.3), revelando que las plantas bajo fotoperiodos largos tienen floraciones largas
no solo porque tienen mas nudos, sino también porque la floracion se prolonga en cada
nudo. Ademas, se encontr6é que la floracion se prolongéd debido a la aparicion de flores
en los racimos laterales. Desafortunadamente, Dybing (1994) —que encontr6 una débil
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relacion entre la duracion de la floracion y el niimero de flores—, no cont6 las flores
producidas en los racimos laterales.

En cada nudo, la floraciéon fue prolongada en coincidencia con el retraso del
desarrollo de las vainas bajo dias largos (Figura 3.6). La ultima flor del nudo (ubicada
en un racimo lateral) se abrié el mismo dia que comenz¢ el llenado efectivo de granos
en dicho nudo. Egli y Bruening (2002b) también observaron esta asociacion entre el
final de la floracion y el comienzo del la etapa lineal del llenado de granos en nudos
aislados de soja. Esta coincidencia fue atribuida a la competencia entre destinos, ya que
cuando las semillas entran en la etapa lineal de crecimiento y acumulan asimilados a
tasa maxima, se convierten en un destino muy fuerte que podria limitar la floracion
(Spaeth y Sinclair, 1984). Coincidentemente, se ha encontrado que las jerarquias
establecidas a nivel de nudo causan la inhibicion de las flores tardias o pequefias vainas
por parte de las vainas mas grandes o que aparecen mas temprano (Brun y Betts, 1984;
Egli y Bruening, 2002b; Egli y Bruening, 2006a; Egli y Bruening, 2006b; Heitholt et
al., 1986a; Huff y Dybing, 1980). El crecimiento simultdneo de vainas de distinta
jerarquia (por su posicion y edad) fue postulado como un aspecto critico en la
utilizacion de asimilados (Egli y Bruening, 2002a). Aunque normalmente se producen
flores en exceso, la dindmica de produccion de flores fue propuesta como un aspecto
importante en el complejo proceso de determinacion del niumero de vainas y granos
(Egli y Bruening, 2002a; Egli y Bruening, 2002b). Al retrasar el desarrollo de las
vainas, los dias largos podrian aliviar, o al menos posponer, la interferencia entre vainas
dominantes y dominadas.

La inhibicion de las flores o vainas tardias por vainas mas tempranas o grandes ha
sido estudiada previamente y varios mecanismos y sefiales han sido sugeridos. Huff y
Dybing (1980), propusieron que el aborto de flores puede ser causado por induccion
hormonal y sugirieron al acido indolacético como la hormona candidata. El éacido
abscisico también podria estar involucrado, ya que tiene un rol inhibitorio sobre la
floracion (Bernier et al., 1993) y la concentracion de acido abscisico en las semillas
aumenta mas lentamente y tiene un pico mas tarde con tratamientos de interrupcion
nocturna (Morandi et al., 1990). Futuros trabajos que permitan evaluar la produccion y
sensibilidad de reguladores de crecimiento bajo condiciones contrastantes de
fotoperiodo permitirian mejorar la comprension de los mecanismos que controlan estas
respuestas.

Aunque la interaccion entre vainas dominadas y dominantes es evidente, ain no esta
claro si existe un patrén de floracion Optimo en soja (Egli, 2005) ya que tanto
floraciones largas (Egli y Bruening, 2000; Kantolic y Slafer, 2001) como floraciones
cortas (Egli y Bruening, 2002a) han producido aumentos en el establecimiento de
vainas. Dado que el rapido aumento de la utilizacién de asimilados de las vainas mas
tempranas las convierte en un destino prioritario y determina el aborto de las flores méas
tardias o distales, Egli y Bruening (2002a) propusieron una estrategia para aumentar el
nimero de vainas por nudo sincronizando la produccion de muchas flores
tempranamente que crecerian rapidamente y en conjunto. Sin embargo, en los
experimentos de Egli y Bruening (2002a) las “flores sincrénicas” estaban ubicadas en
tres nudos distintos alimentados por una unica hoja en un sistema de nudos aislados. Por
lo tanto, estas “flores sincronicas” no solo estaban temporalmente separadas de las
vainas en activo crecimiento, sino que también estaban espacialmente separadas. Los
resultados de esta tesis sugieren otra estrategia para aumentar el niimero de vainas por
nudo basada en la idea propuesta por Egli y Bruening (2002a) pero no a través de una
produccion sincronica aumentando la produccion de vainas tempranas, sino mediante un
desarrollo sincronico generado por el retraso del crecimiento de las vainas dominantes
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(mediante un fotoperiodo largo o un genotipo con alta sensibilidad fotoperiodica). De
este modo, también habria mas flores al momento de rapido crecimiento de vainas y
granos, y también crecerian en conjunto. De hecho, simulaciones recientes con
SOYPODP (Egli, 2010b) —un modelo de planta entera que ensambla unidades del
modelo SOYPOD (un modelo de nudos de soja Egli, 2015)—, revelaron que prolongar
la fase lag de crecimiento de vainas aumenta el cuaje y nimero de vainas por planta. Se
sugiere, basandose en los resultados de esta tesis, que el retraso del desarrollo de las
vainas que resulta de exponer a las plantas a dias largos, aumenta el nimero potencial
de granos a través del escape a la competencia por asimilados o sefiales desencadenadas
durante el crecimiento lineal de vainas y granos.

El efecto fotoperiodico sobre el desarrollo y la competencia entre vainas de distinta
jerarquia que se documenta en este capitulo, fue observado en un genotipo de habito de
crecimiento indeterminado. En genotipos determinados, existe una menor superposicion
de la floracion, fructificacion e inicio de llenado en distintas posiciones de la planta, en
comparacion con genotipos indeterminados. Esta menor superposicion puede resultar en
una mayor o menor competencia entre frutos de distinta jerarquia, segin suceda que al
crecer simultdneamente aumente la competencia o que al crecer sincronicamente no se
generen distintas jerarquias. En cualquiera caso, seria interesante evaluar si el
fotoperiodo puede regular la superposicion de etapas en genotipos de habito
determinado, y cual es el resultado.

El efecto del fotoperiodo en post-floracion no fue el mismo las durante distintas
etapas de desarrollo de las vainas (Figura 3.3 y Figura A.1 del Anexo). Se menciono
previamente que los dias largos retrasaron el llenado de granos, que comienza una vez
que las vainas alcanzan su largo y ancho final. La elongacion de vainas no comienza
inmediatamente después de la floracion ya que existe una fase /ag de vainas que es
relativamente extensa en soja comparada con otras legumbres (Zheng et al., 2003). La
extension del fotoperiodo retraso el inicio de la elongacion de vainas, prolongando la
fase lag de vainas. Retrasar el crecimiento de los frutos, y no la floracion, permite que el
cultivo continte generando fuente y destinos por mas tiempo. Ya que, cuando comienza
el activo crecimiento de los frutos y granos, disminuye particion de fotoasimilados hacia
hojas, tallos y raices. Por otro lado, si se retrasase s6lo la floracion, al inicio del
crecimiento de frutos el cultivo tendria mas fuente pero no mas destinos, y podria no ser
igual de beneficioso.

Bajo fotoperiodo natural, la duracion de la fase /ag de vainas vari6 segin la
ubicacion de la vaina dentro del nudo o la planta (nudos basales>centrales>apicales,
racimo primario>laterales; Figura 3.3 y Figura A.l1 del Anexo), siendo mayor en las
posiciones de la planta que florecieron mas temprano. Zheng et al. (2003; 2004)
también encontraron que la fase /ag de vainas es menor en los racimos laterales que en
el primario. El efecto fotoperiddico sobre de la fase /ag de vainas fue mayor en aquellas
vainas que ya tenian una fase /ag prolongada de acuerdo a su posicion en el nudo y el
tallo. Dado que el fotoperiodo natural disminuye a medida que avanza la estacion de
crecimiento (y por lo tanto el fotoperiodo extendido también), cuando las flores mas
tardias se abrieron el fotoperiodo fue menor. La duracién de la fase lag de vainas se
relaciono con el fotoperiodo explorado cuando la flor se abrié pero su posicion en el
nudo y el tallo también fue importante, ya que las posiciones que florecieron mas tarde
presentaron menor sensibilidad al fotoperiodo (ver Figura A.2 del Anexo).

La elongacion de las vainas luego de su fase /ag continu6 a un ritmo similar en el
racimo primario y los laterales en todos los tratamientos de fotoperiodo y radiacion
(Figura 3.3 y Figura A.1 del Anexo), en linea con lo publicado por Zheng et al. (2003)
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quien encontr6 que los dias cortos adelantaron la elongacién de vainas pero no
modificaron la tasa de elongacion. Estos resultados observados a nivel de fruto
individual estan en concordancia con aquellos observados a nivel de planta o cultivo en
el Capitulo 2, donde el inicio de la particion de asimilados a las vainas se retras6 pero
luego continud a igual tasa bajo fotoperiodo extendido (Figura 2.4). Dado que la
elongacion de vainas comenz6 mas tarde, pero la tasa de elongacion no fue afectada por
la extension del fotoperiodo (Figura 3.3), pareciera que la respuesta fotoperiodica esta
asociada al desencadenamiento de una “sefial de elongacion” mas que a otros procesos
relacionados con el crecimiento de las vainas. Esta suposicion estd apoyada en las
observaciones microscopicas de embriones en desarrollo bajo distintos niveles de
fotoperiodo (Figura 3.4), que revelan que el desarrollo interno del embrion (que requiere
un baja demanda de asimilados) esta ligado al desarrollo externo de la vaina (que
requiere una alta tasa de acumulacion de biomasa en las paredes de la vaina)
independientemente de la edad cronologica de la vaina. Por lo tanto, el fotoperiodo
largo prolonga la fase /ag porque frena el desarrollo de las vainas (o, lo que es igual, no
desencadena su elongacion) y no porque regula la particion de fotoasimilados a
estructuras vegetativas en lugar de reproductivas. Ya que si se debiese a un cambio en la
particion de fotoasimilados, la elongacion de las vainas podria haberse retrasado
(prolongando la fase lag) pero no la division y diferenciacion celular que requieren
pocos fotoasimilados.

Asumiendo que el fotoperiodo dispara una “sefial de elongacion”, el inicio de la
acumulacion de biomasa en las vainas y semillas podria ser desacoplado del comienzo
de la floracion (como sugirieron Thomas y Raper, 1976). Este desacople podria
reproducir los efectos fotoperiodicos sobre el establecimiento de vainas y ser utilizado
como un rasgo favorable en programas de mejora. Para ello, las “sefiales de floracion y
elongacion” también deberian ser reguladas independientemente por el fotoperiodo para
imitar los resultados obtenidos en esta tesis (en la cual los tratamientos se iniciaron en
R1). Algunas evidencias de esta independencia han sido encontradas en otras especies.
En Vigna subterranea y Arachis hypogaea, el fotoperiodo regula el comienzo del
crecimiento de vainas pero no el comienzo de la floracion (Brink, 1997; Flohr et al,
1990). En papa, la floracion y la tuberizacion estan fotoperiodicamente reguladas por
dos miembros de la familia de genes tipo FT que responden a diferentes factores del
ambiente (Navarro et al., 2011). Estas evidencias sugieren que la floracion y el
crecimiento de vainas en soja también podrian ser regulados independientemente, o al
menos en forma parcialmente independiente, por el fotoperiodo.

En conclusion, los resultados de este capitulo sugieren que los dias largos durante
post-floracion aumentan el niimero de vainas por nudo a través del mecanismo de
atenuacion de la interferencia entre vainas de distinta jerarquia. El efecto fotoperiodico
sobre el desarrollo de las vainas dominantes, i. e. retrasar su elongacion y posponer su
crecimiento activo, prolonga la floracion y permite que se establezcan mas vainas en
posiciones usualmente dominadas. Atn quedan algunas preguntas sin responder acerca
de la naturaleza de la interaccion entre vainas dominantes y dominadas; en este
contexto, parece fundamental discriminar si los dias largos alteran la competencia por
asimilados entre vainas de distinta jerarquia o remueven algin tipo de inhibicion
quimica.



CAPITULO 4

4. Variabilidad genotipica en lineas casi-isogénicas (NIL) y genotipos comerciales
de soja para los mecanismos de respuesta fotoperiddica en post-floracion

4.1. Introduccion

La soja puede crecer en un amplio rango de latitudes, desde 50° N a 35° S
(Watanabe ef al., 2012). Esta amplia adaptabilidad se debe a variaciones en los genes
mayores y QTL (por sus siglas en inglés quantitative trait loci) que controlan el tiempo
a floracion y madurez. Hasta el momento, se conocen 9 Joci de genes mayores,
pertenecientes a la denominada serie F, que interactuan con el fotoperiodo —y junto
con el locus juvenil J (Ray et al., 1995)— controlan el tiempo a floraciéon y madurez.
Dichos loci son: EI y E2 (Bernard, 1971); E3 (Buzzell, 1971); E4 (Buzzell y Voldeng,
1980); E5 (McBlain y Bernard, 1987); E6 (Bonato y Vello, 1999); E7 (Cober y
Voldeng, 2001); E§ (Cober et al., 2010) y £E9 (Kong et al., 2014). En general, los alelos
dominantes de estos genes retrasan la floracion y el momento de la madurez fisiologica
y los alelos recesivos otorgan insensibilidad al fotoperiodo y adelantan la floracion y
madurez (excepto en los loci J, E6 y E9). Dicho efecto aumenta en la medida que el
fotoperiodo supera un umbral. La aditividad y epistasis entre los alelos ha sido descripta
en la literatura (Cober ef al., 1996b; Summerfield et al., 1998), de modo que, en general,
un mayor numero de alelos £ dominantes confiere mayor sensibilidad fotoperiddica.
Ademas, se han mapeado distintos QTL asociados al tiempo a floraciéon y madurez y
muchos de esos QTL han sido vinculados a los genes mayores de la serie £ por su
ubicacion en el genoma (ver resefia de Watanabe et al., 2012; Xia et al., 2012a).

En los ultimos afios, con la secuenciacion del genoma de soja (Kim et al., 2010;
Schmutz et al,, 2010) y los avances en biotecnologia (www.soybase.org), se ha
propuesto o redefinido la funcion biologica de la mayoria de los genes mayores E. El
gen E] codifica para una proteina que contiene una supuesta sefial de localizacion
nuclear bipartita y una region relacionada con el dominio B3, un dominio altamente
conservado encontrado en factores de transcripcion en las plantas (Xia ef al., 2012b). E1
parece ser un gen especifico de las leguminosas ya que no tiene ortdlogos en
Arabidopsis ni arroz, sin embargo esta relacionado con la subfamilia RAV de proteinas
de dominio B3 que incluyen los genes TEMPRANILLO de Arabidopsis que son
represores de la proteina FT del gen FLOWERING LOCUS T (FT) a nivel de
transcripcion (Weller y Ortega, 2015). Se sugiere que el gen E2 es GmGla, un ortélogo
del gen GIGANTEA (GI) de Arabidopsis (Watanabe et al., 2011). En Arabidopsis, la
expresion de GI esta regulada por el reloj circadiano y regula la expresion del gen FT
por vias dependientes ¢ independientes de CONSTANS (CO) (Huq et al., 2000; Sawa y
Kay, 2011). El producto de FT es la proteina FT que funciona como florigeno
(Corbesier et al., 2007); es decir, como la sefial que se produce en las hojas y
desencadena la floracion en los meristemas. Si bien Arabidopsis es una planta de dia
largo y la soja es una planta de dia corto, las proteinas tipo-FT representan una sefial
inductora de la floracion ampliamente difundida en distintas especies; en cambio, los
mecanismos que controlan la transcripcion de los genes tipo-F7 son los que difieren
entre especies y generan las distintas respuestas al fotoperiodo (Andrés y Coupland,
2012). Los genes E3 y E4 codifican para las proteinas de fitocromo A (PHYA)
GmPHYA3 y GmPHY A2, respectivamente (Liu et al., 2008; Watanabe et al., 2009). El
gen E4 estd involucrado en la respuesta a la luz con baja relacion R:RL y E3 se
relaciona con la respuesta a la luz con alta o baja relacion R:RL (Cober et al., 1996a).
El, E2, E3 y E4 controlan la expresion de GmFT2a y/o GmFT5a (Kong et al., 2010;
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Thakare et al., 2011; Watanabe et al., 2011), dos homologos de FT. Se sugiere que el
gen E9 podria ser GmFT2a o GmFT2b por su ubicacion en el genoma (Kong et al.,
2014). Por otro lado, el gen ES& podria ser, debido a su ubicacion en el genoma,
GmCRYla (Cheng et al., 2011) controlando la produccion de criptocromos que también
intervendrian en la regulacion fotoperiddica de la floracion en soja (Zhang et al., 2008).
La soja posee mas de un ortdélogo para la mayoria de los genes involucrados en la
floracion en Arabidopsis, que pueden o no ser redundantes entre si, dando como
resultado respuestas a la floracion mas complejas y diversas (Watanabe ef al., 2012). En
la Figura 4.1 se presenta un modelo de respuesta al fotoperiodo en pre y post-floracion,
construido a partir de algunas de las funciones e interacciones entre alelos y genes
comentadas anteriormente.

Gla CRY1a (ES)
[Huq etal., 2000 *. [Cheng etal 2011
Saway Kay, 2011] (E2) " el 2 Zhang et al. 2008] \
2/ e
‘/
CO ====i-- > E1 i:?
“‘
AN
-
™
“ PHYA3 (E3)

PHYA2 (E4)

FT2a (E9)
[Kong etal. 2014]
FTb5a
AP1 |—| TFL1 (Dt1) ?
Terminacion
apical
Floracion
Desarrollo
de vainas

Figura 4.1. Control génico de la respuesta fotoperiédica pre y post-floracion en soja. Modelo
construido a partir de los modelos propuestos por Xia et al. (2012a) (negro) y Xu et al. (2013) (azul)
para los alelos EI, E3 y E4 y resultados de otros trabajos (rojo) (Cheng et al., 2011; Huq et al., 2000;
Kong et al., 2014; Sawa y Kay, 2011; Zhang et al., 2008).

En las colecciones de germoplasma del Departamento de Agricultura de Estados
Unidos (USDA) y el de Canada, se encuentran disponibles lineas casi-isogénicas (NIL,
por sus siglas en inglés Near Isogenic Lines) de soja con combinaciones alélicas de la
seriec E en los fondos genéticos de Harosoy (grupo de madurez II) y Clark (grupo de
madurez IV). En dichas lineas se han mapeado y desarrollado marcadores ligados a los
loci E1 y E3 (Cregan et al., 1999; Molnar et al., 2003), E2 (Cregan et al., 1999), E4
(Abe et al., 2003; Matsumura et al., 2008; Molnar et al., 2003), E7 (Molnar et al., 2003)
y E8 (Cober et al., 2010).

La sensibilidad fotoperiddica post-floracion de algunas de estas NIL ha sido
estudiada en parcelas a campo (Cober et al., 1996b; McBlain et al., 1987; Pallikonda,

2006; Wilcox et al., 1995; Xu et al., 2013), macetas en invernaculos (Asumadu et al.,
1998; Summerfield et al., 1998) y camaras de cultivo (Cober et al., 1996b; McBlain et
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al., 1987); con distintas fechas de siembra (McBlain et al., 1987; Zhang et al., 2001) o
extensiones artificiales del fotoperiodo (Cober et al., 1996a; Ellis et al., 2000; Xu et al.,
2013). La mayoria de estos trabajos se ha centrado s6lo en la fenologia y la duracion de
las subetapas reproductivas (Cober et al., 1996b; Cober et al., 2001; Kumudini et al.,
2007; McBlain et al., 1987; Zhang et al., 2001) y ha encontrado que un mayor nimero
de alelos £ dominantes confiere mayor sensibilidad fotoperiodica y prolonga la etapa
post-floracion. Algunos trabajos han descrito atributos agronémicos que son afectados
por las distintas composiciones alélicas de las NIL tales como altura, nimero de nudos,
susceptibilidad del vuelco (Cober y Morrison, 2010; Wilcox et al., 1995; Xu et al,
2013), nimero de flores por planta (Summerfield et al, 1998; Wilcox et al., 1995),
indice de cosecha, duracion y tasa de llenado de granos (Curtis et al., 2000), eficiencia
en el uso de la radiacion (Ellis et al., 2000), senescencia (Pallikonda, 2006), rendimiento
(Cober y Morrison, 2010; Curtis et al., 2000; Ellis et al., 2000; Pallikonda, 2006) y
composicion quimica de las semillas (Bellaloui et al.,, 2009). La mayoria de estos
trabajos ha relacionado el rendimiento de las NIL con la duracion de las etapas del ciclo
y ésta ultima con la cantidad de alelos £ dominantes. Seria interesante determinar si la
presencia de algun alelo especifico o la percepcion y/o sensibilidad fotoperiodica de las
diferentes NIL controla directamente la generacion de rendimiento o si las diferencias se
deben a la exploracion de distintos ambientes u oferta de recursos debido a las
diferencias ontogénicas entre NIL. Ademas, el descubrimiento reciente de la funcion
bioldgica de varios de los alelos E podria permitir ahondar en los mecanismos
ecofisiologicos y fisiologicos que gobiernan dichas respuestas.

En los capitulos anteriores se describieron mecanismos directos e indirectos por los
cuales el fotoperiodo regulo la generacion del rendimiento en un tinico genotipo de soja.
Por un lado, se encontrd que la distribucion espacial (Capitulo 2) y temporal (Capitulo
3) de los destinos es directamente afectada por el fotoperiodo y define mecanismos
mediante los cuales se produce un mayor nimero de granos bajo condiciones de dia
largo en post-floracion. Parte de los resultados de dichos capitulos han sido publicados
en Nico ef al. (2015; 2016). Estas respuestas son adicionales a los efectos indirectos del
fotoperiodo, que estan asociados al aumento de la oferta de los recursos por la
prolongacion del ciclo (Capitulo 1). Estas respuestas fueron estudiadas en un tnico
genotipo y con manipulaciones artificiales del fotoperiodo. Para que estos hallazgos
puedan ser utilizados como herramientas para mejorar el rendimiento en soja, deberia
detectarse si existe alguna composicion genética que, en determinado ambiente
fotoperiodico, exprese los mecanismos que promueven la fijacion de vainas analizados
en los capitulos anteriores de esta tesis. Si el desarrollo individual de flores y frutos y/o
las interacciones entre 6rganos reproductivos que crecen en un mismo nudo difiriesen
en NIL con distinta combinacion de alelos E, se podrian incorporar estos mecanismos
facilmente en los programas de mejoramiento. En este capitulo se analizard la
variabilidad genotipica en NIL y genotipos comerciales de soja liberados recientemente
al mercado argentino, para dichos mecanismos. Se analizardn estas respuesta en
diferentes condiciones fotoperiddicas naturales (generadas por cambios en la fecha de
siembra) y bajo disponibilidades de radiacion contrastantes.
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4.2. Materiales y métodos
4.2.1. Cultivo

Se realizaron dos experimentos durante las campafias 2010/11 (denominado “Exp3”
en el contexto de esta tesis) y 2011/12 (“Exp4”) en el campo experimental de la
Facultad de Agronomia de la Universidad de Buenos Aires (34°35°S, 58°29°0). Las
semillas fueron inoculadas con Bradyrhizobium y sembradas a muy alta densidad en
parcelas a campo. Cuando las hojas unifoliadas se expandieron, las parcelas fueron
raleadas a mano para obtener un cultivo uniforme de 40 plantas por m?. Las parcelas
consistieron en 6 surcos de 2,5 m de largo distanciados a 0,35 m entre si. Las plagas y
enfermedades fueron controladas siguiendo practicas agrondmicas locales. Las malezas
fueron controladas con imazetapir (PivotH ®, Basf Argentina) en pre-emergencia o
manualmente en post-emergencia. Las precipitaciones fueron complementadas con
riego por goteo. Las plantas fueron atadas para prevenir su vuelco cuando fue necesario.

4.2.2. Tratamientos

Los tratamientos consistieron en la combinacion factorial de dos fechas de siembra,
dos niveles de sombra aplicados desde el principio de floracion (R1 segin Fehr y
Caviness, 1977) en adelante y nueve o doce genotipos distintos segiin el experimento.

Se utilizaron dos fechas de siembra (FdeS): la primera FdeS fue durante la segunda
quincena de noviembre y la segunda FdeS durante fines de diciembre y principios de
enero. El objetivo de estas fechas de siembra fue que los genotipos explorasen un
fotoperiodo promedio similar en pre-floracion (antes o después del solsticio de verano)
y diferente en post-floracion: mas largo en la 1ra. FdeS (al ocurrir ésta enseguida
después del 21 de diciembre) y mas corto en la 2da. FdeS (al florecer a partir de la
segunda quincena de enero). Dentro de cada fecha de siembra, se realizaron siembras
escalonadas (desde el 15/11 al 5/12 en la 1ra. FdeS y desde el 19/12 al 15/1 en la 2da.
FdeS) para sincronizar la floracion de todos los genotipos. Para ello, se estimo la
duracién de la etapa VE-R1 para cada NIL a partir del modelo propuesto por Stewart et
al. (2003), la temperatura media diaria del periodo 1992-2010 y el fotoperiodo diario
del sitio experimental.

Modelo fototermal para el desarrollo fenolégico de soja propuesto por Stewart ez al. (2003):

D= ib[(T—TB)At —(c—d(T, - T))(P-P,)At] =1

i=1

D: Desarrollo (0 <D <1)

N: niimero de dias entre siembra y floracion

b: coeficiente genético asociado a la respuesta a la temperatura (0,00214 °C! d')
T: temperatura (°C)

Ts: temperatura base debajo de la cual T no afecta el desarrollo [5,78 °C]

At: intervalo de tiempo (1 d)

c: coeficiente fotoperiodico (°C h')

d: coeficiente genético asociado a la interaccion temperatura*fotoperiodo (0,196 h')
Tp: temperatura a la cual no hay interaccion entre 7y P [28 °C]

P: fotoperiodo (h)

Pg: fotoperiodo base debajo del cual P no afecta el desarrollo [13,5 h]

T limite superior por encima del cual T no afecta el desarrollo [30 °C]

Py limite superior por encima del cual P no afecta el desarrollo [17,5 h]

Restricciones:
(T-Ty)>0 y T<Tu
(P-Pg)>0 y P<Py
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El tratamiento de radiacion incluy6é dos niveles: un testigo no sombreado y un
tratamiento sombreado a partir de R1 mediante redes comerciales de mediasombra
(35% de reduccion de radiacion, ver su descripcion en el Capitulo 2 y fotografia en la
Figura 4.2). Se aplic6 so6lo en la 1ra. FdeS para compensar la oferta mas prolongada de
radiacion que se espera en la 1ra. FdeS respecto a la 2da. FdeS, con reducciones diarias
de la oferta de radiacion.

Figura 4.2. Vista general del Exp4. Adelante, se observan las parcels de la 2da. FdeS en distinto estado
de desarrollo seglin el genotipo. Detras, se observa la 1ra. FdeS en un estado de desarrollo mas avanzado,
con parcelas no sombreadas y sombreadas y subparcelas con distintos genotipos. Imagen tomada el
4/4/12.

En el Exp3, se sembraron § lineas casi-isogénicas con distinta combinacion de los
alelos E1, E2, E3 y E4 en fondo génico Clark o Harosoy (Cuadro 4.1) y el genotipo
comercial NIDERA A 5009 RG (Nidera, Argentina), ya utilizada en los Expl y Exp2 de
esta tesis. En el Exp4 se agregaron otras 3 genotipos comerciales: NIDERA A 5509RG
(Nidera, Argentina), DON MARIO 4670 (Don Mario, Argentina) y DON MARIO 4970
(Don Mario, Argentina). Estos genotipos se escogieron por: i) presentar buena
adaptacion (por su grupo de madurez) a la estacion de crecimiento del sitio
experimental, ii) por su amplio uso en la region agricola pampeana y iii) porque, de
acuerdo a resultados de los semilleros, poseen distinta duracion relativa de la etapa post-
floracion en relacion al ciclo completo. Todos los genotipos son indeterminados (alelo
Dtl) (Cuadro 4.1). En cuanto a las NIL, se incluyé un rango amplio de grupos de
madurez, cuya sensibilidad fotoperiddica en pre-floracion fue cuantificada mediante un
coeficiente genético (¢ cuyas unidades son °C h!, Stewart et al, 2003) asociado al
retraso del desarrollo del cultivo cuando el fotoperiodo es mayor a un umbral (Ps).
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Cuadro 4.1. Detalle de los genotipos. Codigo de denominacion en la tesis, nombre original, fondo
genético, grupo de madurez, coeficiente de sensibilidad fotoperiddica pre-floracion (c) segiin Stewart et
al. (2003) y combinacion de alelos del grupo E. El simbolo “?” indica que se desconoce la informacion.

Fondo Grupo de

c
genético madurez (°Ch EI E2 E3 E4 E5 E6 E7 ES EY

Codigo Nombre original

1
)
NIL 1 0T93-28 Harosoy 0 3,158 EI e2 e3 e4 e5 ? E7 ES8 ?
NIL 2 0T94-41 Harosoy 0 2,620 el e2 E3 e4 e5 ? E7 E8 ?
NIL 3 L84-307 Harosoy I 3578 el E2 e3 E4 e5 ? E7 ES§8 ?
NIL 4 L63-3117 Clark II 2984 el e2 E3 E4 e5 ? E7 E8 ?
NIL 5 L63-2404 Clark II 3443 el E2 e3 E4 e5 ? E7 ES8 ?
NIL 6 L80-5914 Clark I 4,001 EI e2 e3 E4 e5 ? E7 E8 ?
NIL 7 Clark Clark v 3,733 el E2 E3 E4 e5 ? E7 ES8 ?
NIL 8 L64-4584 Harosoy v 3876 el E2 E3 E4 e5 ? E7 ES§8 ?
DM4670 DON MARIO 4670 ? IV medio ? 2 0?2 2 2?2 2?2 2?2 72 7?7 2
DM4970 DON MARIO 4970 ? IV largo ? 2 0?2 2 2 2?2 2?2 2 7?7 2
NA5009 NIDERA A 5009 RG ? V corto ? 2 0?2 2 2?2 2?2 7?2 2 7?7 2
NAS5509 NIDERA A 5509 RG ? V medio ? 2 0?2 2 2?2 2?2 2?2 2 7?7 2

4.2.3. Recoleccion y analisis de datos

La radiacion fotosintéticamente activa, diaria e incidente (iRFA) y la temperatura
maxima y minima diaria del aire fueron registradas en una estacion meteorologica
automatica ubicada a 200 m del experimento (Vantage Pro2, Davis Instruments,
California, EEUU). La fraccion de iRFA interceptada por el canopeo fue estimada como
se explicod anteriormente en la seccion 2.2.3 del Capitulo 2 al igual que la radiacion
fotosintéticamente activa interceptada y acumulada (RFAR1-r7 0 RFAvE-Rrs).

El estado ontogénico fue registrado como se explico en el Capitulo 2 al igual que los
muestreos y el procesamiento de la biomasa aérea en R1, R3, R6 y R7. A partir de un
modelo de regresion lineal simple, se estimd la sensibilidad fotoperiodica de cada
genotipo como el coeficiente de regresion entre la duracion de la etapa (en dt) y el
fotoperiodo medio explorado durante dicha etapa. Para estimar la contribucion de cada
alelo y fondo génico a la respuesta fotoperiddica post-floracion, se construyd un modelo
de regresion lineal multiple paso a paso (Stepwise).

El nimero de granos, vainas y nudos totales y reproductivos fue contado
separadamente en el racimo primario y los laterales de cada nudo del tallo principal y
las ramas en la muestra de R7. Se consideré como nudo reproductivo, a todo aquel nudo
que tuviera al menos una vaina a madurez. Los subcomponentes del rendimiento se
calcularon como se describid en el Capitulo 2. La eficiencia en el uso de la radiacion
para producir rendimiento (EURRrgrra) fue estimada como el cociente entre el
rendimiento y la RFARrir7 (ver Capitulo 2).

Al igual que lo descrito en el Capitulo 3, en R1 se marcaron tres plantas en cada
parcela, solo en los tratamientos no sombreados. En tres nudos consecutivos ubicados
en tres posiciones de cada planta se contaron los 6érganos reproductivos y se agruparon
en siete categorias segun su estado de desarrollo y longitud de la vaina: A, Po, P, P2, P3,
P4 y BF ver su descripcion en la seccion 3.2.2 e ilustracion en la Figura 3.4 del Capitulo
3). El nimero maximo de flores abiertas, numero final de vainas, cuaje, duracion de la
floracion y fase /lag de vainas se estim6 como fue descrito en el Capitulo 3. La tasa de
elongacion se determind como el cociente entre 40 mm y los dias termales entre Py y P4
(vainas de 0 y 40 mm, respectivamente).

Para algunas variables se estimaron los desvios con respecto a la media, calculados
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como la diferencia entre el valor observado para un genotipo en un ambiente (dado por
el experimento, FdeS y tratamiento de radiacion) y el promedio de todos los genotipos
en ese ambiente (“media ambiental”). El efecto de los tratamientos sobre la produccion
de nudos y la RFAver7 fue estimado como la diferencia entre: la 1ra. y 2da. FdeS para
el efecto de la fecha de siembra, los tratamientos no sombreados y los sombreados para
el efecto de la radiacion, la NIL mas y menos sensible al fotoperiodo para el efecto de la
sensibilidad fotoperiddica en las NIL y el genotipo comercial mas y menos sensible al
fotoperiodo para el efecto de la sensibilidad fotoperiddica en los genotipos comerciales.

4.2.4. Diseiio experimental y analisis estadistico

El disefio experimental fue en bloques con 3 repeticiones y parcela subdividida. El
factor “fecha de siembra” no estuvo dentro del disefio en bloques (para facilitar el
manejo del ensayo) y por lo tanto sus unicas repeticiones son los dos experimentos. Se
tomo esta decision porque el motivo de la inclusion del factor “fecha de siembra” en la
tesis no era comparar las fechas de siembra entre si, sino comparar la respuesta de las
NIL en cada fecha. Los bloques estuvieron anidados en cada FdeS. El factor “radiacion”
fue asignado al azar a las parcelas principales y estuvo presente solo en la 1ra. FdeS
(anidado), es decir que en la 2da. FdeS todas las parcelas fueron “No sombreadas”. El
factor “genotipo” fue asignado al azar a las subparcelas, el mismo tuvo 9 niveles en el
Exp3 y 12 en el Exp4. Para las variables determinadas a nivel de planta, el nivel planta
fue anidado dentro del bloque.

Se ajustd un modelo lineal mixto a todas las variables medidas y estimadas
utilizando el procedimiento /me del paquete n/me (Pinheiro ef al., 2012) de R v 3.1.3 (R
Development Core Team, 2015) con el método de maxima verosimilitud restringida.
Los factores “FdeS”, “genotipo”, “radiacion” y su interaccion fueron incluidos como
términos fijos del modelo mientras que “experimento”, “bloque” y “planta” fueron
considerados términos aleatorios. Las comparaciones de medias se realizaron mediante
un procedimiento equivalente a la prueba de LSD Fisher con un nivel de significancia
a=0,05. El modelo lineal mixto se ajust6 desde InfoStat v2015 (Di Rienzo et al., 2015),

una interfaz amigable del paquete n/me de R.

La relacion entre variables fue analizada mediante analisis de regresion simple y
multiple, correlacion y sendero utilizando InfoStat v2015 (Di Rienzo et al., 2015). Las
variables presentes en el modelo de regresion lineal multiple fueron retenidas mediante
el método de seleccion paso a paso (Stepwise) con un valor-p maximo para entrar y ser
retenidas en el modelo de 0,15. Las variables regresoras del modelo original fueron: el
fotoperiodo, todos los alelos (E1, E2, E3, E4) y el fondo génico, y su interaccion con el
fotoperiodo.

4.3. Resultados
4.3.1. Condiciones ambientales

Como resultado de ambos experimentos y fechas de siembra, se exploraron distintos
ambientes a lo largo del ciclo (Cuadro 4.2). En el Exp3 se logré que el fotoperiodo
promedio explorado por todos los genotipos en pre-floracion fuese similar en ambas
FdeS como era deseado; sin embargo, el retraso de la 2da. FdeS en el Exp4 hizo que en
¢sta disminuyera el fotoperiodo promedio explorado en pre-floracion en relacion a la
Ira. FdeS. En ambos experimentos, el fotoperiodo promedio explorado por todos los
genotipos en post-floracion fue mas corto en la 2da. FdeS en comparacion con la 1ra.
FdeS. La radiacion incidente promedio durante post-floracion fue un 11-13% mayor en
la 1ra. FdeS en comparacion con la 2da. FdeS y el tratamiento de sombreo la redujo un
33-37%, como era previsto. Se presentan los valores de temperatura media diaria
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explorados en cada ambiente. En la Figura 4.3 se presenta la duracion y ubicacion en el
tiempo de las distintas subetapas del ciclo de cultivo de cada genotipo en ambas fechas
de siembra y experimentos.

Cuadro 4.2. Condiciones ambientales. Rango explorado de fotoperiodo, radiacion fotosintéticamente activa
incidente (iRFA) y temperatura durante la etapa pre-floracién (VE-R1) y post-floracion (R1-R7).

Fotoperiodo medio (h) iRFA media (MJ m? d") Temperatura media (°C)
VE-R1 R1-R7 VE-R1 R1-R7 VE-R1 R1-R7
Exp3
Ira. FdeS
No sombreado 15,33 a 15,38 14,43a1497 11,33a11,79 9,88a11,04 23,04a23,98 24,61a25,06
Sombreado — — — 6,61 a7,43 — —
2da. FdeS
No sombreado 15,17 a 15,25 13,67a 14,17 10,37a 11,15 9,13a9,80 24,40a25,21 23,40a25,03
Exp4
Ira. FdeS
No sombreado 15,28 a 15,43 13,62a 14,65 10,38a 11,22 10,13a 11,33 22,96 a24,34 22,52 a25,17
Sombreado — — — 6,37a7,17 — —
2da. FdeS

No sombreado  14,62a 14,78 13,02a13,43 11,23a11,73 943a9,89 24,96a26,06 20,96a 21,99

4.3.2. Desarrollo del cultivo

Si bien se procurd sincronizar la floracion de todos los genotipos, las NIL 1 y 6
florecieron algunos dias después que el resto de los genotipos y el genotipo NAS5509
florecio entre 1 y 2 semanas después que el resto de los genotipos (Figura 4.3). La
duracion de la etapa pre-floracion fue siempre menor para las NIL 2 y 4 y mayor para la
NIL 6 y los genotipos DM4970, NA5009 y NAS5509 en comparacion con el resto de los
genotipos.

La duracion de la etapa post-floracion estuvo relacionada con la duraciéon pre-
floracion (r=0,61 p<0,0001, una tUnica relacion para todos los genotipos excepto
NAS5509 que tuvo una etapa post-floracion menor al resto en relacion a su etapa pre-
floracion) pero el ranking de genotipos no fue exactamente igual. La etapa post-
floracion fue siempre mas corta para la NIL 1 y mas extensa para la NIL 7 y todos los
genotipos comerciales (Figura 4.3). Dentro de la etapa post-floracion, el efecto de cada
genotipo en las subetapas R1-R3 y R3-R6 fue similar al observado para toda la etapa
post-floracion. En contraste, el efecto genotipico sobre la duracion de la subetapa R6-R7
fue muy variable y erratico en comparacion con el efecto observado en el resto de la
etapa post-floracion. La NIL 1 fue practicamente insensible al fotoperiodo en post-
floracion. Las NIL 6 y 7 y los genotipos comerciales presentaron la sensibilidad
fotoperiodica post-floracion mas alta (Figura 4.4A).
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Figura 4.3. Duracion de las subetapas del ciclo de cultivo. Ubicacion de las subetapas del ciclo del
cultivo de cada genotipo durante la estacion de crecimiento en la 1FS y 2FS del Exp 3 y Exp 4: siembra-
VE (blanco), VE-R1 (verde), R1-R3 (lila), R3-R6 (naranja) y R6-R7 (amarillo). La longitud de las barras
representa la duracion de cada subetapa en dias calendario y el nimero dentro de cada barra indica la
duracion de dicha etapa en dias termales. Letras distintas indican diferencias significativas (p<0,05) entre
genotipos dentro de cada fecha de siembra y experimento de acuerdo al test de LSD Fisher.
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Figura 4.3. Duracion de las subetapas del ciclo de cultivo (continuacién). Ver referencia en pagina
anterior.

El modelo de regresion multiple construido a partir de los alelos y fondo génico
permitié identificar efectos significativos de cada alelo o fondo génico sobre la
ordenada al origen o la pendiente de la relacion entre la duracion de la etapa post-
floracion y el fotoperiodo explorado durante dicha etapa (Cuadro 4.3). Dicho modelo
identifico a las NIL 1 y 7 como las de menor y mayor sensibilidad fotoperiddica,
respectivamente (Figura 4.4B). A su vez, el modelo identificé una interaccion entre el
fotoperiodo y los alelos E2, E3 y especialmente el alelo £4. También identifico una
interaccion entre el fotoperiodo y el fondo génico, siendo mas sensibles los genotipos
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con fondo Clark. Por ello, la NIL 7 que tiene alelos dominantes para E2, E3 y E4 y
fondo Clark fue la mas sensible entre todas las NIL evaluadas. En cambio, de acuerdo al
modelo de regresion multiple, el alelo £/ no tuvo interaccion con el fotoperiodo y por lo
tanto la presencia de un alelo dominante para dicho /ocus no contribuy¢ a la sensibilidad
fotoperiodica post-floracion.

Cuadro 4.3. Sensibilidad fotoperiédica post-floracion. Ecuacion, ordenada al origen (f), pendiente (1) y
coeficiente de determinacion (R?) del modelo de regresion lineal simple ajustado para cada genotipo a la duracién de
la etapa post-floracion (R1-R7) expresada en dias termales en funcion del fotoperiodo medio explorado durante dicha
etapa (FP) (ver Figura 4.4A). Ordenada al origen (8') y pendiente (8'|) estimada para cada NIL segin su
composicion alélica y fondo génico a partir del modelo de regresion lineal multiple (ver Figura 4.4B). Ecuacion del
modelo final de regresion lineal multiple (seleccién Stepwise) ajustado a la duracién de la etapa post-floracion
(R1-R7) expresada en dias termales en funcion del fotoperiodo medio explorado durante dicha etapa. Coeficientes
del modelo de regresion lineal multiple y valor-p asociado.

Regresion lineal simple Regresion lineal multiple
R1-R7 = Bo+Bo 1 E1+Bo ear E4 + FP-(B1+B1 2 E2+B1 £3' E3+B1 £4 E4+B1 r6 FG)

i R1-R7 = Bo genotipo + FP 1 genoti
Genotipo seneie P E=[0:1]=[recesivo; dominante]  FG=[0;1]=[Harosoy; Clark]  R2=0,67

B, genotipo B genotipo R? By genctipo ﬁl genotipo Coef.  Est. valor-p

NIL 1 32,0 1,09 0,04 15,1 2,27 Bo 12,9 0,4222
NIL 2 -5,74 3,89 0,52 12,9 2,58 Boer 2,18 0,1046
NIL 3 7,44 3,05 047 -27,3 5,45 Boes -40,2  0,0323
NIL 4 -19,7 5,19 0,54 -27,3 572 B1 2,27 0,0456
NIL 5 -19,5 518 0,48 -27,3 5,76 Bie2 0,35 <0,0001
NIL 6 -52,5 7,35 0,82 -25,1 5,41 Biez 0,31  <0,0001
NIL 7 -59,7 8,41 0,54 -27,3 6,07 Bies 2,83 0,0318
NIL 8 -23,0 5,44 0,46 -27,3 5,76 Bire 0,31  <0,0001

DM4670 -180 19,0 0,92

DM4970 -212 16,5 0,94

NA5009 -134 14,3 0,91

NA5509 -171 17,2 0,92
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Figura 4.4. Sensibilidad fotoperiodica post-floracion. Duracion de la etapa post-floracion (R1-R7) expresada en
dias termales en funcion del fotoperiodo medio explorado durante dicha etapa. En (A), duracion observada para cada
genotipo. En (B), duracién estimada segiin el modelo de regresion lineal multiple a partir de los alelos E7, E2, E3, E4
y el fondo génico.
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La proporcion reproductiva del ciclo total del cultivo (duracion de la etapa post-
floracion en relacion al ciclo total) fue de aproximadamente 0,70 para la mayoria de los
genotipos, independientemente de la fecha de siembra (Figura 4.5). En contraste, las
NIL 1y 6 y el genotipo NA5509 en la 2da. FdeS tuvieron una proporcion reproductiva
del ciclo cercana a 0,60-0,65 y menor al resto de los tratamientos. Las NIL 1y 6, son las
unicas NIL con el alelo £/ dominante (Cuadro 4.1). Aparentemente, el alelo E/
dominante tendria un mayor efecto sobre la sensibilidad pre-floracion que post-
floracion, afectando en mayor medida la duracion de la etapa pre-floracion que post-
floracion. En comparacion con el resto de los tratamientos, el genotipo NAS5509 en la
Ira. FdeS, tuvo la mayor duracion total del ciclo y la menor proporcion reproductiva del
ciclo, con un valor de casi 0,50 del ciclo total.

NIL 1
NIL 2
@ NIL3
NIL 4
@ NIL5
®NIL6
NIL 7
@ NILS
O DM4670
< DM4970
/\ NA5009
] NA5509

80

~
o
1

duracion R1-R7 (dt)
(o))
o

(&)
o
1

60 70 80 90 100 110 120 130
duracién Ve-R7 (dt)

Figura 4.5. Proporcion reproductiva del ciclo. Duracion de la etapa post-floracion (R1-R7) en funcion
de la duracion total del ciclo (VE-R7) expresadas en dias termales. Las lineas representan isolineas de
duracion relativa de la etapa post-floracion respecto al ciclo total.

4.3.3. Crecimiento, rendimiento y sus componentes numéricos

Como resultado de los tratamientos incluidos en este capitulo, i. e. fechas de siembra
y niveles de radiacion y genotipos, se obtuvieron rendimientos en el rango de 322 a 972
g m~. Analizando en conjunto todos los datos, el rendimiento se correlaciond en mayor
medida con el numero de granos (r=0,92 p<0,0001) y la biomasa aérea en madurez
(r=0,89 p<0,0001) y, en contraste, tuvo una baja correlacion con el indice de cosecha
(r=0,23 p=0,08) y nula con el peso de granos (r=0,07 p=0,58).

La biomasa aérea de cada genotipo aumenté de manera lineal con la longitud total
del ciclo, cuando ambas variables se expresaron en términos absolutos (datos no
mostrados) o como el desvio respecto a la media de ambiente —dado por la
combinacion de experimento, fecha de siembra y tratamiento de radiacion— (Figura
4.6). La expresion de los resultados como el desvio respecto a la media permite evaluar
el efecto genotipico (dado por la distinta sensibilidad fotoperiodica en las NIL) dentro
de cada ambiente y a su vez, evaluar si la respuesta es similar entre ambientes. El desvio
del indice de cosecha se mantuvo relativamente constante cuando el ciclo fue mas corto
que la media del ambiente y comenzo a disminuir a medida que el ciclo se extendid por
encima de la media del ambiente. Las NIL 7 y 8 y los genotipos comerciales tuvieron
ciclos mas largos que la media ambiental. Como resultado de la caida en el indice de
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cosecha, podria esperarse un estancamiento en la relacion entre el rendimiento y el largo
del ciclo. Esta respuesta se observo para el genotipo NA5509, de ciclo muy largo, pero
no para el genotipo NA5009, ya que ésta tuvo valores de biomasa muy altos que
compensaron la caida en el indice de cosecha.

El nimero de granos se correlacion6 positivamente con el ntimero de vainas (r=0,96
p<0,0001) y tendi6 a correlacionarse negativamente con el nimero de granos por vaina
(r=-0,24 p=0,06). El nimero de vainas se correlaciond con el nimero de nudos por m?
(r=0,93 p<0,0001) y no con el niamero de vainas por nudo (r=0,06 p= 0,65). Como
resultado de la alta correlacion entre el nimero de nudos, vainas, granos y rendimiento,
el rendimiento también estuvo correlacionado con el numero de nudos (r=0,74
p<0,0001). Por otro lado, el rendimiento tuvo una correlacion baja con la radiacion
fotosintéticamente activa interceptada durante todo el ciclo (RFAvewr7, 1=0,52
p<0,0001) asi como durante la post-floracion (RFARri-r7, r=0,40 p=0,0012).

400 - 1200 - IC =-0,000042x2 - 0,0019x Biomasa = 20,74x — 0,08
R2 = 0,51 R2=0,72
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—~ X A A
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Genotipos: ©' NIL1, ® NIL2, @ NIL 3, © NIL 4, @ NIL 5, @ NIL6, ® NIL 7, ® NIL 8,

O DM4670, < DM4970, A NA5009 y 1 NA5509.
Figura 4.6. Biomasa, rendimiento e indice de cosecha. Desvio de cada genotipo respecto al promedio
del ambiente (Exp*FdeS*Radiacion).

Habiéndose descrito la asociacion entre los subcomponentes del rendimiento, se
describira s6lo el efecto de los tratamientos sobre la variable final rendimiento,
detallandose solo algunos efectos de los tratamientos sobre los subcomponentes del
rendimiento (Cuadro 4.4). A su vez, a modo de simplificacion, en el Cuadro 4.4 se
presentan solo los efectos principales de los tratamientos y no los resultados de su
combinacion factorial, aun cuando hubo interacciones significativas entre tratamientos.
Aquellas interacciones significativas y consistentes en ambos experimentos se presentan
en la Figura 4.7 y se comentaran en el texto.

La interaccion entre los factores genotipo y fecha de siembra en la determinacion
del ntimero de nudos, vainas, granos y rendimiento se debid principalmente a una
distinta magnitud del efecto genotipo entre fechas de siembra (Figura 4.7). En la lra.
FdeS, el ranking de rendimiento de los genotipos fue muy similar al presentado en el



Cuadro 4.4. Componentes del rendimiento. Efectos principales de los tratamientos sobre la radiacion fotosintéticamente activa interceptada y acumulada durante post-
floracion (RFARi.r7), biomasa aérea seca, indice de cosecha, rendimiento, nimero y peso individual de granos, nimero de vainas y granos por vaina, nimero de nudos y
vainas por nudo.

RFARir7 Biomasa IC Rendimiento Granos Peso individual Vainas Granos Nudos Vainas
(MJ m?) (gm?) (gm?) (m?) (mg) (m?) por vaina (m?) por nudo
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Cuadro 4.4 para el efecto principal del factor genotipo (minimo para la NIL 2: 435 g m™
y méaximo para el genotipo NA5009: 741 g m?2). En la 2da. FdeS, el rango de
rendimiento explorado por los genotipos fue menor (328 a 488 g m?) y no hubo
diferencias significativas entre genotipos. Aquellos genotipos que mas rindieron en la
Ira. FdeS fueron los que mas redujeron su rendimiento al atrasar la fecha de siembra, y
viceversa. Resulta interesante como a través de cambios en el numero de vainas por
nudo, granos por vainas y peso individual de los granos, se compensaron las diferencias
iniciales entre genotipos y FdeS en el namero de nudos por m? produciendo finalmente
rendimientos similares entre si (Figura 4.7).
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Figura 4.7. Representacion esquemaitica de la interaccion genotipo*fecha de siembra. Numero de nudos,
rendimiento, vainas por nudo, granos por vaina y peso individual de granos de cada genotipo en la 1ra. y 2da. fecha de
siembra. Las barras indican diferencias no significativas entre tratamientos para cada variable de acuerdo al test de
LSD Fisher.

En relacion al efecto principal de los tratamientos sobre el rendimiento logrado, las
fechas de siembra no se diferenciaron estadisticamente entre si. Debido a la estructura
anidada del disefio experimental, la potencia del modelo para evaluar el efecto de la
fecha de siembra fue muy baja (cada experimento fue una repeticion verdadera de este
tratamiento). La primera fecha de siembra tendi6 a rendir un 40% mas que la segunda y
al igual que los subcomponentes del rendimiento (PARRr1.r7, biomasa aérea, nimero de
granos, vainas y nudos por m?) que estuvieron siempre un 35-47% por encima en la Ira.
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FdeS respecto a la segunda. Estos efectos pueden haber estado asociados a tanto a la
menor iRFA, menor duraciéon del ciclo o menor fotoperiodo de la 2da. FdeS. Si bien el
sombreo redujo significativamente la RFArir7en un 37% y en un 12-19% el niimero de
nudos, vainas y granos por m?, tampoco se detectaron diferencias significativas en el
rendimiento de los tratamientos sombreados y no sombreados.

El efecto principal de la variable genotipo fue significativo para el rendimiento. Las
NIL 1, 2 y 3 tuvieron los rendimientos mas bajos y las NIL 7 y 8 y el genotipo NA5009
los mayores rendimientos. El genotipo NA5009 (la de mayor rendimiento) rindi6é un
43% mas que la NIL 2 (siendo ésta la de menor rendimiento). El resto de los genotipos
tuvo rendimientos intermedios e indistintos al grupo de mayor y menor rendimiento.
Para los componentes de rendimiento: niumero de nudos, vainas y granos por m? se
registraron diferencias de 112, 82 y 62%, respectivamente, entre el genotipo de mayor y
el de menor valor observado. Sin embargo, estas grandes diferencias entre genotipos en
los componentes de rendimiento fueron parcialmente compensadas por reducciones del
20-30% en el numero de vainas por nudo y el peso individual de los granos, reduciendo
su impacto final sobre el rendimiento. Comparando s6lo los genotipos entre si, 7. e. las
medias de los genotipos (Exp*FdeS*Radiacion), el nimero nudos y el numero de
granos por m? estuvieron negativamente correlacionados con el niimero de vainas por
nudo (r=-0,86) y el peso individual de granos (r=-0,84), respectivamente.

4.3.4. Produccion de nudos y vainas por nudo

El numero de nudos en el tallo principal se asoci6 linealmente con la duracion de la
etapa VE-R6 (y = 7,89x + 30,76; R? = 0,79), ya que alrededor de R5-R6 dejaron de
aparecer nuevos nudos y hojas. En la Figura 4.8A se puede observar que también el
desvio del nimero de nudos en el tallo principal de cada genotipo respecto a la media
ambiental estuvo fuertemente asociado al desvio de la duracion de la etapa VE-R6. Sin
embargo, el desvio de la cantidad de nudos en las ramas no se asocié con el desvio de la
duracion de la etapa VE-R6 para ningun genotipo excepto los genotipos comerciales
NAS5009 y NA5509 (Figura 4.8B). Es decir, que para la mayoria de los genotipos, el
nimero de nudos en las ramas fue determinado por el ambiente y fue independiente del
efecto genotipico sobre la duracion de la etapa. En cambio, los genotipos NA5009 y
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Figura 4.8. Produccion de nudos. Desvio del nimero de nudos de cada genotipo respecto al promedio
de todos los genotipos en un ambiente (Exp*FdeS*Radiacion) en funcion del desvio del tiempo a R6 de
ese genotipo respecto al promedio de todos los genotipos en ese ambiente. En el tallo principal (A) o las
ramas (B). En (A), la recta se ajust6 a todos los puntos y en (B) sélo al genotipo NA5009 (linea llena y
ecuacion superior) y al NA5509 (linea punteada y ecuacion inferior).
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NAS5509 tuvieron mas nudos en las ramas que la media ambiental y este aumento estuvo
ligado al aumento de la etapa VE-R6.

En general, el perfil de distribucion de vainas en el tallo principal y las ramas fue
similar entre las NIL (Figura 4.9). Los primeros nudos (ubicados en la parte basal del
tallo) originaron ramas provenientes de la yema central del nudo del tallo principal. Los
siguientes nudos (cantidad variable de nudos segin NIL) ubicados en la porcion media
del tallo tuvieron la mayor cantidad de vainas por nudo (entre 2 y 3), las que
disminuyeron gradualmente hacia el apice. Los genotipos comerciales y la NIL 6, que
florecieron mas tarde, tuvieron mas nudos sin vainas en la base del tallo. En Figura 4.9
se muestran los perfiles obtenidos en el Exp4, en el cual las NIL casi no tuvieron vainas
en los racimos laterales. Sin embargo, en el Exp3, las NIL tuvieron mas vainas por
planta, tanto en el racimo primario y los laterales del tallo principal, como en las ramas
(ver Figura A.3 del Anexo). Los genotipos comerciales presentaron en general una
mayor cantidad de vainas en los racimos laterales del tallo principal que las NIL y un
mayor numero de ramas (algunas de ellas provenientes de yemas laterales de nudos del
tallo principal que ya tenian un racimo primario originado a partir de la yema central).

El sombreo redujo la cantidad de vainas por nudo en el tallo principal, siendo este
efecto mas pronunciado en los genotipos comerciales que en las NIL (Figura 4.9B). En
la mayoria de los genotipos, se redujo la cantidad de nudos con muchas vainas en la
porcion media del tallo, lo que determind que los perfiles de distribucion de vainas a
madurez tuviesen una mayor concentracion de vainas en una menor cantidad de nudos
bajo sombra que bajo plena radiacion.

El atraso en la fecha de siembra en el Exp4 redujo principalmente la cantidad de
nudos en el tallo principal de las NIL, sin modificar la cantidad de vainas por nudo ni la
cantidad de vainas en las ramas (Figura 4.9C). El atraso en la fecha de siembra, también
redujo la cantidad de nudos en el tallo principal de los genotipos comerciales en el Exp4
y todos los genotipos en el Exp3, y ademas redujo el niimero de vainas por nudo
(racimo primario y racimos laterales) y el numero de vainas en las ramas.

Si bien el nimero de vainas por nudo fue modificado por los diferentes tratamientos
como se ilustré en los perfiles de distribucion espacial de vainas (Figura 4.9), el
rendimiento se relaciond linealmente con la cantidad de nudos por m?
(y=0,34x +235,69; R2=0,55). Dentro de todos los ambientes, el desvio del
rendimiento de cada genotipo respecto a la media ambiental también se asocid
linealmente con el desvio de la cantidad de nudos por m? (Figura 4.10A).
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Figura 4.9A. Perfil de distribucién espacial de vainas a madurez para cada genotipo bajo plena radiacion en la primera fecha de siembra del Exp4. Numero de vainas por
nudo del tallo principal (a la derecha del eje) y nimero de vainas por rama inserta en cada nudo del tallo principal (a la izquierda del eje). La linea gruesa representa el nimero
total de vainas y la linea fina el nimero de vainas en los racimos laterales, ver referencias en el grafico del genotipo NA5509.
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Figura 4.9C (cont.). Perfil de distribucion espacial de vainas a madurez para cada genotipo bajo plena radiacion en la segunda fecha de siembra del Exp4. Ver referencias

en panel A.

NIL 3 NIL 4
25 25
HH 20 B HH 20 3]
15 15 1
10 10 1
18 (3) 17 (3)
5 5 1
2 2
5 4 3 2 1 0 1 2 3 45 5 4 3 2 1 01 2 3 4 5
NIL 7 NIL 8
25 25
- 20 X = 2] 20 23]
15 15
10 10 A
16 (2) 18 (1)
5 5
4 3

o A
P
w A
N A
N
o
N
N A
w A
F
o

NA5009 ”
HH 20 B
15 4
109 20 (3)
6

NA5509

vainas por
ramaen dicha
posiciondel 20

25

tallo principal
15 1

HH

) 10 {
vainas
por
planta 3 5
enlas
ramas

vainas pornudo
en el tallo
principal

vainas porplantaen
el tallo principal

5 4 3 2 1 01 2 3 45

74

5 4 3 2 1 01 2 3 45



75

Los genotipos comerciales NA5009 y NA5509 mostraron un menor rendimiento por
nudo que el resto de los genotipos. Sin embargo, la pendiente de la relacion ajustada a
dichos genotipos fue similar a la pendiente de la relacion ajustada para el resto de los
genotipos (0,41 y 0,44 gramos de grano por nudo) y solo se diferenciaron en su
ordenada al origen. Al graficar el desvio del rendimiento en funcion del desvio del
niamero de nudos reproductivos (aquellos nudos que contienen al menos una vaina)
(Figura 4.10B) mejoro6 el ajuste de la relacion para todos los genotipos juntos. Esto
indica que parte de la diferencia entre la ordenada al origen de relacion de los genotipos
NAS5009 y NA5509 y la relacion del resto de los genotipos observada en la Figura
4.10A, se debio a la presencia de una mayor cantidad de nudos no reproductivos en los
genotipos NAS5009 y NA5509. Dentro de los nudos no reproductivos, estan incluidos
los nudos que s6lo dieron origen a una rama y los nudos en donde no se fijo ninguna
vaina. Mas alla de la mejora del ajuste conseguido con los nudos reproductivos respecto
a los nudos totales, algunos datos de los genotipos NA5009 y NA5509 y la NIL 2
presentaron residuales negativos para la relacion entre el desvio del rendimiento y el
desvio del nimero de nudos reproductivos ajustada a todos los genotipos. Por lo tanto,
presentaron menos rendimiento por nudo que el promedio del ambiente, en linea con el
menor nimero de vainas por nudo, granos por vaina y peso individual de granos
presentado en el Cuadro 4.4.
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Figura 4.10. Rendimiento y niimero de nudos. Desvio del rendimiento de cada genotipo respecto al
promedio de todos los genotipos en un ambiente (Exp*FdeS*Radiacion) en funcion del desvio del
namero de nudos totales (A) o reproductivos (B) de ese genotipo respecto al promedio de todos los
genotipos en ese ambiente. En (A), se ajustd una recta para todos los genotipos (linea gruesa), otra para
todas las NIL y los genotipos DM4670 y DM4970 (linea fina continua) y otra para los genotipos
NAS5009 y NA5509 (linea fina punteada). En (B), la recta se ajusté a todos los puntos.

La relacion entre los valores absolutos de rendimiento y la RFARi-r7 ajustada para
todos los datos fue muy baja (y = 0,50x + 258,20; R? = 0,16). Sin embargo, la relacion
entre el desvio del rendimiento de cada genotipo respecto al promedio del ambiente y el
desvio de la RFARir7 respecto al promedio del ambiente tuvo un mejor ajuste (Figura
4.11). Esto indica que dentro de cada ambiente, las diferencias en el rendimiento entre
genotipos pueden atribuirse, en parte, a la RFARri-r7; mientras que las diferencias en el
rendimiento entre ambientes no estuvieron relacionadas con la RFARrir7. Los mismos
resultados se obtuvieron al realizar el analisis con la RFAver7 en lugar de la RFARr1r7
(datos no mostrados).
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Figura 4.11. Rendimiento y radiacién. Desvio del rendimiento de cada genotipo respecto al promedio
de todos los genotipos en un ambiente (Exp*FdeS*Radiacion) en funcion del desvio de la radiacion
fotosintéticamente activa interceptada y acumulada entre R1 y R7 (RFARi-r7) por ese genotipo respecto al
promedio de todos los genotipos en ese ambiente. La recta y ecuacion corresponden al ajuste para todos
los puntos.

Como se discutio en la Figura 2.8 del Capitulo 2, el numero de nudos por m?
también estuvo relacionado con la disponibilidad de recursos. Por lo tanto, parte de la
relacion entre el rendimiento y el nimero de nudos pudo deberse a un efecto directo del
fotoperiodo (o la sensibilidad fotoperiddica) sobre la produccion de nudos y otra parte
pudo deberse a un efecto fotoperiodico indirecto mediado por la disponibilidad de
RFAvers. En la Figura 4.12A se puede observar la relacion lineal positiva entre el
desvio del niimero de nudos por m? y la RFAvere respecto a la media ambiental.
También se encontrd una relacion lineal positiva entre los valores absolutos de dichas
variables (y = 1,85x - 111,26; R? = 0,47) lo cual indica que los tratamientos de fecha de
siembra y radiacion también modificaron la cantidad de nudos totales por m? a través de
cambios en la RFAvEre.

En la Figura 4.12B se presenta el efecto estimado de cada tratamiento sobre la
cantidad de nudos por m? en funcion del efecto estimado sobre la RFAve.re. Se puede
observar que ante variaciones en la RFAvg.re por cambios en la radiacion incidente
(tratamientos de sombreo) la cantidad de nudos cambi6 a razoén de 0,7 nudos MJ!. En
cambio, cuando la RFAvgre vario como resultado de cambios en la fecha de siembra, la
cantidad de nudos cambi6 en mayor medida: 2,2 nudos MJ-!. Este resultado indica que
variaciones en la fecha de siembra modificaron la cantidad de nudos por m? mas alla de
su efecto indirecto a través de cambios en la oferta de RFAvg.rs. Cuando la RFAvE-rs
varié como resultado de cambios genotipicos, la cantidad de nudos cambid a razén de
1,9 nudos MJ! en los genotipos comerciales. Es decir, que en los genotipos comerciales
la sensibilidad fotoperiddica modifico la cantidad de nudos producidos mas alla de su
efecto indirecto a través de cambios en la oferta de RFAve-re. En el caso de las NIL, la
cantidad de nudos cambid a razén de 1,1 nudos MJ!. Al no diferenciarse del efecto del
sombreo (0,7 nudos MJ') puede considerarse que en las NIL la sensibilidad
fotoperiodica modifico la cantidad de nudos solo por efecto indirecto. Es posible que en
los genotipos comerciales si se observe un efecto directo a diferencia de las NIL, por su
mayor sensibilidad fotoperiddica y/o como resultado del mejoramiento sobre dicho
caracter.
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Figura 4.12. Efectos fotoperiodicos directos e indirectos sobre la produccion de nudos. En (A), desvio del
nimero de nudos totales de cada genotipo respecto al promedio de todos los genotipos en un ambiente
(Exp*FdeS*Radiacion) en funcion del desvio de la radiacion fotosintéticamente activa interceptada y
acumulada entre VE y R6 (RFAvers) por ese genotipo respecto al promedio de todos los genotipos en ese
ambiente. En (B), efecto de cada tratamiento sobre los nudos totales en funcion de su efecto sobre la RFAvg.
re. El efecto fue estimado como la diferencia entre la 1ra. y 2da. FdeS (rojo), los tratamientos no sombreados
y los sombreados (negro), la NIL mas y menos sensible al fotoperiodo (azul) y el genotipo comercial mas y
menos sensible al fotoperiodo (verde). Valor promedio del efecto (rombo) y desvio estandar promedio para
ambos experimentos (6valo punteado). Las flechas ilustran para dos situaciones ejemplo (estrella y triangulo)
la magnitud del efecto directo de la FdeS (flecha roja) y la sensibilidad fotoperiddica en los genotipos
comerciales (flecha verde) sobre la produccion de nudos y su efecto indirecto a través del aumento de la oferta
de radiacion (flecha blanca) estimado a partir del efecto del sombreo sobre la produccion de nudos.

La eficiencia en el uso de la radiacion definida en términos de rendimiento
(EURRRra, estimada como el cociente entre el rendimiento y la RFArir7) estuvo
negativa y linealmente asociada con la RFAR;.r7 nudo™ (Figura 4.13). Como se discuti6
en la seccion 2.4 del Capitulo 2, esta relacion inversa entre EURR rra y RFAR1-R7 nudo’!
puede explicarse a través de la relacion curvilineal que existe entre la disponibilidad de
asimilados y el establecimiento de vainas a nivel de nudo. Segun esta relacion, distribuir
los asimilados o recursos y los destinos producidos en diferentes nudos, permitiria
aumentar la eficiencia con que dichos recursos se utilizan para fijar vainas. En la Figura
4.13 se presenta también la relacion entre EURrRrra y RFARIr7 nudo! encontrada en
los Expl y 2 de esta tesis para el genotipo NA5009 ante manipulaciones artificiales del
fotoperiodo y la radiacion incidente (Figura 2.9, Capitulo 2). Se puede observar, que los
genotipos comerciales (especialmente las NA5009 y NA5509) se alejaron de la relacion
ajustada a las NIL y se acercaron a los datos y regresion ajustados en el Capitulo 2. El
rango de eficiencia en el uso de la radiacion explorado fue similar (desde 0,75 a 2 g MJ
1) pero los genotipos comerciales alcanzaron una determinada EURR rra con menores
valores de RFARr1.r7 por nudo que las NIL. Por otro lado, la mayoria de los datos del
Exp4 tuvieron una muy baja EURrRRrra y no mostraron relacion con la RFARi-r7 por
nudo, sugiriendo que en el Exp4 el rendimiento estuvo mas limitado por otro recurso.
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Figura 4.13. Eficiencia en el uso de la radiaciéon para rendimiento y RFARri-r7 en funcion del
cociente entre la radiacion fotosintéticamente activa interceptada y acumulada entre R1 y R7
(RFAR1-r7) y el niimero total de nudos. Recta de regresion para las NIL (linea fina) y los datos de los
Expl y Exp2 del capitulo 2 (linea gruesa). Los circulos grises engloban los datos del Exp4.

4.3.5. Floracion, desarrollo y establecimiento de vainas a nivel de nudo

El efecto de la FdeS y los genotipos sobre la cantidad de flores y vainas y el cuaje en
racimos primarios y laterales fue similar en los nudos basales, centrales y apicales
observados; por lo tanto, en el Cuadro 4.5 se muestra el valor promedio de las tres
posiciones del tallo. Dado que hubo interacciones significativas entre los tratamientos
de FdeS y genotipo, en el Cuadro 4.5 se presentan los resultados de su combinacion
factorial.

El nimero de flores fue muy diferente entre racimos y entre genotipos. En el racimo
primario se registraron valores promedio de 2,2 a 7,8 flores por racimo y en los racimos
laterales el numero y rango de flores por racimo fue de 1,4 a 3,6. Por su parte, los
genotipos comerciales produjeron, en general, una mayor cantidad de flores en ambos
racimos (especialmente la NA5509 en el racimo primario) respecto de las NIL. Las NIL
1 y 6 establecieron muchas flores en el racimo primario pero muy pocas en los racimos
laterales. Todos los genotipos, y en especial los genotipos DM4670 y NA5509, tuvieron
mas flores en el racimo primario en la 1ra. FdeS respecto a la 2da. FdeS (aunque el
cambio no fue significativo para las NIL 2, 3, 4 y 7). Considerando todos los genotipos
en conjunto, el nimero de flores en el racimo primario tendié a ser un 53% mayor
(p=0,0917) en la 1ra. FdeS respecto a la 2da. FdeS. En cambio, en los racimos laterales
no todos los genotipos se comportaron igual ante el cambio en la FdeS. Los genotipos 4,
5 y DM4670 tuvieron significativamente mas flores en los racimos laterales en la 2da.
FdeS respecto a la 1ra. FdeS. En el resto de los genotipos, el retraso de la FdeS no
produjo cambios significativos, aunque los genotipos 1, 2, 3, 6 y 7 también tendieron a
presentar un mayor niimero de flores en los racimos laterales en la 2da. FdeS respecto a
la 1ra. FdeS. Contrariamente, los genotipos 8, DM4970 y NAS5509 tendieron a
establecer menos flores en los racimos laterales en la 2da. FdeS respecto a la 1ra. FdeS.
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Cuadro 4.5. Componentes del rendimiento a nivel de nudo. Efecto simple de la combinacion factorial
de los tratamientos de FdeS y genotipo sobre el nimero de flores y vainas por nudo y el cuaje en el
racimo primario o los laterales.

Flores (nudo™) Vainas (nudo™) Cuaje
Rac. 1° Rac. Lat. Rac. 1° Rac. Lat. Rac. 1° Rac. Lat.
ler. FdeS
NIL 1 4,7 d 1,1 fg 2,6 a 0,2 ef 0,57 de 0,14 cde
NIL 2 2,9 fghi 1,5 efg 1,8 cde 0,3 def 0,62 bcde 0,21 abede
NIL 3 2,8 ghij 1,4 efg 1,7 de 0,3 def 0,62 bede 0,24 abced
NIL 4 24 ijk 08 g 1,8 de 0,0 f 0,72 abc 0,05 e
NIL 5 2,8 ghij 1,1 fg 1,9 cde 0,1 ef 0,66 becde 0,16 bede
NIL 6 53 ¢ 08 g 2,6 a 0,2 def 0,52 ef 0,21 abcde
NIL 7 3,1 fgh 1.4 efg 1,8 de 0,2 ef 0,58 cde 0,17 bede
NIL 8 32 fg 2,4 abcdef 1,8 cde 0,5 cd 0,58 cde 0,22 abcde
DM4670 6,4 b 1,8 defg 1,6 de 0,3 def 023 h 0,21 abcde
DM4970 5,8 be 3,2 abed 2,4 ab 0,8 bc 0,42 fg 0,29 abc
NA5009 38 e 3,6 ab 1,5 e 1,2 a 039 g 0,34 a
NAS5509 99 a 3,5 abc 2,2 abc 1,1 ab 0,19 h 0,34 ab
2da. FdeS
NIL 1 3,6 ef 1,7 efg 2,3 abc 0,5 cd 0,66 bcde 0,25 abce
NIL 2 2,5 hijk 2,7 abcde 1,9 cde 0,5 cd 0,75 ab 0,19 abcde
NIL 3 2,3 jk 1,9 defg 1,5 e 0,2 ef 0,64 bede 0,10 cde
NIL 4 2,0 k 2,3 bedef 1,7 de 0,3 def 0,84 a 0,13 cde
NIL 5 2,0 k 3,3 abced 1,7 de 1,1 ab 0,85 a 0,28 abc
NIL 6 3,2 efg 2,1 cdefg 2,2 abcd 0,3 def 0,71 bed 0,13 cde
NIL 7 2,7 ghij 2,1 cdefg 1,7 de 0,4 de 0,66 bcde 0,19 abcde
NIL 8 24 ik 1,5 efg 1,5 e 0,2 ef 0,64 bede 0,06 de
DM4670 2,3 ik 3,7 a 1,6 ¢ 0,4 de 0,74 abc 0,08 de
DM4970 3,3 efg 2,3 bedefg 2,2 abcd 0,2 def 0,66 bcde 0,03 e
NA5009 2,8 ghij 3,6 ab 2,0 bed 09 b 0,71 bed 0,23 abed
NA5509 5,7 be 2,4 abcdef 2,0 bed 04 cde 0,31 gh 0,15 bede
FdeS. ns ns ns ns ns ns
Genoﬁpo sfeskosk ek sfeskosk sfeskosk sfeskosk sfeskosk
FdeS*GpO seskok skeskosk ksk sheskosk skeskosk sheskosk

Letras diferentes en cada columna indican diferencias significativas entre medias (p<0,05) de acuerdo al
test de LSD Fisher. No significativo (ns), p<0,05 (*), p<0,01 (¥*), p<0,001 (¥**).

Si bien, en el racimo primario, el nimero de flores fue mayor en la 1ra. FdeS que en
la 2da. FdeS, esas flores no se tradujeron en vainas en dicho racimo para ningin
genotipo debido a fallas en el cuaje de las vainas provenientes de dichas flores. Esto
ocurrid especialmente en los genotipos comerciales; por lo tanto, aunque tuvieron mas
flores en el racimo primario que la mayoria de las NIL, el nimero final de vainas en
dicho racimo fue mayor solo en la DM4970 y la NA5509, respecto del resto de los
materiales. De hecho, el genotipo NA5009 tuvo menos vainas en el racimo primario en
la 1ra. FdeS respecto de la 2da. FdeS. Las NIL 1 y 6 tuvieron un valor de cuaje
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intermedio en el racimo primario, que combinado con un alto numero de flores, resultd
en el nimero mas alto de vainas en los racimos primarios, respecto del resto de los
genotipos. En los racimos laterales, no se observo una relacion negativa entre el nimero
de flores y el cuaje de vainas, como se observo en el racimo primario. Por lo tanto el
numero final de vainas en los racimos laterales si estuvo relacionado con el numero de
flores producidas y el cuaje de vainas.
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3mm e I I
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R ris. S 2da. FdeS
R. laterales

1ra. FdeS
R. primario

1ra. FdeS
R. laterales

Estado de desarrollo
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Figura 4.14A. Desarrollo/elongacion de la primera vaina en funcién de los dias termales desde
floracién (R1) para el racimo primario (linea continua) o laterales (linea punteada) en la 1ra. FdeS (rojo)
o la 2da. FdeS (negro) en nudos ubicados en una posicion basal (NB), central (NC) o apical del tallo
principal (NA). Para los nudos apicales, se presentan separadamente los datos del Exp3 (cuadrados) y el
Exp4 (circulos). Escala de desarrollo: flor abierta (A), vaina <1 cm (Py), vaina de 1 a 2 cm (P;) o vaina
de 2 a3 cm (P>), vaina de 3 a 4 cm (P3), vaina de 4 a 5 cm (P4) y vaina con granos >3 mm (BF).
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En la Figura 4.14A se muestra el estado de desarrollo de la primera vaina en funcion
del tiempo, en el racimo primario y los laterales en tres posiciones del tallo en la 1ra. y
2da. FdeS (media de todos los genotipos). Los nudos basales (NB) florecieron en R1 (en
el racimo primario) y exploraron fotoperiodos similares en la 1ra. y 2da. FdeS. En esta
posicion, la tasa de elongacion de la primera vaina del racimo primario fue similar en
ambas fechas de siembra (3,34 mm por dt), y se adelant6 unos dias el inicio del llenado
en la 2da. FdeS. Los racimos laterales de los nudos basales florecieron al mismo tiempo
desde R1 en ambas FdeS, pero la tasa de elongacion de la primera vaina tendié a ser
mayor en la 2da. FdeS respecto a la 1ra. FdeS (4,43 vs 3,37 mm por dt). En los nudos
centrales (NC), la floracion se adelant6 levemente en la 2da. respecto de la 1ra. FdeS y
la tasa de elongacion tendid a ser mayor (0,9 mm por dt) tanto en el racimo primario
como en los laterales. En los nudos apicales (NA), la dindmica de desarrollo de las
vainas en la 1ra. FdeS fue distinta en el Exp3 y Exp4. En el Exp3, el racimo primario y
los laterales en la 1ra. FdeS florecieron mucho maés tarde que en la 2da. FdeS y las
vainas de los racimos laterales no llegaron a completar su desarrollo. En el Exp4, la tasa
de elongacion tendid a ser mayor en la 2da. FdeS respecto a la 1ra. FdeS tanto en el
racimo primario como los laterales, en forma similar a los nudos en las otras posiciones
del tallo principal.

BF 1 1ra. FdeS 7 1ra. FdeS
NC NC
Pa 1 racimo racimos
primario laterales
Py 1
P, - . NIL 1
NIL 2
Py A T — NIL3
2 NIL 4
S Py A > R —— — N5
©
] = NIL
S A . . . . . . 6
% NIL 7
= NIL 8
o 4 4
E BF 2daNll\:/|deS 2da. FdeS —O DM4670
it P4 1 racimo ] rac,:\'l nl\:los DM4970
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Figura 4.14B. Desarrollo/elongacion de la primera vaina del racimo en funcion de los dias termales
desde floracion (R1) para cada genotipo en el racimo primario (izquierda) o laterales (derecha) en la
Ira. FdeS (arriba) o la 2da. FdeS (abajo) en nudos ubicados en una posicion media del tallo principal del
Exp3. Escala de desarrollo: ver leyenda de la figura anterior.

En la Figura 4.14B se muestra el estado de desarrollo de la primera vaina de cada
genotipo en funcidon del tiempo, en el racimo primario y los laterales (en una posicion
media del tallo principal) en la Ira. y 2da. FdeS. Se puede observar que la floracion del
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racimo primario de los nudos centrales ocurri6 entre 2 y 4 dt después de R1 para todos
los genotipos. En la ler. FdeS, no hubo diferencias significativas entre genotipos en la
tasa de elongacion de la primera vaina del racimo primario (ca. 3,33 mm por dt). En la
2da. FdeS, la tasa de elongacion de la primera vaina fue mayor para la NIL 6 (8,48 mm
por dt), intermedia para las NIL 1, 5 y el genotipo NA5509 (4,99 mm por dt) en
comparacion con el resto de los genotipos (3,27 mm por dt). En los racimos laterales, la
tasa de elongacion no fue significativamente distinta entre genotipos en ninguna FdeS y
los genotipos se diferenciaron entre si por su momento de floracion. Los racimos
laterales de las NIL 6 y 7 florecieron relativamente temprano de acuerdo a su largo de
ciclo y la NIL 1 relativamente tarde.

Cuadro 4.6. Duracion de la fase lag de vainas y la floracion.

Fase /lag de vainas (dt) Floracion
Rac. 1° Rac. Lat. (dt)
ler. FdeS
NIL 1 10,0 ijk 10,5 cde 23,9 bede
NIL 2 9,7 jk 11,2 bede 23,2 cde
NIL 3 11,1 fghijk 13,0 abcde 23,0 cde
NIL 4 11,2 efghij 14,8 abcde 20,9 efg
NIL 5 11,2 efghijk 12,1 abcde 18,7 fgh
NIL 6 11,2 efghij 11,8 abcde 18,7 fgh
NIL 7 12,8 cdef 16,1 ab 21,4 defg
NIL 8 11,7 efghi 11,0 cde 25,5 bed
DM4670 16,2 a 15,9 abc 28,0 ab
DM4970 14,9 abc 15,2 abed 26,8 abc
NA5009 15,2 ab 14,7 abcde 29,6 a
NA5509 15,7 ab 12,4 abcde 30,5 a
2da. FdeS
NIL 1 10,7 ghijk 74 ¢ 21,1 efg
NIL 2 94 k 12,3 abcde 19,8 efg
NIL 3 12,9 cde 8,4 de 19,9 efg
NIL 4 12,0 efgh 11,7 bede 17,4 gh
NIL 5 10,6 ghijk 73 e 17,8 gh
NIL 6 9,5 jk 12,9 abcde 14,9 h
NIL 7 13,9 bed 11,1 bede 16,9 gh
NIL 8 14,3 abcd 8,9 cde 20,0 efg
DM4670 14,5 abcd 12,5 abcde 19,7 efg
DM4970 12,2 defgh 6,8 ¢ 16,6 gh
NA5009 12,5 defg 9,3 cde 22,1 cdef
NA5509 10,1 hijk 18,1 a 21,1 defg
FdeS ns ns ns
Genotipo seskeosk sk sfeskosk
FdeS*Gpo. HAK *k ns

Letras diferentes en cada columna indican diferencias significativas entre medias (p<0,05) de acuerdo al
test de LSD Fisher. No significativo (ns), p<0,05 (¥), p<0,01 (**), p<0,001 (***).
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La duracién de la fase lag de vainas (Cuadro 4.6) de ambos racimos en la Ira. FdeS
se asocio con la duracion de la etapa post-floracion (r=0,83 p<0,0001). En cambio, en la
2da. FdeS la duracion de la fase /ag fue mas erratica y no estuvo asociada con la
duracion de la etapa post-floracion (r=0,26 p=0,2283), especialmente en los racimos
laterales. En general, la duracion de la fase /ag y la floracion, fue ligeramente menor en
la 2da. FdeS que en la 1ra. FdeS. En la Ira. FdeS, la duracion de la floracion fue mayor
en los genotipos comerciales. Sin embargo, observando los datos de las NIL 1,2y 3 de
la 1ra. FdeS y todos los datos de la 2da. FdeS, la duracion de la floracion no parece estar
vinculada al desarrollo de las vainas.

Se observo una relacion muy estrecha entre la fecha de apertura de la tltima flor y el
inicio del llenado de granos a nivel de nudo para todos los tratamientos (Figura 4.15A).
Esta relacion se debid principalmente al efecto de los ambientes (Exp y FdeS). Por lo
tanto, cuando se expreso el valor de dicha variable como el desvio respecto a la media
ambiental para cada genotipo, la relacion fue mucho mas débil, aunque significativa
(p<0,0001, Figura 4.15B).
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8 O NIL3
u Exp3 —
. 26/2 - 2da.Fdes O 5 A ONIL4
= 0 E04 é O NIL5
g 1ra.FdeS g O NILE
S 621 Expd £ 0q ~ NIL 7
Jo ® 245 Fdes E : O nNILS8
S g y = 0,73x O Dm4670
L o17/1 4 y=0,06x+ 1471,97 T 5 L R2 = .33 & DW4970
’ R%=0,96 & ¢ 22 A NA5009
o : O NA5509
28/12 4—— ; ; : 2 -10 : ; . :
28/12 171  6/2 26/2 18/3 0 10 -5 0 5 10
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Figura 4.15. Coincidencia entre el fin de la floracion y el comienzo del llenado de granos. En (A), fecha de
apertura de la ultima flor en funcién de la fecha de comienzo del llenado efectivo (granos >3 mm) en nudos basales,
centrales y apicales para cada ambiente (Exp*FdeS). En (B) desvio de la apertura de la altima flor de un genotipo en
funcion del desvio del comienzo del llenado, en ambos casos respecto a la media ambiental y en dias termales desde
R1. En (A), la ordenada al origen de la recta de regresion equivale a la fecha 6/4/1904 y la linea punteada representa la
recta identidad (y=x). En (B), la recta y ecuacion representan el ajuste para todos los datos.

Aunque a priori no parece haber relacion entre la duracion de la fase lag, la
floracion, el nimero de flores y las vainas, se repitio el analisis de sendero realizado en
el Capitulo 3 (Figura 3.5 y Cuadro 3.3) para dichas variables. En términos generales, la
correlacion entre las variables involucradas fue baja (Cuadro 4.7). El numero de flores
fue la unica variable que tuvo un efecto directo considerable sobre el numero de vainas,
y dicho efecto fue mayor en los racimos laterales. Dado que la correlacion entre
variables fue baja, los efectos indirectos del analisis de sendero también fueron bajos.
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Cuadro 4.7. Coeficientes de sendero directos e indirectos de la duracion de la fase /ag de vainas y la
floracion (dias termales) y el numero de flores sobre el numero de vainas en el racimo primario y
laterales. Coeficientes de correlacién y nivel de significancia de la correlacion entre las tres variables
involucradas en el establecimiento de vainas: *0,05; **0,01; ***0,001 6 no significativo (n. s.).

Efecto directo  Efecto indirecto sobre el namero de vainas ~ Correlacion

. sobre el ) : (r) conel
Variable nlimero de duracion de  duracion de nimerode  paeo e
vainas la fase lag  la floracion flores vainas
Racimo primario
duracion de la fase lag -0,27 — -0,04 0,06 -0,24%**
duracién de la floracion -0,10 -0,09 — 0,15 -0,04 (ns)
numero de flores 0,49 -0,03 -0,03 — 0,42%%*
Racimos laterales
duracion de la fase lag -0,04 — 0,06 0,10 0,12*
duracién de la floracion 0,19 -0,01 — 0,09 0,27%%*
numero de flores 0,72 -0,01 0,02 — 0,74%%*
. duracién de la numero de flores
Correlacion (1) floracion - — -
racimo primario racimos laterales
duracion de la fase lag 0,34%** 0,13* 0,13**
duracion de la floracion - 0,32%%%* 0,13*

En la Figura 4.16 se presentan el nimero de flores, cuaje y vainas en el racimo
primario y los laterales en funcion de la duracion de la fase /ag de la vaina dominante.
Se presentan los datos de los Exp3 y Exp4 de este capitulo junto con los datos y
funciones ajustadas a los Expl y Exp2 en el Capitulo 3. Los datos del Exp3 y Exp4 se
acoplan a las funciones ajustadas a los de los Expl y Exp2, especialmente las NIL. Sin
embargo, el rango explorado de fase /ag con los tratamientos de FdeS y genotipo en el
Exp3 y Exp4 fue mucho menor al explorado con tratamientos de extension
fotoperiodica de los Expl y Exp2. La participacion del racimo primario (en cuanto a la
produccion de flores y nimero final de vainas) fue mucho mayor en los Exp3 y Exp4
que en los Expl y Exp2.
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Figura 4.16. Relacién entre las variables componentes del analisis de sendero: Niimero de flores por
nudo, cuaje y vainas por nudo en funcion de la duracion (expresada en dias termales) de la fase lag de la
primera vaina del racimo primario del nudo (considerada dominante) en el racimo primario (izquierda) o
laterales (derecha). Se presentan los datos y funciones ajustadas en los Expl y Exp2 (cruces y linea
gruesa).
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4.4. Discusion

En este capitulo se describio la generacion de rendimiento en 8 NIL y 4 genotipos
comerciales de soja con distinta sensibilidad al fotoperiodo, sembradas en dos fechas
para que explorasen, naturalmente, fotoperiodos similares durante pre-floracion y
diferentes durante post-floracion. Se analizaron los mecanismos ecofisiologicos
mediante los cuales se gener6 el rendimiento, comparandolos con aquellos observados
en experimentos con un solo genotipo comercial y fotoperiodo extendido artificialmente
durante post-floracion. Dichos mecanismos son: el aumento de la radiacion acumulada
producto de la prolongacion del ciclo (propuesto por Kantolic y Slafer, 2001) y la
disminucion de la interferencia entre 6rganos de distinta jerarquia que crecen en un
mismo nudo mediante la distribucion espacial (Capitulo 2) y temporal de los destinos
(Capitulo 3).

Como era previsto, con las fechas de siembra se consiguid explorar distintos
fotoperiodos durante la etapa post-floracion (Cuadro 4.2). La diferencia del fotoperiodo
medio explorado en R1-R7 entre la 1ra. y 2da. fecha de siembra (0,82 y 1,12 horas en el
Exp3 y Exp4 respectivamente) fue menor que la diferencia entre tratamientos de
extension fotoperiodica obtenida en los Capitulos 2 y 3 (2,6; 1,5 y 2,4 horas en los
tratamientos 3 h del Expl, 1,5 h y 3 h del Exp2, respectivamente). En la primera fecha
de siembra, el fotoperiodo y la duracion de las etapas post-floracion fue mayor que en la
segunda fecha de siembra para todos los genotipos. Sin embargo, las fechas de siembra
también modificaron la temperatura y radiacion incidente exploradas por el cultivo.
Mediante la expresion de los resultados en dias termales (i. e. corregidos por el efecto
universal de la temperatura sobre el desarrollo) y el tratamiento de sombreo en la
primera fecha de siembra, se pudo separar el efecto de la temperatura y la radiacion para
comparar el efecto fotoperiddico entre fechas de siembra.

Por otro lado, la siembra escalonada de los genotipos (que sincroniz6 la floracion de
todos los genotipos excepto el genotipo NAS5509) (Figura 4.3), permitio que los
genotipos explorasen un fotoperiodo post-floracion similar entre si. En contraste y tal
como plantearon otros autores (Kumudini et al., 2007; Pallikonda, 2006), cuando las
NIL se siembran simultineamente, la presencia de alelos £ dominantes retrasa la
floracion y consecuentemente el fotoperiodo explorado en post-floracion por dichas NIL
es menor que el de las NIL con alelos recesivos. Por lo tanto, cuando las NIL se
siembran simultdneamente la respuesta post-floracion de las NIL con alelos dominantes
se subestima respecto a las NIL que portan alelos recesivos (Cober y Morrison, 2010;
Curtis et al., 2000; Zhang et al, 2001). La utilizacion de camaras de cultivo o
invernaculos con varios regimenes de fotoperiodo permite hacer una mejor
caracterizacion de la respuesta fotoperiddica de las NIL (Asumadu et al., 1998; Cober et
al., 2001; Ellis et al., 2000; Summerfield et al., 1998), pero tiene como desventaja que
suelen hacerse en macetas y no permiten hacer una buena caracterizacion su
comportamiento agronoémico.

De acuerdo a lo esperado, la duracion de la etapa post-floracion fue variable entre
genotipos (Figura 4.3). Si bien existio una fuerte relacion entre la duracion pre y post-
floracion, uno de los alelos (E£7) tuvo un efecto diferencial en ambas etapas (Bernard,
1971; Buzzell, 1971; McBlain et al., 1987; Messina et al., 2006), al menos en presencia
de alelos recesivos e2, e3 y e5 (como las NIL 1 y 6 utilizadas en esta tesis). La
repercusion de dicho alelo sobre los mecanismos de respuesta fotoperiddica y la
existencia de variabilidad genotipica para cada mecanismo sera discutida en esta
seccion. A su vez, se observd una interaccion entre los alelos y la fecha de siembra
(fotoperiodo) (Figura 4.4A y Cuadro 4.3). Por lo tanto, las diferencias entre genotipos
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fueron mucho menores, o incluso inexistentes, bajo condiciones fotoperiddicas mas
inductivas (i. e. segunda fecha de siembra, fotoperiodo mas corto) (Cober et al., 1996b;
Cober et al., 2001; Summerfield et al., 1998; Upadhyay ef al., 1994).

La respuesta de cada genotipo fue similar en las subetapas R1-R3 y R3-R6, pero
muy variable y erratica en la etapa R6-R7 (Figura 4.3), al igual que observo Mc Blain et
al. (1987). Posiblemente, la respuesta de la etapa R6-R7 se debid a que la duracion del
periodo de llenado y, consecuentemente, el tiempo a madurez dependen de la
disponibilidad de reservas y de las condiciones ambientales durante dicha etapa (Egli,
2004); de hecho la etapa R6-R7 fue la unica en la cual se observo un efecto del sombreo
sobre la ontogenia, prolongando la etapa. Por otro lado, las temperaturas frescas del
otofio podrian disminuir la sensibilidad fotoperiédica como sucede en la etapa pre-
floracion debido a la interaccion entre el fotoperiodo y la temperatura (Cober et al.,
2001; Hadley et al., 1984).

La duracion de la etapa post-floracion de un genotipo depende del fotoperiodo
explorado, su fotoperiodo umbral, su sensibilidad fotoperiodica y la duracion de su
“fase reproductiva basica” (la minima duracion de la etapa cuando el fotoperiodo es
menor al umbral, equivalente a la “fase vegetativa basica” de la etapa VE-R1). En el
rango de fotoperiodo explorado (13 a 15 h), no se identificd ningun fotoperiodo umbral
(Figura 4.4A), al igual que el trabajo de Summerfield ez al. (1998) en el cual tampoco se
identificé un umbral aun explorando un rango mas amplio de fotoperiodo y llegando a
valores de 12 h. Para la etapa pre-floracion se han identificado umbrales entre 13,5 y
14,5 h segin el genotipo (Cober et al., 2001; Grimm et al., 1993; Jones et al., 1989;
Summerfield et al., 1998). En el rango de fotoperiodo explorado en los Exp3 y Exp4, la
diferente duracion de la etapa post-floracion entre genotipos se debio a su sensibilidad
al fotoperiodo —coeficiente de regresion entre la duracion y el fotoperiodo— y también
a una distinta ordenada al origen (que puede deberse tanto a un distinto umbral como
fase reproductiva basica) (Cuadro 4.3).

La calidad del modelo de regresion multiple construido a partir de la composicion
alélica y fondo génico de las NIL fue modesta (Figura 4.4B y Cuadro 4.3), ya que no se
dispuso de una combinacion de NIL que permitiese discriminar en forma precisa el rol
de cada alelo, la epistasis entre alelos (Messina, 2003; Summerfield et al., 1998) y la
interaccion entre los alelos y el fondo génico (Messina, 2003). El modelo construido no
pretende estimar la duracion de la etapa post-floracion de estas u otras NIL en otras
situaciones; ya que no fue construido ni validado para tal fin. Sin embargo, el modelo
permitid estimar la contribucion de cada alelo o fondo génico a la respuesta
fotoperiodica de las NIL en los experimentos de este capitulo. Existen en la bibliografia
otros modelos genéticos (EI-E5, E7) mas completos y validados (Messina, 2003;
Stewart et al., 2003), pero éstos solo estiman la sensibilidad fotoperiddica durante la
etapa pre-floracion.

De acuerdo al modelo de regresion multiple, el alelo £1 no tuvo interaccion con el
fotoperiodo y por lo tanto la presencia de un alelo dominante para dicho locus no
contribuyd a la sensibilidad fotoperiodica post-floracion (Cuadro 4.3). La NIL 1 fue
practicamente insensible al fotoperiodo durante post-floracion, ya que ninguno de sus
alelos ni su fondo genético (Ele2e3e4e5E7ES Harosoy) contribuyen a la sensibilidad
fotoperiodica post-floracion. Si bien la NIL 1 no posee alelos recesivos funcionales para
PHYA3 (e3) y PHYA2 (e4), fue capaz de percibir el fotoperiodo ya que fue sensible al
fotoperiodo en pre-floracion —en este trabajo— y también durante post-floracion en
otros trabajos (Pallikonda, 2006). Los fitocromos encargados de la percepcion del
fotoperiodo en la NIL 1 pueden ser otros homologos de PHYA que ya han sido
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identificados en soja (Liu et al., 2008; Watanabe et al., 2009), CRYla (ES) (Cheng et
al., 2011; Zhang et al., 2008) u otros fitocromos. Aparentemente, el alelo £7 no estaria
involucrado en la respuesta fotoperiddica en post-floracion o requiere de la presencia de
otros alelos para cumplir su funcion (en la coleccion de NIL utilizada en esta tesis, el
alelo E1 estuvo siempre acompaifiado por los alelos recesivos e2, e3 y e5). Dado que el
locus E1 tuvo mayor impacto en pre que en post-floracion, el efecto de un alelo E7 vs.
el sobre la duracion relativa de la etapa reproductiva de ciclo fue similar al del
fotoperiodo natural vs. extendido en el Capitulo 2. Las NIL 1 y 6 y el genotipo
comercial NAS5509 tuvieron una duracion relativa de la etapa reproductiva un 5 a 15%
menor que el resto de los genotipos (Figura 4.5). En el caso de las NIL 1 y 6 fue debido
a la presencia de un alelo £/ dominante (Cuadro 4.1). En el caso del genotipo NAS5509,
la menor duracion relativa de la etapa reproductiva fue debido a la exploracion de
fotoperiodos mas cortos (al tener una etapa pre-floracion muy extensa, la etapa
reproductiva ocurrié mas tarde que en el resto de los genotipos), ya que su sensibilidad
fotoperiodica post-floracion fue alta y similar al resto de los genotipos comerciales.

Respecto a los otros alelos, el modelo identificé una interaccion entre el fotoperiodo
y los alelos E2, E3 y E4 confirmando el rol de dichos alelos en la respuesta al
fotoperiodo en post-floracion (Cuadro 4.3). Por lo tanto la sensibilidad fotoperiodica
post-floracion aument6 en presencia de un alelo dominante en dichos /oci. El modelo
atribuyd un efecto mayor al alelo £4 que al E2 y E3. Este resultado debe ser
interpretado cuidadosamente, ya que en la coleccion de NIL disponible, el alelo E£2 s6lo
estuvo presente en NIL con E4. Por lo tanto parte del efecto atribuido al alelo £4 puede
estar siendo confundido con el efecto de alelo E2. De hecho, al comparar la respuesta de
las NIL 4 y 7 —que solo difieren en el alelo E2— se observa que dicho alelo podria
también tener un efecto importante. Messina (2003) encontrd que el alelo £5 —que
tendria una funcion redundante al alelo £2— tuvo un efecto importante en el control de
la duracion de la etapa post-floracion. Lamentablemente, la coleccion de NIL usada en
el marco de esta tesis no presentaba variabilidad para dicho alelo (Cuadro 4.1).

Se identifico un efecto del fotoperiodo sobre la duracion de la etapa post-floracion,
independiente de los alelos E incluidos en el modelo (E/-E4) (Cuadro 4.3). Estos
resultados concuerdan con la identificacion de varios QTL asociados a la respuesta
fotoperiodica post-floracion cuya ubicacion no coincide con los loci E (Cheng et al.,
2011; Watanabe et al., 2004; Zhang et al., 2004) y genes homologos con funciones
distintas o redundantes a los genes E conocidos actualmente (Kong et al, 2010;
Watanabe ef al., 2012). A su vez la interaccion identificada entre el fondo génico y el
fotoperiodo indica que probablemente exista variabilidad genotipica para otros genes
asociados a la respuesta fotoperiddica post-floracion. Dicha variabilidad resulta util para
proveer alelos que contribuyan a la conformaciéon de un ideotipo de respuesta
fotoperiodica.

En linea con el enfoque clasico de generacion de rendimiento en los cultivos, el
rendimiento se correlacioné con el nimero de granos y la biomasa aérea en madurez,
mas que con el peso de los granos y/o el indice de cosecha (Seccion 4.3.3 y Figura 4.6).
Si bien, tanto en esta tesis como en otras evidencias presentes en la literatura se han
encontrado diferencias en el peso individual de granos entre distintas NIL (Cober y
Morrison, 2010), es dificil atribuir un efecto “puro” de cada alelo sobre el peso de los
granos, ya que suele existir una relacion inversa entre peso y numero de granos y
ademas, el llenado de granos de distintas NIL no siempre ocurre bajo las mismas
condiciones ambientales debido a las diferencias en su ciclo. En general, los genotipos
con ciclo mas largo tuvieron un menor indice de cosecha (Curtis et al, 2000;
Summerfield ez al., 1998; Wallace, 1985); debido a una menor tasa de particion durante
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la etapa R6-R7 (datos no mostrados), que pudo deberse al agotamiento de las reservas o
la disminucion de la radiacion incidente.

El enfoque propuesto por Kantolic y Slafer (2001) propone que el efecto de la
respuesta fotoperiddica post-floracion sobre la produccion de granos puede ser
explicado por cambios en la oferta de radiacion producto de la modificacion del periodo
critico del cultivo. Utilizando estas y otras NIL para los alelos £, Asumadu et al. (1998)
encontraron una relacion positiva entre el rendimiento por planta y la duraciéon de la
etapa post-floracion. Los resultados de esta tesis mostraron una asociacion pobre entre
los valores absolutos de rendimiento y radiacion acumulada en post-floracion
(incluyendo a todos los experimentos, fechas de siembra y tratamientos de radiacion)
(Seccion 4.3.3). Sin embargo, dentro de cada ambiente la relacion entre el rendimiento
de un genotipo y la radiacion acumulada en post-floracion fue positiva y significativa
(Figura 4.11). Esto indica que el mecanismo propuesto por Kantolic y Slafer (2001)
también permite explicar una parte de la respuesta fotoperioddica post-floracion de las
NIL y genotipos comerciales utilizadas en esta tesis.

En linea con el mecanismo de respuesta fotoperiodica de distribucion espacial de los
destinos propuesto en el Capitulo 2, el rendimiento estuvo asociado con la produccion
de nudos por m? para todas las NIL, FdeS y tratamientos de sombreo (Figura 4.10)
como también habia sido observado en trabajos previos (Pallikonda, 2006; Wilcox et
al., 1995). Esta relacion se mantuvo independientemente de que los nudos fueran
producidos antes o después de R1 (en NIL con una menor o mayor duracion relativa de
la etapa post-floracion, respectivamente). Por lo tanto, las NIL 1 y 6 tuvieron un
rendimiento relativamente alto aun cuando su etapa reproductiva y la captura de
recursos durante dicha etapa fueron menores a otras NIL con igual largo de ciclo. Este
resultado no era esperado, ya que se esperaba que el nimero de granos estuviera
asociado a la duracion del periodo critico y la captura de recursos durante dicho periodo
(Kantolic y Slafer, 2001).

Entre las NIL, se encontrd6 una relacion estrecha entre el tiempo a R6 y la
produccion de nudos en los tallos principales, pero no en las ramas (Figura 4.8). Era de
esperarse que ante la prolongacion de dicha etapa, las ramas también continuasen
produciendo mas nudos por mas tiempo o que la mayor oferta de radiacion se tradujera
en mas nudos en las ramas, pero no se observo dicha respuesta. La produccion de nudos
en las ramas pudo haber sido disminuida por la alta densidad de plantas logradas
utilizada en los experimentos de esta tesis (40 plantas por m?), escogida para garantizar
que los genotipos precoces llegasen al indice de area foliar critico (intercepcion del 95%
de la radiacion incidente) en floracion.

En este capitulo, se estimo el efecto directo del fotoperiodo (i. e. independiente del
aumento de la oferta de radiacion por la prolongacion del ciclo) sobre la produccion de
nudos comparando el efecto de los tratamientos de radiacion (s6lo efecto indirecto) con
el de las FdeS, NIL y genotipos comerciales (efecto directo + indirecto) (Figura 4.12).
Se asumié que la unica diferencia entre FdeS fue el fotoperiodo y que la tUnica
diferencia entre genotipos comerciales fue la sensibilidad fotoperiddica. Dicha asuncion
ignora que las distintas FdeS, ademas de explorar distinto fotoperiodo y radiacion (que
son las variables consideradas en el analisis), también pueden tener distinta oferta de
agua y nutrientes o incidencia de adversidades. A través del riego, la inoculacion y el
control preventivo de adversidades se intentd proveer a cada FdeS de los recursos
necesarios para expresaran su potencial de rendimiento y se diferenciasen
principalmente por el fotoperiodo y la radiacion explorada. Por otro lado, cualquier
grupo de genotipos puede diferenciarse entre si en cientos de caracteristicas ademas de
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su sensibilidad fotoperiddicas. Por ello, se incluyeron en este analisis NIL que, dentro
de cada fondo génico, se diferencian entre si casi exclusivamente por su sensibilidad al
fotoperiodo. Al igual que en el Capitulo 2, se observo un efecto directo del fotoperiodo
sobre la produccion de nudos. A su vez, se observo que la magnitud de dicho efecto fue
mayor en los genotipos comerciales con mayor sensibilidad fotoperiodica, pero no en
las NIL. La falta de diferencias significativas entre el efecto de la sensibilidad
fotoperiodica en las NIL y el del sombreo —que no permitié estimar el efecto
fotoperiodico directo en las NIL— probablemente se debid al acotado rango de
fotoperiodo que exploraron las NIL (generado con las fechas de siembra). La
comparacion de las NIL bajo tratamientos de extension fotoperidodica de mayor
magnitud, seguramente provoque efectos de mayor magnitud y significancia. Ya que se
observod una respuesta lineal entre los nudos por m? y el rendimiento, encontrar un
efecto fotoperiddico directo sobre la produccion de nudos resultaria muy interesante
permitiria aumentar el rendimiento en forma independiente de la radiacion acumulada,
haciendo un uso mas eficiente de los recursos.

Dado que el rendimiento estuvo relacionado con la cantidad de nudos por m? y hubo
tratamientos (FdeS y genotipo) que aumentaron la cantidad de nudos en mayor medida
que la oferta de radiacion, se encontrd una relacion lineal negativa entre la eficiencia de
uso de la radiacion para rendimiento y la cantidad de radiacion por nudo (Figura 4.13).
Dicha relacion fue similar a la encontrada en el Capitulo 2, pero las NIL utilizaron
aproximadamente el doble de RFARri.r7 por nudo para alcanzar la misma EURRgrra
alcanzada por el genotipo NAS5009 en los Expl y 2. En los Exp3 y 4 de este capitulo, los
genotipos comerciales estuvieron en el medio de ambas relaciones. Es decir, los
genotipos comerciales alcanzaron valores de EURR rra similares a las NIL, aunque con
menores valores de RFARrir7 por nudo. Dado que las NIL tienen fondos génicos de
genotipos liberados en 1960 (Harosoy y Clark), al comparar los genotipos comerciales
modernos con las NIL se podria sugerir que el mejoramiento genético vegetal ha
seleccionado genotipos que son mas eficientes en la produccion de nudos por unidad de
RFA en lugar de genotipos mas eficientes para un mismo valor de RFA por nudo. En
esta tesis (ver Figura 2.9 y Discusion del Capitulo 2) se propuso que una mayor cantidad
de nudos permite hacer un uso mas eficiente de los recursos ya que distiende las
interferencias entre vainas que crecen en un mismo nudo. En este sentido, Messina
(2003) también propone que tener una mayor cantidad de nudos les permite a las NIL
mas sensibles al fotoperiodo “establecer vainas simultdneamente en mas sitios”. Ellis
(2000) encontrd que las NIL con alelos dominantes ademas de tener un ciclo mas largo
tenian una mayor eficiencia en el uso de la radiacion y lo atribuyd a la duracion,
distribucion y orientacion del area foliar.

En el Capitulo 3 de la tesis, se propuso la existencia de otro mecanismo de respuesta
fotoperiodica a nivel de nudo: la distribucion temporal de los destinos. Dicho
mecanismo también disminuiria la interferencia entre vainas que crecen en un mismo
nudo reduciendo la competencia por fotoasimilados de vainas de distinta jerarquia. En
el Capitulo 3, se observo que la extension artificial del fotoperiodo retraso la elongacion
de las vainas dominantes (mayor fase /ag de vainas) extendiendo la floracion a nivel de
nudo y permitiendo que se abriesen mas flores en los racimos laterales (posiciones
usualmente dominadas) (Figura 3.5 y Cuadro 3.3). Esto, en algunas posiciones de la
planta, derivé en un aumento del nimero de vainas por nudo.

En los Exp3 y Exp4, si bien se observo una relacion positiva entre el nimero de
flores y el numero de vainas (especialmente en los racimos laterales), el nimero de
flores no dependi6 de la duracion de la floracion, ni ésta de la duracion de la fase lag de
vainas (Cuadro 4.7) como se habia observado al extender artificialmente el fotoperiodo
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(Cuadro 3.3 del Capitulo 3). Dichas diferencias pueden deberse a que el rango de fase
lag de vainas explorado utilizando las NIL y FdeS fue menor al observado al extender
artificialmente el fotoperiodo (Figura 4.16). Ademas, tampoco se observd una
asociacion muy clara entre la sensibilidad fotoperiodica de las NIL y la duracion de la
fase lag de vainas (Cuadro 4.6). Por lo tanto, la distribucion temporal de los destinos no
fue un mecanismo de respuesta fotoperiddica post-floracion en genotipos con distinta
sensibilidad fotoperiodica cuando el fotoperiodo varidé naturalmente como consecuencia
de la fecha de siembra (a una latitud de 34°35”) (Cuadro 4.7).

Extendiendo artificialmente el fotoperiodo y explorando un rango un poco mas
amplio de fotoperiodo (12 a 15 h) que el explorado en esta tesis, Summerfield et al.
(1998) encontraron que el niumero de flores por planta estuvo fuertemente asociado a la
duracion de la floracion (a nivel de planta), que a su vez fue mas extensa en las NIL mas
sensibles (con mas alelos dominantes E/-E3). Sin embargo, estas variables fueron
medidas a nivel de planta y por lo tanto no es posible establecer si el nimero de flores y
la duracion de la floracion fueron mayores porque las plantas tenian mas nudos o porque
hubo cambios a nivel de nudo. Wilcox et al. (1995) observaron que NIL con alelos
dominantes (E/-E3) tenian mas flores tanto a nivel de planta como a nivel de nudo
comparadas con NIL que portaban alelos recesivos, sin embargo, el nimero de vainas
por nudo fue similar y las diferencias en vainas por planta se debieron exclusivamente a
las diferencias en el numero de nudos por planta, al igual que en los experimentos de
este capitulo.

Al tnico locus al que pudo atribuirsele un efecto sobre las variables medidas a nivel
de nudo fue al locus E1, al menos en presencia de alelos recesivos los loci e2, e3 y e5
(como las NIL 1 y 6 utilizadas en esta tesis). Este resultado es sorprendente ya que fue
el tnico /ocus para el cual no se encontréo un efecto significativo en la sensibilidad
fotoperiodica post-floracion. Las NIL utilizadas en esta tesis con alelo dominante E/
tuvieron mas flores y vainas en el racimo primario que las NIL con alelo recesivo e/,
aumentando la relacion entre el nimero de vainas dominantes y dominadas (i. e. en el
racimo primario y los racimos laterales, respectivamente) (Cuadro 4.5). Por lo tanto, el
efecto de un alelo £/ vs. el sobre la proporcion de vainas de distinta jerarquia dentro de
un nudo fue similar al del fotoperiodo natural vs. extendido en el Capitulo 3. Este
resultado coincide con la proporcion reproductiva del ciclo total del cultivo, que en las
NIL 1 y 6 fue menor en comparacion al resto de las NIL (Figura 4.5) y ademas fue
similar a la proporcion reproductiva del ciclo total del cultivo bajo fotoperiodo natural
vs. extendido en el Capitulo 3.

En conclusion, en este capitulo se observd que al evaluar la respuesta fotoperiodica
post-floracion utilizando como fuente de variacion dos fechas de siembra y genotipos
con distinta sensibilidad fotoperiddica, se evidenciaron algunos de los mecanismos de
generacion de rendimiento observados al extender artificialmente el fotoperiodo en
post-floracion. En linea con los resultados previos de esta tesis y de otros autores
(Kantolic y Slafer, 2001) se observo que el aumento de la oferta de radiacion acumulada
por la prolongacion del ciclo explicd parte de la variacion en el rendimiento (Figura
4.11). Se pudo atribuir un efecto diferencial a cada alelo sobre el desarrollo post-
floracion del cultivo (Figura 4.4 y Cuadro 4.3), pero el efecto del desarrollo sobre el
rendimiento estuvo mediado por la produccion de nudos para todas las NIL por igual
(Figura 4.10). El aumento del numero de nudos en mayor proporcion que el aumento de
la oferta de radiacion (que disminuye la oferta de radiacion por nudo) aumento la
EURRrra (Figura 4.13), posiblemente mediante el mecanismo de distribucion espacial
de los destinos que distiende la interferencia entre vainas de distinta jerarquia que
crecen en un mismo nudo. En cambio, el mecanismo de distribucion temporal de los
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destinos no tuvo injerencia en la determinacion del rendimiento en estas NIL con
distinta sensibilidad fotoperiddica y bajo un régimen de variacion fotoperiodica natural
(Cuadro 4.7).



CAPITULO 5

5. Discusion general
5.1. Introduccion

En este capitulo se retomaran los principales resultados de la tesis para construir un
esquema general y se discutird en qué medida los resultados obtenidos permiten
rechazar o no las hipotesis planteadas en el Capitulo 1. Luego se destacara el aporte de
dichos resultados al avance del conocimiento y sus posibles aplicaciones. Por ultimo se
plantearan nuevos interrogantes surgidos de la tesis y se sugeriran futuras lineas de
investigacion.

5.2. Esquema general y contraste de hipdtesis

El objetivo general de esta tesis es estudiar los mecanismos asociados a la
produccion de granos en soja frente a cambios en el fotoperiodo en post-floracion. Para
abordar este objetivo general, se propuso identificar dichos mecanismos (objetivo
especifico (1)) y discriminar cudles de dichos mecanismos pueden considerarse efectos
fotoperiodicos directos y cudles resultan de diferencias en la disponibilidad de recursos
(efectos indirectos) (objetivo especifico (ii)). Luego, se propuso analizar la variabilidad
genotipica para dichos mecanismos (objetivo especifico (iii)) con el fin de aportar bases
fisiologicas para su utilizacién en programas de mejoramiento genético vegetal.

En la Figura 5.1 se presentan los tres principales mecanismos asociados a la
produccion de granos en soja frente a cambios en el fotoperiodo en post-floracion
presentes en esta tesis: el aumento de la oferta de recursos y la distribucion espacial y
temporal de los destinos. Tal como fue definido, el efecto fotoperiddico sobre la
produccion de granos a través del aumento de la oferta de recursos (como resultado de
la prolongacion de la oferta de recursos), es un mecanismo fotoperiodico indirecto. El
efecto indirecto del fotoperiodo fue identificado por Kantolic y Slafer (2001) como el
principal mecanismo de respuesta al fotoperiodo cuando éste fue extendido desde R3 en
adelante. En esta tesis, en la cual el fotoperiodo fue extendido mas temprano (i. e. desde
R1 en adelante), se identificaron dos nuevos mecanismos involucrados en el incremento
del niimero de granos al fotoperiodo: la distribucion espacial y temporal de los destinos.
Estos mecanismos fueron considerados efectos fotoperiodicos directos, ya que fueron
independientes del aumento de la oferta de recursos. El mecanismo ecofisiologico
vinculado a estos efectos fotoperiddicos directos sobre la produccion de granos fue la
distencion de la interferencia entre vainas que crecen en un mismo nudo.

Por un lado, la exposicion de cultivos de soja de habito indeterminado a condiciones
de dia largo en post-floracion aument6 el rendimiento al aumentar la produccion de
biomasa por unidad de superficie (Figura 2.3). Si bien se observé que los dias largos
retrasaron el inicio de la particion de biomasa hacia estructuras reproductivas (Figura
2.4), el indice de cosecha no fue afectado por el fotoperiodo (Cuadro 2.2). Por lo tanto,
no se rechaza la hipotesis 1.a que propone que: “la exposicion de cultivos de soja de
habito indeterminado a condiciones de dia largo en post-floracion aumenta el
rendimiento porque aumenta la produccion de biomasa por unidad de superficie sin
modificar el indice de cosecha del cultivo”.
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Figura 5.1. Esquema general de los principales mecanismos asociados a la produccion de granos en
soja frente a cambios en el fotoperiodo en post-floracion identificados en esta tesis. La linea gris de
guiones y puntos separa los mecanismos observados a nivel de cultivo y nudo. Las flechas continuas
representan efectos fotoperiddicos que afectaron el rendimiento y las lineas punteadas, efectos
fotoperiddicos que no afectaron el rendimiento.

Se observd una relacion significativa entre la duracion del ciclo, la captura de
radiacion, la produccion de biomasa y el rendimiento (Figura 2.3). Por lo tanto no se
rechaza la hipdtesis 4 que plantea que: “la exposicion de cultivos de soja de habito
indeterminado a condiciones de dia largo en post-floracion aumenta el rendimiento a
través de su efecto indirecto sobre la produccion de biomasa, resultado de la
prolongacion de la oferta de recursos”. Sin embargo, también se encontraron
evidencias de efectos fotoperiodicos directos sobre la produccion de biomasa, ya que los
tratamientos con fotoperiodo extendido produjeron més biomasa que los tratamientos
con fotoperiodo natural por cada unidad de radiacion capturada y acumulada durante el
ciclo del cultivo (Figura 2.3). Este efecto no parece estar asociado a la capacidad
fotosintética de las plantas, sino a la eficiencia en el uso de la radiacion a partir de R3
cuando comienza la activa acumulacion de biomasa en estructuras reproductivas (Figura
2.9) y a la cantidad de nudos producidos (Figura 2.7). De este modo, es posible no
rechazar la hipdtesis 1.b que propone que: “La exposicion de cultivos de soja de habito
indeterminado a condiciones de dia largo en post-floracion aumento el rendimiento al
aumentar la produccion de nudos por unidad de superficie”. Sorprendentemente, la
asociacion entre el nimero de granos y los nudos por m? fue mas estrecha que su
asociacion con la biomasa total aérea (Figura 2.7).

Dichos resultados conducen a la hipotesis 5 que plantea que: “la exposicion de
cultivos de soja de habito indeterminado a condiciones de dia largo en post-floracion
aumenta el rendimiento a través de su efecto directo sobre la produccion de nudos”.
Esta hipotesis tampoco se rechaza ya que se encontrd una relacion estrecha entre la
cantidad de nudos y el tiempo a R6 (Figura 2.6) y por lo tanto también corrobora la
existencia de efectos directos en la respuesta fotoperidodica durante post-floracion. Sin
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embargo, también se encontraron efectos indirectos del fotoperiodo sobre la produccion
de nudos, resultado de la prolongacion de la oferta de radiacion. Se propuso una
metodologia para discriminar y cuantificar los efectos fotoperiddicos directos e
indirectos sobre la produccion de nudos (Figura 2.8). Primero se estimo el efecto
indirecto a partir de los tratamientos con fotoperiodo natural y distinta disponibilidad de
radiacion. Luego se calcul6 el efecto fotoperiddico directo como la diferencia entre la
cantidad de nudos observados y la cantidad estimada por efecto indirecto. En esta tesis,
se encontrd que el efecto fotoperiddico directo sobre la produccion de nudos fue de
mayor magnitud que el efecto indirecto (Cuadro 2.5).

A nivel de nudo, la hipoétesis 2.a plantea que: “la exposicion de cultivos de soja de
habito indeterminado a condiciones de dia largo en post-floracion aumento el niimero
de granos porque prolongo la floracion (Cuadro 3.3 y Figura 3.6) y aumento el numero
de flores a nivel de nudo” (Cuadro 3.1) lo que fue corroborado a lo largo de la tesis por
lo que no se rechaza dicha hipotesis. Ademas, se identificé que dicha respuesta ocurrié
en los racimos laterales del nudo, que son estructuras comunmente dominadas por las
primeras vainas que aparecen en el racimo primario (Figura 3.1). No se observaron
efectos fotoperiodicos sobre el cuaje (Cuadro 3.3). Por lo tanto se rechaza la hipotesis
2.b que plantea que: “la exposicion de cultivos de soja de hadbito indeterminado a
condiciones de dia largo en post-floracion aumenta el numero de granos por nudo
porque incrementa la proporcion de flores que prosperan en vainas”.

A nivel de nudo, no se rechaza la hipdtesis 6.a que plantea que: “la exposicion de
cultivos de soja de habito indeterminado a condiciones de dia largo en post-floracion
aumento el numero de granos a través de su efecto directo porque prolongo la floracion
y aumento el numero de floves por nudo” (Cuadro 3.1, Figura 3.5 y Cuadro 3.3). Se
encontr6 ademas, que el efecto fotoperiodico sobre la duracion de la floracion estuvo
relacionado con su efecto sobre el desarrollo de las vainas dominantes. Los dias largos
prolongaron la fase lag de vainas dominantes, retrasando el inicio de su elongacion (y
demanda de fotoasimilados), pero no afectaron su posterior tasa de elongacion y
crecimiento (Figura 3.3 y Cuadro 3.2). Tampoco afecto el desarrollo de los embriones
durante la elongacion de las vainas, que habia sido “detenido” durante la fase lag de
vainas (Figura 3.4). La floracion continu6 hasta el inicio del llenado efectivo de granos
en el nudo, permitiendo que se abriesen mas flores en los racimos laterales (que son
estructuras generalmente dominadas por las vainas de los racimos primarios).

La hipotesis 6.b plantea que: “la exposicion de cultivos de soja de habito
indeterminado a condiciones de dia largo en post-floracion aumenta el numero de
granos por nudo a través de su efecto directo porque disminuye la interferencia entre
organos de distinta jerarquia que crecen en un mismo nudo, aumentando el cuaje de
vainas”. Esta hipotesis se rechaza ya que se observo que los dias largos aumentaron el
numero de granos por nudo a través de su efecto sobre el ntimero de flores abiertas y no
aumentaron el porcentaje de cuaje de vainas (Cuadro 3.3). Si bien se observo un efecto
fotoperiodico directo que disminuye la interferencia entre organos de distinta
jerarquia, éste actuaria prolongando la floracion y permitiendo que se abran mas flores
en lugar de promover el porcentaje de cuaje de vainas. A su vez, se observo que esta
respuesta tiene un Optimo, ya que la prolongacion excesiva de la fase lag provoca
disminuciones en el cuaje de las vainas dominantes que no son compensados por el
establecimiento de vainas en posiciones dominadas. Este efecto fotoperiodico directo
observado a nivel de nudo tiene un menor impacto sobre el rendimiento del cultivo que
el efecto fotoperiodo directo sobre la produccion de nudos por unidad de superficie.

Los resultados de esta tesis muestran que, si bien los dias largos retrasaron el inicio
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del llenado efectivo de granos, el efecto fotoperiddico sobre la tasa de llenado y el peso
final de los granos fue variable en distintas posiciones de la planta (Figura 2.5 y Cuadro
2.3). Como resultado, los granos tendieron a ser mas livianos bajo fotoperiodo
extendido en comparacion con el fotoperiodo natural (Cuadro 2.2), pero las diferencias
no fueron significativas. Por lo tanto se rechaza la hipétesis 3 que plantea que: “la
exposicion de cultivos de soja de habito indeterminado a condiciones de dia largo en
post-floracion disminuye el peso individual de los granos, pero no existe una
compensacion completa entre numero y peso de granos, ya que fuente y destinos
aumentan en paralelo”. Sin embargo, si se observo que fuente y destinos aumentan en
paralelo, ya que la relacion fuente/destino en R6 fue igual entre tratamientos
fotoperiodicos.

El ultimo objetivo especifico de la tesis fue analizar la variabilidad en lineas casi
isogénicas (NIL) y genotipos comerciales de soja liberados recientemente al mercado
argentino, para aquellos mecanismos identificados en el primer objetivo. En relacion a
dicho objetivo, se encontré variabilidad genotipica para los mecanismos vinculados
directa e indirectamente a la respuesta fotoperiddica post-floracion a nivel de cultivo
(Figura 4.10-Figura 4.13), pero no se encontr6 variabilidad para los mecanismos
propuestos a nivel de nudo (Cuadro 4.7). Por lo tanto se rechaza parcialmente la
hipotesis 7 que plantea que “existe variabilidad genotipica para los mecanismos
vinculados directa o indirectamente a la respuesta fotoperidodica post-floracion”. La
falta de variabilidad a nivel de nudo puede deberse tanto a la inexistencia de
variabilidad genotipica como al menor rango explorado en la duracion de la fase lag de
vainas (Figura 4.16), que fue identificada como la variable desencadenante de la
disminucion de la interferencia entre vainas de distinta jerarquia que crecen en un
mismo nudo.

La hipotesis 8 plantea que: “en aquellas NIL o genotipos comerciales de soja en los
que estan presentes dichos mecanismos, el numero de granos producidos es mayor que
en aquellos genotipos en los que dichos mecanismos no se expresan” se rechaza
parcialmente. En linea con la hipotesis, en las NIL y genotipos comerciales el aumento
de la sensibilidad fotoperiodica, prolongo la duracion de la etapa post-floracion (Cuadro
4.3) y permiti6 aumentar el rendimiento a través de efectos directos e indirectos sobre la
produccion de nudos (Figura 4.10). Sin embargo, una mayor duracion relativa de la
etapa post-floracion en relacion al ciclo total del cultivo (otro mecanismo propuesto)
(Figura 4.5), no resulté en un aumento del rendimiento en las NIL que no tienen el alelo
El (Cuadro 4.1 y Cuadro 4.4). Por lo tanto, la presencia de los mecanismos
identificados en el primer objetivo aumentod el rendimiento s6lo para algunos de dichos
mecanismos.

Por 1ultimo, se rechaza parcialmente la hipotesis 9 que plantea que: “la magnitud de
los efectos fotoperiodicos directos fue mayor en las NIL o genotipos comerciales de
soja con mayor sensibilidad fotoperiodica post-floracion” ya que se observd dicha
respuesta en los genotipos comerciales pero no en las NIL (Figura 4.12).
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5.3. Contribucion al avance del conocimiento
5.3.1. Generacion del rendimiento

La generacion del rendimiento en el cultivo de soja estd fuertemente ligada a la
captura de recursos, generacion de biomasa y particion a estructuras reproductivas y a la
produccion de nudos, vainas y granos. En esta tesis se ha demostrado que la extension
del fotoperiodo a partir de R1, retrasa el inicio de la particion de fotoasimilados a
estructuras reproductivas pero que una vez que se inicia la particion (alrededor de R3),
lo hace en igual proporciéon que bajo fotoperiodo natural. El retraso en el inicio de la
particion, permite que se sigan produciendo nudos y se genere biomasa activamente en
el cultivo. En contraste, la aparicion de flores dentro de los racimos y a lo largo del tallo
no se ve afectada cuando el fotoperiodo se extiende una vez iniciada la floracion. Por lo
tanto, la generacion de fuente y destino de fotoasimilados continuia en forma paralela y
en R6 (en el momento de pleno llenado de granos), la relacion fuente/destino es similar
para los distintos tratamientos de fotoperiodo.

Por otro lado, se ha demostrado la existencia de efectos fotoperiddicos directos e
indirectos en la determinacion del rendimiento. El efecto fotoperiddico indirecto, a
través de la prolongacion de la oferta de recursos coincide con el mecanismo propuesto
por Kantolic y Slafer (2001). Sin embargo, los posibles efectos directos del fotoperiodo
no habian sido descritos ni cuantificados en el cultivo de soja. El mecanismo
ecofisiologico propuesto como responsable del efecto directo del fotoperiodo es la
disminucién de la interferencia entre vainas que crecen en un mismo nudo. Por un lado,
el efecto directo del fotoperiodo sobre la produccion de nudos por unidad de superficie.
Esto permite la distribucion espacial de los destinos en distintos nudos y disminuye la
interferencia entre vainas que crecen en un mismo nudo. Por otro lado, el fotoperiodo
afecta el desarrollo de las vainas dominantes dentro de un nudo, postergando su
elongacion y demanda de asimilados. Esto prolonga la floracion y permite que se abran
mas flores en posiciones normalmente dominadas dentro del nudo.

En esta tesis se observo que la disminucion de la disponibilidad de asimilados por
nudo como resultado del aumento de la cantidad de nudos por unidad de superficie en
mayor medida que el aumento de la radiacion acumulada (por el efecto fotoperiddico
directo sobre la produccion de nudos) permite hacer un uso mas eficiente de los
recursos. Dicha relacion, también permite explicar resultados de otros trabajos, en los
cuales la relacion entre la radiacion y el nimero de nudos fue modificada mediante
tratamientos de defoliacion (Quijano y Morandi, 2011). Por lo tanto, en esta tesis se
brindan elementos para afirmar que la produccion de nudos permite aumentar el
rendimiento mas alla de su efecto sobre la generacion de area foliar y la intercepcion de
radiacion (Egli, 2013).

5.3.2. Control fotoperiodico del desarrollo de vainas

Existen pocos trabajos que reporten el efecto del fotoperiodo sobre el desarrollo
individual de flores, frutos y semillas de soja. Algunos de ellos se centran en el efecto
fotoperiodico sobre el desarrollo de primordios florales (Borthwick y Parker, 1938;
Fukui et al., 1962; Thomas y Raper, 1983, , 1984), la aparicion de flores (van Schaik y
Probst, 1958) y su reversion (Han et al, 1998; Washburn y Thomas, 2000) y la
elongacion de las vainas (Zheng et al., 2003; Zheng et al., 2004). Otros estudiaron el
efecto del fotoperiodo sobre el crecimiento de las semillas (Morandi et al, 1988;
Morandi et al., 1990; Thomas y Raper, 1976). Ademas, pocos han logrado relacionar
dichos efectos con la generacion de rendimiento a nivel de planta (van Schaik y Probst,
1958) y ninguno lo ha hecho a nivel de cultivo.

En esta tesis se ha avanzado en la caracterizacion de los efectos fotoperiodicos sobre
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la floracion, fructificacion y llenado de granos de frutos en distintos racimos y
posiciones del tallo principal. Se identifico a la fase /ag de vainas como la etapa mas
sensible al fotoperiodo y, a su vez, de gran relevancia en la generacion de rendimiento a
nivel de nudo. A su vez, se observd una coincidencia en el desarrollo reproductivo
externo (vainas) e interno (embriones) que indicaria que la elongacion de las vainas se
retrasa debido a una “sefial” fotoperiddica (o debido a la ausencia de la misma) y no
debido a la falta de asimilados.

5.3.3. Variabilidad genotipica

Ademas de la identificacion de mecanismos asociados a la respuesta fotoperiddica
en post-floracion, en esta tesis se ha demostrado que existe variabilidad genotipica para
dichos mecanismos. Esto resulta de suma importancia para poder utilizar los
mecanismos propuestos con fines productivos, ya que la extension artificial del
fotoperiodo en sistemas de produccioén extensivos no es una alternativa viable. Se ha
demostrado que, al menos para algunos de los mecanismos propuestos, las respuestas
fotoperiodicas observadas al extender artificialmente el fotoperiodo, también se
observan en genotipos con mayor sensibilidad fotoperiodica.

5.4. Aplicaciéon
5.4.1. Mejoramiento genético

Como se describio en el punto 4.3.3, algunos de los mecanismos fotoperidodicos
asociados a la produccion de granos identificados en esta tesis, podrian ser incorporados
en programas de mejoramiento vegetal, ya que presentan variabilidad genotipica. Por lo
tanto, se puede pensar en la busqueda de un ideotipo que combine los mecanismos
fotoperiodicos encontrados. Por ejemplo, se podria disefiar un genotipo que florezca
temprano para que comience la produccion de destinos, pero que continue produciendo
nudos por mucho tiempo para que continile la generacion de fuente. A su vez, seria
deseable disefiar un genotipo para el cual, dentro de cada nudo, la fase lag sea
considerablemente larga como para permitir que se abran flores y fijen vainas en los
racimos laterales, sin perjudicar el cuaje en los racimos primarios.

5.4.2. Modelos de simulacion

Las nuevas relaciones descriptas en esta tesis, y su modulacion por parte del
fotoperiodo, podrian ser incorporadas en modelos de simulacion. En primera instancia
deberian ser verificadas utilizando otros genotipos y ambientes, y luego podrian mejorar
la capacidad de prediccion de los modelos existentes. Por ejemplo, se podria incorporar
en el modelo del cultivo de soja a nivel de cultivo CROPGRO-soybean (Boote et al.,
1998) la relacion entre el nimero de nudos y el rendimiento encontrada en esta tesis,
independiente de la eficiencia de intercepcion de radiacion. Por otro lado, podrian
incorporarse las relaciones encontradas entre la duracion de la fase /ag, la floracion, el
numero de flores y vainas en los modelos de simulacion a nivel de nudo (SOYPOD;
Egli, 2010b) y planta (SOYPODP; Egli, 2015).
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5.5. Nuevos interrogantes y futuras lineas de investigacion
5.5.1. Genes involucrados en la respuesta fotoperiodica post-floracion

Con el gran avance de la biotecnologia, se han generado nuevas herramientas que
permiten identificar los genes involucrados en la respuesta fotoperiodica post-floracion
y su regulacion. Recientemente se ha secuenciado el genoma de soja (Kim et al., 2010;
Schmutz et al., 2010) y se han encontrado genes homologos a los genes involucrados en
la floracion de Arabidopsis (Kong et al., 2010; Watanabe et al., 2012; Watanabe et al.,
2011). Ademas, se ha propuesto o redefinido la funcion bioldgica de la mayoria de los
genes mayores E (Thakare et al., 2011; Xia et al., 2012a; Xu et al., 2013) y se han
identificado QTL asociados a la respuesta fotoperiddica post-floracion (Cheng et al.,
2011). De la mano de estos y futuros avances, seguramente se podra entender la
regulacion génica de procesos desencadenados por el fotoperiodo en post-floracion,
como por ejemplo, el inicio de la elongacion de vainas o el cese de la aparicion de
nudos en el tallo principal y las ramas de cultivares indeterminados de soja. Ademas,
seria interesante poder identificar las distintas vias mediante las cuales el fotoperiodo
actia en pre y en post-floracion para poder modificar la respuesta post-floracion con
fines productivos sin afectar el tiempo a floracion.

5.5.2. Caracteristicas de la interaccion intra-nodal entre vainas

En esta tesis se propusieron dos nuevos mecanismos de respuesta al fotoperiodo en
post-floracion que disminuirian la interferencia entre vainas de distinta jerarquia que
crecen en un mismo nudo. Se ha propuesto que dicha interferencia es una mera
competencia por fotoasimilados (Charles-Edwards et al., 1986). Es decir, que las vainas
dominantes en activo crecimiento actuan como destinos preferenciales de
fotoasimilados, privando de los mismos a las vainas dominadas. Sin embargo, a nivel de
nudo la relacion entre el nimero de vainas o granos y la disponibilidad de
fotoasimilados es curvilinea (Bruening y Egli, 1999; Bruening y Egli, 2000). Ademas,
algunos trabajos han identificado signos de aborto muy tempranos en vainas dominadas,
cuando todavia su demanda de fotoasimilados es muy baja (Brun y Betts, 1984). Por lo
tanto, existe la posibilidad de que las vainas dominantes produzcan alguna sefial que
inhiba el crecimiento o desencadene el aborto de las vainas dominadas, tal como ocurre
en otras especies (Carcova et al., 2000).

En paralelo con los experimentos de esta tesis, se realizaron algunos ensayos
preliminares en esta linea, para determinar si la interaccion entre vainas que crecen en
un mismo nudo es competencia (por fotoasimilados) o inhibicién (mediada por sefiales
quimicas). Por un lado, se ralearon vainas dominantes en diferentes estados de
desarrollo para eliminar cualquier tipo de interferencia (competencia e inhibicion). Por
otro lado, se restringio fisicamente el crecimiento de vainas dominantes para disminuir
su demanda de fotoasimilados y por lo tanto, disminuir la competencia pero mantener
posibles inhibiciones quimicas. Estos tratamientos se compararon con situaciones
testigo sin ninguna manipulacion. Los resultados son prometedores e indican que al
disminuir el crecimiento de vainas dominantes aumenta el establecimiento de vainas en
el nudo (aunque los granos de las vainas restringidas son de mucho menor tamafio)
(Nico et al., 2011). Ademas, se identificé que las vainas dominadas son capaces de
reanudar su crecimiento aun cuando las vainas dominantes son raleadas al inicio del
llenado efectivo de granos. Es decir que la interferencia es reversible y requiere de la
permanencia de la vaina dominante. Vale la pena continuar con estos ensayos y avanzar
en la identificacion de posibles sustancias inhibitorias.

5.5.3. Rol de las hormonas y aziicares
Durante mucho tiempo se postuld la existencia de un florigeno, es decir una
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molécula que se transmite desde las hojas hasta los meristemas y desencadena la
floracion. Hoy en dia se acepta que la proteina FT actia como florigeno en respuesta al
fotoperiodo. Sin embargo, aun no se sabe a través de cudl o cuales moléculas el
fotoperiodo regula el desarrollo post-floracion. Podria ser también a través de la
proteina FT, fitohormonas o azucares que actuan como seiales en la planta. Se ha
demostrado que las citoquininas (Noodén y Letham, 1993), el 4cido abscisico (Liu et
al., 2004; Noodén y Obermeyer, 1981), acido indolacético (Huff y Dybing, 1980) y la
sacarosa (Borisjuk et al., 2004) intervienen en algunos de los procesos afectados por el
fotoperiodo en post-floracion tales como la senescencia (Nooden et al., 1990), el
crecimiento de los frutos y semillas (Morandi ef al., 1990) y el aborto de flores (Nagel
et al., 2001). Por lo tanto, seria interesante investigar si el fotoperiodo regular dichos
procesos por las mismas vias o en forma independiente.

5.5.4. Corroboracion de los efectos fotoperiodicos directos en genotipos
determinados

El hébito de crecimiento define, junto con el fotoperiodo, la cantidad de nudos en el
tallo principal. En los genotipos de habito de crecimiento determinado la aparicion de
nudos en el tallo principal cesa poco tiempo después de la floracion (Nagata, 1960) y
contintian produciendo nudos en las ramas. Por lo tanto, la distribucion de biomasa y
rendimiento entre el tallo principal y las ramas difiere entre genotipos de distinto habito
de crecimiento. Ya que el habito de crecimiento modifica la distribucion espacial de los
nudos dentro del canopeo, y que parte del efecto fotoperioddico directo esta relacionado
con la distribucion espacial de los destinos, seria interesante corroborar dicho efecto en
otros genotipos determinados. Dado que la regulacion génica del habito de crecimiento
es muy sencilla (dos genes con dos alelos cada uno) (Bernard, 1972) es facil obtener
isolineas para dicho caracter. Ademas, dado que el habito de crecimiento también afecta
la superposicion de las subetapas reproductivas (la floracion, fructificacion y llenado se
superponen menos en genotipos determinados) (Nagata, 1967), el efecto aliviador del
fotoperiodo sobre la competencia entre vainas podria ser distinto. En conclusion, dado
que el fotoperiodo y el habito de crecimiento co-regulan procesos dentro de la planta y
que la aproximacion metodologica para estudiar el efecto del habito de crecimiento es
relativamente sencilla, seria interesante validar en genotipos determinados los efectos
fotoperiodicos directos observados en esta tesis (en genotipos indeterminados).

5.5.5. Condiciones no potenciales de crecimiento

Como se planted en la introduccion, una de las alternativas para poder mantener la
tendencia en aumento de la produccion de soja, es desarrollar innovaciones tecnologicas
que permitan aumentar el rendimiento potencial del cultivo (Specht et al., 1999). En esa
linea fue concebida esta tesis. Sin embargo, en Argentina existe una brecha del 32%
entre el rendimiento potencial y el rendimiento alcanzado (Monzoén et al., 2013) ya que
rara vez las condiciones de produccion garantizan la expresion del potencial de
rendimiento. Por lo tanto resulta interesante evaluar el comportamiento de los
mecanismos fotoperiodicos identificados en esta tesis, en condiciones de de crecimiento
no potenciales.

Recientemente, en un taller de estreses en el cultivo de soja (Nico, 2015) se discutio
el uso de estos “Mecanismos asociados al establecimiento de granos en soja frente a
cambios en el fotoperiodo en post-floracion como herramientas para desarrollar
nuevas estrategias de evasion o mitigacion de estreses abioticos y abioticos”. A priori,
pareciera que los mecanismos fotoperidodicos que permiten hacer un uso mas eficiente
de la radiacion (al modificar la dindmica espacial y temporal de los destinos y disminuir
la interferencia intra-nodal entre vainas) también permitirian hacer un uso mas eficiente
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de otros recursos como el agua y por lo tanto resultarian ttiles en condiciones limitadas
por dicho recurso. Por otro lado, la mayor produccion de nudos (y hojas) en respuesta a
los dias largos, también podria resultar en una mayor tolerancia a enfermedades o plagas
que reduzcan el area foliar del cultivo. Seria interesante poner a prueba estas hipdtesis
en experimentos ad hoc.

5.5.6. Efecto fotoperiddico sobre la oferta y demanda de asimilados a nivel de
nudo

Dado que las relaciones entre vainas a nivel de nudo son muy importantes en el
cultivo de soja y que el fotoperiodo modifica la oferta de recursos, la cantidad de nudos
y la dinamica de las vainas, resulta interesante estudiar en mayor profundidad el efecto
fotoperiodico sobre la oferta y demanda de asimilados a nivel de nudo. En primer lugar,
seria interesante caracterizar la oferta de fotoasimilados, en distintas posiciones del
canopeo, a partir de la fotosintesis de la hoja, el movimiento de asimilados entre nudos
y la acumulacion de carbohidratos de reserva en el entrenudo, peciolo y lamina. En
segundo lugar, seria interesante caracterizar la demanda de fotoasimilados a nivel de
nudo a partir de la demanda individual de frutos en distintos estados de desarrollo, su
dindmica de aparicion dentro de los racimos del nudo y las interacciones entre frutos de
distinta jerarquia.

5.5.7. Modelos de simulacion

Resulta dificil determinar la importancia relativa de los distintos mecanismos
fotoperiodicos (i. e. aumento de la radiacion acumulada, distribucion espacial y
temporal de los destinos), ya que al manipular el fotoperiodo todos estos cambios
ocurren simultdneamente. Por ello, seria muy util evaluar el efecto de cada uno de los
mecanismos en modelos de simulacion. El modelo CROPGRO-soybean (Boote et al.,
1998), que simula un cultivo de soja, ha sido utilizado con éxito para evaluar el
mecanismo fotoperiddico indirecto (Kantolic et al., 2007). Sin embargo, dicho modelo
no permite evaluar los mecanismos fotoperidodicos directos que requieren de la
simulacion de las interacciones entre vainas que crecen en un mismo nudo.

Los modelos de simulacion SOYPOD (Egli, 2010b) y SOYPODP (Egli, 2015)
simulan un nudo y una planta de soja, respectivamente, y permiten evaluar la
importancia de una serie de procesos involucrados en el establecimiento de vainas.
Mediante el uso del modelo, se ha determinado que cambios sustanciales (+40%) en la
fotosintesis provocaron cambios moderados en la cantidad de vainas por planta (rango
de -20% a +12%). En contraste, cambios importantes (£50%) en la duracion de la fase
lag de crecimiento de vainas (que en el modelo modifican su demanda diaria de
fotoasimilados) provocaron cambios mas que proporcionales (rango de -60% a +110%)
en el nimero de vainas por planta. Paralelamente, el aumento de la cantidad de flores
simuladas por el modelo también produjo incrementos en el nimero de vainas por
planta, especialmente cuando se prolongaba la duracion de la floracion. Como se ha
demostrado en esta tesis, todos estos procesos descritos son sensibles a la manipulacion
fotoperiodica; sin embargo, el fotoperiodo no esta contemplado en el modelo original.

Resultaria interesante evaluar los mecanismos fotoperiédicos directos propuestos en
esta tesis en el modelo de simulacion SOYPODP. Seria factible determinar la
importancia relativa de la distribucion espacial y temporal de los destinos. Ademas, se
podria evaluar su comportamiento en distintos escenarios de provision de asimilados en
linea con lo propuesto en el punto 5.5.4.
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5.6. Conclusiones

El aumento del rendimiento del cultivo de soja, el mas relevante de la Argentina
(por la superficie cultivada, produccion y exportacion), se ha estancado en los tltimos
afios. La produccion de granos en soja depende —ademds de factores ambientales
vinculados al crecimiento del cultivo (e. g. radiacion, agua y nutrientes)—, de factores
relacionados con el desarrollo como el fotoperiodo explorado durante post-floracion.
Por lo tanto, comprender los mecanismos responsables de dicha respuesta resulta
interesante para contribuir a mantener en aumento el rendimiento del cultivo de soja.
Ademas, identificar dentro de dichos mecanismos, aquellos independientes de la
disponibilidad de recursos (efectos fotoperiddicos directos), permite aumentar la
eficiencia de utilizacion de recursos para producir rendimiento. Por otro lado, es
necesario que exista variabilidad genotipica para dichos mecanismos, para que puedan
ser adoptados en programas de mejoramiento vegetal.

En esta tesis, se identificaron efectos fotoperiddicos directos sobre la produccion de
granos, vinculados a la distencion de la interferencia entre vainas que crecen en un
mismo nudo. La distribucion espacial de los destinos en diferentes nudos —mecanismo
que presentd variabilidad genotipica—, reveld un rol importante del nimero de nudos
por unidad de superficie sobre la produccion de granos, mas alla de su efecto sobre la
generacion de area foliar y la intercepcion de recursos. Por otro lado, la distribucion
temporal de los destinos, resultante del retraso del desarrollo de las vainas dominantes,
permitid establecer vainas en posiciones normalmente dominadas dentro de las plantas.
Sin embargo, la variabilidad genotipica que se encontrd para dicho mecanismo no fue
suficiente para aumentar la produccion de granos bajo condiciones de fotoperiodo
natural.

Los resultados de esta tesis brindan nuevos aportes al conocimiento de la respuesta
fotoperiodica post-floracion de cultivo de soja. Aun quedan preguntas pendientes,
especialmente orientadas a la caracterizacion de la interferencia entre vainas que crecen
en un mismo nudo, la identificacion de genes y sefales involucradas y la verificacion de
los mecanismos en condiciones no potenciales de crecimiento. Por otro lado, los
mecanismos ecofisiologicos vinculados a la respuesta fotoperiddica, también resultan
utiles para comprender la respuesta a otros factores que modifican la produccion de
nudos y/o la interferencia entre vainas.



REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

Abe, J; Xu, D; Miyano, A; Komatsu, K; Kanazawa, A y Shimamoto, Y. 2003.
Photoperiod-insensitive japanese soybean landraces differ at two maturity loci.
Crop Science 43:1300-1304.

Abernethy, RH; Palmer, RG; Shibles, R y Anderson, IC. 1977. Histological
observations on abscissing and retained soybean flowers. Canadian Journal of
Botany 57:713-716.

Andrade, FH; Sala, RG; Pontaroli, AC y Ledén, A. 2009. Integration of biotechnology,
plant breeding and crop physiology: Dealing with complex interactions from a
physiological perspective, p. 267-276. En: Sadras, VO y Calderini, DF, (eds.)
Crop physiology: Applications for genetic improvement and agronomy. Academic
Press, San Diego.

Andrés, F y Coupland, G. 2012. The genetic basis of flowering responses to seasonal
cues. Nature Reviews Genetics 13:627-639.

Asumadu, H; Summerfield, RJ; Ellis, RH y Qi, A. 1998. Variation in the durations of
the photoperiod-sensitive and photoperiod-insensitive phases of post-first
flowering development in maturity isolines of soyabean [Glycine max (L.)
Merrill] 'Clark'. Annals of Botany 82:773-778.

Balzarini, MG; Gonzalez, L; Tablada, M; Casanoves, F; Di Rienzo, JA y Robledo, CW.
2008. Coeficientes de sendero (path analysis), p. 146. Manual del Usuario.
Editorial Brujas, Cordoba, Argentina.

Ball, RA; McNew, RW; Vories, ED; Keisling, TC y Purcell, LC. 2001. Path analyses of
population density effects on short-season soybean yield. Agronomy journal
93:187-195.

Bellaloui, N; Smith, JR; Ray, JD y Gillen, AM. 2009. Effect of maturity on seed
composition in the early soybean production system as measured on near-isogenic
soybean lines. Crop Science 49:608-620.

Bernard, RL. 1971. Two major genes for time of flowering and maturity in soybeans.
Crop Science 11:242-244,

Bernard, RL. 1972. Two genes affecting stem termination in soybean. Crop Science
12:235-239.

Bernier, G; Havelange, A; Houssa, C; Petitjean, A y Lejeune, P. 1993. Physiological
signals that induce flowering. The Plant Cell 5:1147-1155.

Board, JE y Tan, Q. 1995. Assimilatory capacity effects on soybean yield components
and pod number. Crop Science 35:846-851.

Board, JE; Wier, AT y Boethe, DJ. 1995. Source strength influence on soybean yield
formation during early and late reproductive development. Crop Science 35:1114-
1110.

Bonato, ER y Vello, NA. 1999. E6, a gene conditioning early flowering and maturity in
soybeans. Genetics and Molecular Biology 22:229-232.

Boote, KJ; Jones, JW; Hoogenboom, G y Pickering, NB. 1998. The CROPGRO model
for grain legumes, p. 99-128. En: Tsuji, G et al., (eds.) Understanding options for
agricultural production. System approaches for sustainable agricultural
development 7. Springer Netherlands.

Borisjuk, L; Rolletschek, H; Radchuk, R; Weschke, W; Wobus, U y Weber, H. 2004.
Seed development and differentiation: a role for metabolic regulation. Plant
Biology 6:375-389.

103



104

Borras, L; Slafer, GA y Otegui, ME. 2004. Seed dry weight response to source—sink
manipulations in wheat, maize and soybean: a quantitative reappraisal. Field
Crops Research 86:131-146.

Borthwick, HA y Parker, MM. 1938. Influence of photoperiods upon the differentiation
of meristems and the blossoming of Biloxi soybeans. Botanical Gazette 99:825-
839.

Brink, M. 1997. Rates of progress towards flowering and podding in Bambara
Groundnut (Vigna subterranea) as a function of temperature and photoperiod.
Annals of Botany 80:505-513.

Bruening, WP y Egli, DB. 1999. Relationship between photosynthesis and seed number
at phloem isolated nodes in soybean. Crop Science 39:1769-1775.

Bruening, WP y Egli, DB. 2000. Leaf starch accumulation and seed set at phloem-
isolated nodes in soybean. Field Crops Research 68:113-120.

Brun, WA y Betts, KJ. 1984. Source/sink relations of abscising and nonabscising
soybean flowers. Plant Physiology 75:187-191.

Buzzell, RI. 1971. Inheritance of a soybean flowering response to fluorescent-daylength
conditions. Genome 13:703-707.

Buzzell, RI y Voldeng, HD. 1980. Inheritance of insensitivity to long daylength.
Soybean Genetics Newsletter 7:26-29.

Caffaro, SV y Nakayama, F. 1988. Vegetative activity of the main stem terminal bud
under photoperiod and flower removal treatments in soybean. Australian Journal
of Plant Physiology 15:475-480.

Calvifio, PA; Sadras, VO y Andrade, FH. 2003. Quantification of environmental and
management effects on the yield of late-sown soybean. Field Crops Research
83:67-77.

Carcova, J; Uribelarrea, M; Borras, L; Otegui, ME y Westgate, ME. 2000. Synchronous
pollination within and between ears improves kernel set in maize. Crop Science
40:1056-1061.

Carlson, JB y Lersten, NR. 2004. Reproductive morphology, p. 59-95. En: Boerma, HR
y Specht, JE, (eds.) Soybeans: Improvement, Production, and Uses. Agronomy
Monograph American Society of Agronomy, Crop Science Society of America,
Soil Science Society of America, Madison.

Cober, ER y Voldeng, HD. 2001. A new soybean maturity and photoperiod-sensitivity
locus linked to E1 and T. Crop Science 41:698-701.

Cober, ER y Morrison, MJ. 2010. Regulation of seed yield and agronomic characters by
photoperiod sensitivity and growth habit genes in soybean. Theoretical and
Applied Genetics 120:1005-1012.

Cober, ER; Tanner, JW y Voldeng, HD. 1996a. Soybean photoperiod-sensitivity loci
respond differentially to light quality. Crop Science 36:606-610.

Cober, ER; Tanner, JW y Voldeng, HD. 1996b. Genetic control of photoperiod response
in early-maturing near-isogenic soybean lines. Crop Science 36:601-605.

Cober, ER; Stewart, DW y Voldeng, HD. 2001. Photoperiod and temperature responses
in early-maturing, near-isogenic soybean lines. Crop Science 41:721-727.

Cober, ER; Molnar, SJ; Charette, M y Voldeng, HD. 2010. A new locus for early
maturity in soybean. Crop Science 50:525-527.

Cooper, RL. 2003. A delayed flowering barrier to higher soybean yields. Field Crops
Research 82:27-35.

Corbesier, L; Vincent, C; Jang, S; Fornara, F; Fan, Q; Searle, [; Giakountis, A; Farrona,
S; Gissot, L; Turnbull, C, ef al. 2007. Arabidopsis signaling in floral induction of
FT protein movement contributes to long-distance. Science 316:1030-1033.



105

Cregan, PB y Yaklich, RW. 1986. Dry matter and nitrogen accumulation and
partitioning in selected soybean genotypes of different derivation. Theoretical and
Applied Genetics 72:782-786.

Cregan, PB; Jarvik, T; Bush, AL; Shoemaker, RC; Lark, KG; Kahler, AL; Kaya, N; van
Toai, TT; Lohnes, DG; Chung, J, et al. 1999. An integrated genetic linkage map
of the soybean genome. Crop Science 39:1464-1490.

Cure, JD; Patterson, RP; Raper, CD y Jackson, WA. 1982. Assimilate distribution in
soybeans as affected by photoperiod during seed development. Crop Science
22:1245-1250.

Curtis, DF; Tanner, JW; Luzzi, BM y Hume, DJ. 2000. Agronomic and phenological
differences of soybean isolines differing in maturity and growth habit. Crop
Science 40:1624-1629.

Charles-Edwards, DA; Doley, D y Rimmington, GM. 1986. Modeling plant growth and
development Academic Press, North Ryde.

Cheng, L; Wang, Y; Zhang, C; Wu, C; Xu, J; Zhu, H; Leng, J; Bai, Y; Guan, R; Hou,
W, et al. 2011. Genetic analysis and QTL detection of reproductive period and
post-flowering photoperiod responses in soybean. Theoretical and Applied
Genetics 123:421-429.

D'Ambrogio de Argiieso, A. 1986. Manual de técnicas en histologia vegetal. Hemisferio
Sur, Buenos Aires.

Di Paola, MM. 2005. Expansion de la frontera agropecuaria. Apuntes Agroeconémicos
de la FAUBA 3.

Di Rienzo, JA; Casanoves, F; Balzarini, MG; Gonzalez, L; Tablada, M y Robledo, CW.
2015. InfoStat. Release Version 2015. Grupo InfoStat, FCA, Universidad
Nacional de Cérdoba, Argentina.

Dunphy, EJ; Hanway, JJ y Green, DE. 1979. Soybean yields in relation to days between
specific developmental stages. Agronomy Journal 171:917-920.

Duthion, C y Pigeaire, A. 1991. Seed lengths corresponding to the final stage in seed
abortion of three grain legumes. Crop Science 31:1579-1583.

Dybing, CD. 1994. Soybean flower production as related to plant growth and seed yield.
Crop Science 34:489-497.

Dybing, CD; Ghiasi, H y Paech, C. 1986. Biochemical characterization of soybean
ovary growth from anthesis to abscission of aborting ovaries. Plant Physiology
81:1069-1074.

Egli, DB. 1990. Seed water relations and the regulation of the duration of seed growth
in soybean. Journal of Experimental Botany 41:243-248.

Egli, DB. 1993. Cultivar maturity and potential yield of soybean. Field Crops Research
32:147-158.

Egli, DB. 1997. Cultivar maturity and response of soybean to shade stress during seed
filling. Field Crops Research 52:1-8.

Egli, DB. 1998. Seed biology and the yield of grain crops CAB International, Madison.

Egli, DB. 2004. Seed-fill duration and yield of grain crops. Advances in Agronomy
83:243-279.

Egli, DB. 2005. Flowering, pod set and reproductive success in soya bean. Journal of
Agronomy and Crop Science 191:283-291.

Egli, DB. 2010a. Soybean reproductive sink size and short-term reductions in
photosynthesis during flowering and pod set. Crop Science 50:1971-1977.

Egli, DB. 2010b. SOYPOD: A model of fruit set in soybean. Agronomy Journal 102:39-
47.



106

Egli, DB. 2013. The relationship between the number of nodes and pods in soybean
communities. Crop Science 53:1668-1676.

Egli, DB. 2015. Pod set in soybean: Investigations with SOYPODP, a whole plant
model. Agronomy Journal 107:349-360.

Egli, DB y Leggett, JE. 1976. Rate of dry matter accumulation in soybean seeds with
varying source-sink ratios. Agronomy Journal 68:371-374.

Egli, DB y Yu, ZW. 1991. Crop growth rate and seeds per unit area in soybean. Crop
Science 31:439-442.

Egli, DB y Bruening, WP. 2000. Potential of early-maturing soybean cultivars in late
plantings. Agronomy Journal 92:532-537.

Egli, DB y Bruening, WP. 2002a. Synchronous flowering and fruit set at phloem-
isolated nodes in soybean. Crop Science 42:1535-1540.

Egli, DB y Bruening, WP. 2002b. Flowering and fruit set dynamics at phloem-isolated
nodes in soybean. Field Crops Research 79:9-19.

Egli, DB y Bruening, WP. 2006a. Temporal profiles of pod production and pod set in
soybean. European Journal of Agronomy 24:11-18.

Egli, DB y Bruening, WP. 2006b. Fruit development and reproductive survival in
soybean: Position and age effects. Field Crops Research 98:195-202.

Egli, DB; Fraser, J; Leggett, JE y Poneleit, CG. 1981. Control of seed growth in soya
beans. Annals of Botany 48:171-176.

Egli, DB; Guffy, RD; Meckel, LW y Leggett, JE. 1985. The effect of source-sink
alterations on soybean seed growth. Annals of Botany 55:395-402.

Egli, DB; Ramseur, EL; Zhen-Wen, Y y Sullivan, CH. 1989. Source-sink alterations
affect the number of cells in soybean coyledons. Crop Science 29:732-735.

Ellis, RH; Asumadu, H; Qi, A y Summerfield, RJ. 2000. Effects of photoperiod and
maturity genes on plant growth, partitioning, radiation use efficiency, and yield in
soyabean [ Glycine max (L.) Merrill] 'Clark’. Annals of Botany 85:335-343.

Fehr, WR y Caviness, CE. 1977. Stages of soybean development No. 80. Iowa State
University, Ames, lowa.

Fellows, RJ; Egli, DB y Leggett, JE. 1979. Rapid changes in translocation patterns in
soybeans following source-sink alterations. Plant Physiology 64:652-655.

Fischer, RA. 1985. Number of kernels in wheat crops and the influence of solar
radiation and temperature. The Journal of Agricultural Science 105:447-461.
Fleming, JE; Ellis, RH; John, R; Summerfield, RJ y Roberts, EH. 1997. Developmental
implications of photoperiod sensitivity in soybean (Glycine max [L.] Merr.).

International Journal of Plant Sciences 158:142-151.

Flohr, M-L; Williams, JH y Lenz, F. 1990. The effect of photoperiod on the
reproductive development of a photoperiod sensitive groundnut (Arachis
hypogaea L..) Cv. NC Ac 17090. Experimental Agriculture 26:397-406.

Foley, TC; Orf, JH y Lambert, JW. 1986. Performance of related determinate and
indeterminate soybean lines. Crop Science 26:5-8.

Foulkes, MJ; Reynolds, M y Sylvester-Bradley, R. 2009. Genetic improvement of grain
crops: Yield potential, p. 355-385. En: Sadras, VO y Calderini, DF, (eds.) Crop
physiology: Applications for genetic improvement and agronomy. Academic
Press, San Diego.

Fraser, J; Egli, DB y Leggett, JE. 1982. Pod and seed development in soybean cultivars
with differences in seed size. Agronomy Journal 74:81-85.

Fukui, J; Gotoh, T y Matsumoto, S. 1962. Varietal differences of the effects of day-
length and temperature on the development of floral organs in the soy-bean. II



107

Comparison of development of floral organs. Japanese Journal of Breeding 12:7-
12.

Gai, JY; Palmer, RG y Fehr, WR. 1984. Bloom and pod set in determinate and
indeterminate soybeans grown in China. Agronomy Journal 76:979-984.

Garner, WW y Allard, HA. 1920. Effect of the relative length of day and night and other
factors of the environment on growth and reproduction in plants. Journal of
Agricultural Research 18:553-606.

Gillaspy, G; Ben-David, H y Gruissem, W. 1993. Fruits: a developmental perspective.
The Plant Cell 5:1439-1451.

Gonzalez, FG; Slafer, GA y Miralles, DJ. 2005a. Floret development and survival in
wheat plants exposed to contrasting photoperiod and radiation environments
during stem elongation. Functional Plant Biology 32:189-197.

Gonzélez, FG; Slafer, GA y Miralles, DJ. 2005b. Photoperiod during stem elongation in
wheat: is its impact on fertile floret and grain number determination similar to that
of radiation? Functional Plant Biology 32:181-188.

Greenberg, MR. 2004. Pocket guide to crop development: Illustrated Growth Timelines
for Corn, Sorghum, Soybean, and Wheat. University of Illinois Extension, Illinois.

Grimm, SS; Jones, JW; Boote, KJ y Hesketh, JD. 1993. Parameter estimation for
predicting flowering date of soybean cultivars. Crop Science 33:137-144.

Guiamet, JJ y Nakayama, F. 1984a. The effects of long days upon reproductive growth
in soybeans (Glycine max (L.) Merr.) cv. Williams. Japanese Journal of Crop
Science 53:35-40.

Guiamet, JJ y Nakayama, F. 1984b. Varietal responses of soybeans (Glycine max (L.)
Merr.) to long days during reproductive growth. Japanese Journal of Crop Science
53:299-306.

Hadley, P; Roberts, EH y Summerfield, RJ. 1984. Effects of temperature and
photoperiod on flowering in soya bean (Glycine max (L.) Merrill): a quantitative
model. Annals of Botany 53:669-681.

Han, T y Wang, J. 1995. Studies on the post-flowering photoperiodic responses in
soybean. Acta Botanica Sinica 37:863-869.

Han, T; Gai, J; Wang, J y Zhou, D. 1998. Discovery of flowering reversion in soybean
plants. Acta Agronomica Sinica 24:168—171.

Han, T; Wu, C; Tong, Z; Mentreddy, RS; Tan, K y Gai, JY. 2006. Postflowering
photoperiod regulates vegetative growth and reproductive development of
soybean. Environmental and Experimental Botany 55:120-129.

Hansen, WR y Shibles, R. 1978. Seasonal log of the flowering and podding activity of
field-grown soybeans. Agronomy Journal 70:47-50.

Hanson, WD. 1985. Association of seed yield with partitioned lengths of the
reproductive period in soybean genotypes. Crop Science 25:525-529.

Hanson, WD. 1992. Phenotypic recurrent selection for modified reproductive period in
soybean. Crop Science 32:968-972.

Hartwig, EE y Kiihl, RAS. 1979. Identification and utilization of a delayed flowering
character in soybeans for short-day conditions. Field Crops Research 2:145-151.

Heindl, JC y Brun, WA. 1983. Light and shade effects on abscission and '*C-
photoassimilate partitioning among reproductive structures in soybean. Plant
Physiology 73:434-439.

Heitholt, JJ; Egli, DB y Leggett, JE. 1986a. Characteristics of reproductive abortion in
soybean. Crop Science 26:589-595.



108

Heitholt, JJ; Egli, DB; Leggett, JE y MacKown, CT. 1986b. Role of assimilate and
carbon-14 photosynthate partitioning in soybean reproductive abortion. Crop
Science 26:999-1004.

Huff, A y Dybing, CD. 1980. Factors affecting shedding of flowers in soybean (Glycine
max (L.) Merrill). Journal of Experimental Botany 31:751-762.

Hugq, E; Tepperman, J y Quail, P. 2000. GIGANTEA is a nuclear protein involved in
phytochrome signaling in Arabidopsis. Proceedings of the National Academy of
Sciences of the United States of America 97:9789-9794.

Jiang, H y Egli, DB. 1993. Shade induced changes in flower and pod number and flower
and fruit abscission in soybean. Agronomy Journal 85:221-225.

Jiang, H y Egli, DB. 1995. Soybean seed number and crop growth rate during
flowering. Agronomy Journal 87:264-267.

Jones, JW; Boote, KJ; Hoogenboom, SS; Jagtap, SS y Wilkerson, GG. 1989. SOYGRO
V5.42 Soybean crop growth simulation model user's guide. Florida Agricultural
Experiment Station Journal No. 8304. University of Florida, Gainesville, Florida.

Kahlon, CS; Board, JE y Kang, MS. 2011. An analysis of yield component changes for
new vs. old soybean cultivars. Agronomy Journal 103:13-22.

Kantolic, AG. 2006. Duracion del periodo critico y definicion del nimero de granos en
soja: cambios asociados a la respuesta fotoperiddica en postfloracion de genotipos
indeterminados de los grupos cuatro y cinco. Tesis de Doctorado, Universidad de
Buenos Aires.

Kantolic, AG y Slafer, GA. 2001. Photoperiod sensitivity after flowering and seed
number determination in indeterminate soybean cultivars. Field Crops Research
72:109-118.

Kantolic, AG y Slafer, GA. 2004. Temporal and positional effects of photoperiod and
radiation on pod number and seed growth in indeterminate soybeans. VII World
Soybean Research Conference, IV International Soybean Processing and
Utilization Conference, III Brazilian Soybean Congress. 29/02/2004-05/03/2004.
Foz do Iguagu, Brasil.

Kantolic, AG y Slafer, GA. 2005. Reproductive development and yield components in
indeterminate soybean as affected by post-flowering photoperiod. Field Crops
Research 93:212-222.

Kantolic, AG y Slafer, GA. 2007. Development and seed number in indeterminate
soybean as affected by timing and duration of exposure to long photoperiod after
flowering. Annals of Botany 99:925-933.

Kantolic, AG; Giménez, Pl y de la Fuente, EB. 2003. Ciclo ontogénico, dinamica del
desarrollo y generacion del rendimiento y la calidad en soja, p. 165-201. En:
Pascale, AJ, (ed.) Produccion de granos. Bases funcionales para su manejo.
Editorial Facultad de Agronomia, Buenos Aires.

Kantolic, AG; Peralta, GE y Slafer, GA. 2013. Seed number responses to extended
photoperiod and shading during reproductive stages in indeterminate soybean.
European Journal of Agronomy 51:91-100.

Kantolic, AG; Mercau, JL; Slafer, GA y Sadras, VO. 2007. Simulated yield advantages
of extending post-flowering development at the expense of a shorter pre-flowering
development in soybean. Field Crops Research 101:321-330.

Kim, MY; Lee, S; Van, K; Kim, T-H; Jeong, S-C; Choi, I-Y; Kim, D-S; Lee, Y-S; Park,
D; Ma, J, et al. 2010. Whole-genome sequencing and intensive analysis of the
undomesticated soybean (Glycine soja Sieb. and Zucc.) genome. Proceedings of
the National Academy of Sciences of the United States of America 107:22032-
22037.



109

Kleffmann Group. 2013. Agricultural Market Information System (AMIS), Soybean
Seed.

Kong, F; Liu, B; Xia, Z; Sato, S; Kim, BM; Watanabe, S; Yamada, T; Tabata, S;
Kanazawa, A; Harada, K, er al. 2010. Two coordinately regulated homologs of
FLOWERING LOCUS T are involved in the control of photoperiodic flowering
in soybean. Plant Physiology 154:1220-1231.

Kong, F; Nan, H; Cao, D; Li, Y; Wu, F; Wang, J; Lu, S; Yuan, X; Cober, ER; Abe, J, et
al. 2014. A new dominant gene E9 conditions early flowering and maturity in
soybean. Crop Science 54:2529-2535.

Kumudini, SV; Hume, DJ y Chu, G. 2001. Genetic improvement in short season
soybeans: 1. Dry matter accumulation, partitioning, and leaf area duration. Crop
Science 41:391-398.

Kumudini, SV; Pallikonda, PK y Steele, C. 2007. Photoperiod and E-genes influence
the duration of the reproductive phase in soybean. Crop Science 47:1510-1517.

Lemontey, C; Mousset-Declas, C; Munier-Jolain, N y Boutin, JP. 2000. Maternal
genotype influences pea seed size by controlling both mitotic activity during early
embryogenesis and final endoreduplication level/cotyledon cell size in mature
seed. Journal of Experimental Botany 51:167-175.

Liu, B; Kanazawa, A; Matsumura, H; Takahashi, R; Harada, K y Abe, J. 2008. Genetic
redundancy in soybean photoresponses associated with duplication of the
phytochrome A gene. Genetics 180:995-1007.

Liu, F; Jensen, CR y Andersen, MN. 2004. Pod set related to photosynthetic rate and
endogenous ABA in soybeans subjected to different water regimes and exogenous
ABA and BA at early reproductive stages. Annals of Botany 94:405-411.

Loomis, RS y Amthor, JS. 1999. Yield potential, plant assimilatory capacity, and
metabolic efficiencies. Crop Science 39:1584-1596.

Matsumura, H; Liu, B; Abe, J y Takahashi, R. 2008. AFLP mapping of soybean
maturity gene E4. Journal of Heredity 99:193-197.

McBlain, BA y Bernard, RL. 1987. A new gene affecting the time of flowering and
maturity in soybeans. The Journal of Heredity 78:160-162.

McBlain, BA; Hesketh, JD y Bernard, RL. 1987. Genetic effects on reproductive
phenology in soybean isolines differing in maturity genes. Canadian Journal of
Plant Science 67:105-116.

Messina, CD. 2003. Gene-based systems approach to simulate soybean growth and
development and application to ideotype design in target environments. Tesis de
Doctorado, University of Florida, Florida.

Messina, CD; Jones, JW; Boote, KJ y Vallejos, CE. 2006. A gene-based model to
simulate soybean development and yield responses to environment. Crop Science
46:456-466.

Miralles, DJ y Slafer, GA. 2007. Sink limitations to yield in wheat: how could it be
reduced? Journal of Agricultural Science 145:1-11.

Molnar, SJ; Rai, S; Charette, M y Cober, ER. 2003. Simple sequence repeat (SSR)
markers linked to EI, E3, E4, and E7 maturity genes in soybean. Genome
46:1024-1036.

Monzoén, JP; Merlos, FA; Mercau, J; Grassini, P; Andrade, F; Taboada, MA; Hall, A;
Cassman, KG y Jobbagy, E. 2013. Magnitude and variability of maize, wheat, and
soybean yield gaps in Argentina. ASA, CSSA & SSSA International Annual
Meetings. 3-6 Nov. Tampa, Florida.



110

Morandi, EN; Casano, LM y Reggiardo, LM. 1988. Post-flowering photoperiodic effect
on reproductive efficiency and seed growth in soybean. Field Crops Research
18:227-241.

Morandi, EN; Schussler, JR y Brenner, ML. 1990. Photoperiodically induced changes
in seed growth rate of soybean as related to endogenous concentrations of ABA
and sucrose in seed tissues. Annals of Botany 66:605-611.

Munier-Jolain, NG y Ney, B. 1998. Seed growth rate in grain legumes: II. Seed growth
rate depends on cotyledon cell number. Journal of Experimental Botany 49:1971-
1976.

Myers, RL; Brun, WA y Brenner, ML. 1987. Effect of raceme-localized supplemental
light on soybean reproductive abscission. Crop science 27:273-277.

Nagata, T. 1960. Morphological, physiological, and genetic aspects of the summer vs.
autumn soybean habit, the plant habit, and the interrelation between them in
soybeans. Sci. Rep. Hyogo Univ. Agric. 4:71-95.

Nagata, T. 1967. Studies on the significance of indeterminate growth habit in breeding
soybean. III. Varietal difference in the fruiting process attributable to the habit. a.
Maturity and growth of pods and seeds. Japanese Journal of Breeding 17:25-32.

Nagel, L; Brewster, R; Riedell, WE y Reese, RN. 2001. Cytokinin regulation of flower
and pod set in soybeans (Glycine max (L.) Merr.). Annals of Botany 88:27-31.

Navarro, C; Abelenda, JA; Cruz-Oro, E; Cuéllar, CA; Tamaki, S; Silva, J; Shimamoto,
Ky Prat, S. 2011. Control of flowering and storage organ formation in potato by
FLOWERING LOCUS T. Nature 478:119-123.

Nico, M. 2015. Mecanismos asociados al establecimiento de granos en soja frente a
cambios en el fotoperiodo en post-floracion como herramientas para desarrollar
nuevas estrategias de evasion o mitigacion de estreses abiodticos (y abidticos).
Taller de Estreses Abioticos en los Cultivos de Maiz y Soja. EPG-FAUBA.
Buenos Aires, Argentina.

Nico, M; Kantolic, AG y Miralles, DJ. 2011. Interacciones entre vainas de soja (Glycine
max) de distinta jerarquia que crecen en un mismo nudo, bajo ambientes de
radiacion y fotoperiodo contrastantes. V Congreso de la Soja del Mercosur. 14-16
Sep. Rosario.

Nico, M; Miralles, DJ y Kantolic, AG. 2015. Post-flowering photoperiod and radiation
interaction in soybean yield determination: Direct and indirect photoperiodic
effects. Field Crops Research 176:45-55.

Nico, M; Mantese, Al; Miralles, DJ y Kantolic, AG. 2016. Soybean fruit development
and set at the node level under combined photoperiod and radiation conditions.
Journal of Experimental Botany 67:365-377.

Nooden, LD; Singh, S y Letham, DS. 1990. Correlation of xylem sap cytokinin levels
with monocarpic senescence in soybean. Plant Physiology 93:33-39.

Noodén, LD y Obermeyer, WR. 1981. Changes in abscisic acid translocation during pod
development and senescence in soybeans. Biochemie und Physiologie der
Pflanzen 176:859-868.

Noodén, LD y Letham, DS. 1993. Cytokinin metabolism and signalling in the soybean
plant. Australian Journal of Plant Physiology 20:639-653.

Pallikonda, PK. 2006. Impact of E-genes on soybean (Glycine max L. [Merr])
development, senescence and yield. Tesis de Doctorado, University of Kentucky,
Lexington, Kentucky.

Paruelo, JM y Guerschman, JP. 2005. Expansion agricola y cambios en el uso del suelo.
Ciencia Hoy 15:14-23.



111

Pinheiro, J; Bates, D; DebRoy, S; Sarkar, D y R Development Core Team. 2012. nlme:
linear and nonlinear mixed effects models. Release R package version 3.1-104.

Piper, EL; Boote, KJ; Jones, JW y Grimm, SS. 1996. Comparison of two phenology
models for predicting flowering and maturity date of soybean. Crop Science
36:1606-1614.

Quijano, A y Morandi, EN. 2011. Post-flowering leaflet removals increase pod
initiation in soybean canopies. Field Crops Research 120:151-160.

R Development Core Team. 2015. R: A language and environment for statistical
computing. Release Version 3.1.3. R Foundation for Statistical Computing,
Vienna.

Rahman, MS y Wilson, H. 1977. Determination of spikelet number in wheat: 1. Effect
of varying photoperiod on ear development. Australian Journal of Agricultural
Research 28:565-574.

Raper, CD y Thomas, JF. 1978. Photoperiodic alteration of dry matter partitioning and
seed yield in soybeans. Crop Science 18:654-656.

Ray, JD; Hinson, K; Mankono, JEB y Malo, MF. 1995. Genetic control of a long-
juvenile trait in soybean. Crop Science 35:1001-1006.

Reynolds, M; Foulkes, MJ; Slafer, GA; Berry, P; Parry, MAJ; Snape, JW y Angus, WJ.
2009. Raising yield potential in wheat. Journal of Experimental Botany 60:1899-
1918.

Saitoh, K; Isobe, S y Kuroda, T. 1998a. Differentiation and developmental stages of
floral organs as influenced by nodal position on the stem and raceme order in a
determinate type of soybean. Japanese Journal of Crop Science 67:85-90.

Saitoh, K; Isobe, S y Kuroda, T. 1998b. Pod elongation and seed growth as influenced
by nodal position on stem and raceme order in a determinate type of soybean
cultivar. Japanese Journal of Crop Science 67:523-528.

Saitoh, K; Isobe, S y Kuroda, T. 1999a. Intraraceme variation in the numbers of flowers
and pod set in field-grown soybean. Japanese Journal of Crop Science 68:396-
400.

Saitoh, K; Wakui, N; Mahmood, T y Kuroda, T. 1999b. Differentiation and
development of floral organs at each node and raceme order in an indeterminate
type of soybean. Plant Production Science 2:47-50.

Sawa, M y Kay, S. 2011. GIGANTEA directly activates Flowering Locus T in
Arabidopsis thaliana. Proceedings of the National Academy of Sciences of the
United States of America 108:11698-11703.

Schmutz, J; Cannon, SB; Schlueter, J; Ma, J; Mitros, T; Nelson, W; Hyten, DL; Song,
Q; Thelen, JJ; Cheng, J, et al. 2010. Genome sequence of the palacopolyploid
soybean. Nature 463:178-183.

Schou, JB; Jeffers, DL y Streeter, JG. 1978. Effects of reflectors, black boards, or
shades applied at different stages of plant development on yield of soybeans. Crop
Science 18:29-34.

Shanmugasundaram, S y Tsou, SCS. 1978. Photoperiod and critical duration for flower
induction in soybean. Crop Science 78:598-601.

SHA. 2015. Sistema Integrado de Informacion Agropecuaria [Online]. disponible en:
http://www.siia.gob.ar/series (Fecha de acceso: 27/5/2015).

Slafer, GA; Calderini, DF y Miralles, DJ. 1996. Yield components and compensation in
wheat: opportunities for further increasing yield potential, p. 101-133. En:
Reynolds, MP et al., (eds.) Increasing yield potential in wheat: breaking the
barriers. CIMMYT, Mexico.




112

Slafer, GA; Kantolic, AG; Appendino, ML; Miralles, DJ y Savin, R. 2009. Crop
development: Genetic control, environmental modulation and relevance for
genetic improvement of crop yield, p. 277-308. En: Sadras, VO y Calderini, DF,
(eds.) Crop physiology: Applications for genetic improvement and agronomy.
Academic Press, San Diego.

Spaeth, SC y Sinclair, TR. 1984. Soybean seed growth. I. Timing of growth of
individual seeds. Agronomy Journal 76:123-127.

Specht, JE; Hume, DJ y Kumudini, SV. 1999. Soybean yield potential: A genetic and
physiological perspective. Crop Science 39:1560-1570.

Stewart, DW; Cober, ER y Bernard, RL. 2003. Modeling genetic effects on the
photothermal response of soybean phenological development. Agronomy Journal
95:65-70.

Summerfield, RJ; Asumadu, H; Ellis, RH y Qi, A. 1998. Characterization of the
photoperiodic response of post-flowering development in maturity isolines of
soyabean [Glycine max (L.) Merrill] 'Clark’. Annals of Botany 82:765-771.

Swank, JC; Egli, DB y Pfeiffer, TW. 1987. Seed growth characteristics of soybean
genotypes differing in duration of seed fill. Crop Science 27:85-89.

Tasma, IM y Shoemaker, RC. 2003. Mapping flowering time gene homologous in
soybean and their association with maturity £ loci. Crop Science 43:319-328.
Thakare, D; Kumudini, S y Dinkins, R. 2011. The alleles at the £/ locus impact the
expression pattern of two soybean F7-like genes shown to induce flowering in

Arabidopsis. Planta 234:933-943.

Thomas, JF y Raper, CD. 1976. Photoperiodic control of seed filling for soybeans. Crop
Science 16:667-672.

Thomas, JF y Raper, CD. 1983. Photoperiod and temperature regulation of floral
initiation and anthesis in soya bean. Annals of Botany 51:481-489.

Thomas, JF y Raper, CD. 1984. Photoperiod regulation of floral inititation for soybean
plants at different ages. Crop Science 24:611-614.

Thomas, JF y Kanchanapoom, ML. 1991. Shoot meristem activity during floral
transition in Glycine max (L.) Merr. Botanical Gazette 152:139-147.

Thorne, JH y Koller, RH. 1974. Influence of assimilate demand on photosynthesis,
diffusive resistances, translocation, and carbohydrate levels of soybean leaves.
Plant Physiology 54:201-207.

Torigoe, Y; Shinji, H y Kurihara, H. 1982. Studies on developmental morphology and
yield determining process of soybeans. II. Developmental regularity of flower
clusters and flowering habit from a viewpoint of gross morphology. Japanese
Journal of Crop Science 51:89-96.

Upadhyay, AP; Summerfield, RJ; Ellis, RH; Roberts, EH y Qi, A. 1994. Variation in the
duration of the photoperiod-sensitive and photoperiod insensitive phases of
development to flowering among eight maturity isolines of soya bean (Glycine
max (L.) Merrill). Annals of Botany 74:97-101.

van Schaik, PH y Probst, AH. 1958. Effects of some environmental factors on flower
production and reproductive efficiency in soybeans. Agronomy Journal 50:192-
197.

Vega, CRC; Andrade, FH y Sadras, VO. 2001a. Reproductive partitioning and seed set
efficiency in soybean, sunflower and maize. Field Crops Research 72:163-175.

Vega, CRC; Andrade, FH; Sadras, VO; Uhart, SA y Valentinuz, OR. 2001b. Seed
number as a function of growth. A comparative study in soybean, sunflower, and
maize. Crop Science 41:748-754.



113

Viglizzo, EF; Frank, FC; Carrefio, LV; Jobbagy, EG; Pereyra, H; Clatt, J; Pincén, D y
Ricard, MF. 2011. Ecological and environmental footprint of 50 years of
agricultural expansion in Argentina. Global Change Biology 17:959-973.

Wallace, DH. 1985. Physiological genetics of plant maturity, adaptation, and yield, p.
21-167. En: Janick, J, (ed.) Plant Breeding Reviews 3. The AVI Publishing
Company, Connecticut.

Washburn, CF y Thomas, JF. 2000. Reversion of flowering in Glycine max (Fabaceae).
American Journal of Botany 87:1425-1438.

Watanabe, S; Harada, K y Abe, J. 2012. Genetic and molecular bases of photoperiod
responses of flowering in soybean. Breeding Science 61:531-543.

Watanabe, S; Tajuddin, T; Yamanaka, N; Hayashi, M y Harada, K. 2004. Analysis of
QTLs for reproductive development and seed quality traits in soybean using
recombinant inbred lines. Breeding Science 54:399-407.

Watanabe, S; Xia, Z; Hideshima, R; Tsubokura, Y; Sato, S; Yamanaka, N; Takahashi,
R; Anai, T; Tabata, S; Kitamura, K, et al. 2011. A map-based cloning strategy
employing a residual heterozygous line reveals that the GIGANTEA gene is
involved in soybean maturity and flowering. Genetics 188:395-407.

Watanabe, S; Hideshima, R; Xia, Z; Tsubokura, Y; Shusei Sato; Nakamoto, Y;
Yamanaka, N; Takahashi, R; Ishimoto, M; Anai, T, et al. 2009. Map-based
cloning of the gene associated with the soybean maturity locus £3. Genetics
182:1251-1262.

Weller, J y Ortega, R. 2015. Genetic control of flowering time in legumes. Frontiers in
Plant Science 6:207.

Westgate, ME y Peterson, CM. 1993. Flower and pod development in water-deficient
soybeans (Glycine max L. Merr.). Journal of Experimental Botany 44:109-117.

Whigham, DK y Minor, HC. 1978. Agronomic characteristics and environmental stress,
p. 77-118. En: Norman, AG, (ed.) Soybean physiology, agronomy and utilization.
Academic Press, New York.

Wiebold, WJ. 1990. Rescue of soybean flowers destined to abscise. Agronomy Journal
82:85-88.

Wilcox, JA; Wiebold, WJ; Niblack, TL y Kephart, KD. 1995. Growth and development
of soybean isolines that differ for maturity. Agronomy Journal 87:932-935.

Xia, Z; Zhai, H; Liu, B; Kong, F; Yuan, X; Wu, H; Cober, ER y Harada, K. 2012a.
Molecular identification of genes controlling flowering time, maturity, and
photoperiod response in soybean. Plant Systematics and Evolution 298:1217-
1227.

Xia, Z; Watanabe, S; Yamada, T; Tsubokura, Y; Nakashima, H; Zhai, H; Anai, T;
Satoe, S; Yamazaki, T; Lia, S, et al. 2012b. Positional cloning and
characterization reveal the molecular basis for soybean maturity locus E/ that
regulates photoperiodic flowering. Proceedings of the National Academy of
Sciences of the United States of America 109:E2155-E2164.

Xu, M; Xu, Z; Liu, B; Kong, F; Tsubokura, Y; Watanabe, S; Xia, 7Z; Harada, K;
Kanazawa, A y Yamada, T. 2013. Genetic variation in four maturity genes affects
photoperiod insensitivity and PHYA-regulated post-flowering responses of
soybean. BMC plant biology 13:91.

Yoshida, K; Nomura, F y Gotoh, K. 1983. Significance on intra-plant flowering date in
soybean seed production. 2. Number of flowers, podding efficiency, nodal
distribution of pods and yield components among different flowering dates.
Japanese Journal of Crop Science 52:567-573.



114

Zhang, L; Wang, R y Hesketh, JD. 2001. Effects of photoperiod on growth and
development of soybean floral bud in different maturity. Agronomy Journal
93:944-948.

Zhang, Q; Li, H; Li, R; Hu, R; Fan, C; Chen, F; Wang, Z; Liu, X; Fu, Y y Lin, C. 2008.
Association of the circadian rhythmic expression of GmCRYIa with a latitudinal
cline in photoperiodic flowering of soybean. Proceedings of the National
Academy of Sciences of the United States of America 105:21028-21033.

Zhang, WK; Wang, YJ; Luo, GZ; Zhang, JS; He, CY; Wu, XL; Gai, JY y Chen, SY.
2004. QTL mapping of ten agronomic traits on the soybean (Glycine max L.
Merr.) genetic map and their association with EST markers. Theoretical and
Applied Genetics 108:1131-1139.

Zheng, SH; Maeda, A y Fukuyama, M. 2003. Genotypic and environmental variation of
lag period of pod growth in soybean. Plant Production Science 6:243-246.

Zheng, SH; Maeda, A; Kashiwagi, Y; Nakamoto, A y Fukuyama, M. 2004.
Simultaneous growth of pods and seeds set on different racemes in soybean. 4th
International Crop Science Congress. Brisbane, Queensland, Australia.



ANEXO

Exp1
No sombreados Sombreados
BF [ -
i z
[
- (o}
o
(2]
B o
Q
o o @
o o)
O O @
oF
1 1 1 1 1 1
BF -
(o]
kel b
g oo I g
T o
S Pt - 8
[0 o
5 Pl - 2
© -
o Pt - g
e] (7]
8 Py F -
g
Py F -
A L L L L
BF -
P5 B B g
o | : 3
Py F - 8
P, b ot 8
:’ (D
Py | ..o : .a @
Po o 5 E‘,—’
A 1 1 D'l 1 1 1 E’ 1 1

0 10 20 30 40 50 0 10 20 30 40 50

Tiempo desde R1 (td)

R. primario R. laterales
@ FP control O FP control
M FP+3h L1 FP+3h

Figura A.1. Desarrollo de la primera vaina en funcion de los dias termales desde floracién (R1). En
nudos basales (arriba), centrales (centro y apicales (abajo) del tallo principal de plantas no sombreadas
(izquierda) o sombreadas (derecha) del Expl. Escala de desarrollo: flor abierta (A), vaina <1 cm (P0),
vaina de 1 a2 cm (P1) o vainade 2 a 3 cm (P2), vaina de 3 a 4 cm (P3), vaina de 4 a 5 cm (P4), vaina >5
cm (P5) y vaina con granos >3 mm (BF).
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Figura A.1 (cont.). Desarrollo de la primera vaina en funcion de los dias termales desde floracion
(R1) en nudos basales (arriba), centrales (centro y apicales (abajo) del tallo principal de plantas no
sombreadas (izquierda) o sombreadas (derecha) del Exp2. Escala de desarrollo: flor abierta (A), vaina <1
cm (P0), vainade 1 a2 cm (P1) o vaina de 2 a 3 cm (P2), vaina de 3 a 4 cm (P3), vaina de 4 a 5 cm (P4),
vaina >5 c¢cm (P5) y vaina con granos >3 mm (BF).
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Fotoperiodo en el momento de floracion (h)

Pendiente Ordepada 2 valor-p
al origen
Nudos basales
Racimo primario 8,68 -110,6 0,73 0,0013
Racimos laterales 4,62 -56,27 0,85 0,0004
Nudos centrales
Racimo primario 8,20 -57,61 0,74 0,0015
Racimos laterales 2,05 -16,24 0,64 0,0054
Nudos apicales
Racimo primario 1,83 -17,06 0,56 0,0124
Racimos laterales -4,03 84,98 0,62 0,1137

Figura A.2. Fase lag de una vaina en funcién del fotoperiodo en el momento de apertura de la flor
que le dio origen. Para tres posiciones del tallo principal, en racimos primarios (simbolos llenos) y
laterales (simbolos vacios). En el cuadro se muestran los parametros de las rectas ajustadas.



NIL 1 25 NIL 2 25 NIL 3 - NIL 4 25
20 20 20 20
15 15 15 1 15
25 (4) 190)
10 10 10 1 10
21 (10) 22 (2)
5 5 5 5
2g SR, — s <]
5 4 3 2 1 0 1 2 3 4 5 654321v1234 54321U012345 54321V012345
NIL 5 - NIL 6 25 NIL 7 25 NIL 8 25
20 20 20 20 1
15 15 15 15 1
101 25 (4) 10 28(2) 10 25 (4) 10 23 (6)
11 > 75
7 10

NA5009
25 .
vainas por vainas pornudo
ramaen dicha en el tallo
posiciéndel 20 principal
tallo principal
15
rolat\ . r°1
25 (5 1001
P (5)
vainas por
plantaen 5 /24 (15)
las ramas Vainas porplanta
n el tallo principal
. s —

107 5 4 3 2 1 01 2 3 4

Figura A.3. Perfil de distribucién espacial de vainas a madurez para cada genotipo bajo plena radiacién en la primera fecha de siembra del Exp3. Numero de vainas
por nudo del tallo principal (a la derecha del eje) y nimero de vainas por rama inserta en cada nudo del tallo principal (a la izquierda del eje). La linea gruesa representa el
numero total de vainas y la linea fina el nimero de vainas en los racimos laterales, ver referencias en el grafico del genotipo NAS5009.
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Figura A.3 (cont.). Perfil de distribucion espacial de vainas a madurez para cada genotipo bajo sobra en la primera fecha de siembra del Exp3. Numero de vainas por nudo
del tallo principal (a la derecha del eje) y nimero de vainas por rama inserta en cada nudo del tallo principal (a la izquierda del eje). La linea gruesa representa el niimero total
de vainas y la linea fina el nimero de vainas en los racimos laterales, ver referencias en el grafico del genotipo NA5009.
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Figura A.3 (cont.). Perfil de distribucion espacial de vainas a madurez para cada genotipo bajo plena radiacion en la primera fecha de siembra del Exp3. Numero de vainas
por nudo del tallo principal (a la derecha del eje) y nimero de vainas por rama inserta en cada nudo del tallo principal (a la izquierda del eje). La linea gruesa representa el
numero total de vainas y la linea fina el nimero de vainas en los racimos laterales, ver referencias en el grafico del genotipo NA5009.
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