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modelos lineales ajustados al conjunto de datos. El peso de grano y la tasa de
llenado se estimaron mediante un modelo bi-lineal con un plateau (ecs. [2.5-2.6]).
El maximo contenido de agua de los granos se calcul6 a través de un modelo bi-
lineal (ecs.[2.3-2.4]).
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punto representa el valor medio de tres repeticiones + el desvio estandar. La linea
continua representa el modelo lineal ajustado al conjunto de datos.

Figura 4.8. Evolucion del peso y el contenido de agua en grano en funcion de los
dias desde el comienzo del llenado efectivo para todos los ambientes explorados
A1l (simbolos vacios), A2 (simbolos grises claro), A3 (simbolos grises oscuro),
A4 (simbolos negros) y en 3 genotipos de quinoa del nivel del mar (NL-6
[circulos]; Co-407 [tridngulos] y 2-Want [cuadrados]). Cada punto representa el
valor medido de tres repeticiones. Las lineas representan los modelos bi-lineales
ajustados a cada tratamiento (ecs. [2.4-2.6]). Las flechas indican el momento de
madurez fisiologica y aquel en que se alcanza el maximo contenido de agua de
los granos, en la evoluciéon de peso de grano y el contenido de agua,
respectivamente.

Figura 4.9. Relacion entre el maximo contenido de agua de los granos y la tasa
de acumulacion de agua de los granos (a) y entre la tasa de pérdida de agua y el
maximo contenido de agua de los granos (b) para todos los ambientes explorados
A1 (simbolos vacios), A2 (simbolos grises claro) A3 (simbolos grises oscuro),
A4 (simbolos negros) y en 3 genotipos de quinoa del nivel del mar (NL-6
[circulos]; Co-407 [tridngulos] y 2-Want [cuadrados]). Cada punto representa el
valor medio de tres repeticiones = el desvio estandar. Las lineas continuas
representan los modelos lineales ajustados al conjunto de datos. Los valores
graficados corresponden a los pardmetros [h y j] de los modelos bi-lineales
ajustados a cada repeticion (ecs.[2.4-2.6]).

Figura 4.10. Relacion entre el maximo contenido relativo de agua y el peso de
grano relativo para (a) los 3 genotipos de quinoa (NL-6 [circulos]; Co-407
[tridngulos] y 2-Want [cuadrados] en todos los ambientes explorados de granos
correspondientes al tercio medio de las panojas, y para (b) de los pesos de grano
de diferentes posiciones de la panoja (apical [rombos llenos] y del tercio medio
[rombos vacios]) en los ambientes Al y A3. Las lineas indican los modelos bi-
lineales (ecs. [2.4-2.5]) ajustados al conjunto de datos, excluidos los valores por
encima de 0,7 del peso de grano relativo en cada condicion. Cada punto
corresponde a una repeticion. Los insertos corresponden a los parametros del
modelo y su error estandar.

Figura 4.11. Relacion entre la humedad de los granos en desarrollo y (a) el peso
final relativo de granos correspondientes al tercio medio de la panoja para todos
los ambientes explorados y en 3 genotipos de quinoa del nivel del mar (NL-6
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[circulos]; Co-407 [triangulos] y 2-Want [cuadrados]) y (b) los granos
correspondientes al tercio medio (rombos vacios) y apicales (rombos llenos) de
las panojas de los tres genotipos en los ambientes Al y A3. En (a), la linea
muestra la funcion bi-lineal (ecs. [4.3-4.4]) ajustada a todos los datos, ya que no
hay diferencias significativas entre los diferentes ajustes de los 3 genotipos
(p=0,21). En (b), la linea muestra la funcion bi-lineal ajustada a todos los datos
diferenciando entre posiciones de panoja, ya que no hay diferencias significativas
entre las diferentes posiciones (p=0,33). Los insertos corresponden a los
parametros del modelo y su error estandar.

Figura 4.12. Modelo hipotético del efecto del PG ante aumentos en las
temperaturas promedio durante el llenado de los granos. En gris se hayan las
temperaturas experimentas por Lescaj, (2014), mientras que en rosa el rango de
temperaturas exploradas en esta tesis. La linea punteada indica la posible
variacion entre genotipos en la sensibilidad del PG a la temperatura.

Figura 5.1. Peso promedio de la panoja en funcion de los pesos estimados a partir
del ajuste de modelos bi-lineales a la relacion entre PG y tiempo desde antesis
para granos correspondientes al tercio medio de la panoja. La linea punteada
representa la asociacion 1:1. Los puntos corresponden a los datos pertenecientes
a todos los tratamientos en los A1 y A3. La ecuacion corresponde a la regresion
lineal del conjunto de datos.

Figura 5.2. Evolucion del peso individual de grano durante el llenado efectivo
para todos los genotipos. Simbolos vacios corresponden a granos provenientes de
TconTrOL, grises a TrrLorEs, Y negros al Thosas. Cada punto corresponde a una
repeticion. Las lineas corresponden a los modelos bi-lineales ajustados al
conjunto de datos. Lineas punteadas al TcontroL, grises a TrrLores y enteras a
THosas.

Figura 5.3. Peso de los granos en funcion de la duracion del llenado efectivo.
Simbolos vacios corresponden al TcontroL, grises al TrLores Y negros a THosas.
Circulos al genotipo NL-6, triangulos a Co-407 y cuadrados a 2-Want. Las lineas
corresponden a las regresiones lineales TrLores Y THoias. La regresion lineal para
TconTrOL NO fue significativa.

Figura 5.4. Relacion entre el peso individual de los granos y su maximo
contenido de agua. Simbolos vacios corresponden a los tratamientos TconTrOL,
grises a TrLores y negros a Thojas. Cada punto corresponde a una repeticion. La
linea punteada corresponde a la asociacion lineal de los TcontroL ¥ TrLORES
(r>=0,69; p<0,0001) y la linea entera corresponde a la asociacion lineal del Thojas
(r’=0,69; p<0,0001). Las diferencias en la ordenada al origen entre ambas
regresiones lineales fueron altamente significativas (p<0,0001), no asi entre las
pendientes (p=0,12).

Figura 5.5. Evolucion del contenido de agua de los granos en funcion de los dias
desde comienzo de llenado efectivo para el genotipo 2-Want en Al. Simbolos
vacios corresponden a los tratamientos controles, grises a TrLorEs y negros a
Thosas. Cada punto corresponde a una repeticion. Las lineas representan los
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modelos bi-lineales ajustados a cada tratamiento (ecs. [2.3-2.4]). La linea entera
corresponde a TContror, punteada a Trosas y gris a TFLORES.

Figura 5.6. Evolucion del peso individual de los granos relativo y el contenido
de agua de los granos durante el llenado efectivo para todos los genotipos y
tratamientos. Simbolos vacios corresponden a los tratamientos controles, grises
TrLores Y negros a Traosas. Cada punto corresponde a una repeticion. Las lineas
indican los modelos bi-lineales (ecs. [2.3-2.6]) ajustados al conjunto de datos. Las
flechas indican la humedad de grano a madurez fisioldgica (estabilizacion del
peso de grano). Flecha punteada corresponde al conjunto de datos de TconTrOL ¥
TrLores, flecha entera al conjunto de datos correspondiente al THojas.

Figura 5.7. Cambio relativo promedio de los pesos de grano respecto al TconTroL
en funcion del cambio relativo promedio en la disponibilidad de asimilados por
grano durante el llenado de los granos (RFD post antesis). Simbolos grises claro
corresponden a Thojas del Al, grises oscuros a Thojas del A3, rosas a TrLorEs
del A1, naranjas a TrrLores del A3. Circulos corresponden a NL-6, tridngulos a
Co0-407 y cuadrados a 2-Want. La linea punteada indica la relacién 1:1 entre
ambas variables.

Figura 5.8. Consumo aparente de CSA (carbohidratos solubles en agua de los
tallos) en mg por grano fijado, para los distintos genotipos, en los ambientes Al
y A3. Barras vacias indican los Tcontror, grises los TrrLorgs y negras los Thosas.
Las lineas indican el error estandar de cada tratamiento.

Figura 5.9. Porcentaje de peso seco de los granos proveniente del consumo
aparente de carbohidratos solubles en agua de los tallos (CSA) para los distintos
genotipos, en los ambientes A1l y A3. Barras vacias indican los TconTrOL, grises
los TrrLorEs y negras los Thojas. Las lineas indican el error estandar de cada
tratamiento.

Figura 6.1. Resumen de los hallazgos mas destacados de esta tesis, los cuales
amplian el conocimiento actual acerca de la fisiologia del llenado de granos en
quinoa.
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ABREVIATURAS

Al: ambiente correspondiente a la fecha de siembra de julio y lugar de crecimiento en
invenaculo.

A2: ambiente correspondiente a la fecha de siembra de septiembre y lugar de crecimiento a
campo.

A3: ambiente correspondiente a la fecha de siembra de noviembre y lugar de crecimiento en
invenaculo.

A4: ambiente correspondiente a la fecha de siembra de noviembre y lugar de crecimiento a
campo.

BAT: biomasa aérea total.

CAG: contenido de agua en los granos.

CSA: carbohidratos solubles en agua.

DrLEG: duracion del llenado de los granos.

Dwmcac: dias a maximo contenido de agua en los granos.
EUR: eficiencia en el uso de la radiacion.

FA: fin de antesis.

G: genotipo.

GxA: interaccion genotipo por ambiente.

IA: inicio de antesis.

IAF: indice de area foliar.

TAFc: indice de area foliar critico.

IAFia: indice de area foliar a inicio de antesis.

IAFra: indice de area foliar a fin de antesis.

IC: indice de cosecha.

MCAG: méaximo contenido de agua en los granos.
MF: madurez fisioldgica.

MDS: minima diferencia significativa.

NG: numero de granos.

PC: periodo critico.

PG: peso de grano.

RFA: radiacion fotosintéticamente activa.

RFAinc: radiacion fotosintéticamente activa incidente.
RFAinT: radiacion fotosintéticamente activa interceptada.

RFD: relacion fuente-destino.
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RFDra-mr: relacion fuente-destino durante el periodo comprendido entre fin de antesis y
madurez fisiologica.

RFD1a-rFa: relacion fuente-destino durante floracion.
RGC: rendimiento en grano del cultivo.

TAA: tasa de acumulacion de agua.

TCC: tasa de crecimiento del cultivo.

TPA: tasa de pérdida de agua.

TLLEG: tasa efectiva de llenado de los granos.
TconTrROL: tratamiento control.

TrLoRrEs: tratamiento flores.

Trousas: tratamiento hojas.
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RESUMEN

Quinoa es un cultivo que ha llamado notablemente la atencion debido a sus caracteristicas
nutricionales y tolerancia a diversas condiciones agro meteorologicas. A raiz del incremento
de la poblacion mundial es necesario identificar plantas tolerantes a estreses abidticos y con
alto valor nutricional. En este contexto, el cultivo de quinoa aparece como un posible
protagonista en orden a mantener la seguridad alimentaria. El objetivo principal de esta tesis
fue analizar los determinantes fisioldgicos del rendimiento y sus componentes numéricos con
especial énfasis en la determinacion del peso de grano. Para ello, se sembraron 3 genotipos
bajo 4 ambientes explorados producto de la combinacién de fechas de siembra y lugar de
crecimiento de las plantas (campo o invernaculo). Con el objetivo de modificar la relacion
fuente-destino (RFD) postantesis se sumaron dos tratamientos (raleo de flores y defoliado
completo) en 2 ambientes. Los ambientes correspondientes a siembras de primavera
favorecieron los rendimientos. El componente que explico la variacion en los mismos fue el
numero de granos. La biomasa generada se asocio a los rendimientos alcanzados y fue
producto de mayores aumentos relativos en la tasa de crecimiento que aumentos en la
duracion con el retraso en el ambiente explorado. Los tratamientos RFD impuestos a
comienzos del llenado de los granos afectaron el nimero de granos establecidos, indicando
que esta variable atn es sensible a la oferta de recursos en esta etapa. El peso de grano mostro
la capacidad de responder tanto a aumentos como a disminuciones de la RFD, aunque los
cambios observados en este rasgo fueron menores en relaciéon a aquellos en la RFD y
dependieron a su vez del ambiente explorado, el cual determind una mayor limitacion por
fuente en ambientes tempranos y por destinos en ambientes tardios. De las variables
climaticas, la temperatura durante el llenado fue un determinante central en las variaciones
del peso de los granos alcanzados. La implicancia practica de estos resultados, radica en la
decision y eleccion del ambiente, evitando las altas temperaturas durante el llenado en
aquellas situaciones donde se priorice el tamafio de los granos como atributo de calidad
comercial. Desde el punto de vista del mejoramiento, los programas deberian enfocarse en
incrementar la fuente (actual o via reservas) en ambientes tempranos favoreciendo la calidad
comercial y rendimiento de estos genotipos adaptados a climas templados caracterizados por
tener menores peso de grano; y la particion reproductiva a través de un mayor niumero de
grano para ambientes tardios. Por ultimo, la dindmica de humedad y la acumulacion de
materia seca en los granos de quinoa estan consistentemente relacionadas, alcanzando el
grano la madurez fisiologica con 42 % de humedad, salvo bajo condiciones de estrés severo
(defoliaciones) donde este porcentaje aumentd levemente a 44 %.

Palabras claves: fecha de siembra, relacion fuente-destino, rendimiento, temperatura.
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ABSTRACT

Quinoa is a crop, which has attracted a lot of attention because of its nutritional characteristics
and low input requirements. Due to world population growth, it is necessary to identify plants
tolerant to abiotic stresses and with high nutritional value. The cultivation of quinoa appears
to perform a possible leading role in order to maintain food security. The main objective of
this thesis was to analyze the physiological determinants of the yield and its numerical
components with special emphasis on the grain weight determination. For this, three
genotypes were planted under four environments, as a result of the combination of sowing
dates and growth places (field or open greenhouse). In order to modify the post-anthesis
source/sink relationship (SSR), two treatments were added (flower thinning and complete
plant defoliation) under two environments. Early spring sowing favored yields and the grain
number indicated such yields. Generated biomass was associated to the yield reached and
was the result of greater increases in growth rate than duration increases with the delay in
sowing. Source/sink treatments imposed at the beginning of the grain filling stage affected
the grain number, thus showing this variable is still susceptible to the resources at this stage.
The grain weight showed the capacity of response either to increases or decreases of the SSR,
even though the noted changes in this respect were minor in relation to those in the SSR and,
in turn, dependant on the explored environment (sowing date); which determined a biggest
sink limitation in early sowing and source limitation in late sowing. In relation to the climate
variable, temperature during the grain filling stage represented a crucial factor in the
variations of grain weight reached. The practical effect of these results lies in the
determination and selection of the sowing date, avoiding high temperatures at the filling stage
in such circumstances when grain size is prioritized as a commercial quality feature. From
the perspective of improvement, schemes should be focused on the increase of source
(current or reserved) in early sowing dates, favoring commercial quality and yield of these
genotypes adapted to temperate environments characterized by having lower grain weight,
and increase the reproductive partition through a greater grain number for late dates. In last,
the dynamics between water concentration and dry matter accumulation are consistently
connected, showing that the grain reaches physiological maturity when under 42% humidity,
except under stress conditions (defoliations) when such percentage increases to 44%.

Key words: sowing date, source-sink relationship, yield, temperature.
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1.1. INTRODUCCION
1.1.1. Presentacion del cultivo de quinoa

La quinoa es una especie dicotiledonea anual estival nativa de Sudamérica
perteneciente al género Chenopodium (Chenopodiaceae) el cual incluye mas de 150 especies
en su mayoria plantas herbaceas anuales que ocupan grandes areas de América, Asia y
Europa. Su morfologia puede ser muy variable, dependiendo del genotipo y las condiciones
ambientales, pueden alcanzar diferentes alturas desde el metro hasta los 3 metros. El tallo
central puede presentar diferentes hédbitos de crecimiento, los cuales pueden ser simple o
ramificados dependiendo del genotipo y la densidad de siembra. Las hojas son alternas y
presentan polimorfismo; las hojas apicales son lanceoladas y las del centro y base son
romboidales (Tapia, 1979). La inflorescencia en una panoja, e incluye desde la cima de la
planta hasta las axilas de las hojas inferiores, pudiendo ser amarantiforme o glomerulada. Las
flores son pequenas y carecen de pétalos (sésiles) pudiendo ser hermafroditas, pistiladas o
androesteriles. Las flores permanecen abiertas por un periodo que varia de 5 a 7 dias, al no
abrirse simultaneamente la planta presenta un periodo extendido de antesis entre 10 a 15 dias
(Mujica, 1992). El fruto es un aquenio indehiscente, que comprende perigonio, pericarpio y
episperma (Risi y Galwey, 1984) que puede ser conico, cilindrico o elipsoidal, con saponinas
concentradas en el pericarpio. El tamafio y el color de la semilla son variables, yendo del
marrén claro, rojo o negro (Mujica, 1992). Respecto de la fenologia, el cultivo de quinoa
presenta fases fenologicas bien definidas, Bertero y Ruiz, (2008) han propuesto la siguiente
escala de desarrollo basada en caracteres externos (no destructiva) donde se distinguen 4
fases: emergencia-yema floral visible, yema floral visible-antesis, antesis-fin de floracion y
fin de floracion-madurez.

Originaria de la region andina de Sudamérica, la quinoa constituy6 uno de los principales
alimentos de los Incas y de las primeras culturas andinas, por las que fue domesticada hace
miles de afios. El atractivo de este cultivo tanto para las antiguas civilizaciones como para
los consumidores contemporaneos esta dado por la excelente calidad del grano. Estos se
utilizan para consumo humano en forma equivalente a los cereales y tienen un alto valor
nutritivo asociado a un excelente balance de aminodacidos, superior al de los cereales y
leguminosas, ademds de contar con un alto contenido de lisina, un aminoacido esencial
escaso en otros cereales y leguminosas cultivadas (Risi y Galwey, 1991; Ruales y Nair,
1992). Existen varios productos derivados de la quinoa, como insuflados, harinas, fideos,
granolas, barras y hasta incluso concentrados proteicos en polvo, etc. Ademads, estan en
proceso de ser explotados otros productos mas elaborados como es el caso del aceite de
quinoa. Por otro lado, el cultivo tiene potencial para ser utilizado como alimento para
ganaderia con el objetivo de mejorar el balance de aminoacidos en la dieta de los animales
(Jacobsen, 2003). La no presencia de gluten en la harina de quinoa constituye ademds una
caracteristica deseable para el consumo por personas celiacas. En comparacion con el trigo,
arroz y maiz, la quinoa presenta mayores valores promedio de proteina, grasas y cenizas
(Rojas et al., 2010). A diferencia de estos, que han tenido un amplio desarrollo industrial y
tecnoldgico, en quinoa aun no ha sido aprovechado integramente todos sus posibles usos y
derivados, ya sea en industria quimica, cosmética y/o farmacéutica. Sin embargo, ante la
creciente demanda global de identificar cultivos que tengan el potencial de producir
alimentos de calidad, se esta impulsando el desarrollo de investigaciones focalizadas en la
busqueda de mejoras tecnoldgicas para aumentar la productividad y calidad en quinoa (Curti
et al.,2018). Esto impulsaria el aumento de su produccion y el acceso a este alimento de gran



valor nutritivo a sectores de la poblacion con mayores carencias, contribuyendo a disminuir
la desnutricidn existente en varios paises en desarrollo.

El cultivo de quinoa se extiende sobre un rango de casi 50° de latitud, desde el norte de
Colombia (5° N) hasta el sur de Chile (47° S; Wilson, 1990) y en un amplio rango altitudinal,
desde mas de 4000 metros en los altiplanos de Bolivia y Perti hasta el nivel del mar en Chile
(Rojas, 1998). Posee caracteristicas de adaptacion a condiciones de déficit hidrico y bajas
temperaturas, como las encontradas en los altiplanos de Bolivia, Perti, Chile y el Noroeste
Argentino. Por estas caracteristicas de adaptacion a diferentes condiciones agroecologicas se
diferencian 5 grandes grupos, llamados “ecotipos” (Tapia et al., 1980). En un primer grupo
se encuentran las quinoas de los valles interandinos, de zonas mesotérmicas; en un segundo
grupo las quinoas del altiplano que comparten Pert y Bolivia, con ciclo de crecimiento corto;
un tercer grupo lo conforman las quinoas de los salares del Sur de Bolivia, haléfitas adaptadas
a suelos salinos y caracteristicas por presentar un mayor tamafio de grano; el cuarto grupo las
quinoas de las yungas o de clima subtropical; y por ultimo, un quinto grupo, las quinoas del
nivel del mar del centro y sur de Chile caracterizadas por presentar granos de menor tamafio
comparando con los demas grupos. Las quinoas utilizadas en esta tesis pertenecen al grupo
del nivel del mar del centro y sur de Chile.

1.1.2. Distribucidn geografica y contexto mundial

Actualmente la produccion mundial de quinoa esté creciendo y los paises con mayor
produccion son Bolivia, Pert, Estados Unidos, Canadd y Ecuador (FAOSTAT, 2016). La
quinoa se cultiva también en Inglaterra, Suecia, Dinamarca, los paises bajos, Italia y Francia
(Figura 1.1). Asimismo, la produccion ha empezado a expandirse hacia el continente asiatico
como es el caso de India (Bhargava et al., 2006) y Pakistan (Munir, 2011), siguiéndose la
misma tendencia en China y Australia. Varios paises han llevado su evaluacion como un
nuevo cultivo, entre ellos paises del norte de Africa y Brasil donde se ha experimentado con
el cultivo de quinoa y se han obtenido rendimientos aceptables, incluso mas altos que los
observados en zonas andinas (Spehar y Santos, 2006). En el caso de nuestro pais, ademas de
la produccion tradicional en el noroeste (Curti et al., 2012) y con la meta de abastecer la
demanda internacional de esta especie, cultivares provenientes del grupo genético de nivel
de mar (centro y sur de Chile) pueden ser una opcion en sistemas de diversificacion
productiva de la region pampeana, especialmente en zonas mas marginales.
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Figura 1.1. Distribuciéon mundial de hectareas sembradas destinadas al cultivo de quinoa (Bazile,
2013).

Debido a su alta calidad nutritiva, la amplia variabilidad genética existente, su adaptabilidad
a condiciones adversas, su bajo costo de produccion y su diversidad de formas de utilizacion
(tradicionales e industriales) la FAO determiné que la quinoa representa un cultivo
estratégico para contribuir a la soberania alimentaria (FAO, 2012). A raiz del incremento de
la poblacion mundial es necesario identificar plantas tolerantes a estreses abidticos y con alto
valor nutricional. En este contexto, el cultivo de quinoa aparece como un posible protagonista
en orden de incrementar y mantener la seguridad alimentaria. Sin embargo, la ecofisiologia
del cultivo de quinoa, relevante para comprender la adaptacion de esta especie y como guia
para el manejo de su cultivo, aiin esta lejos de comprenderse.

1.1.3. Rendimiento del cultivo

El rendimiento de los cultivos de grano (RGC) se halla definido por el nimero de
granos (NG) y el peso de los mismos (PG). EI NG por unidad de area es el componente que
mejor explica las variaciones en el rendimiento. De hecho, el NG es el principal componente
en que se enfocaron numerosos programas de mejoramiento y las decisiones de manejo que
toman los productores son tendientes a maximizar este componente (Evans, 1993). Sin
embargo, una vez fijado el numero de granos, variaciones en PG pueden causar aun
variaciones en el rendimiento de muchos cultivos de grano (Lothrop et al., 1985; Otegui et
al., 1995b; Otegui y Bonhomme, 1998; Andrade et al., 1999 y Borrés et al., 2004). Por
ejemplo, en una comparacion de hibridos de maiz en distintas condiciones ambientales, a
igual NG pudo observarse hasta un 60% de variacion en el RGC producto de diferencias en
PG (Otegui et al., 1995a). Resultados similares se hallaron en quinoa (Chenopodium quinoa
Wild.), donde el PG explicé mas del 35% de la variabilidad del rendimiento cuando fueron
evaluados un rango amplio de condiciones de crecimiento y genotipos (Bertero y Ruiz, 2008).




La importancia del PG en quinoa, ademdas de ser un determinante del rendimiento, es un
atributo importante de la calidad comercial.

El NG por unidad de area, expresion numérica del tamafo potencial del destino principal de
asimilados durante el llenado, es sensible a condiciones ambientales que limitan la
disponibilidad de asimilados durante una fase particular del ciclo, denominado periodo
critico (PC) (Fischer, 1975). Mejoras en las condiciones ambientales durante el mismo se
traducen en mayor NG fijados y condiciones desfavorables lo afectan marcadamente. Dentro
de esta fase se observa una relacion estrecha y positiva (lineal o curvilinea) entre diferentes
maneras de estimar la fuente de asimilados (tasa de crecimiento del cultivo, biomasa
generada, radiacion interceptada, etc.) y el NG (Egli, 2004 y Andrade et al., 2005). En
Quinoa, el periodo de floracion, desde 1™ antesis o inicio de antesis (IA, al menos una flor
abierta) hasta fin de antesis (FA, no mas flores abiertas en la panoja principal), aparece como
el mas sensible a factores ambientales para la determinacién del rendimiento (Bertero y Ruiz,
2008). Sin embargo, experiencias de manipulacion de la oferta de recursos en diferentes
momentos del ciclo (a través de sombreos) produjeron caidas en el nimero de granos y el
rendimiento alin en estadios avanzados (Mignone y Bertero, 2006). Esta tinica evidencia
sugeriria que el PC podria extenderse hasta una fase avanzada del llenado de los granos.

Es ampliamente reconocido que el PG depende principalmente de: i) el numero de granos
establecidos, ii) el tamafio potencial de los mismos y iii) los asimilados disponibles durante
el llenado efectivo (Andrade et al, 2005), si bien existen diferencias importantes entre
cultivos anuales en la importancia relativa de estos factores. La fuente de asimilados
disponibles para el llenado de los granos proviene primero de la actividad fotosintética del
cultivo durante el mismo y, en segundo lugar, de las reservas de asimilados acumuladas en
estructuras de reservas como los tallos y raices (Cliquet et al., 1990; Gebbing et al., 1998).
Por otra parte, si bien se acepta que el PG se determina luego de floracion, condiciones
previas a floracion pueden afectar el peso final del grano, impactando sobre su tamafio
potencial via efectos sobre el tamafio y peso de los carpelos (como en trigo, Calderini et al.,
1999a) o del pericarpio (como en girasol, Lindstrom, et al., 2006).

1.1.4. Desarrollo y acumulacion de biomasa en grano

La acumulacion de biomasa en el grano puede entenderse seglin un patréon sigmoideo
identificando 3 fases (Bewley y Black, 1994). A los efectos de modelizar y cuantificar cada
una de ellas es posible asimilar, esquematicamente, la dinamica del llenado de los granos a
un modelo de tipo tri-lineal para establecer la sucesion de las 3 fases mencionadas (Egli,
1998; Gambin et al., 2006) (Figura 1.2). El desarrollo de los granos se inicia por la fase de
embriogénesis, que se caracteriza por una alta division mitética y diferenciacion celular. Esta
fase, también llamada fase /ag tiene lugar inmediatamente después de la fecundacion del
ovario y culmina a los 7-14 dias, dependiendo de cada especie. En esta fase queda definido
el potencial de crecimiento de los granos a través de la cantidad de células endospermaticas
formadas (Kermode, 2003). La acumulacion de biomasa (mg grano™') en la fase lag es muy
baja, y se caracteriza por una rapida toma de agua (Westgate y Boyer, 1986; Egli, 1990 y
Saini y Westgate, 2000). La siguiente fase de crecimiento del grano es la de llenado efectivo.
En esta fase comienza la acumulacion de biomasa en el grano de forma activa con la
consecuente expansion de las células y deposicion de las sustancias de reserva. Para el caso
particular de los granos de quinoa, el principal componente de reserva es el almidon (Prego
et al., 1998). La entrada de agua al grano contintia hasta hacerse maxima en algin momento



que depende de la especie y del genotipo (Egli y TeKrony, 1997; Saini y Westgate, 2000;
Borrés et al., 2003; Gambin y Borras, 2005 y Gambin et. al., 2007) para luego declinar junto
con la deposicion de materia seca. Cuando los granos llegan a su maximo contenido de
materia seca cesan la deposicion de sustancias de reserva, estando el valor médximo de materia
seca asociado a un valor critico de humedad, variable entre especies y cultivares (Egli y
TeKrony, 1997; Gambin y Borras, 2005 y Rondanini et al., 2009). El momento en que se
llega a ese valor critico de humedad es conocido como madurez fisiologica y a partir de alli
comienza la ultima fase del llenado de grano; caracterizada por la pérdida de humedad hasta
el valor de humedad de madurez de cosecha (Figura 1.2; (Kermode y Bewley, 1985)). Asi,
el PG puede definirse como el producto entre la tasa de acumulacion de biomasa en los granos
y el tiempo durante el cual esa biomasa se acumula. Este modelo sencillo permite evaluar
como factores ambientales y/o genéticos afectan el crecimiento de los granos ya sea a través
de su tasa de llenado (TrreG, mg grano™! dia™!) o la duracion del periodo de llenado (Drikg,
dias™) (Egli, 2004; Borras et al., 2009). Por ejemplo, variaciones en el peso final de los granos
pueden ocurrir porque crecieron a una baja o alta tasa en un periodo corto o largo (Egli, 2004;
Gambin y Borras, 2005; Borrés et al., 2009). Tanto la Trieg como la Diieg, son dependientes
de condiciones ambientales y de la potencialidad genética (Egli, 2004).

Tasa de llenado efectivo ' e
(mg grano'1 dia™
6 mg grano'1 °ocd’)

MF

Duracién de llenado

- Fase lag efectivo (dias 6 °Cd)

Dias desde floracién
6 tiempo térmico desde floracion (°Cd)

Peso de grano (mg grano'1)

Figura 1.2. Representacion esquematica de la evolucion del peso seco de los granos en funcion de
los dias desde floracion o el tiempo térmico desde floracion. Adaptado de Kermode y Bewley, 1985.
Los simbolos corresponden a los diferentes muestreos a lo largo del llenado de los granos. MF, indica
el momento del cese de acumulacion de biomasa en los granos, conocido como madurez fisiologica.

El PG final depende de factores genéticos (G), ambientales (A) y de la interaccion entre
ambos (G x A) (Egli, 1998; Egli, 2004; Borras et al., 2003; Gambin et al., 2006). Diferencias
genotipicas tanto en la Triec como en Diieg fueron encontradas en distintos cultivos de
granos. Estas diferencias fueron consistentes entre los distintos afios y ambientes estudiados,
lo que sugiere regulacion genética de ambas (tasa y duracidon). Asimismo, la Trreg de cuatro
cultivares de soja en dos afos de ensayos mostraron estas tipicas respuestas, donde



diferencias entre los genotipos son mas amplias que las causadas por el ambiente (Egli,
1998). Gambin et al., 2006, encontraron resultados similares en maiz donde las diferencias
en la Trieg de doce hibridos fueron consistentes en dos ambientes diferentes, indicando
nuevamente la importante regulacion genética sobre este atributo. En quinoa el tamafio de
grano, fue evaluado en ocho cultivares de cuatro grupos genotipicos contrastantes (Valle,
Altiplano Norte, Altiplano Sur, Nivel del Mar) en 14 ambientes dispersos en tres continentes
(Bertero et al., 2004). En el mismo se calculo la contribucion relativa de la interaccion a la
variabilidad en el tamafio de los granos (G x A/G) siendo la relacion de 1:1 indicando similar
importancia de ambos efectos.

De los factores ambientales, la temperatura es uno de los mas estudiados al intentar explicar
las variaciones entre localidades y fechas de siembra en PG. Dependiendo de la especie y el
rango explorado, los efectos pueden ser positivos, en donde aumentos en la temperatura
media durante el llenado incrementan la Trreg de los granos con el consecuente aumento del
PG (Cirilo y Andrade, 1996), negativos, donde aumentos en la temperatura media del llenado,
aun si aumentan la Tiigg disminuye mas que proporcionalmente la Direg con una
disminucién del PG final (Chowdhury y Wardlaw, 1978; Ploschuk y Hall, 1995; Sofield et
al., 1977) o neutros, si los efectos sobre Trieg y DiLiec se compensan. En quinoa, el efecto
de la temperatura pudo ser analizado indirectamente, a partir de datos de la Prueba Americana
y europea de Quinua (Bertero et al., 2004) en que se contaba con datos de temperatura media
durante el llenado (rango 10-22°C) y de didmetro méximo de granos para un conjunto de
genotipos y localidades. Aunque los genotipos difirieron en su sensibilidad a la temperatura,
todos presentaron una asociacion negativa entre didmetro y temperatura.

1.1.5. Asociaciones entre el peso del grano y la relacion fuente-destino

Una de las contribuciones criticas mas importantes a la asociacion entre el PG y la
relacion fuente-destino (RFD) fue realizada por (Borras et al., 2004) en su revision de
resultados de experimentos para trigo, maiz y soja, los tres cultivos mas importantes de la
region pampeana. Por una parte, los autores utilizaron una metodologia preexistente (la
relacion entre la variacion relativa en el peso y aquella en la disponibilidad de asimilados por
grano) para comparar resultados de experimentos que involucraban diferentes genotipos y
tratamientos de manipulacioén de la RFD. Para la interpretacion de los resultados observados
se utilizdo el modelo propuesto por (Jenner et al., 1991) que sugiere una respuesta de
saturacion del PG ante variaciones en la disponibilidad de asimilados por grano (Figura 1.3).
Esta relacion general propone que, en el rango inferior de disponibilidad de asimilados, existe
una relacion lineal y positiva con el PG, lo que se interpreta como una limitacion por fuente
para la determinacion del PG (caso A; Figura 1.3). En el otro extremo de la relacion (rango
de saturacion de la respuesta) los aumentos en el nivel de asimilados no tienen efecto sobre
el PG y se considera que tanto el PG como el rendimiento se encuentran limitados por el
tamafio de los destinos (caso C; Figura 1.3). Casos intermedios entre estas dos situaciones se
consideran co-limitados por fuente y destino (caso B; Figura 1.3). Al comparar estos tres
cultivos (trigo, soja y maiz), los autores pudieron establecer mas claramente sus diferentes
respuestas ante tratamientos que reducen o incrementan la disponibilidad de asimilados en
relacion a un testigo. En el caso de trigo, el PG es poco afectado ante cambios en la cantidad
de fuente producida post-floracion, y la principal limitacion fue por destinos en todas las
condiciones de crecimiento analizadas por Borrds y colaboradores (Borras et al., 2004). En
el cultivo de soja la respuesta es diferente, el PG tiene respuesta tanto a aumentos como a



disminuciones de la fuente por grano durante el llenado, indicando una limitacién por fuente
en todo el rango explorado. Este comportamiento también fue observado en el cultivo de
sorgo (Gambin y Borras, 2007). En el cultivo de maiz, aunque aumentos en la fuente no crean
grandes aumentos de PG, restricciones de asimilados producidos durante post-floracion
pueden reducirlo dramaticamente. Entre los factores que pueden explicar las diferencias
observadas entre estos tres cultivos se pueden mencionar: (i) la capacidad de utilizar reservas
acumuladas previamente, entendida como la eficiencia de removilizacion de carbohidratos
solubles en tallo ante variaciones en la fotosintesis actual para el llenado de los mismos, (ii)
la duracion del periodo en que se llega al maximo contenido de agua (mg de agua por grano),
lo que condiciona en gran parte al tamafio final de granos y (iii) los niveles de radiacion que
los cultivos exploran antes y después del comienzo del llenado de granos en cada especie.

PESO DE GRANO

NIVEL DE ASIMILADOS

Figura 1.3. Relacion entre el peso de grano y el nivel de asimilados disponibles. Las diferentes
cajas indican diferentes situaciones en las que pueden crecer los granos. A cultivos limitados por
fuente, B cultivos co-limitados por fuente y destinos y C cultivos limitados por destinos. Adaptado
de Jenner et al., (1991).

En quinoa, la experiencia previa indica que incrementar la fuente mediante raleo de plantas
no modifica significativamente el rendimiento ni el PG, mientras que se requiere una alta
remocion de hojas para lograr una caida significativa en el crecimiento durante llenado y PG
(Lopez, 2008). En relacion a lo antes planteado, quinoa posee una alta estabilidad del peso
de granos, la que puede estar asociada a una muy alta plasticidad del namero (Sadras, 2007).
Por otro lado, parte de la estabilidad del peso podria asociarse a un corto periodo hasta
alcanzar el maximo contenido de agua (ventana de establecimiento de tamafio potencial), alta
capacidad de retranslocacion de foto-asimilados (Carbohidratos solubles) ante limitaciones
de recursos, escasa capacidad de traducir mas recursos por grano en granos mas grandes y
superposicion temporal con el periodo de determinacion del numero de granos, que llevaria
a que cambios en la disponibilidad de recursos modifiquen el niimero sin impactar la



disponibilidad de recursos por grano. Conocer la respuesta del peso de los granos en quinoa
a cambios en la RFD permitiria identificar el tipo de limitacion a que estdn expuestos los
cultivos durante el llenado. Las manipulaciones de la RFD que se experimentaron en esta
tesis se realizaron en ambientes contrastantes. Para profundizar en estas cuestiones, y mejorar
la comprension de estos aspectos en quinoa, el presente proyecto de tesis utiliza como base
3 genotipos que al parecer crecen con diferente nivel de asimilados disponibles durante el
llenado, NL-6, Co-407 y 2-Want. Los 2 primeros genotipos poseen un peso de granos
comparativamente mayor con respecto al ultimo. Ademas, NL-6 presenta una retranslocacion
aparente de asimilados durante el llenado (Mignone y Bertero, 2006) y Co-407 presenta una
asociacion negativa entre NG y PG en experimentos conducidos en 2003 (Bertero y Ruiz,
2008), lo que sugiere que estaria limitado por fuente. Con respecto a 2-Want, tiene un alto
potencial de rendimiento y una aparente limitacion por destinos durante el llenado (Lopez,
2008). Estos antecedentes sugieren que NL-6 y Co-407 son candidatos a poseer limitacion
por fuente durante el llenado, mientras que 2-Want posiblemente se encuentre mas limitado
por destinos.

1.1.6. Dindmica y relaciones hidricas durante el llenado de los granos

Como se coment6 anteriormente, el contenido hidrico de los granos sufre variaciones
durante todo el periodo de llenado. Durante la fase /ag comienza una activa acumulacion de
agua en los granos, y continta hasta un determinado momento de la fase II (llenado efectivo).
El incremento en contenido hidrico refleja el movimiento de agua hacia las células
provocando su expansion. Es por ello que cambios en el contenido de agua y volumen en los
granos estan estrechamente asociados (Egli, 1998). En la segunda fase de acumulacion de
biomasa, el contenido de agua en los granos llega hasta un valor maximo (MCAGQG),
coincidente con una proporcion constante del peso de grano final de aproximadamente 30-
35 % en la mayoria de los cultivos y que es alcanzado cercano a la mitad del llenado (Borras
y Westgate, 2006; Gambin et al., 2007), a excepcion del cultivo de soja que lo alcanza con
el 75-80 % de su peso seco (Egli y TeKrony, 1997; Borras et al., 2004). Durante toda esta
segunda fase, sucede el reemplazo efectivo del contenido de agua por los contenidos de
reserva (Saini y Westgate, 2000). Como consecuencia de ese reemplazo y luego de alcanzado
el maximo valor de contenido hidrico, tanto el contenido como el porcentaje de humedad de
los granos decaen progresivamente. Asi, el que la acumulacién de agua preceda en el tiempo
a la acumulacion de materia seca en los granos y que haya una asociacion entre estas dos
variables, hace que el MCAG se convierta en una importante herramienta para predecir el
crecimiento de los mismos. En la bibliografia se encuentran relaciones estrechas entre el
MCAG y el peso final de los granos (Egli et al., 1987; Saini y Westgate, 2000; Borras et al.,
2003; Gambin y Borras, 2005; Rondanini et al., 2007 y Sala et al., 2007). En maiz, cambios
en contenido hidrico se asocian a PG via aumentos en la tasa de llenado de los granos (Borrés
et al., 2003). Asimismo, en sorgo existe una asociacion positiva entre el MCAG y la tasa de
crecimiento de los granos, pero ésta depende de la posicion de los granos (apical o basal) en
la panoja (Gambin y Borrés, 2005). En quinoa, en un ensayo de manipulacion de la RFD en
un genotipo cultivado en invernadero, tanto el PG como la duraciéon del llenado efectivo se
asociaron estrechamente al maximo contenido hidrico alcanzado (Lopez, 2008).

Este proyecto de tesis propone corroborar el uso de las relaciones hidricas de los granos como
herramienta para explicar la determinacion del peso de los granos y sus componentes (TLLeG
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y DLLEG) en quinoa, y su utilidad para comprender los procesos desencadenados por cambios
en la cantidad de asimilados disponibles por grano. Con respecto a la dindmica de
acumulacion de agua, en quinoa el MCAG se alcanza relativamente temprano durante el
llenado (~30 % acumulacion de materia seca) (Lopez, 2008), indicando una semejanza con
las especies de baja plasticidad de PG, como maiz y trigo (Borras et al., 2004). Esta tesis
propone ademads evaluar si la dinamica temporal de acumulacién de agua y su duracion
relativa (% del peso seco maximo del grano en que se alcanza el maximo contenido de agua
por semilla) es afectada por los distintos ambientes y tratamientos de manipulacioén en la
RFD durante el llenado de los granos. Otro objetivo, con todos los datos de los diferentes
genotipos y ambientes, es determinar el momento de madurez fisioldgica (MF) a partir de
datos de humedad de granos. Para esto, se ajustara un modelo donde se determinara el valor
critico de humedad que coincide con el maximo de peso seco de los granos. Este valor critico,
ya ha sido determinado para soja (Fraser et al., 1982), trigo (Schnyder y Baum, 1992;
Calderini et al., 2000, Pepler et al., 2006), girasol (Rondanini et al., 2007), maiz (Egli y
TeKrony, 1997; Borras y Westgate, 2006), cebada (Alvarez Prado et al., 2013), colza
(Menendez et al., 2019) y ricino (Vallejos ef al., 2011) En quinoa no hay datos de ese valor
critico de humedad de los granos y tampoco si dicho valor es independiente de la variacion
genotipica o ambiental.

1.2. OBJETIVOS

1.2.1. Objetivo general

Estudiar los determinantes fisiologicos del rendimiento en el cultivo de quinoa
(Chenopodium quinoa Willd.) y sus componentes fisioldgicos con especial énfasis en la
determinacion del PG.

1.2.2. Objetivos especificos

A) Analizar la determinacién del rendimiento y sus componentes numéricos (nimero y peso
de granos) en genotipos contrastantes de quinoa del grupo del nivel del mar expuestos a
diferente oferta ambiental de radiacion y temperatura.

B) Analizar la determinacion del PG (i.e., TLieg y DiieG) de diferentes genotipos de quinoa
adaptados a climas templados bajo diferentes ambientes.

C) Estudiar las relaciones hidricas de los granos como variables explicativas del peso de
grano final frente a ambientes, genotipos variables y cambios en la relacion fuente-destino
(RFD).

D) Analizar la acumulacién de biomasa en granos de quinoa expuestos a diferente oferta
ambiental y a cambios en la relacion fuente-destino (RFD) aplicados a comienzos del llenado
de los granos. Ademas, comprobar si existen cambios en el nimero de granos producto de
las manipulaciones en la fuente durante el llenado de los granos.
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1.3. HIPOTESIS

Hipotesis 1: “Las distintas condiciones de radiacion y temperatura afectaran la duracion

del ciclo y la capacidad de capturar la RFA, y consecuentemente la produccion de biomasa”.
(Objetivo A).

Hipétesis 2: “Aumentos en la tasa de crecimiento del cultivo (TCC) y/o crecimiento durante
el periodo de fijacion de granos, se trasladan en aumentos en el NG fijados. La relacion
entre ambas variables se reflejara como una asociacion lineal, ya que el cultivo de quinoa
no posee restricciones morfologicas para fijar mas granos debido a la posibilidad de
ramificaciones. Los cambios en acumulacion de biomasa llevaran al establecimiento de una

distinta cantidad de NG m™, el componente mds importante en la determinacion del RGC”,
(Objetivo A).

Hipotesis 3: “Las diferencias en PG estan relacionadas a la temperatura media durante el
llenado efectivo. La temperatura reducira la duracion del llenado de granos sin efectos
compensatorios sobre la tasa de llenado de los granos”. (Objetivo B).

Hipétesis 4: “No existe asociacion entre PG y cambios en la fuente por grano durante el
llenado efectivo. Esta falta de asociacion se explicara por aumentos en la retranslocacion
de CSA en condiciones de baja fuente inmediata e incrementos en la particion a estructuras
no grano durante el llenado en condiciones de mayor fuente inmediata”. (Objetivo B).

Hipétesis 5: “El mdximo contenido hidrico alcanzado en estadios tempranos del desarrollo
de los granos se correlaciona con diferencias en el PG final producto de los diferentes
ambientes y genotipos”. (Objetivo C).

Hipétesis 6: “Existe una relacion robusta entre las dinamicas de acumulacion de biomasa
del grano y su contenido hidrico, tal que resulta posible identificar un contenido hidrico que
coincida con la madurez fisiologica del grano. El cual es independiente del ambiente
explorado y del genotipo”. “A su vez, este contenido hidrico no se verd afectado por las
diferentes manipulaciones en la relacion fuente-destino aplicadas durante el llenado de los
granos” (Objetivo C).

Hipotesis 7: “Las manipulaciones impuestas luego de FA causan impactos en el NG fijados
que amortiguan el efecto de la disminucion y/o aumentos de la fuente disponible por grano
provocada por los tratamientos. La sensibilidad del periodo de determinacion del NG se
extiende mas alla de iniciada la etapa del llenado de los granos”. (Objetivo D).
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2.1. INTRODUCCION

Tres genotipos de quinoa (Chenopodium quinoa Willd.) originarios de Chile

(Quinoas del nivel del mar, Bertero et al., 2004) o de lineas seleccionadas a partir de
germoplasma de ese origen fueron cultivados en la Facultad de Agronomia de la Universidad
de Buenos Aires, Argentina (34°25°S, 58°25°0) sobre un suelo franco arcillo limoso
(Argiudol Vértico; Soil Survey Staff, 2010) en cuatro fechas de siembra durante tres afios
consecutivos (2011 a 2013). Inicialmente, los cuatro ambientes explorados tenian por
objetivo ser todos a campo con variaciones en las fechas de siembra. Sin embargo, solo se
pudieron lograr dos siembras a campo de las cuatro propuestas. Debido a la accion conjunta
de las condiciones climdaticas (fuertes precipitaciones) y las caracteristicas del suelo
experimental al momento de establecimiento del cultivo se dificulté la emergencia del cultivo
provocando 2 siembras frustradas a campo. Esto llevo a tomar la decision de realizar las dos
siembras restantes bajo de invernaculo para poder asegurar la emergencia del cultivo y poder
contar con un mayor rango ambiental. Como consecuencia, los ambientes explorados fueron
la combinacion de la condicion de crecimiento y fecha de siembra (Cuadro 2.1).
Las parcelas fueron sembradas y raleadas a mano dejando una densidad de 50 pl m con un
espaciamiento entre hileras de 0,2 m. El tamafio de las parcelas fue de 6 m?, cada una de ellas
contaba con 15 surcos de 2 m de largo, aproximadamente. Las parcelas recibieron riego
suplementario mediante riego por goteo, el metro superior del perfil del suelo se mantuvo
cercano a la capacidad de campo a lo largo de toda la estacion de crecimiento de los cultivos
en todos los ambientes explorados. Ademas, las parcelas fueron fertilizadas, a la siembra (20
kg Py 18 kg N ha!). La dosis de N final fue alcanzada con otra fertilizacion (completando
100 kg de N ha'!) en el estadio de boton floral (Bertero y Ruiz, 2008). Con el objetivo de
prevenir el ataque de insectos y enfermedades, regularmente se aplicaron insecticidas y
fungicidas. Las malezas emergidas fueron removidas manualmente.

Cuadro 2.1. Fechas de siembra y lugar de crecimiento para cada ambiente.

Ambiente Fecha de siembra Condicion de crecimiento
Al 17 jul 2013 Invernaculo
A2 27 sep 2011 Campo
A3 2 nov 2012 Invernaculo
A4 14 nov 2011 Campo

2.2. DESCRIPCION DE LOS TRATAMIENTOS
2.2.1. Genotipos

Los genotipos fueron tres, de ciclo y PG contrastantes. El cultivar de quinoa de ciclo
mas corto fue NL-6, y el ciclo més largo 2-Want, siendo el de ciclo intermedio Co-407. Los
genotipos usados en estos experimentos cubrieron un amplio rango de peso de grano (2 a 3.5
mg grano!). Estos genotipos, pertenecientes al grupo de quinoas del nivel del mar, se
caracterizan por exhibir muy baja o nula sensibilidad al fotoperiodo, lo que las hace
adaptables a ambientes templados (Bertero et al., 2004; Bertero et al., 1999).
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2.2.2. Ambientes explorados

Los ambientes explorados fueron 4, producto de la combinacion de fechas de siembra
y lugar de crecimiento. La siembra mas temprana fue el 17 de julio bajo invernaculo (Al).
La segunda fecha de siembra correspondié al 27 de septiembre, bajo condiciones de campo
(A2). Por ultimo, se realizaron 2 fechas en el mes de noviembre, el 2 y 14, sembradas bajo
invernaculo y campo, respectivamente (A3 y A4) (Cuadro 2.1). En ambas condiciones de
invernaculo, se mantuvo el invernaculo abierto de los laterales en todo el ciclo de los cultivos
y con ventilacion cenital. En términos generales el polietileno produce una reduccion ca. 10-
20% de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR), y un enriquecimiento de la fraccion
difusa. Parte de la radiacion solar directa es dispersada al atravesar la cubierta de polietileno
incrementando sustancialmente la fraccion difusa (Cabrera et al., 2009). Este efecto puede
inducir a una distribucion espacial de la radiacion mdas uniforme y promover repuestas
positivas en el crecimiento de las plantas dentro del invernaculo, a través de incrementos en
la EUR. Ademas, el polietileno puede reducir la cantidad relativa de radiacion
correspondiente a la banda violeta-azul y UV-B dentro de los mismos. Igualmente, en el A1,
se contabilizo en cada medicion de la intercepcion de radiacion por el cultivo, la radiacion al
tope del mismo y por fuera del invernaculo, con el fin de estimar en cada medicion cuanta
radiacion interceptaba el polietileno. En el A3 se pudo disponer de una central meteorologica
dentro del invernaculo pudiendo medir directamente la radiaciéon que llegaba dentro del
mismo.

2.2.3. Descripcion de los tratamientos de manipulacion en la relacion fuente-destino

Con el objetivo de modificar la relaciéon fuente-destino (RFD) post antesis se
adicionaron dos tratamientos, en los ambientes Al y A3 a los 3 genotipos. El tratamiento
tendiente a aumentar la fuente disponible por grano consistidé en la remocion de flores
(TrLores) a partir de 5 dias post fin de antesis (FA, ninguna flor abierta en la panoja principal
de al menos el 50 % de la parcela). La remocion de flores se realizo por medio de un corte
en forma longitudinal de aproximadamente el 50% de la panoja respecto al control, en 20
plantas por repeticion (10 plantas fueron para los muestreos de llenado y las otras 10 para el
muestro de cosecha). El tratamiento tendiente a disminuir la fuente disponible por grano
consistio en el defoliado completo (Thosas) a partir de 5 dias post fin de antesis de 20 plantas
marcadas por repeticion (10 plantas para los muestreos de llenado y las otras 10 para el
muestro de cosecha a fin de ciclo). Las hojas que pudieron expandirse luego del tratamiento
no fueron removidas. El tratamiento control (Tcontror) fue el correspondiente al ambiente y
genotipo sin manipulaciones directas en las RFD.

2.3. MEDICIONES Y CALCULOS
2.3.1. Datos climaticos: radiacion y temperatura.

La radiacion fotosintéticamente activa incidente (RFAmc) se registré mediante una
estacion meteorologica (Weather Monitor 11, Davis Instruments, USA) ubicada a 50 metros
del sitio experimental, salvo en A3, donde se instal6 una central meteorologica (Weather
Monitor II, Davis Instruments, USA) dentro del mismo invernaculo. En Al, al no contar con
una central meteorologica dentro del inverndculo, los valores de RFAwc obtenidos de la
estacion meteoroldgica se corrigieron por la atenuacion producida por el polietileno calculada
como promedio de mediciones de intercepcion durante los ciclos de los cultivos (ca. -20%).
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La temperatura media del aire se registré diariamente en forma horaria utilizando sensores
conectados a data-loggers (Temp-Logger, Cavadevices, Argentina), ubicados proximos a
cada parcela experimental.

2.3.2. Desarrollo.

Se procedid a seguir la fenologia en 10 plantas marcadas por repeticion para
identificar los momentos de ocurrencia de: (i) emergencia, (ii) inicio de antesis (IA, al menos
una flor abierta en la panoja), (iii) fin de antesis (FA, ninguna flor abierta en la panoja
principal) y (iv) madurez fisiologica (MF, cese de acumulacion de biomasa en los granos
estimado en Capitulo 4). E1 IA se determin6 cuando el 50% de las plantas tenian por lo menos
una flor abierta (Bertero y Ruiz, 2008) y FA cuando el 50% de las plantas no presentaban
flores abiertas en la panoja principal. La frecuencia de observacion fue cada 3 dias.

2.3.3. Intercepcion de la radiacion y eficiencia en el uso de la radiacion.

Se midi¢ la eficiencia de intercepcion (ei) a intervalos de tres dias con un radiometro
de 0,8 metros de largo (Decagon Devices Inc., Pullman, Washington) entre las 11:30 y 14:00
h en dias claros. Se realizaron seis mediciones por cada parcela, siendo la primera y la tltima
medicion realizadas por encima del canopeo para determinar la RFAnc (Io). Las otras cuatro
mediciones fueron tomadas en la superficie del suelo colocando el radiometro debajo del
follaje del cultivo y paralelo a las hileras para determinar la RFAnc transmitida (/t) segun el
método indicado por Charles-Edwards y Lawn, (1984). La fraccion de RFA Nt al mediodia
(F) se calcul6 como [ecuaciones (2.1) y (2.2)]:

F=({o—-1t)/lo (2.1)
Donde /o e It son las medias de las mediciones por encima y debajo del canopeo.

La fraccion diaria interceptada (FD) se calculd segin el método propuesto por
Charles-Edwards y Lawn (1984) como:

FD =2F/((1 + F)) (2.2)

Se utilizaron modelos sigmoideos para ajustar la evolucion de los valores de
intercepcion diario a lo largo del ciclo y calcular la RFAnT acumulada. Para determinar la
EUR (g MJ!), se procedio a calcularla como la pendiente de la regresion entre la biomasa
acumulada por el cultivo (g m?) y la RFAT acumulada (MJ m2) durante el ciclo del cultivo.
Estas mediciones se realizaron en todos los ambientes a excepcion del A3, en el cual, la falta
de espacio fisico dentro del invernaculo impidi6 realizar el seguimiento de la FD.

2.3.4. Biomasa y tasas de crecimiento del cultivo.

En cada ambiente (Cuadro 2.1), se realizaron muestreos destructivos de biomasa en
los estadios IA, FA, MF y cada cuatro dias durante todo el llenado de los granos. En los
estadios de IA y FA, cinco plantas consecutivas por parcela (seleccionadas luego del raleo
definitivo) fueron cosechadas, mientras que en MF fueron 15 plantas las cosechadas. Los
muestreos de biomasa durante el llenado de los granos consistieron en tres plantas
consecutivas por parcela. La biomasa cosechada en cada muestreo fue separada en los
diferentes organos: hojas verdes, hojas senescidas, tallos (principal y sus ramificaciones) y
estructuras reproductivas (incluyendo granos cuando estuvieron presentes). Posteriormente,
las muestras fueron secadas en estufa de aire forzado a una temperatura de 65 °C hasta peso
constante (5 dias aproximadamente) y luego pesadas. Con los valores muestreados de
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biomasa para cada combinacién de tratamientos, se estimo el incremento en biomasa diario
a través de un modelo sigmoideo. Las tasas de crecimiento del cultivo (TCC, g m? d)
durante todo el ciclo (emergencia-MF), floracion (IA-FA), llenado (FA-MF) y el periodo de
30 dias centrado en FA (+ 15 FA), se calcularon como ¢l cociente entre la biomasa acumulada
por el cultivo (en g m?) y el tiempo transcurrido en dias para cada periodo. Este periodo fue
elegido con el proposito de incluir el periodo de floracion (o gran parte de ¢l) mas un periodo
importante del llenado, asumiendo que de esta manera se incluyen el periodo de
determinacion del numero de flores, la fase inicial del llenado (fase lag), mas el cuaje de
granos y parte del llenado efectivo. Los muestreos fueron destructivos, sin embargo, no se
afectaron a las sucesivas plantas muestreadas, ya que se dejo al menos un surco entre cada
muestreo.

2.3.5. Area foliar.

En cada muestreo de biomasa, el area foliar fue medido a través de un areafolidémetro Li-Cor
LI-3100 (LI-Cor Inc., Lincoln, Nebraska) y el indice de area foliar (IAF) se calcul6 con los
datos de area foliar por planta y la densidad del cultivo.

2.3.6. Rendimiento en grano e indice de cosecha.

Para el célculo del rendimiento en grano, se muestrearon 10 plantas por parcela (30
plantas por tratamiento de combinacion de genotipo y lugar de crecimiento) una vez
alcanzada la estabilidad del peso de los granos (madurez fisiologica) y la coloracion tipica
de las panojas a madurez (Bioversity International, 2013). Las panojas cosechadas se secaron
en estufa a 65 °C hasta peso constante y luego se procedio a la trilla manual de las mismas.
Luego de la trilla, los granos fueron limpiados con un secador de pelo y tamices. El peso
promedio por grano (mg grano™") y el nimero final de granos fueron estimados a través de 3
réplicas de 100 granos por panoja cosechada (Gémez et al., 2011). El IC se calculé como la
relacion entre el rendimiento (g m2) y la biomasa aérea (g m?) a madurez fisioldgica.

2.3.7. Dindmica de acumulacién de biomasa y contenido hidrico de los granos.

Para determinar la dindmica de acumulacion de biomasa y contenido hidrico de los
granos, en el estadio de boton floral se marcaron 12 plantas por parcela para los muestreos
sucesivos de peso de grano durante el llenado de los mismos. Posteriormente se registro la
fecha de IA y FA de cada parcela. Con el fin de evitar la posible variacion en el peso de los
granos debida a la posicion en la panoja, se considerd una division en tres zonas: basal, media
y apical. Luego de FA se realizaron muestreos cada cuatro dias sobre glomérulos ubicados
en la zona media de la panoja (datos anteriores demuestran que en este sector de la panoja se
encuentra la mayor cantidad de flores fértiles, Gémez et al., 2011). Ademas, con el objetivo
de comparar entre las diferentes posiciones dentro de la panoja, se muestrearon también
granos de la zona apical en los ambientes 1 y 3. Los muestreos biomasa de los granos durante
el llenado de los mismos se extendieron hasta la visualizacion del cambio de color tipico de
las panojas, que indica la madurez de cosecha (Bertero y Ruiz, 2008).

Una vez removidos los glomérulos, durante los muestreos de evolucion del llenado de granos,
se colocaron en una camara humeda (recipiente saturado de humedad) para su traslado
inmediato y procesamiento en el laboratorio (situado a 50 metros de las parcelas
experimentales). En el laboratorio, se procedi6 a la extraccion de 50 granos por planta para
la determinacion del peso fresco de los mismos. Estos procedimientos se realizaron durante
las primeras horas de la mafana para evitar las mayores temperaturas y minimizar las



17

pérdidas de humedad. Una vez cuantificado el peso fresco, los granos fueron secados en
estufa de aire forzado a 65 °C durante 72 hs para la determinacion del peso seco en una
balanza de precision. Los valores de peso seco y himedo fueron utilizados para estimar el
contenido de agua de los granos (CAG) y la humedad de grano (HG). El CAG se calculo
como la diferencia entre el peso fresco y el peso seco del grano, mientras que la HG como el
cociente entre el CAG y el peso fresco. Para el andlisis de la dindmica de acumulacion de
agua, se ajustdé un modelo bi-lineal [ecuaciones (2.3) y (2.4)]:

CAG (mg grano!) = g + h DireG para Drigg <i (2.3)
CAG (mg grano") =g+ hi+j (Dries - i), para DrLLeG > 1 (2.4)

Donde CAG es el contenido de agua de los granos en mg grano™!, Diikg los dias desde inicio
de llenado efectivo, g es el contenido de agua al inicio del llenado efectivo (mg grano™), 4 la
tasa de acumulacion de agua en los granos (TAA, mg d™!), i el dia en que se registra el maximo
CAG (MCAQG), y j la tasa de pérdida de agua (TPA, mg d). El valor d¢ MCAG fue
determinado como el valor computado en i.

Los parametros de acumulacion de biomasa en los granos (TrieG y DiLEG), asi como el PG
final, fueron determinados mediante el ajuste de los datos de cada repeticion y/o tratamiento
a un modelo bi-lineal con plateau [ecuaciones (2.5) y (2.6)]:

PG (mg grano!) =a + b Drieg para Drieg <c¢ (2.5)
PG (mg grano') =b * ¢, para DiieG > ¢ (2.6)

Donde PG, es el peso del grano (mg grano™), a es la ordenada al origen (peso del grano a
inicio de antesis mg grano™!), b es la tasa de llenado (mg d™") y ¢ es el dia en que se alcanza
el maximo PG (plateau). La duracion de la fase /ag (en dias) se estimo a través de la abscisa
al origen (i.e., - a/b). Posteriormente, la duracion del periodo de llenado efectivo de los granos
(en dias) se calculdé como la diferencia entre la duracion del llenado de los granos y la
duracion de la fase lag (i.e., ¢ - [- a/b]).

El mismo modelo bi-lineal con plateau [ecuaciones (2.5) y (2.6)], fue utilizado para las
asociaciones entre la humedad de grano de los granos y PG; y para el MCAG relativo y el
PG relativo. En el primer caso, el parametro ¢ indica la humedad de grano al alcanzar el PG
constante (MF). En el segundo caso, el parametro ¢ indica el porcentaje de PG en que se
logra el MCAG. Los modelos desarrollados a partir de las ecuaciones 2.3 y 2.6 fueron
ajustados utilizando el software GraphPad Prism version 6.04 for Windows.

2.3.8. Fuente disponible por grano y removilizacion aparente.

La fuente disponible por grano durante floracion y llenado de los granos (RFDia-ra y
RFDra-mr, respectivamente) fue calculada como la relacion entre el incremento de biomasa
durante cada fase y el namero de granos por m? a MF. La removilizacion aparente, medida
indirecta de los fotoasimilados fijados previamente al llenado que se movilizaron durante
éste, se calculd como la diferencia positiva entre los valores de PG alcanzado y la relacion
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1:1 de la asociacion PG-RFDra-mr (mg grano™!). Diferencias negativas entre ambos, indican
b

que los asimilados disponibles como reserva no se trasladaron a llenar los granos en

crecimiento.

2.3.9. Carbohidratos solubles en los tallos y consumo aparente de carbohidratos.

El contenido de carbohidratos solubles en agua (CSA) de tallos se determin6 en los
muestreos de biomasa realizados durante el llenado de los granos. Se muestrearon 3 plantas
consecutivas por tratamiento, se separd el tallo del resto de los 6rganos y se procedid al
secado en estufa hasta peso constante para la posterior cuantificacion del contenido de
biomasa seca. Posteriormente, una vez molidos los tallos secos se determino la concentracion
de CSA mediante extracciones secuenciales con etanol y agua, seguido por la determinacion
mediante el método de antrona (Yemm y Willis, 1954). El contenido total de CSA de los
tallos (CSA, en g m) se calculd como el producto de la concentracion de CSA y el peso seco
de los tallos. El consumo aparente de CSA se computdé como la diferencia entre los valores
maximo y minimo de CSA del tallo entre FA y MF. Se asumi6 que todo el consumo aparente
fue transferido directamente a los granos en crecimiento y no a otros o6rganos (Borrel et al.,
1989).
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3.1. INTRODUCCION

La acumulacién de biomasa y su particion a estructuras reproductivas son procesos
claves para la determinacion del rendimiento de un cultivo de grano (Andrade et al., 1999).
La produccion de biomasa puede ser analizada en términos de sus determinantes fisiologicos,
como la cantidad de recursos capturados por el cultivo a través del andlisis de la evolucion
del indice de 4rea foliar (IAF) y su impacto sobre la eficiencia de intercepcion de la radiacion
(ei), y de la eficiencia de conversion de esos recursos en biomasa, (eficiencia de uso de la
radiacion, EUR) (Sinclair y Muchow, 1999b; Andrade et al., 2000 y Passioura y Angus,
2010). Por otro lado, la particion de fotoasimilados a estructuras reproductivas depende de
las relaciones entre el crecimiento de diferentes 6rganos y de cambios en estas relaciones
dependientes de la ontogenia, siendo el indice de cosecha (IC) el resultado final de esos
cambios. El mismo puede ser afectado por factores genéticos, del ambiente y el manejo;
teniendo en cuenta que éste ultimo puede modificar a su vez el ambiente explorado por los
cultivos (Donald y Hamblin, 1976 y Miralles et al., 1996).
Cuando los cultivos estan bajo adecuados niveles de agua y nutrientes y ausencia de plagas
y enfermedades, el rendimiento potencial es afectado principalmente por la radiacion y la
temperatura. La temperatura es el factor ambiental con mayor impacto relativo sobre la tasa
de crecimiento (TCC) y sobre la duracion del desarrollo de los cultivos (Halloran y Pennell,
1982 y de la Vega y Hall, 2002); como consecuencia de esto ultimo, la temperatura impacta
sobre el tiempo durante el cual la radiacion fotosintéticamente activa puede ser interceptada
y transformada en biomasa (Nix, 1976; Arisnabarreta y Miralles, 2008 y Acreche et al.,
2009). Sin embargo, el impacto relativo de la temperatura sobre la TCC y la duracion del
desarrollo puede variar entre especies. En maiz, por ejemplo, en los ambientes con mayor
temperatura, la disminucion de la duracion del periodo de crecimiento puede resultar menos
que proporcional el aumento en la TCC (Cirilo y Andrade, 1994). En cambio, en trigo, girasol
0 soja ambientes con mayor temperatura, producto de atrasos en la fecha de siembra,
producen una reduccion en la duracion de desarrollo que no se compensa con aumentos en
la TCC (Carter y Boerma, 1979; Weaver et al., 1991 y Dardanelli et al., 2006). En general,
temperaturas de hasta 25 o 30 °C aceleran el desarrollo en maiz (Andrade y Ferreiro., 1996),
girasol (Connor y Sadras, 1992) y soja (Hesketh et al, 1973). Por otra parte, altas
temperaturas diurnas, de hasta 25 a 30 °C en girasol (Connor y Sadras, 1992), 24 a 34 °C en
soja (Hofstra y Hesketh, 1975) y 30 °C en maiz (Larcher, 1980) favorecen la fotosintesis y
TCC diaria. En quinoa, existe variabilidad genotipica respecto a la respuesta de la tasa de
desarrollo a la temperatura, asociada a las caracteristicas de sus ambientes de origen (Bertero,
2003). Sin embargo, no se conoce el impacto de la temperatura sobre la TCC y, por lo tanto,
sobre la biomasa al cambiar las condiciones ambientales.
El ambiente explorado por el cultivo influye sobre la TCC, a través de la ei y EUR (Tollenaar
et al., 1979 y Muchow, 1990). La cantidad de radiacion interceptada por el cultivo depende
de la duracion del ciclo y la dindmica temporal de la intercepcion. La ei estd fuertemente
ligada a la evolucion del IAF, el cual es el producto del niumero de hojas y del tamafio final
de las mismas. La temperatura y el fotoperiodo modifican en forma substancial el IAF,
debido a sus efectos sobre la duracion del periodo de diferenciacion de hojas, la tasa de
aparicion o el tamafio de las mismas (Tollenaar ef al., 1979 y Cirilo y Andrade, 1994). En
condiciones hidricas y nutricionales favorables, la velocidad de expansion foliar es funcion
directa de la temperatura, mientras que la duracion de dicha expansion muestra una relacion
inversa con la temperatura. En quinoa, existe variabilidad genotipica en la respuesta de la
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tasa de aparicion de hojas a la temperatura (expresada como diferencias en el tiempo entre
aparicion de hojas o filocrono) asociada al ambiente de origen de distintos genotipos (Bertero
et al., 1999). En general, genotipos de ciclo corto presentan filocronos menores que
compensan parcialmente el menor tiempo disponible para captar recursos. El numero final
de hojas del tallo principal se alcanza en antesis, pero es durante el periodo de floracion
cuando se alcanza el maximo IAF (asociado a la expansion del area foliar de las ramas) y por
consiguiente las maximas TCC (Bertero ef al., 1999; Ruiz y Bertero, 2008).

Diferentes ambientes explorados pueden modificar la EUR a través del efecto de la
temperatura experimentada sobre la fotosintesis. Por un lado, existen efectos negativos de
bajas temperaturas sobre la fotosintesis de hoja y la EUR (Duncan y Hesketh, 1968; Larcher,
1980 y Larcher y Bauer, 1981). Diferentes fechas de siembra en ensayos a campo
demostraron que por debajo de 20 °C existe un efecto negativo sobre la EUR en maiz
(Andrade et al., 1993 y Louarn et al., 2008). La respuesta de la EUR a la temperatura en este
cultivo, explica el mayor rendimiento y produccién de biomasa de ambientes mas célidos
(Pergamino) respecto de ambientes mas templados (Balcarce), atin con niveles de radiacion
interceptada acumulada superiores en Balcarce que en Pergamino (Cirilo y Andrade, 1994 y
Otegui et al., 1995a). Por otro lado, menores variaciones en EUR producto de diferentes
fechas de siembra fueron halladas en girasol (Andrade et al., 2005). Una posible explicacion
es el rango amplio de temperatura Optima para la fotosintesis que presenta girasol comparado
con el cultivo de maiz (Andrade y Ferreiro, 1996). En otros cultivos, como por ejemplo mani,
la EUR, mediada por la tasa de fotosintesis, disminuye linealmente con diminuciones de la
temperatura por debajo de los 16 °C (Sinclair y Muchow, 1999b y Haro et al, 2007).
Asimismo, en cebada la EUR se asocio negativamente con la temperatura maxima (rango
23,2 — 28,0 °C) y con el déficit de presion de vapor (rango 1,2-1,9 kPa) (Kemanian et al.,
2004). Para el cultivo de quinoa, se cuenta con estimaciones de EUR correspondientes a
siembras invernales con valores de 1,25 + 0,09 g de biomasa por MJ de radiacion
fotosintéticamente activa interceptada (RFANT™!) para etapas iniciales del ciclo; mientras que
para las etapas mas avanzadas estas fueron de 2,68 + 0,5 g MJ RFAnt! (Ruiz y Bertero,
2008). Aun se desconoce si existen variaciones en EUR asociadas a mayores variaciones
ambientales.

La TCC es critica en un periodo clave del ciclo de los cultivos para la determinacion del
rendimiento. En el caso de Quinoa, el periodo de floracion, desde 1™ antesis hasta fin de
antesis aparece como el mas sensible a factores ambientales para la determinacion del
rendimiento (Bertero y Ruiz, 2008). Sin embargo, experiencias de manipulacion de la oferta
de recursos en diferentes momentos muestran que el periodo critico se extenderia hasta una
fase avanzada del llenado de los granos (Mignone y Bertero, 2006). Esto implica que las
condiciones durante floracion y llenado causan impactos importantes sobre el NG,
encontrandose estas etapas del ciclo dentro del periodo critico de este cultivo.

El objetivo del presente capitulo es analizar la determinacion del rendimiento, sus
determinantes ecofisiologicos y sus componentes numéricos (nimero y peso de granos) en
genotipos contrastantes de quinoa del grupo del nivel del mar expuestos a diferente oferta
ambiental de radiacion y temperatura. Las variaciones de rendimiento se analizan teniendo
en cuenta la captura de la radiacion, tasa de crecimiento del cultivo, la eficiencia en el uso de
la radiacion para producir biomasa y la particion de la biomasa producida a granos.
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3.2. MATERIALES Y METODOS
3.2.1. Introduccion

Los tratamientos impuestos fueron detallados en el Capitulo 2. A continuacion se
detalla los analisis de datos.

3.2.2. Disefio experimental y andlisis estadistico

Debido a las diferentes condiciones de siembra de los experimentos llevados a cabo,
unos bajo invernaculo y otros a campo, el analisis estadistico de los mismos fue dependiendo
su condicion de crecimiento. Para la condicion de crecimiento a campo el disefio
experimental fue factorial con 3 bloques, donde los factores fueron los diferentes ambientes
(A2 y A4) y los genotipos (NL-6, Co-407 y 2-Want). El modelo estadistico quedo definido
como:

Yl]k :H+Gl +A] +G.X'AU +Bk+£l]k

donde y; i es la respuesta fenotipica observada para el genotipo i en el bloque k de ambiente
Ji 1 es la media general; G; es el efecto del genotipo i, con i = 1,...,g; A; es el efecto del
ambiente j, conj = 1,...,a; GxA;; es el efecto de la interaccion entre el genotipo i y el ambiente
J» By es el efecto del k-ésimo bloque & con k = 1,...b; y &, es el efecto residual
correspondiente al genotipo i en el ambiente j del bloque & (error experimental) y estd ~ NID

(0, o%).

Respecto a los ambientes bajo inverndculo (Al y A3), el disefio fue en bloques
completamente aleatorizados. Se analizd6 mediante modelos mixtos debido a que los bloques
no fueron los mismos para ambientes explorados. El andlisis de los datos para las siembras
bajo invernaculo se realizo bajo siguiente modelo:

donde y; jx es la respuesta fenotipica observada para el genotipo i en el bloque k del ambiente
Js t es la media general; G; es el efecto fijo del genotipo i, con i = 1,...,g; 4; es el efecto fijo
del ambiente j, con j = 1,...,a; GxA;; es el efecto de la interaccion entre el genotipo i y el
ambiente j; Bk ;) es el efecto aleatorio de bloque k dentro del ambiente j y estd ~ NID (0,
0°); Yy €ijk es el efecto residual correspondiente al genotipo i en el bloque & del ambiente ;
(error experimental) y estd ~ NID (0, 6%). En los modelos lineales mixtos utilizados los
efectos ambientales, genotipicos y su interaccion se consideraron fijos y el efecto de los
bloques aleatorios. Para probar la significacion de los efectos fijos (ambientes, genotipos y
su interaccion) se utilizdo la prueba F aproximada. Posteriormente, se estimaron los
componentes de varianza por medio del analisis combinado de la varianza y de la esperanza
de los cuadrados medios. El analisis de varianza se realiz6 a partir de las Sumas de Cuadrados
de Tipo III debido al desbalance de bloques en algunos ambientes (Zar, 1999).
Posteriormente, se realizaron pruebas LSD de Fisher para comparar los niveles de los factores



23

que resultaron significativos de cada modelo. Se utilizé analisis de regresion para evaluar
asociaciones entre las variables. El ajuste de los modelos se realiz6 mediante el paquete nls
de R a través de la plataforma de INFOSTAT (Di Rienzo, et al., 2012).

3.3. RESULTADOS
3.3.1. Condiciones de crecimiento y fenologia

Los distintos ambientes que se generaron en los distintos experimentos a partir de las

diferentes fechas de siembra y condiciones de crecimiento expusieron a los cultivos a
marcadas diferencias en temperatura media del aire y radiacion incidente durante sus ciclos.
En los experimentos a campo, las temperaturas promedio fueron un diez por ciento superiores
en A2 que en A4 (23,06 vs 20, 94 °C respectivamente; Cuadro 3.1). Dependiendo el largo de
su ciclo los diferentes genotipos experimentaron distintas temperaturas promedio. Hubo una
interaccion significativa entre ambos factores genotipo y ambiente dada por una menor
temperatura experimentada por 2-Want en A4 producto del largo de su ciclo finalizando el
mismo en coincidencia con finales de la estacion de verano y por la mayor temperatura
registrada por NL-6 en el mismo ambiente.
En los experimentos bajo invernaculo, las temperaturas fueron marcadamente inferiores en
Al respecto de A3 con un promedio de 17,3 °C y 25,3 °C, respectivamente (Cuadro 3.1).
Cabe mencionar que solo en A3 las temperaturas promedio diarias superaron los 30°C (Figura
3.1). Sélo hubo diferencias de temperatura promedio experimentada entre los genotipos del
A1, correspondiéndose a las menores temperaturas en NL-6, intermedias en Co-407 y mas
calidas en 2-Want (Cuadro 3.1). En A3 no hubo diferencias genotipicas en la temperatura
promedio experimentada por los diferentes genotipos (Cuadro 3.1).
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Cuadro 3.1. Duracién de ciclo expresada en dias desde emergencia, temperatura promedio y
radiacion fotosintéticamente activa incidente diaria (RFAnc) promedio explorada por los cultivos
durante su ciclo. A2 corresponde a la siembra a campo del 27 de septiembre, A4 a la siembra a campo
del 14 de noviembre, A1 a la siembra bajo invernaculo del 17 julio y A3 a la siembra bajo invernaculo
del 2 de noviembre. Los diferentes analisis estadisticos fueron detallados en la seccion materiales y
métodos del presente capitulo.

Ambiente Genotipo Duracion de ciclo Temperatura RFAInc
(dias) °C) (MJ m? d)
NL-6 84 20,6 10,67
A2 Co-407 92 20,9 10,85
2-Want 121 21,4 11,25
NL-6 83 232 11,60
A4 Co-407 89 23,1 11,23
2-Want 101 22,9 11,33
A o o o
G sk ok ok ns
AXG ok otk sk
NL-6 113 16,4 5,09
Al Co-407 127 17,2 5,51
2-Want 142 18,2 5,78
NL-6 89 25,2 7,55
A3 Co-407 100 25,3 7,55
2-Want 109 25,4 7,56
A o e I
G ok ok ok ok
ALG Ns sk ok ok
A, ambiente; G, genotipo; A * G, interaccién ambiente por genotipo. Simbolos *, ™, ™, *** corresponden a

diferencias significativas al p<0,05, p<0,01, p<0,001, p<0,0001 y (ns) no significativo.
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Figura 3.1. Temperatura media del aire (linea punteada) y radiacion fotosintéticamente activa
incidente (linea entera) durante el ciclo de los cultivos. Las lineas horizontales indican la duracion de
ciclo de los cultivos en cada ambiente. A2 corresponde a la siembra a campo del 27 de septiembre,
A4 ala siembra a campo del 14 de noviembre, Al a la siembra bajo inverndculo del 17 julioy A3 a
la siembra bajo invernaculo del 2 de noviembre. Para A2 y A4 los valores de temperatura y radiacion
fueron registrados por una estacion meteorologica ubicada a 50 metros de las parcelas experimentales.
Los datos de temperatura media del aire correspondientes a A1 y A3 fueron registrados por sensores
de temperatura ubicados dentro de los inverndculos. En Al los valores de radiacion registrados en la
estacion meteoroldgica proxima al experimento fueron afectados por los valores calculados de
intercepcion del polietileno (ca. 20 %); mientras que para A3 los valores de radiacion fueron
registrados por una central meteoroldgica ubicada dentro del invernaculo.

Con respecto a la radiacion fotosintéticamente activa incidente promedio diario (RFAc)
experimentada durante todo el ciclo en el experimento a campo los mayores valores se
obtuvieron en A4 con 11,81 MJ m™; mientras que en A2 los valores de RFAnc promedio
fueron de 10,9 MJ m (Cuadro 3.1) Igualmente hubo interaccion genotipo por ambiente,
registrando la menor RFAc el genotipo NL-6 y Co-407 en A2 (Cuadro 3.1).

En las siembras bajo invernaculo, la radiacion fue marcadamente inferior en Al respecto de
A3, 5,46y 7,55 MJ m?, respectivamente (Cuadro 3.1). En promedio los genotipos recibieron
diferente RFAmc, NL-6 la menor, Co-407 la intermedia y 2-Want la mayor. La interaccion
genotipo por ambiente estuvo dada por la no diferencia en RFAnc entre los genotipos en A3
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(Cuadro 3.1). En general, retrasos en el ambiente explorado respecto de cada experimento,
campo e inverndculo, tendieron a aumentar la temperatura y la RFAwc (Figura 3.1).

En coincidencia a las temperaturas experimentadas, la duracion de ciclo fue mayor en los
ambientes mas tempranos respecto de cada condicion de crecimiento. El acortamiento de los
ciclos de los cultivos, producto de ambientes mas tardios con mayores temperaturas, fue de
aproximadamente un diez por ciento entre A2 y A4; y un veintidos por ciento entre Al y A3.
La mayor diferencia en Al y A3 fue debido a la mayor diferencia de temperatura
experimentada en estos. A su vez, como resultado de las caracteristicas propias de cada
genotipo, ¢ independientemente de cada analisis estadistico, NL-6 presentdé la menor
duracion de ciclo en todos los ambientes explorados, Co-407 la duracion intermedia y 2-
Want la mayor duraciéon de ciclo (Cuadro 3.1). El acortamiento en la duracion total de los
ciclos se explico principalmente por las distintas duraciones del periodo emergencia-inicio
de antesis entre los ambientes de cada condicién de crecimiento (datos no mostrados;
p<0,0001 y p<0,001, anélisis estadistico campo e invernaculo respectivamente). En similitud
al ciclo, la duracion de la floracion fue disminuyendo con el atraso del ambiente explorado
dentro de cada condicién de crecimiento (datos no mostrados). Sin embargo, de manera
inversa a la duracion total del ciclo del cultivo, NL-6 present6 la mayor duracion del periodo
de floracion en los experimentos bajo invernaculo (Al y A3). En el experimento a campo, si
bien la diferencia no fue significativa la duracion de la floracion en NL-6 en promedio fue
mayor. Las diferencias en el periodo postfloracion (fin de antesis-cosecha) producto de los
diferentes ambientes fueron significativas tanto para el experimento a campo e invernaculo
(p<0,05 en ambos analisis; datos no mostrados). Sin embargo, las diferencias en duracion de
esta etapa fueron en sentido contrario, alargando este periodo en los ambientes mas tardios
dentro de cada condicion de crecimiento (campo e invernaculo).

3.3.2. Biomasa aérea final, rendimiento en grano, sus componentes numéricos e indice de
cosecha.

En el experimento a campo, la biomasa aérea total (BAT) fue significativamente
mayor en A2 (p<0,05; Cuadro 3.2). Respecto del factor genotipo, hubo diferencias
significativas en la BAT generada tnicamente por 2-Want, alcanzando los mayores valores
promedio de 2900 g m™ entre los dos ambientes A2 y A4. La interaccion significativa entre
ambos factores fue producto una mayor (levemente y no significativa) BAT de NL-6 en A4
respecto de Co-407.
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Cuadro 3.2. Biomasa aérea total (BAT), rendimiento en grano (RGC), nimero de granos (NG), peso
de grano (PG) e indices de cosecha (IC) para todos los ambientes explorados. Los diferentes analisis

estadisticos fueron detallados en la seccién materiales y métodos del presente capitulo.

Ambiente Genotipo BAT Rac NG PG IC
(gm?) (gm?) (m?) (mg grano™)
NL-6 1701 684 307151 2,22 0,41
A2 Co-407 2331 845 338101 2,56 0,36
2-Want 3128 1057 433862 2,42 0,34
NL-6 1889 642 330152 1,94 0,34
A4 Co-407 1794 584 252087 2,31 0,32
2-Want 2676 671 361197 1,86 0,35
A ¥ *x s I *
G . * * . s
AXG *x ns ns *x ns
NL-6 916 428 162733 2,63 0,47
Al Co-407 1800 804 261161 3,07 0,45
2-Want 1803 866 303223 2,85 0,48
NL-6 1401 751 371691 2,03 0,54
A3 Co-407 2045 897 362281 2,46 0,44
2-Want 2782 1077 477386 2,25 0,39
A W P o ¥ s
G sk * sk sk ns
AxG *x ns ns ns *

* Kok Rk okokor

A, ambiente; G, genotipo; A * G, interaccion ambiente por genotipo. Simbolos ~,
diferencias significativas al p<0,05, p<0,01, p<0,001, p<0,0001 y (ns) no significativo.

>

corresponden a

En los experimentos bajo invernaculo, debido a las mayores diferencias entre ambientes
explorados, Al presentd en promedio una menor BAT respecto de A3 (alrededor de un 30
por ciento; Cuadro 3.2). Del factor genotipo, y en coincidencia al largo del ciclo, la BAT fue
menor para NL-6, intermedia para Co-407 y mayor para 2-Want (Cuadro 3.2). La interaccion
entre ambos factores, ambiente y genotipo, resultd significativa producto de la similar BAT
alcanzada por los genotipos Co-407 y 2-Want en Al.
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El rango de rendimientos en grano (RGC) obtenidos fue muy variable dependiendo del
ambiente explorado (Cuadro 3.2). Tanto en el andlisis estadistico correspondiente al
experimento a campo como a los experimentos bajo invernaculo, no presentaron interaccion
significativa genotipo por ambiente para este atributo. Respecto del experimento a campo,
A2 registrd los mayores rendimientos y en promedio fueron un 40 por ciento superiores al
A4. En similitud a la BAT obtenida, los rendimientos fueron menores paraNL-6, intermedios
para Co-407 y mayores para 2-Want. Los rendimientos bajo inverndculo fueron mayores en
A3 respecto de Al (alrededor de un 30 por ciento). Del factor genotipico, siguieron la misma
tendencia registrada en el experimento a campo; sin embargo, no difirieron en sus
rendimientos promedio NL-6 y Co-407. Cuando analizamos todos los diferentes
rendimientos alcanzados promedio de cada genotipo en cada ambiente, éstos se explicaron
parcialmente por las diferencias en BAT alcanzada (r>=0,55; Figura 3.2.a) y, como ocurre en
la mayoria de los cultivos de grano la mayor parte de la variacién en rendimiento se explico
por la variacion en el NG (r?=0,72; Figura 3.2.b).

De los componentes numéricos del rendimiento, el NG no vari6 entre A2 y A4 (p=0,11) yno
tampoco hubo interaccién genotipo por ambiente. Del efecto genotipico Co-407 registrd los
menores y 2-Want los mayores NG fijados (Cuadro 3.2). En los experimentos bajo
invernaculo, el NG si fue diferente para cada ambiente explorado. En Al se alcanzaron en
promedio un menor niumero de granos fijados (aprox. 40 por ciento) que en A3. El genotipo
2-Want presento los mayores NG fijados, en orden sigui6 el genotipo Co-407 y luego NL-6,
sin diferencias significativas entre estos ultimos.

El otro componente numérico del rendimiento, el PG, se vio afectado por los factores
ambiente y del genotipo, tanto en los ambientes a campo como invernaculo. Ambientes mas
tempranos respecto de cada condicidon de crecimiento, A2 y Al, presentaron mayores PG
(Cuadro 3.2). La diferencia observada fue en promedio fue un 15 por ciento entre A2 y A4y
un 21 por ciento entre Al y A3. El genotipo Co-407 lider¢ el ranking de PG en todos los
ambientes explorados (Cuadro 3.2). Las variaciones observadas en PG no se asociaron a las
diferencias en RGC alcanzado (r?>=0,04; p=0,18); ni en NG alcanzado (r*>=0,10; p=0,06). Sin
embargo, al analizar la relacion entre el PG y NG sin A4, donde se registraron los menores
indices de cosecha (IC), la relacion entre ambas variables paso a ser significativa (r°=0,21;
p=0,02) indicando una posible leve compensacion entre los componentes numéricos del
RGC.

La proporcion de la biomasa generada hacia los granos calculada como el IC, y en similitud
a los RGC obtenidos, fue significativamente mayor para A2 respecto de A3 (aprox. 25 por
ciento, Cuadro 3.2). Mientras que, respecto de diferencias entre genotipos, éstos no
evidenciaron diferencias significativas en el IC calculado. Igualmente, NL-6 en ambos
ambientes (A2 y A4) tendié hacia los mayores IC (Cuadro 3.2). Bajo invernaculo, los IC
calculados no presentaron diferencias significativas entre ambientes y genotipos. Sin
embargo, hubo interaccidon genotipo por ambiente en este atributo, donde la Unica diferencia
significativa fue para el IC de NL-6 y 2-Want en A3 (Cuadro 3.2). Por ultimo, la BAT
alcanzada se asocio negativamente con todos los IC calculados (Figura 3.3.a); al igual que la
biomasa de tallos (r?=0,59) indicando la importante competencia de los granos en
crecimiento con este organo (Figura 3.3.b).
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3.3.3. Area foliar verde

La evolucion del indice de area foliar (IAF) presentd una dinamica diferente entre los
distintos genotipos y ambientes explorados (Figura 3.4). Producto de las mayores
temperaturas la dindmica de evolucion del IAF fue anticipada en los ambientes mas célidos
(A4 y A3) respecto de cada condicidon de crecimiento. En la mayoria de las situaciones el
IAF continud incrementandose durante la fase de floracion hasta hacerse maximo hacia fin
de antesis (FA); a excepcion, de A4 donde el IAF continud incrementdndose luego de FA
(Figura 3.4).

Para A2 y A4, el IAF a inicio de antesis (IAF1a) fue mayor (p<0,05) en A2 alcanzando valores
promedio de 4,05; mientras que en A4 los valores promedio alcanzaron los 2,77. En ambos
ambientes, los valores de IAFa estuvieron por debajo del IAF critico registrado previamente
(i.e. 5, Ruiz y Bertero, 2008). Los valores alcanzados de IAFra siguieron el mismo patron
que IAFia, donde las diferencias estuvieron dadas solo por el factor ambiente (p<0,05) y los
mayores valores fueron alcanzados en A2.

En A1y A3, las diferencias en IAFia estuvieron dadas solo por el factor genotipico (p<0,01),
presentando 2-Want los mayores valores en promedio con 7,69. En estos ambientes solo el
genotipo NL-6 no alcanzé el IAF critico a IA. En estos ambientes, las diferencias en IAFra
estuvieron dadas solo por el factor ambiente (p=0,06) registrdndose los mayores valores en
A3.

En la mayoria de los ambientes y genotipos se observaron valores cercanos o superiores al
IAF critico (>0,95 de intercepcion), indicando que durante el periodo de floracion y posterior
al mismo los cultivos capturaron la totalidad de la radiacion incidente (a excepcion de NL-6
en A4 donde no logra alcanzar el IAF critico en ningiin momento del ciclo; Figura 3.4).

3.3.4. Eficiencia en el uso de la radiacion

Con el objetivo de estimar las EUR se ajustaron modelos lineales forzados al origen
para cada ambiente y genotipo (a excepcion de A3 por datos faltantes de la variable eficiencia
de intercepcion) entre la RFAnT acumulada y la biomasa acumulada correspondientes a los
muestreos IA, FA y MF (Figura 3.5). Para cada ambiente y genotipo se ajustd una pendiente
para todo el ciclo del cultivo, las cuales resultaron significativas (Figura 3.5). En el andlisis
de los intervalos de confianza de las pendientes (EUR, g MJ!) de estas regresiones de cada
genotipo, s6lo difirieron aquellas de NL-6 y 2-Want comparando Al vs A4 (Cuadro 3.3).
Esto nos sugiere que no podria ajustarse una unica regresion para el conjunto de datos
explorados, y que en estos genotipos las EUR podrian ir en aumento producto de los
ambientes explorados mas tardios coincidentes con las mayores temperaturas promedio
experimentadas (Figura 3.5 y 3.6). Contrariamente, el genotipo Co-407 no difirio en las EUR
estimadas de cada ambiente (Cuadro 3.3). En este genotipo, podria realizarse una tnica
regresion para el conjunto de datos; este valor result6 en 2,86 g MJ-! (p<0,0001). Por ultimo,
la temperatura promedio explorada en los diferentes ambientes explicd en gran medida las
variaciones en EUR calculadas (Figura 3.6).
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Cuadro 3.3. Eficiencias en el uso de la radiacion (EUR g MJ™") para los 4 genotipos, los 3 ambientes
analizados y los intervalos de confianza al 95 %.

EUR

Ambiente Genotipo Intervalos de confianza al 95 %
(g MJ7)

A1 2,10 1,702 2,48
A2 NL-6 2,57 2,38 22,76
Ad 3,04 2,73a3,33
A1 2,94 2,53 a 3,36
A2 Co-407 3,08 2,76 a 3,39
Ad 2,57 2,27 a 2,85
A1 2,72 2,55a2,88
A2 2-Want 2,94 2,74a3,14
Ad 3,10 2,89 a 3,30
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Figura 3.6. Relacion entre la eficiencia en el uso de la radiacion (EUR) y la temperatura promedio
del ciclo. Circulos corresponden al genotipo NL-6, triangulos a Co-407 y cuadrados a 2-Want.
Simbolos vacios a Al, grises claro corresponden a A2 y negros a A4. Cada punto corresponde al
promedio de temperaturas registradas en cada ambiente y al valor de EUR estimada en la Figura 3.5.

3.3.5. Produccioén de biomasa y tasa de crecimiento del cultivo

La produccién de biomasa depende de la TCC y de la duracion de la etapa de
crecimiento. Las TCC registradas en A2 y A4 no difirieron entre si (p=0,41), aunque si
difirieron entre genotipos (p<0,01) ademas de presentar interaccion genotipo por ambiente
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(p<0,05). Las mayores TCC se observaron en 2-Want, y la interaccion fue producto de la
menor TCC registrada por Co-407 en A4. Debido a la mayor diferencial ambiental en Al y
A3, las TCC registradas en éstos fueron diferentes dependiendo del ambiente (p<<0,001) y del
genotipo (p<0,001). Ademas de presentar interaccion significativa entre ambos (p<0,05) para
este atributo. La mayores TCC se registraron en el A3 y respecto del factor genotipico en 2-
Want y Co-407. La interaccion significativa fue producto de la mayor TCC de Co-407
respecto de 2-Want en Al.

En un andlisis de regresion conjunto entre todos los ambientes, las TCC explicaron las
variaciones en la BAT alcanzada (Figura 3.7.a); a su vez, las TCC presentaron una estrecha
asociacion con la RFAnt promedio diaria (r>=0,87; Figura 3.8.a) y, en menor proporcion,
con la EUR (1?=0,57; Figura 3.8.b). Con respecto a la duracion del ciclo, se halld una
asociacion con la BAT considerando todos los ambientes menos Al (r?=0,77; p<0,01; Y=
40,2*X — 1688). Las menores TCC de A1 fueron explicadas por las menores EUR y RFANT
promedio diaria (Figura 3.8. a y b). Ademads, las TCC en los distintos ambientes, se asociaron
parcialmente con la temperatura promedio del ciclo de los cultivos (Figura 3.9). De la
pendiente de la regresion del modelo lineal de la Figura 3.8.a se puede desprender otro valor
estimativo de la EUR; el cual, para todos los genotipos fue de 2,87 g MJ-'. Este valor se
encontrd dentro del rango de EUR calculado previamente con la biomasa acumulada (Cuadro
3.3).
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Figura 3.7. Relacion entre (a) biomasa aérea y (b) tasa de crecimiento del cultivo durante el periodo
comprendido entre emergencia y cosecha. Circulos corresponden al genotipo NL-6, triangulos a Co-
407 y cuadrados a 2-Want. Simbolos vacios corresponden a Al, gris claro a A2, gris oscuro a A3 y
negros a A4. Cada punto corresponde al promedio y sus desvios estandar. La linea entera corresponde
a la regresion lineal aplicada al conjunto de datos a excepcion de la figura (b) donde los simbolos
vacios correspondientes a Al no estan considerados en la regresion.
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lineal del conjunto de datos.
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3.3.6. Numero de granos y crecimiento del cultivo alrededor de floracion y durante el llenado
de los granos

Antecedentes para el cultivo de quinoa, basados en la asociacion entre el crecimiento
durante diferentes fases fenoldgicas y el nimero de granos para distintos genotipos y fechas
de siembra senalan al periodo de floracion (desde 1™ antesis hasta fin de floracion) como el
de mayor asociacion con el nimero de granos, seguido por el periodo de llenado de los granos
definido como el periodo entre de fin de antesis-madurez (Bertero y Ruiz, 2008). Vale aclarar
que este periodo llamado “llenado de los granos” comprende parte de la fijacion de los granos
y su llenado, al ser quinoa una especie indeterminada se superponen parcialmente la fijacién
de los destinos con el llenado de los mismos (NG y PG). Continuando con los antecedentes
de este cultivo, en experimentos posteriores utilizando sombreos durante diferentes etapas
antes mencionadas, contrariamente a Bertero y Ruiz, 2008, el periodo de llenado aparece
como el mas sensible al RGC y, ademas, este periodo analizado presenta la mayor asociacion
con NG (Mignone y Bertero, 2008). En base a estos antecedentes contradictorios, se analizd
la asociacion entre NG y el crecimiento durante tres periodos: el periodo de floracion, un
periodo de 30 dias centrado en FA y el de llenado de granos, comprendido entre FA y MF.
El segundo de estos periodos fue elegido con el proposito de incluir el periodo de floracion
(o gran parte de €l), el cuaje, fase lag, mas el periodo del llenado efectivo; y el tercer periodo
para incluir la totalidad del llenado efectivo. En el andlisis de los tres periodos considerados,
con respecto al periodo de floracion (IA-FA), este no mostrd asociacion alguna con NG
(p=0,35). Sin embargo, en relacion al analisis de los otros dos periodos analizados y el NG,
se observo una asociacion significativa para ambos (p=0,06 y p<0,05, para el periodo 30 dias
centrado a floracion y para el periodo de llenado, respectivamente). No obstante, la
asociacion con el periodo de llenado fue mas estrecha (r?=0,50; Figura 3.10) que con el
periodo de 30 dias centrado en FA (r>=0,30). En la Figura 3.10, se agregaron datos
provenientes de otros ensayos conducidos bajo menores densidades de siembra, donde se
exploraron rangos de crecimiento entre FA-MF y NG menores a los experimentados en estos
ensayos (Bertero y Ruiz, 2008). El ajuste comun de todos los datos a una funcién bi-lineal
(r>=0,76; linea punteada de la Figura 3.10) sugiere que los cultivos en los experimentos de
esta tesis podrian haber explorado el rango de saturacion de la respuesta del NG (sobre todo
en 2-Want; simbolos cuadrados en Figura 3.10) a la disponibilidad de asimilados durante el
llenado.
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Figura 3.10. Relacion entre el crecimiento durante el periodo comprendido entre fin de antesis y
madurez fisiologica y el nlimero de granos. Circulos corresponden al genotipo NL-6, triangulos a Co-
407 y cuadrados a 2-Want. Los asteriscos son datos provenientes de ensayos con diferentes densidad
y fechas de siembra (Bertero y Ruiz, 2008). Simbolos vacios corresponden a A1, gris claro a A2, gris
oscuro a A3 y negros a A4. La linea punteada corresponde a la regresion lineal de todos los genotipos
en los 4 ambientes analizados en esta tesis. La linea entera indica una funcién bi-lineal plateau
ajustada al conjunto de datos.

3.4 DISCUSION

Los rendimientos alcanzados por los cultivos en los diferentes ambientes
experimentados superaron lo observado en otros experimentos conducidos en la region
pampeana. Los méximos rendimientos registrados en ensayos en Pergamino fueron de 490 g
m2 con una densidad de 33 pl m? para la variedad Faro, originaria del centro de Chile
(Bertero y Ruiz, 2008); en otros ensayos los rendimientos alcanzaron los 520 g m™ para el
genotipo 2-Want con similar densidad a la utilizada en Pergamino (Gémez et al., 2011). En
los experimentos de esta tesis, los mayores rendimientos llegaron a casi duplicar los antes
mencionados; superando en algunos casos los 1000 g m (Cuadro 3.2). Los ambientes donde
se registraron los mayores rindes respecto de cada condicion de crecimiento fueron en A2 y
A3. Estos ambientes correspondieron a la siembra del 27 de septiembre a campo y del 2 de
noviembre bajo invernaculo. Los diferentes RGC registrados se explicaron por las diferentes
BAT al igual que la mayoria de los cultivos de grano (Figura 3.2.a; Otegui et al., 1995b y
Calderini et al., 1999b).

Como ocurre en la mayoria de los cultivos de grano, el NG es el atributo que mejor explico
las variaciones en el RGC (Figura 3.2.b; Fischer, 1975; Evans, 1993; Calderini et al., 1999b);
aunque con una asociaciéon menor a la observada en otros experimentos publicados (e.g.
1’=0,94; Bertero y Ruiz, 2008). Esta menor asociacion entre el RGC y el NG puede haber
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sido producto del mayor rango de ambientes explorado en esta tesis y su efecto sobre el PG
(Ver Capitulo 4). Al igual que los valores de RGC, estos ensayos superaron ampliamente los
NG publicados previamente (Bertero y Ruiz, 2008 y Gomez et al., 2011), alcanzando valores
de aproximadamente 470000 granos m para el genotipo 2-Want en A3 (Cuadro 3.2).

Del otro componente numérico del RGC, ambientes mas tempranos (Al y A2) respecto de
cada condicion de crecimiento favorecieron los PG. Las asociaciones de éstos con las
variables ambientales de cada ambiente explorado seran analizadas en el Capitulo 4. Del
factor genotipico, Co-407 alcanzé los mayores PG en todos los experimentos. Este resultado
se halla en concordancia con Bertero y Ruiz, 2008 donde este genotipo se caracterizo por
presentar los mayores PG independientemente del afio experimental y la densidad utilizada.
Estas evidencias podrian sugerir su utilizacion en planteos productivos orientados a obtener
mayores PG o como parental en programas de mejoramiento en quinoas del grupo del nivel
del mar, caracterizadas por presentar menores valores de PG respecto de la quinoa Real
Boliviana, de mayor tamafio y considerada el referente de calidad comercial de grano para
quinoa.

En relacion al analisis de asociaciones entre las variables estudiadas, en esta tesis no hubo
asociacion entre los atributos PG y RGC al igual que en un conjunto de ambientes y genotipos
analizados previamente (Bertero ef al., 2004), lo que podria sugerir que la seleccion por este
atributo deberia hacerse en forma simultanea con el RGC. Las variaciones en PG observadas
en todos los ambientes no se asociaron a los diferentes NG alcanzados. No obstante, al
analizar la relacion entre el PG y NG sin A4, donde se registraron los menores indices de
cosecha (IC) y el plateau de la Figura 3.10 la relacion entre ambas variables paso a ser
significativa indicando una posible leve compensacion entre ambos componentes numéricos
del RGC.

Si bien en esta tesis no podemos concluir, sobre las fechas de siembra propicias para alcanzar
altos rendimientos en el cultivo de quinoa; podemos sugerir o pensar que, bajo condiciones
potenciales, como los registrados en estos experimentos, los ambientes propicios podrian
corresponder a siembras de octubre (A2) y principios de noviembre (A3). Siembras mas
tempranas a éstas (e.g, Al) favorecerian hacia mayores PG, atributo comercial de
importancia para el cultivo de quinoa. Por tal motivo, pareceria haber un compromiso en la
decision de manejo, ya sea orientada a lograr mayores rendimientos o un mayor PG. Sin
embargo, debido a la falta de replicabilidad entre afios y la condicidon de crecimiento bajo
invernaculo, diferente de una condicion a campo real que experimentan los cultivos, limita
estos testimonios y deben ser tomados cuidadosamente. Ensayos adicionales con repeticiones
entre anos y en condiciones reales de cultivo a campo son requeridos para confirmar estas
respuestas.

Teniendo en cuenta lo mencionado anteriormente, en el caso de siembras tempranas o
invernales con el objetivo de favorecer el PG o como alternativa de rotacion en un sistema
productivo sélo podrian llevarse a cabo en localidades donde la fecha de la ultima helada no
coincida con la floracion del cultivo. Durante la fase vegetativa, en ensayos controlados,
quinoa crece adecuadamente bajo temperaturas de -5 °C (Bois et al., 2006; Jacobsen et al.,
2007). La regién con extremas condiciones climaticas donde parece haber evolucionado la
quinoa contribuy6 a darle la caracteristica de poseer altos niveles de tolerancia a las
temperaturas bajas, sequia y otras condiciones adversas (Trognitz 2003). Siembras muy
tempranas, como la siembra invernal del 17 de julio bajo invernaculo (A1), donde el inicio
de antesis ocurrido el 16 de septiembre para el genotipo mas precoz (NL-6), el 30 de
septiembre para el genotipo intermedio (Co-407) y el 4 de octubre para el genotipo de ciclo
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mas largo (2-Want) no serian recomendables en localidades del centro y sur de la provincia
de Buenos Aires ya que se encuentran dentro del rango de probabilidad de ocurrencia de
heladas durante la floracion de los cultivos (Figura 3.11). Este evento de desarrollo impone
un limite en la eleccion de la fecha de siembra dependiendo de la localidad que se considere.
Zonas en las cuales podrian realizarse corresponderian a norte de Buenos Aires, sureste y
centro de Santa Fé y centro de Cdordoba para genotipos de ciclo intermedio a largo (Co-407
y 2-Want). Respecto de genotipos precoces (NL-6) el riesgo de heladas existe en éstas zonas
agrondmicas. Sin embargo, cabe recalcar que esta fecha de siembra (17 de julio) transcurrid
bajo invernaculo abierto, con lo cual bajo condiciones de campo la etapa en dias hasta IA
podria ser mayor y habilitar otras localidades.
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Figura 3.11. Mapa de las tltimas heladas agrometeoroldgicas en funcion de la ocurrencia temporal
de las mismas en la Republica Argentina. Fuente, Ciag 2018 FAUBA.

La determinacion de la biomasa generada puede ser entendida en términos de la duracion del
ciclo de los cultivos y los factores determinantes de la TCC, la ei y EUR. La ei esta
fuertemente ligada a la evolucion del IAF, el cual es determinado por la cantidad de plantas
por metro cuadrado y del numero y tamafio de las hojas por planta. Al igual que en trabajos
previos (Ruiz y Bertero, 2008) y en similitud a especies con crecimiento indeterminado, el
IAF continu6 incrementandose luego de IA hasta alcanzar su maximo valor cercano a FA
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(Figura 3.5). En la mayoria de los ambientes y genotipos se logrd alcanzar el TAF., (~5,
Bertero y Ruiz, 2008), asegurandose la méxima captura de radiacion (ei > 95%) a floracion
(IA-FA). A excepcion, el genotipo precoz en la siembra primaveral tardia a campo, donde no
alcanz6 en ningin momento el IAFc producto de la combinacion de su ciclo precoz y del
ambiente tardio con altas temperaturas.

Uno de los principales objetivos de manejo de los cultivos es alcanzar el IAF.: en el menor
tiempo posible, antes del comienzo del periodo de definicion del NG. Una herramienta de
manejo que permite modificar el IAF que alcancen los cultivos es la eleccion de la densidad
de siembra y/o la distancia entre hileras. La densidad utilizada en estos ambientes (50 pl m"
2) fue muy superior a las utilizadas en trabajos anteriores (Bertero ef al., 2004; Bhargava et
al., 2007; Ruiz y Bertero, 2008 y Curti et al., 2014). En estos trabajos las densidades
utilizadas fueron casi un 50 por ciento menores (22 y 33 pl m?) y no lograron alcanzar la
captura maxima de radiacion en ningun momento del ciclo. Como consecuencia las
diferencias en biomasa de estos trabajos fueron debidas principalmente a diferencias en ei
(Ruiz y Bertero, 2008). Estos aspectos cobran importancia a la hora de definir medidas de
manejo del cultivo en condiciones donde no haya limitaciones de agua y nutrientes.
Respecto del otro componente en que se desagrega la TCC, las EUR calculadas en esta tesis
fueron similares a otros cultivos C3 como trigo, algoddon, soja y girasol (Andrade, 1995;
Serrago et al., 2009; Milroy y Bange, 2013). Los valores alcanzados de EUR en los distintos
ambientes estuvieron dentro del rango de 2,1 a 3,1 g MJ!. A excepcion de NL-6 y 2-Want
en Al (Cuadro 3.3), pareciera que considerar una EUR para cada genotipo y ambiente no
resulta mas util que considerar un valor general para todos los ambientes y genotipos (Cuadro
3.3). Cuando se ajustd un s6lo modelo con todo el conjunto de datos el valor de EUR resulto
de 2,87 g MJ-!. Cabe aclarar que, los valores de EUR calculados se realizaron a partir de los
muestreos iniciados desde el comienzo de las etapas reproductivas (IA, Figura 3.5). En el
trabajo de Ruiz y Bertero, 2008; la EUR en etapas reproductivas registrd valores promedio
de 2,68 g MJ-!, similar al valor calculado en esta tesis.

En general, la EUR es estable entre ambientes Optimos para el crecimiento de los cultivos
(Sinclair y Muchow, 1999b). Modificaciones en la EUR son consecuencia de cambios en la
tasa de fotosintesis, cuando no hay variaciones en la composicion de la biomasa. Asimismo,
el efecto de ambientes variables sobre la EUR es mayor cuanto més varia la temperatura
durante el ciclo; y cuanto mas dependiente de esta variacion sea la fotosintesis (Andrade,
1995; Sinclair y Muchow, 1999a y Haro et al., 2007). En estos ensayos, con mayor gradiente
ambiental que en Ruiz y Bertero, 2008 y Gomez et al., 2011, el aumento en las EUR se asocio
a una mayor temperatura promedio durante todo el ciclo (Figura 3.6). Este aumento de las
EUR con la temperatura podria estar indicando que la fotosintesis en el cultivo de quinoa
puede verse desfavorecida por bajas temperaturas, al menos en el rango explorado. Més aun,
el efecto de la temperatura podria haber sido mayor, teniendo en cuenta que el Al se realiz6
bajo invernaculo. Dentro del mismo se incrementa la radiacion difusa provocada por el efecto
del polietileno sobre la radiacion incidente, lo que habitualmente se asocia a un incremento
en la EUR (Sinclair y Horie, 1989; Healey et al., 1998; Kemanian et al., 2004 y Cabrera et
al., 2009). En condiciones de campo y siembras tempranas la EUR podria verse aun mas
afectada.

Como se mencion6 anteriormente, la temperatura es el factor ambiental con mayor impacto
relativo sobre TCC, influyendo a través de la ei y de la EUR (Figura 3.9; Muchow, 1990).
En esta tesis todas las TCC calculadas se asociaron con la RFAnT y la EUR. Sin embargo,
las diferencias en TCC se explicaron en mayor proporcion por la RFANT (Figura 3.10a) como
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es usual en los cultivos de grano (Monteith, 1965; Monteith y Moss, 1977 y Andrade et al.,
1996). En los A2 y A4, las TCC calculadas a lo largo del ciclo de los cultivos no resultaron
significativamente diferentes como asi tampoco las EUR calculas, posiblemente debido a la
escasa variacion de temperatura en estos ambientes. Sin embargo, en A4 la BAT disminuy6
producto de una menor duracidn del ciclo sin compensaciones sobre las TCC. En Al y A3,
debido al mayor gradiente de temperatura y radiacion las TCC registradas si fueron variables.
En Al se calcularon las menores TCC que no se compensaron con una mayor duracion del
ciclo, provocando menores BAT (y una asociacion diferente para este rasgo con la variable
duracion de ciclo en esta condicion; Figura 3.7.b). En cambio, ambientes con mayor
temperatura y radiacion (A3) provocaron aumentos en la TCC mas que proporcionales a las
disminuciones en la duracién de los ciclos, determinando una mayor BAT y RGC. En
conclusion, hubo ambientes en los cuales se redujo las TCC que no se compensaron con
mayores duraciones de ciclo, provocando menores BAT y RGC (A1l). En cambio, otros
ambientes provocaron aumentos en la TCC mas que proporcionales a las disminuciones en
la duracion de los ciclos (e.g. A3).

El crecimiento durante el periodo comprendido entre FA y MF es el que mejor explico las
variaciones en NG de los genotipos analizados; aunque la relacion fue menos estrecha que la
hallada en experimentos previos (e.g. 1?=0,64 en Bertero y Ruiz 2008). En contraste con
Bertero y Ruiz (2008), el periodo de floracion no explicd las variaciones en el NG. Se pueden
proponer diferentes interpretaciones a los resultados obtenidos. En comparacion con
experimentos previos, en esta tesis se exploran rangos de NG y crecimiento durante FA-MF
muy superiores a aquellos. Un ajuste comun (funcion bi-lineal; Figura 3.10) a los datos de
los experimentos de esta tesis y otros conducidos a menores densidades (sector izquierdo en
Figura 3.10) sugiere una respuesta de saturaciéon al crecimiento durante el periodo
comprendido entre FA-MF. Por otra parte, estos resultados son mas semejantes a aquellos de
Mignone y Bertero (2008) en mostrar este periodo como el de mayor asociacion con el NG.
Una semejanza entre el experimento de Mignone y Bertero (2008) y estos experimentos, es
que ambos utilizaron el genotipo 2-Want, cuya particularidad es presentar un menor
crecimiento (comparado con otros genotipos de semejante duracion de ciclo) durante
floracion, al que sigue un alto crecimiento durante el llenado (Bertero y Ruiz, 2010). Esta
caracteristica puede determinar una menor asociacion entre NG y el crecimiento durante
floracion en cultivares de ciclo mas largo como 2-Want. En los ensayos de esta tesis, el
crecimiento durante floracion de 2-Want representd solo el 19% del crecimiento total del
cultivo, mientras que para Co-407 fue del 29% y para NL-6 del 31%. En quinoa, a semejanza
de otras especies de crecimiento indeterminado, existe superposicion entre los periodos de
definicion del niimero y peso de granos y el genotipo 2-Want podria representar una forma
acentuada de ese comportamiento. La asociacion del NG, componente que mejor explica las
variaciones en el RGC, con el crecimiento durante el periodo FA-MF trae implicancias a la
hora de definir el periodo critico del cultivo de quinoa. Tratamientos de sombreo en diferentes
estadios del cultivo de quinoa, indicaron que el NG se ve afectado atn durante el llenado de
los granos (Mignone y Bertero, 2008).

El IC refleja la particion de fotoasimilados hacia los granos. Los valores de IC fueron altos
comparados con valores registrados previamente (i.e... 0,30, Bertero et al., 2004) e incluso
en comparacion a los registrados en tratamientos de manipulacion de la sintesis de giberelinas
(i.e. 0,40, Gémez et al., 2011). Asimismo, el IC de un cultivo es afectado por la dindmica de
generacion y competencia entre los diferentes 6rganos, y en quinoa existe una asociacion
negativa entre la particion reproductiva y/o IC y la BAT y/o la biomasa de tallos (Figura 3.3a
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y b; Bertero et al., 2004; Bertero y Ruiz, 2010 y Gomez et al., 2011). Van Ooesterom y
Hammer (2008) encontraron que hibridos de sorgo de mayor altura tienden a producir una
menor cantidad de granos que los de menor altura; y atribuyen este efecto a diferencias en
los coeficientes de particion de granos a panoja. Como el tallo es un destino de rapido
crecimiento alrededor de floracion es probable que el crecimiento y desarrollo de la panoja
se vean afectado por la competencia de recursos entre 6rganos (Youssefian et al., 1992).
Ademas, la relacion de saturacion entre NG y crecimiento durante el periodo FA-MF (Figura
3.10) sugiere una limitacion en la capacidad de producir més destinos ante aumentos en la
produccion de biomasa. En el plateau de la misma figura, se encuentran mayoritariamente
los puntos correspondientes al genotipo de ciclo mas largo 2-Want. El grado de limitacion
(por fuente y/o destinos), en los distintos ambientes y genotipos sera abordado en los
capitulos 4 y 5.

3.5 CONCLUSION

Los RGC en estos experimentos fueron muy variables y dependientes de los
ambientes explorados. Igualmente, bajo condiciones sin limitacion hidricas y/o nutricionales,
los rendimientos alcanzados fueron mas altos que los registrados en trabajos anteriores. El
componente que explico la gran variacion en RGC fue el NG, y no asi el PG. De los
componentes ecofisioldgicos, la BAT se asoci6 principalmente a la RFAwT, y en segundo
lugar a la EUR. La disminuciéon en la EUR, en al menos dos genotipos, se explico
parcialmente por la temperatura experimentada. El analisis de la asociacion del NG con los
diferentes periodos de crecimiento analizados, sugirid que algunos cultivos sufrieron una
saturacion en la respuesta del NG a la disponibilidad de asimilados durante el llenado de los
granos. Con esta evidencia, se podria considerar a la quinoa como alternativa para responder
a la necesidad de inclusion de nuevos cultivos de grano en las rotaciones agricolas de la
region pampeana (Andrade et al., 2013).
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4.1. INTRODUCCION

El peso de grano (PG), por simplicidad, se puede descomponer en dos componentes:
(i) la tasa de llenado de los granos (Trreg; mg grano™! dia™! 6 mg °Cd™!) y (ii) la duracion de
llenado de los granos (DLLeg; dias 6 °Cd). Este modelo simple que asume constancia de la
tasa de llenado y un cese brusco del mismo permite estudiar como variaciones en las
condiciones ambientales y/6 genéticas afectan el crecimiento de los granos (Borras et al.,
2003; Gambin et al., 2006; Serrago et al., 2013 y Rattalino Edreira et al., 2014). En muchos
cultivos de grano, las diferencias en PG (producto de la variabilidad genotipica o ambiental)
se asocian con diferencias en la Trieg (Kiniry y Musser, 1988; Gambin y Borras, 2005 y
Serrago et al., 2013). En experimentos con soja, por ejemplo, las tasas efectivas de llenado
de cuatro cultivares en dos afios de ensayos se asociaron principalmente con diferencias
genotipicas (Egli, 1998). Por otra parte, la Drieg de los granos puede ser altamente
influenciable por condiciones ambientales que afecten el suministro de fotoasimilados vy,
ademas, existe variabilidad genética en la mayoria de los cultivos de grano (i.e. soja y maiz;
Egli, 2004 y Gambin et al., 2007). En quinoa, el analisis de la contribucion relativa de la
componente genética (G) y de interaccion con el ambiente (G x A) a la variabilidad en el
tamafio de los granos (G/G x A) en un amplio rango ambiental result6 en un valor cercano a
la relacion 1:1, indicando similar importancia de ambos efectos (Bertero et al., 2004). En
evaluaciones realizadas en regiones geograficas mas acotadas como el Noroeste de
Argentina, donde igualmente la variabilidad ambiental es importante, se observo un mayor
peso de la componente genotipica por sobre la componente ambiental (Curti ef al., 2014).
De los factores ambientales, la temperatura es uno de los més estudiados al intentar explicar
las variaciones entre localidades y fechas de siembra en PG. La temperatura afecta la tasa de
desarrollo de los cultivos, es por ello el principal factor medioambiental que modifica el
rendimiento. En la mayoria de los cultivos la sensibilidad a la temperatura varia en las
distintas etapas fenoldgicas. Debido a la sensibilidad de los procesos que ocurren en las
etapas reproductivas (fertilizacion, cuaje, embriogénesis, sintesis de reservas), las etapas de
floracion y llenado de granos son especialmente sensibles a la temperatura expuesta durante
las mismas (Stone, 2001). La descripcion del efecto de la temperatura sobre la acumulacion
de biomasa en los granos se basa en reconocer como impacta esta variable sobre la tasa de
acumulacion de materia seca y duracion del periodo de llenado (Sofield ef al., 1977).
Dependiendo de la especie y el rango de temperaturas explorado, los efectos sobre el PG
pueden ser positivos, en donde aumentos en la temperatura media durante el llenado
incrementan la Trieg de los granos con el consecuente aumento del PG (Cirilo y Andrade,
1996), negativos, donde aumentos en la temperatura media del llenado, aun si aumentan la
TrLiee disminuye mas que proporcionalmente la Direg con una disminucién del PG
(Chowdhury y Wardlaw, 1978; Ploschuk y Hall, 1995 y Sofield et al., 1977); o neutros, si
los efectos sobre TrieG Y DLLEG se compensan. Dependiendo el cultivo existe una temperatura
optima para el logro del maximo peso de cada grano (Stone, 2001), cuyo origen radica en la
diferente sensibilidad a la temperatura que poseen la Trieg y la Drieg. Estas temperaturas
han sido estudiadas en distintos experimentos con diferentes genotipos, niveles de radiacion
y regimenes de temperatura constantes o alternadas dia/noche, mostrando que temperaturas
medias promedio durante todo el periodo de llenado en el rango de 15-21°C, con media en
18-19 °C son las que maximizan el peso del fruto de girasol (Chimenti ef al., 2001). En
cultivos de grano invernales se han informado valores similares, de 15 -18 °C para trigo y
cebada (Tashiro y Wardlaw, 1989; Porter y Gawith, 1999), mientras que en cultivos de



44

verano las temperaturas que maximizan el peso de grano son algo superiores, con valores de
22 °C para maiz (Muchow, 1990; Singletary et al., 1994) y 25 °C para arroz (Tashiro y
Wardlaw, 1989). En quinoa, el efecto de la temperatura pudo ser analizado indirectamente, a
partir de datos de la Prueba Americana y Europea de Quinua (Bertero ef al., 2004) en que se
contaba con datos de temperatura media durante el llenado (rango 10-22°C) y de didmetro
maximo de granos para un conjunto de genotipos y localidades. Aunque los cultivares
difirieron en su sensibilidad a la temperatura, todos presentaron una asociacion negativa entre
didmetro y temperatura.

Si bien el impacto de la temperatura sobre el PG puede explicar variaciones del mismo, con
diferentes respuestas, ya sean positivas, negativas o neutras sobre el PG en relacion a su
efecto sobre la Diieg y la Tries. Estas respuestas no pueden ser analizadas en forma
independiente, el otro factor ambiental ampliamente conocido que afecta el llenado de los
granos es la radiacion incidente (Egli, 2004). La principal fuente de carbohidratos para los
granos en crecimiento proviene de la fotosintesis realizada por las hojas funcionales durante
el llenado de granos (Hall et al., 1990; Trapani et al., 1992). Por tal motivo, un aumento en
el PG via aumentos en la temperatura a través de su efecto sobre la TrLeg es posible siempre
que haya una oferta radiativa (fuente) que sostenga la demanda producida por los granos en
crecimiento (destinos), ya sea a través de la radiacion incidente durante el llenado y la
consecuente radiacion interceptada acumulada en ese periodo (Borras et al., 2004). Caidas
en la radiacion incidente o interceptada por el cultivo, producto de siembras tardias, reducen
los asimilados disponibles para el llenado de los granos con la consecuente reduccion del PG
en maiz (Cirilo y Andrade, 1996). En trigo retrasos en la fecha de siembra exponen al cultivo
a mayores temperaturas, acortando la Diieg y aumentando la Trieg pudiendo dejar afectada
la asimilacion de C para el llenado de los mismos modificando la radiacion total acumulada
en este periodo (Calderini et al., 2006). En estas situaciones, limitaciones al crecimiento de
los granos pueden ser parcialmente sostenidas por las reservas de carbohidratos solubles
almacenados previamente en los diferentes 6rganos de las plantas, como por ejemplo en los
tallos (Daynard et al., 1969 y Jones y Simmons, 1983; Calderini et al., 2006). Por
consiguiente, la disponibilidad de asimilados para el llenado de los granos en crecimiento
dependera de los recursos almacenados (i.e. carbohidratos solubles) y de aquellos
suministrados durante el llenado de los mismos a través de la radiacidon interceptada por el
cultivo durante el llenado de los granos (Egli, 2004).

El fotoperiodo (Fp) puede afectar la Drieg en cultivos como soja, debido a la sensibilidad
del mismo durante este periodo (Kantolic y Slafer, 2001). En quinoa la respuesta al Fp es
cuantitativa de dia corto para el periodo a floracion (Jacobsen, 1997; Bertero, et al. 1999).
La sensibilidad al Fp difiere dependiendo del origen de los diferentes genotipos (Bertero, et
al. 1999; Jacobsen, 1997). Genotipos originarios de bajas latitudes presentan una mayor
sensibilidad al Fp y una mayor longitud de la fase vegetativa, mientras que cultivares del
nivel del mar, originarios del sur de Chile (como los utilizados en la presente tesis), poseen
una menor sensibilidad al Fp con una menor duracion de la fase vegetativa. Debido a la
caracteristica de los genotipos y la sensibilidad que presentan al Fp, la DrLec no deberia verse
afectada por este factor. El andlisis de las relaciones entre la fuente disponible y los destinos
en crecimiento (granos) es una herramienta 1til para estudiar las variaciones en el PG (Borras
et al., 2004). En maiz, la relacion existente entre la tasa de crecimiento por planta durante el
periodo critico y el NG establecido (relacion fuente-destino; RFD), determina el tamafo
potencial y, en consecuencia, la tasa de crecimiento de los granos durante el llenado (Gambin
et al., 2006). En cambio, la RFD postfloracion modula la disponibilidad de fotoasimilados
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por grano durante su llenado y la duracion del llenado de los granos (Gambin et al., 2006).
Conocer la respuesta del peso de los granos en quinoa a RFD variables, producto de
variaciones en las condiciones de crecimiento, permitiria identificar el tipo de limitacion al
que estd expuesto el cultivo durante el llenado (i.e. por fuente y/o destinos; (Jenner et al.,
1991)).

Un enfoque complementario al andlisis de los determinantes del PG es el estudio de la
dinamica hidrica de los granos en crecimiento. Este enfoque sirve como herramienta para
describir y predecir diferencias en PG a través de ambientes y genotipos (Swank et al., 1987;
Schnyder y Baum, 1992; Borras y Westgate, 2006 y Gambin et al., 2007). El PG depende de
la cantidad de células diferenciadas y de su expansion celular (Cirilo y Andrade, 1996;
Kiniry, 1988). Parte responsable de esa expansion es el contenido de agua de los granos en
crecimiento, que determina el tamaio de las células y por lo tanto el volumen de los granos
(Egli, 1998; Borras y Westgate, 2006; Gambin et al., 2007). Es por ello que el méximo
contenido de agua de los granos (MCAG), al igual que el maximo volumen, son buenos
estimadores del tamafo y el peso final como fuera visto en especies tales como maiz (Saini
y Westgate, 2000 y Borras et al., 2004), trigo (Calderini et al., 2000), sorgo (Gambin y
Borras, 2005), girasol (Rondanini et al., 2007) y soja (Swank et al., 1987). Resultados de
otros trabajos (Borras et al., 2003; Gambin y Borras, 2005; Melchiori y Caviglia, 2008)
demuestran que tanto el volumen de los granos como el MCAG se asocian con el PG via
aumentos en la Trrec y no con Diieg. Durante el llenado el agua es reemplazada por los
contenidos de reserva causando una pérdida de humedad en los granos hasta un valor critico
en el que cesa la acumulacion de reservas (Egli y TeKrony, 1997; Saini y Westgate, 2000).
Ese valor critico de humedad es conocido como madurez fisiologica (MF) e impone un limite
al crecimiento de los granos, atn si la oferta de fotoasimilados para el llenado de los granos
no es limitante (Jenner y Rathjen, 1977 y Egli y Bruening, 2001). En maiz se observaron
diferencias genotipicas en la humedad del grano a MF y en la tasa de pérdida de humedad
(TPA) de los granos, los que afectaron el PG final a través de impactos en la DiLeg (Gambin
et al., 2007). En quinoa, se explor6 la asociacion entre el MCAG y determinantes del PG
(Tiieg y DLLEG) en un genotipo (2-Want) en el que se generaron diferentes RFD mediante
incrementos (reduccion en el numero de flores, raleo de plantas vecinas) y reducciones (raleo
de hojas) de esta relacion (Lopez, 2008). En los resultados de estos ensayos, se observd una
asociacion estrecha entre el MCAG y PG final, y este efecto sobre el PG se asocid con
diferencias en la Drieg, pero no en la Triec. Respecto al MCAG, éste se alcanzo
relativamente temprano en el llenado de grano (30 % del peso seco; Lopez, 2008). Para
quinoa, se desconoce la humedad del grano a MF vy si variaciones en el mismo impactan en
diferentes PG. Ademas, resulta necesario evaluar si estas relaciones hidricas durante el
llenado de los granos se sostienen para diferentes combinaciones de genotipos y ambientes.
La comprension del control del peso de granos por el ambiente y las condiciones internas del
cultivo es un area que ha experimentado avances notables en afios recientes. En el caso de
quinoa, la comprension de estos aspectos es casi nula, ya que no existe informacién sobre los
componentes del llenado de los granos, las relaciones hidricas de los granos en crecimiento
y como se relacionan con variaciones en PG ante cambios en las condiciones ambientales y/o
genéticas. Por este motivo, el presente capitulo tiene por objetivo analizar la determinacion
del PG (i.e., Tuieg ¥y Diriec, junto al estudio de relaciones hidricas de los granos en
crecimiento) de diferentes genotipos de quinoa adaptados a climas templados bajo diferentes
condiciones de crecimiento.
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4.2. MATERIALES Y METODOS
4.2.1. Introduccion

. A continuacioén, se describen para cada ambiente y genotipo las variables
ambientales medidas durante el llenado de los granos (Cuadro 4.1).

Cuadro 4.1. Temperatura media, radiacion fotosintéticamente activa incidente diaria (RFAnc),
radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (RFAacum) y fotoperiodo medio durante
el llenado de los granos (Fp) para cada ambiente y genotipo desde el comienzo del llenado efectivo
hasta madurez fisiologica.

Ambiente I;?:I;‘al)?: Con;:‘.lon Genotipo Tem?otg)a tura (TVIITGI’:CZ Tl\ljlﬁ?;uy ::hr;
crecimiento d’) d’)

NL-6 23,1 12,4 547 15,3

A2 27-sep-11 Campo Co-407 23,2 11,0 429 15,4
2-Want 23,2 11,2 850 15,5

NL-6 24,9 12,7 514 15,3

A4 14-nov-11 Campo Co-407 25,6 12,4 455 15,2
2-Want 25,5 11,4 488 14,6

NL-6 17,7 8,8 161 14,2

A1 17-jul-13  Invernaculo  Co-407 19,9 9,0 126 14,5
2-Want 20,7 9,5 148 14,8

NL-6 249 10,8 400 15,4

A3 02-nov-12  Invernaculo  Co-407 25,2 11,3 404 15,3
2-Want 25,6 10,7 626 15,9

4.2.2. Analisis estadistico.

Para estimar los efectos de los factores genotipo, ambiente y su interaccion (G x A)
sobre las variables peso de grano, tasa de llenado de granos, duracion del llenado de los
granos y maximo contenido de agua, se realizaron dos analisis separados. Un primer analisis
que comprende los ambientes a campo (A2 y A4) bajo un disefio en bloques completamente
aleatorizado, y otro donde se analizaron los ambientes Al y A3 (bajo inverndculo). Los
modelos estadisticos se detallan en la seccion Materiales y Métodos del Capitulo 2
Para evaluar la relacion entre el PG y las condiciones ambientales durante la fase de llenado
de los granos se llevd a cabo un andlisis de regresion lineal multiple (RLM) utilizando como
variables ambientales predictoras a la temperatura media durante el llenado de grano, la
radiacion fotosintéticamente activa incidente (RFAmc), la radiacion fotosintéticamente
activa acumulada (RFAacum), y el fotoperiodo medio durante la fase de llenado. Se testearon
todos los modelos lineales posibles involucrando a variables individuales y en grupos. Para
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la seleccion del mejor modelo se utilizo el procedimiento paso a paso y el criterio escogido
fue el de Cp Mallows implementado en PROC REG de SAS. En cada paso se procedio a
determinar la adecuacion de los modelos mediante el célculo de los estadisticos de
diagnostico implementados en el mismo procedimiento. Asimismo, el coeficiente Cp
Mallows indica que tan importante es una variable regresora en un analisis de regresion
multiple. A mayor valor de este coeficiente mas importante es la variable en la regresion.

Para establecer relaciones entre las variables estudiadas se realizaron analisis de regresion
lineal mediante el software GraphPad Prism 6.0 (GraphPad Software, San Diego, Estados
Unidos). Los pardmetros de los modelos (pendiente y ordenada al origen) se compararon
mediante la prueba F' de la suma extra de cuadrados del mismo software. Los modelos
desarrollados a partir de las ecuaciones [(2.3), (2.4)] y [(2.5), (2.6)] fueron ajustados
utilizando el software GraphPad Prism 6.0 (GraphPad Software, San Diego, Estados Unidos).

4.3. RESULTADOS
4.3.1. Peso de grano y sus determinantes

En el andlisis de los A2 y A4, para la variable PG los efectos genotipicos y
ambientales resultaron significativos (Cuadro 4.2). El mayor PG se observo en el A2 con un
23 % mayor que en A4. Del factor genotipico Co-407 lider6 el ranking de PG (en promedio
15 % mayor a los otros genotipos). De los componentes del PG, en la TrLeg se observo un
efecto significativo de la interaccion de los factores genotipo y ambiente (G x A). No
obstante, las mayores TrieG correspondieron al A2 y al genotipo Co-407 (Cuadro 4.2). Para
la variable DrieG solo el efecto genotipico resulto significativo, donde la menor y mayor
duracion correspondio a Co-407 y 2-Want, respectivamente. La variable MCAG presento
una interaccion entre ambos factores. Igualmente, al igual que la variable PG, el ambiente
A2 y el genotipo Co-407 presentaron los mayores MCAG.

Al igual que los ambientes a campo, los PG de Al y A3 resultaron significativos para los
efectos genotipicos y ambientales (Cuadro 4.2). El Al (mas temprano) los PG fueron en
promedio un 30% mayores que en A3. Del factor genotipico, Co-407 lider6 el ranking de PG
en los dos ambientes (Cuadro 4.2). La TrLiG si bien present6 interaccion entre ambos factores
sigui6 el mismo patrén que para el PG. Donde las mayores TiLeG se observaron en el Al y
en Co-407. La variable DiLeg sobre presento efectos genotipicos, donde al igual que el
analisis de los ambientes a campo, 2-Want alcanzo las mayores, NL-6 las intermedias y Co-
407 las menores. Por ultimo, el MCAG alcanzado los efectos genotipicos y ambientales
resultaron significativos (Cuadro 4.2), presentando la misma tendencia que el PG, los
mayores valores en Al y en Co-407.

De los componentes del PG, la TiLeg fue el factor mas importante en explicar las variaciones
genotipicas y ambientales observadas en PG (Figura 4.1a; Cuadro 4.3). El rango explorado
de Trieg fue muy amplio, desde 0,094 hasta 0,223 mg grano™'d"!. En todos los genotipos, los
mayores valores de TrieG se correspondieron con los PG mas elevados. Con respecto a la
DLiEg, el rango de variabilidad total experimentada fue de 15 a 27 dias; no obstante, este
pardmetro no explicd las variaciones en el PG (Figura 4.1.b; Cuadro 4.3).
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Cuadro 4.2. Peso de granos (PG), tasa de llenado efectivo (Tireg), duracion del llenado (Diikg), y
maximo contenido de agua (MCAG). Los valores corresponden a la media de tres repeticiones, salvo
para Co-407 en el ambiente 1 (n = 2). Los andlisis de los efectos ambientales, genotipicos y su
interaccion fueron detallados en la seccion Materiales y Métodos del Capitulo 3.

Ambiente Genotipo PG final TLLEG DirLEG MCAG
P (mg grano™) (mg grano™ d) (dias) (mg grano™)

NL-6 2,54 0,123 20,8 2,24

A2 Co-407 2,94 0,177 16,6 2,39

2-Want 2,66 0,124 21,5 2,24

NL-6 2,14 0,123 17,6 1,72

A4 Co-407 2,41 0,134 18,1 2,32

2-Want 2,06 0,108 19,4 1,99

A skskskek kk ns kskk

G kskoskok skkosk k skskosk
A*G ns * ns *

NL-6 2,94 0,145 20,5 2,79

Al Co-407 3,41 0,223 15,3 343

2-Want 3,35 0,146 22,9 2,89

NL-6 2,26 0,116 19,4 1,97

A3 Co-407 2,83 0,151 18,7 2,25

2-Want 2,40 0,094 24,6 2,20

G kkk kksksk kkk sk
A*G ns *k ns ns

A, ambiente; G, genotipo; A * G, interaccién ambiente por genotipo. Simbolos *, ™, ™ *** corresponden a

diferencias significativas al p<0,05, p<0,01, p<0,001, p<0,0001 y (ns) no significativo.

Para los granos de posiciones apicales, analizados en los ambientes 1 y 3, el rango de PG
explorado fue similar a los de posiciones medias (1.96 a 3.95 vs 2.03 a 3.49 mg grano™,
posiciones apicales y medias, respectivamente). En el mismo sentido, tanto las asociaciones
como los rankings se mantuvieron igual que en los granos de posiciones medias (datos no
presentados). Asimismo, se observaron tendencias similares al analizar las relaciones con las
Triee (r?=0,60; p<0,001) y Diiec (r>=0,04; p=0,84) como variables explicativas de la
variacion en PG.
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Figura 4.1. Relacion entre el peso de los granos y (a) la tasa de llenado y (b) la duraciéon de llenado
efectivo para todos los ambientes explorados A1l (simbolos vacios claro), A2 (simbolos grises claro)
A3 (simbolos grises oscuro), A4 (simbolos negros) y en 3 genotipos de quinoa del nivel del mar (NL-
6 [circulos]; Co-407 [triangulos] y 2-Want [cuadrados]). Cada punto representa el valor medio de tres
repeticiones * el desvio estandar. La linea continua en (a) representa el modelo lineal ajustado al
conjunto de datos.

4.3.2. Condiciones ambientales durante el llenado de grano y su asociacion con la
determinacion del peso de granos

Del analisis de regresion lineal multiple realizado con las variables ambientales cuyos
valores se muestran en el Cuadro 4.1, se desprende que el modelo propuesto resultd
significativo (p<0,0001). Sin embargo, la temperatura registrd el mayor valor de Cp Mallows
indicando la importancia de esta variable respecto de las demas en la regresion multiple
(Myers, 2000; ver seccion 4.2. Materiales y Métodos). A raiz de este analisis se desprende la
mayor importancia relativa de la temperatura por sobre las demds variables ambientales. La
comparacion entre la regresion lineal simple de la temperatura y PG vs la regresion lineal
multiple de todas las variables ambientales y PG, a través de la comparacion del coeficiente
Cp Mallows demuestra que la temperatura por si sola explica gran parte de la variacion en
PG observada. De las otras variables ambientales analizadas, a pesar que los genotipos
utilizados en estos ensayos (quinoas del grupo del nivel del mar) poseen nula o muy poca
sensibilidad al fotoperiodo durante el llenado de los granos la asociacion del PG con el
fotoperiodo fue positiva. Por ltimo, la relacion de la RFAacum y PG, no fue significativa
(p=0,07); mientras que, con la RFAnc la asociacion con el PG fue negativa (r’=0,42;
p<0,0001).

Debido a que la variable con mayor incidencia explicativa sobre el PG fue la temperatura
media durante el llenado, se procedi6 a analizar el efecto de esta variable en forma individual
sobre el PG y sus componentes. El rango de temperaturas explorado por los genotipos fue
similar (19 a 27°C). Se observaron mayores PG a menores temperaturas en todos los
genotipos (Figura 4.2a). De los componentes del PG, las TrLeg disminuyeron ante aumentos
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de la temperatura experimentada durante el llenado efectivo en todos los genotipos (Figura

4.2b). Mientras que, la duracion del llenado no vari6 con la temperatura (Figura 4.2c).

Tasa de llenado efectivo Peso de grano

Duracion llenado efectivo
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Figura 4.2. Relacion entre el peso de los granos (a); la tasa de llenado efectivo de los granos
(b), y la duracion de llenado efectivo (¢) con la temperatura media durante el llenado de grano
para todos los ambientes explorados A1l (simbolos vacios), A2 (simbolos grises claro), A3
(simbolos grises oscuro), A4 (simbolos negros) y en 3 genotipos de quinoa del nivel del mar
(NL-6 [circulos]; Co-407 [triangulos] y 2-Want [cuadrados]). Cada punto representa el valor
medio de tres repeticiones + el desvio estandar. Las lineas continuas representan los modelos
lineales ajustados al conjunto de datos.
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4.3.3. Relaciones fuente-destino, consumo aparente de carbohidratos solubles en los tallos y
PG

El PG no se asocid a la RFD durante el periodo de llenado de granos (estimada como

la acumulacion de biomasa por grano fijado entre FA y MF; Figura 4.3). Mdas atn, para el
genotipo 2-Want se observé un menor PG (comparando los Al y A3, Cuadro 4.3) ante
aumentos en la disponibilidad por grano. En la mayoria de las situaciones, a excepcion del
A4, NL-6 y Co-407 se encontraron por encima de la linea punteada o sobre la misma (relacion
1:1); indicando una posible limitacion por fuente inmediata y/o co-limitacion por fuente y
destinos para el llenado de los granos (Figura 4.3). En similitud, los PG de los Al y A3 del
genotipo 2-Want se encontraron por encima de esta relacion. El A4 fue la Ginica situacion que
presentd una posible limitacion por destinos en todos los genotipos junto con el A2 del
genotipo 2-Want (Figura 4.3). Analizando las situaciones extremas, los valores de RFD del
Al y A4 en los genotipos NL-6 y 2-Want, se asociaron positivamente con el NG fijados
(r>=0,41; datos no mostrados). Esto sugiere que la mayor disponibilidad de fotoasimilados
alcanz6 para incrementar el NG y asimismo la disponibilidad de asimilados por grano.
Durante el llenado de los granos, la mayor disponibilidad de asimilados se utilizaria con
mayor prioridad para fijar mas granos (Capitulo 3), en vez de aumentar el PG. Por otro lado,
en similitud con los PG promedio de las panojas (Capitulo 3), variaciones en PG calculados
a partir de los muestreos del tercio medio de la panoja no se asociaron a variaciones en el NG
(r*=0,12; p=0,06).
En relacion a la RFD calculada para el periodo de floracidon (estimada como la acumulacion
de biomasa por grano fijado entre IA y FA; RFDia.ra), esta se asoci6 al PG Unicamente para
el genotipo NL-6 (r>=0,58; p<0,01), sin asociacion alguna para los demas genotipos (datos
no mostrados). Respecto a los componentes del PG, solo la Triec de NL-6 se asocid
linealmente a la RFDja-ra (r>=0,36; p<0,05).
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Figura 4.3. Relacion entre el peso de los granos y la relacion fuente-destino durante el llenado de los
granos (RFDra-mr) para todos los ambientes explorados Al (simbolos vacios), A2 (simbolos grises
claro), A3 (simbolos grises oscuro), A4 (simbolos negros) y en 3 genotipos de quinoa del nivel del
mar (NL-6 [circulos]; Co-407 [triangulos] y 2-Want [cuadrados]). Cada punto representa el valor
medio de tres repeticiones =+ el desvio estandar. La linea continua representa el modelo lineal ajustado
al conjunto de datos. La linea punteada indica la relacion 1:1 entre ambas variables.
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A partir de los datos presentados en la Figura 4.3 se procedi6 a calcular la retranslocacion
aparente (diferencia entre el PG y la RFDra-mr). Este valor podria sugerir la removilizacion
realizada por el cultivo para alcanzar esos valores de PG, siempre que la diferencia sea
positiva. A su vez, con el analisis de los carbohidratos solubles en los tallos se procedi6 a
calcular el consumo aparente de los mismos como la diferencia entre el valor maximo y
minimo (entre aproximadamente FA/comienzos de llenado efectivo de los granos y cosecha;
ver Figura 4.4). Esto permite estimar qué proporcion de la demanda de los destinos durante
el llenado de los granos es satisfecha por la removilizacion de CSA desde los tallos. La
asociacion entre ambas variables, consumo aparente de CSA afectado por el niumero de
granos fijados y restraslocacion aparente (Figura 4.5), resulto significativa en 2-Want y NL-
6 (p<0,01 y p<0,05, respectivamente). Esta asociacion estrecha podria estar indicando el rol
de los CSA en situaciones donde la fuente disponible es insuficiente para el llenado de los
granos en crecimiento. En Co-407 la asociacion no resulto significativa (p=0,69), quiza
debido al menor rango de variacion en la retranslocacion aparente en los ambientes mas
tempranos (e.g. Al; Figura 4.3). No obstante, en la mayoria de las situaciones la contribucioén
del consumo de los CSA al PG final no superé 0,1 mg grano™'. La mayor contribucion se
observo en 2-Want en el Al, llegando a 0,27 mg grano™! (8 % del PG final y 28 % de la
retranslocacion aparente necesaria).
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Figura 4.4. Evolucion de los carbohidratos solubles en los tallos (CSA, g m™2) en funcion de los dias
desde inicio de antesis para el genotipo NL-6 en los ambientes A1 (simbolos vacios) y A4 (simbolos
negros). Las flechas indican comienzos de llenado y cosecha estimados a partir del ajuste del modelo
bi-lineal de los muestreos de los granos durante el llenado de los granos.
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Figura 4.5. Relacion entre la retranslocacion aparente, producto de la diferencia entre PG y RFDpa-
MF, Y el consumo aparente de carbohidratos solubles en el tallo para todos los ambientes explorados
Al (simbolos vacios), A2 (simbolos grises claro), A3 (simbolos grises oscuro), A4 (simbolos negros)
y en 3 genotipos de quinoa del nivel del mar (NL-6 [circulos]; Co-407 [triangulos] y 2-Want
[cuadrados]). Cada punto representa una repeticion. La linea continua representa el modelo lineal
ajustado al conjunto de datos.

4.3.4. Peso de grano y dindmica hidrica

En el analisis de las relaciones hidricas, y en concordancia con lo observado en otros cultivos,
el PG mostrd una asociacion estrecha con el MCAG, independientemente del genotipo y
ambiente explorado (Figura 4.6.a). De los componentes del PG, la TrieG también se asocid
al valor de MCAG (Figura 4.6.b). Respecto a la DiLLEG, no se encontro relacion con el MCAG
(r>=0,007; p=0,55). Al igual que el PG, el MCAG se asocid negativamente con la temperatura
experimentada durante el llenado de los granos (r?=0,64; p<0,0001).

En el analisis de la dindmica hidrica de los granos en crecimiento (considerando todos los
genotipos y ambientes), el contenido de agua se incremento a una tasa alta durante la primera
parte del llenado efectivo hasta hacerse maxima en la primera mitad del llenado de los granos
para luego decaer gradualmente (Figura 4.8). Asimismo, las tasas de acumulacion de agua
(TAA, parametro h; ecuaciones 2.2-2.3), se asociaron a los diferentes valores de MCAG
(Figura 4.9.a). Luego de alcanzado el MCAG, una Unica regresion explico la asociacion entre
la tasa de pérdida de agua (TPA) y el MCAG para todos los genotipos (Figura 4.9.b). En
general, aquellos granos que alcanzan mayores MCAG son, por un lado, los que acumulan
agua a mayores tasas y por otro, también los que presentan mayores tasas de secado de los
granos. En relacion a los componentes del PG, la TPA no se asoci6 a la DrLLeg en ningiin
genotipo y/o ambiente (r>=0,01; p=0,56).
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Figura 4.6. Relacion entre el peso de los granos (a), la tasa de llenado (b) y: el maximo contenido de
agua de los granos para todos los ambientes explorados A1l (simbolos vacios), A2 (simbolos grises
claro), A3 (simbolos grises oscuro), A4 (simbolos negros) y en 3 genotipos de quinoa del nivel del
mar (NL-6 [circulos]; Co-407 [triangulos] y 2-Want [cuadrados]). Cada punto representa el valor
medio de tres repeticiones + el desvio estandar. Las lineas continuas representan los modelos lineales
ajustados al conjunto de datos. El peso de grano y la tasa de llenado se estimaron mediante un modelo
bi-lineal con un plateau (ecs. [2.5-2.6]). El maximo contenido de agua de los granos se calculd a
través de un modelo bi-lineal (ecs. [2.3-2.4])
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Figura 4.7. Relacion entre el maximo contenido de agua alcanzado en los granos y la temperatura
media durante el llenado efectivo de los granos para todos los ambientes explorados Al (simbolos
vacios), A2 (simbolos grises claro), A3 (simbolos grises oscuro) y A4 (simbolos negros) en 3
genotipos de quinoa del nivel del mar (NL-6 [circulos]; Co-407 [tridngulos] y 2-Want [cuadrados]).
Cada punto representa el valor medio de tres repeticiones + el desvio estandar. La linea continua
representa el modelo lineal ajustado al conjunto de datos.
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Figura 4.8. Evolucion del peso y el contenido de agua en grano en funcion de los dias desde el comienzo
del llenado efectivo para todos los ambientes explorados A1 (simbolos vacios), A2 (simbolos grises claro),
A3 (simbolos grises oscuro), A4 (simbolos negros) y en 3 genotipos de quinoa del nivel del mar (NL-6
[circulos]; Co-407 [tridngulos] y 2-Want [cuadrados]). Cada punto representa el valor medido de tres
repeticiones. Las lineas representan los modelos bi-lineales ajustados a cada tratamiento (ecs. [2.4-2.6]).
Las flechas indican el momento de madurez fisioldgica y aquel en que se alcanza el maximo contenido de
agua de los granos, en la evolucion de peso de grano y el contenido de agua, respectivamente.
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Figura 4.9. Relacion entre el maximo contenido de agua de los granos y la tasa de acumulacion de agua de
los granos (a) y entre la tasa de pérdida de agua y el méximo contenido de agua de los granos (b) para todos
los ambientes explorados A1l (simbolos vacios), A2 (simbolos grises claro) A3 (simbolos grises oscuro),
A4 (simbolos negros) y en 3 genotipos de quinoa del nivel del mar (NL-6 [circulos]; Co-407 [triangulos] y
2-Want [cuadrados]). Cada punto representa el valor medio de tres repeticiones + el desvio estandar. Las
lineas continuas representan los modelos lineales ajustados al conjunto de datos. Los valores graficados
corresponden a los parametros [h y j] de los modelos bi-lineales ajustados a cada repeticion (ecs. [2.4-2.6]).

4.3.5. Relacion entre la evolucion del contenido de agua y la acumulacion de biomasa en los granos

La dinamica hidrica de los granos es un buen indicador del estado de desarrollo de los
mismos. En el andlisis conjunto de las relaciones hidricas y la acumulacion de biomasa en granos,
el MCAG se alcanz6 temprano en el desarrollo de los granos en crecimiento (expresado como %
del peso maximo de los granos en que se alcanza MCAG) (Figura 4.11). En el mismo sentido,
ninguna diferencia fue encontrada entre posiciones dentro de la panoja (p=0,47) ni entre genotipos
(p=0,99). El méaximo valor relativo de agua en el grano se alcanzé con un 31 % del peso final del
grano. Este modelo unico demuestra el equilibrio existente entre la dindmica hidrica y la
acumulacion de biomasa de los granos en crecimiento.
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Figura 4.10. Relacion entre el maximo contenido relativo de agua y el peso de grano relativo para (a) los
3 genotipos de quinoa (NL-6 [circulos]; Co-407 [triangulos] y 2-Want [cuadrados] en todos los ambientes
explorados de granos correspondientes al tercio medio de las panojas, y para (b) los pesos de grano de
diferentes posiciones de la panoja (apical [rombos llenos] y del tercio medio [rombos vacios]) en los
ambientes Al y A3. Las lineas indican los modelos bi-lineales (ecs. [2.4-2.5]) ajustados al conjunto de
datos, excluidos los valores por encima de 0,7 del peso de grano relativo en cada condicion. Cada punto
corresponde a una repeticion. Los insertos corresponden a los parametros del modelo y su error estandar.

Los patrones de disminucion en la humedad de grano a lo largo del llenado de los granos fueron
comunes para los 3 genotipos y los 4 ambientes (Figura.4. 12.a) y, ademas, para ambas posiciones
dentro de la panoja (Figura.4.12. b). La madurez fisiologica se alcanzé cuando la humedad de
grano fue del 42 % (Figura 4.12. a y b).
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Figura 4.11. Relacion entre la humedad de los granos en desarrollo y (a) el peso final relativo de granos
correspondientes al tercio medio de la panoja para todos los ambientes explorados y en 3 genotipos de
quinoa del nivel del mar (NL-6 [circulos]; Co-407 [tridngulos] y 2-Want [cuadrados]) y (b) los granos
correspondientes al tercio medio (rombos vacios) y apicales (rombos llenos) de las panojas de los tres
genotipos en los ambientes Al y A3. En (a), la linea muestra la funcion bi-lineal (ecs. [4.3-4.4]) ajustada a
todos los datos, ya que no hay diferencias significativas entre los diferentes ajustes de los 3 genotipos
(p=0,21). En (b), la linea muestra la funcién bi-lineal ajustada a todos los datos diferenciando entre
posiciones de panoja, ya que no hay diferencias significativas entre las diferentes posiciones (p=0,33). Los
insertos corresponden a los parametros del modelo y su error estandar.

4.4. DISCUSION

Retrasos en el ambiente explorado afectaron al PG en todos los genotipos (Cuadro 4.3).
Las grandes diferencias en los valores de PG encontrados en esta tesis, producto de la variabilidad
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genotipica y ambiental, se explicaron por variaciones en la Trieg y no en la Diriec (Figura.4.1).
Estos resultados estdn en concordancia con la mayoria de los cultivos de grano en donde las
variaciones en el PG son explicadas principalmente por cambios en la TLreg y no en la Drieg (Egli,
1998; Gambin y Borras, 2005; Kiniry, 1988; Serrago et al., 2013). Como ejemplos particulares del
cultivo de quinoa, podemos remarcar que las mayores TrLeg fueron alcanzadas por el genotipo Co-
407.

De los factores ambientales que determinan la variabilidad en PG, y en similitud con estudios de
diferentes ambientes (i.e. Trigo; Ortiz-Monasterio et al., 1994), el efecto de la temperatura fue el
factor ambiental con mayor impacto sobre el PG durante el llenado de los mismos. A mayores
temperaturas el PG disminuy6 en todos los genotipos analizados (Figura 4.2.a). La asociacion
negativa de la temperatura con el PG hallada en esta tesis fue similar a la respuesta observada en
otros cultivos de grano (e.i. maiz (Thompson, 1986) y trigo (Sofield et al., 1977; Tashiro y
Wardlaw, 1989)). Asimismo, para el genotipo NL-6, la respuesta observada coincidié con la
reportada por Isobe et al. (2012), quienes analizaron el efecto de las temperaturas diurnas en un
rango de 20 a 30 °C y hallaron que los mayores PG se correspondian con las menores temperaturas.
Por otro lado, en un ensayo de manipulacion de las temperaturas nocturnas durante el llenado de
los granos, aumentos de 4 °C (de 15 a 19 °C), no afectaron al PG en cultivares de quinoa del grupo
del nivel de mar (Lesjak, 2014). Las temperaturas experimentadas en los ensayos de esta tesis
fueron mas elevadas que en los experimentos de Lesjak (19-27 °C vs, 15-19 °C respectivamente)
y semejantes al rango explorado por Isobe et al. (2012), en que se obtuvieron resultados
comparables a los de estos experimentos.

El rango de temperaturas 6ptimas para el llenado de los granos varia dependiendo de la especie en
estudio (Stone, 2001). En condiciones controladas, el optimo de temperaturas en trigo estuvo
alrededor 15/10 °C diurnos y nocturnos, respectivamente; mientras que, en sorgo presentd un
optimo mayor con 27 °C para temperaturas diurnas y 22 °C para temperaturas nocturnas
(Chowdhury y Wardlaw, 1978). No obstante, especies como arroz presentan estabilidad del PG
frente a importantes variaciones en la temperatura dentro del rango de 21/16 a 30/25 temperaturas
diurnas/nocturnas, respectivamente (Chowdhury y Wardlaw, 1978; Tashiro y Wardlaw, 1989). En
quinoa, al no conocerse la respuesta del PG a un rango amplio de temperatura no se conocen los
umbrales (o rangos de valores) en los cuales el PG es afectado en este cultivo. Esta incertidumbre
resalta la necesidad de manipular en forma independiente la temperatura durante el llenado de los
granos en quinoa.

En varios cultivos, los menores PG observados ante mayores temperaturas, son consecuencia de
un mayor impacto relativo sobre la Diieg (disminuyendo ante aumentos de temperaturas) que
sobre la Tireg la que puede aumentar o no modificarse ante incrementos en las temperaturas
exploradas (Chowdhury y Wardlaw, 1978). No obstante, dependiendo del rango de temperaturas
explorado, pueden ocurrir compensaciones entre ambos componentes del PG (Tirec y Diiea). El
aumento de la TrieG frente a incrementos en la temperatura, puede compensar el efecto negativo
sobre la DrigG en cultivares de trigo menos sensibles a la misma (Wardlaw y Moncur, 1995). En
girasol, la TLLeg aumenta con la temperatura hasta 25 °C, para luego disminuir a partir de ese valor.
En el rango de temperaturas por debajo de 25 °C, la mayor TrrLec puede compensar la menor
duracion, sin consecuencias sobre el PG; mientras que, por encima de este valor la disminucion en
la TrrEG en conjunto con la menor Drieg provocan menores PG (Chimenti ef al., 2001). Asimismo,
el efecto negativo de la temperatura sobre la Di1kG, es observada en muchos cultivos de granos,
incluidos maiz (Tollenaar y Bruulsema, 1988 y Muchow, 1990), trigo (Wardlaw y Moncur, 1995),
girasol (Chimenti ef al., 2001) y avena (Hellewell et al., 1996). Sin embargo, hay excepciones
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como el caso del cultivo de soja, donde temperaturas entre 20 a 30 °C tienen un pequeilo efecto
sobre la Diieg (Egli y Wardlaw, 1980; Egli, 1990).

Si bien la respuesta del PG a la temperatura observada en quinoa es semejante a la de otros cultivos,
los procesos que la determinan no lo son. Como fue mencionado anteriormente, la caida en el peso
frente a aumentos de la temperatura suele estar asociada a una menor DirLEG con escasos o nulos
aumentos en la Trreg. En tanto, en esta tesis, se observaron caidas en la Trrgg sin reduccion en la
DrieG. Mds aun, la DrLreG no mostrd asociacion con la temperatura. Esto ultimo podria interpretarse
como un efecto de temperaturas supradptimas sobre la tasa de desarrollo, o como un retraso en el
llenado como consecuencia de un efecto de dias largos sobre este proceso. Genotipos andinos de
quinoa muestran mayores duraciones del llenado ante dias largos (Bertero ef al., 1999), y se han
observado efectos sobre la duracion de llenado atin en genotipos de origen chileno insensibles al
fotoperiodo para tiempo a floracion (Christiansen et al., 2010).

A otra escala, el posible del efecto de la temperatura sobre el PG observado en esta tesis, podria
provenir de efectos de la misma sobre el crecimiento de 6rganos reproductivos. Evidencias en trigo
(Millet y Pinthus, 1984; Calderini et al., 1999a; Savin et al., 1999 y Ugarte et al., 2007), cebada
(Scott et al., 1983) y sorgo (Prasad et al., 2008 y Yang et al., 2009) sefialan que altas temperaturas
pueden afectar el crecimiento del ovario y las estructuras reproductivas, provocando limitaciones
fisicas al crecimiento de los granos. Ademas, temperaturas elevadas pueden afectar directamente
la formacion de células endospermaticas y la biosintesis de amiloplastos (Denyer et al., 1994). En
trigo, el numero de células del endosperma es la variable que mas se relaciona con el peso final
del grano (Wardlaw, 1970; Cochrane y Duffus, 1983) y la division de las células del endosperma
ocupa las 2-3 semanas posteriores a antesis, dependiendo de la temperatura (Wardlaw, 1970;
Cochrane, 1985) y cesa aproximadamente al mismo tiempo que el incremento neto de agua por
grano. Asimismo, en trigo altas temperaturas en estadios tempranos del llenado de los granos
(28/20 °C diurnas y nocturnas, respectivamente) provocan una disminucion del niimero de células,
tamafio y numero de los granulos de almidon (Nicolas et al., 1984; Schnyder y Baum, 1992). La
division de células del endosperma en trigo es dependiente de la temperatura (Wardlaw, 1970). En
otros cultivos como en maiz, altas temperaturas reducen el numero y tamano de células del
endosperma (Jones et al., 1985). Una posible hipotesis que puede desprenderse de estos resultados,
en los cuales el nimero de células endospermaticas pudo haberse afectado en estos genotipos de
quinoa.

Los efectos de la temperatura sobre las relaciones hidricas han sido escasamente estudiados. Por
un lado, esta tesis demostro la asociacion negativa entre el PG y la temperatura durante el llenado
de los granos a través de su efecto sobre la Trieg y DiLeg. Por otro lado, pudimos evidenciar que
la potencialidad del PG medida como el MCAG también es sensible a variaciones en las
condiciones ambientales. Los ambientes mas tardios de estos ensayos provocaron aumentos de
temperatura media durante el llenado de los granos, las cuales se asociaron negativamente con el
PG y el MCAG. A modo de conclusion del efecto de la temperatura sobre el PG, se presenta un
modelo hipotético para la respuesta del PG en quinoa a las temperaturas experimentadas durante
el llenado de los granos (Figura 4.12). En el rango explorado de temperaturas menores (rango gris
de temperaturas; Figura 4.12) como los experimentados en los tratamientos controles en Lesjak
(2014), el cultivo podria presentar compensaciones entre la Triec y la Diigs sin afectarse el PG.
Mientras que, en un rango mayor de temperaturas como los experimentados en esta tesis (rango
rosa; Figura 4.12), el PG disminuye. La linea punteada del modelo hipotético de respuesta del PG
a la temperatura indicaria la posibilidad de encontrarse genotipos con diferente sensibilidad a la
misma (Figura 4.12; Marcellos y Single, 1972; Wardlaw y Moncur, 1995).
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Figura 4.12. Modelo hipotético del efecto del PG ante aumentos en las temperaturas promedio durante el
llenado de los granos. En gris se hayan las temperaturas experimentas por Lescaj, (2014), mientras que en
rosa el rango de temperaturas exploradas en esta tesis. La linea punteada indica la posible variacion entre
genotipos en la sensibilidad del PG a la temperatura.

La RFD post-antesis no parece explicar los diferentes PG en quinoa (Figura 4.3); pero la relacion
entre ambas variables permite identificar el tipo de limitacion experimentado en los diferentes
ambientes y por los diferentes genotipos. En ambientes tempranos, los granos crecieron en
situaciones donde la oferta (fuente inmediata) no satisfizo la demanda de los granos en crecimiento
(situaciones por encima de la linea 1:1). Estos resultados indican que la retranslocacion de
asimilados fijados previamente resultaria esencial para el crecimiento de los granos bajo ambientes
tempranos de clima templado (simbolos correspondientes al A1, Figura 4.3). En cultivos de grano,
la contribucion de los CSA de los tallos hacia los granos en crecimiento puede llegar a ser muy
importante sobre todo en condiciones de estrés (Wardlaw y Porter, 1967; Austin et al., 1977,
Bidinger, 1977 y Wardlaw, 1990). Con respecto a la cantidad de CSA almacenados en los tallos
en cada genotipo, es necesario aclarar que si bien hubo diferencias genotipicas (p<0,05; datos no
mostrados, ver capitulo 5), éstas disminuyeron cuando se expres6 por grano fijado (mg de CSA
grano™'; Figura 4.5). No obstante, la seleccion de genotipos con mayores CSA almacenados en los
tallos, podria resultar en mejoras del rendimiento (ya sea fijando més granos o un mayor PG) en
aquellas situaciones con bajas RFD. La identificaciéon de QTL’s asociados a este rasgo, CSA
almacenados en los tallos, en otras especies ha llevado a su uso en programas de mejoramiento
(Rebetzke et al., 2008). Sin embargo, en los experimentos de esta tesis, alin si se asumiera que los
carbohidratos de reserva fueron utilizados en su totalidad para satisfacer la demanda de los granos
en crecimiento, estos constituyen solo una parte de lo requerido para explicar las diferencias entre
el peso de granos y la oferta de asimilados por grano en las situaciones en que se observo una
limitacidn por fuente. Como ejemplo, la maxima contribucion de fotoasimilados provenientes de
los CSA de los tallos alcanzo el 21 % de la retranslocacion aparente necesaria durante el llenado
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de los granos para alcanzar los PG observados (2-Want en Al). Esto estaria indicando que parte
de la demanda por los granos en crecimiento pudo haber sido satisfecha por retranslocacion desde
otros organos, como pueden ser las raices. Evidencias de la contribucion de estos drganos en el
llenado de los granos se han hallado en cultivos como trigo (Kafi et al., 2003). Es necesario ampliar
estas evidencias en el cultivo de quinoa.

La limitacién por fuente (inmediata) es consecuencia de una menor disponibilidad de
fotoasimilados durante el periodo de crecimiento de los destinos (Egli, 2004). En el ambiente mas
temprano (A1) se observaron los menores crecimientos durante el llenado de los granos sobre todo
en NL-6 y 2-Want (capitulo 3), resultando insuficiente el suministro de fotoasimilados hacia los
granos en crecimiento (situaciones por encima de la linea 1:1; Figura 4.3). En el ambiente mas
tardio (A4) todos los genotipos presentaron limitacion por destinos (situaciones por debajo de la
linea 1:1; Figura 4.3). Por su parte, el crecimiento durante el llenado de los granos fue el que mejor
explico los cambios en rendimiento alcanzados, a través del NG fijados; los cuales alcanzaron una
respuesta de saturacion a través del modelo bi-lineal ajustado (Capitulo 3). Esta asociacion entre
la biomasa acumulada en este periodo y el NG a través de un modelo bi-lineal sugirié un plateau
o saturacion en la respuesta del NG en los ambientes més tardios. En quinoa, ambientes que
permiten una alta tasa de crecimiento y acumulacién de biomasa, experimentan una limitacion en
la capacidad de producir un nimero proporcionalmente equivalente de destinos. Esto pudo ser
observado en A4, explicando la resultante limitacion por destinos (puntos por debajo de la relacion
1:1, Figura 4.3). Cabe resaltar que las diferencias en RFD por grano halladas durante el llenado,
no solo corresponden a variaciones causadas por el genotipo, sino también por los ambientes
explorados.

El MCAG se correlacion6 con el PG (Figura 4.6.a), al igual que lo observado habitualmente en
otros cultivos (Millet y Pinthus, 1984; Saini y Westgate, 2000; Borras et al., 2003 y Sala et al.,
2007), sirviendo como un estimador temprano de la capacidad para incorporar asimilados
disponibles y el PG final también en esta especie. La asociacion positiva de la Trieg con el MCAG
(Figura 4.6.b), también ha sido encontrada con genotipos de diferente PG en soja (Swank et al.,
1987) y ante diferentes condiciones de crecimiento en maiz (Borras et al., 2003). Por otro lado, la
duracion de llenado de los granos fue independiente del MCAG, al igual que lo reportado en sorgo
(Gambin y Borras, 2005). Siguiendo el analisis de la dinamica hidrica, los granos que tuvieron una
mayor TAA fueron aquellos que alcanzaron un mayor CAG y PG final. Luego de fijado el MCAG,
las TPA fueron dependientes del valor de MCAG alcanzado, sin diferencias entre los genotipos
analizados (Figura 4.9.b). Contrariamente a los que sucede en maiz (Gambin et al., 2007) en quinoa
las TPA no parecerian explicar diferencias en DiLeG ni en los PG alcanzados. En relacion con los
MCAG alcanzados, una explicacion posible desde el punto de vista genotipico podria ser la
potencialidad de cada genotipo respecto a la cantidad de células diferenciadas y/ o los diferentes
patrones de expresion de genes involucrados en la extensibilidad de las paredes celulares (e.g.
expansinas, (Li et al., 2003; Liu et al., 2007; Lizana et al., 2010)).

Existié un equilibrio entre las relaciones hidricas y la acumulacion de biomasa en granos. Cuando
el PG fue normalizado respecto del maximo valor alcanzado para cada ambiente y genotipo, no se
hallaron diferencias entre los mismos en la relaciéon de acumulacion de biomasa y contenido de
agua de los granos (Figura.4.10). Similares conclusiones fueron observadas en granos de soja
(Swank et al., 1987), trigo (Calderini et al., 2000), maiz (Borras et al., 2003) y girasol (Rondanini
et al., 2007). La estabilidad de esta relacion, observada como los pardmetros del modelo ajustado
para la misma, sugiere que la entrada del agua a los granos y el momento de desarrollo en el cual
se alcanza el MCAG (31% del PG) son determinantes importantes del PG final. Este valor de
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porcentaje de PG a MCAG es semejante al detectado por Lopez (2008) con el genotipo 2-Want.
En cultivos como girasol, el MCAG se alcanza al 25% del PG (Rondanini ef al., 2007), mientras
que el cultivo de soja lo alcanza mas tarde en el desarrollo de los granos, con un 75% del PG (Egli
y TeKrony, 1997). Esta ventana mas acotada de determinacion del PG potencial ha sido propuesta
como explicacién a la menor plasticidad del PG en cultivos como trigo, maiz y girasol en
comparacion con soja ante cambios en la fuente de fotoasimilados durante el llenado de los granos
(Borras et al., 2004). Quinoa se asemeja a trigo y maiz en que el MCAG se alcanza temprano en
el desarrollo con valores porcentuales de PG méaximo equivalentes (~ 30%, Borras et al., 2004).
Diferencias genotipicas en la humedad de grano a madurez fisioldgica pueden causar diferencias
en los PG alcanzados a través del acortamiento en la Diieg (Gambin et al., 2007). En el amplio
rango de PG alcanzados, producto de los diferentes ambientes explorados, no se modifico la
relacion entre la humedad de grano y el peso relativo de los granos para los diferentes genotipos y
posiciones de la panoja (Figura.4.11). Los resultados indicaron que una humedad de grano de
alrededor del 42 % es un robusto indicador del cese de acumulacion de biomasa en los granos y
una valiosa herramienta tecnoldgica. Este valor de humedad coincidié con valores registrados en
quinoa previamente para una condicion de crecimiento y genotipo (Lopez, 2008). Ademas, la
robustez del modelo presentado en esta tesis estd dada por los diversos genotipos usados, que
presentan diferentes duraciones de ciclo y PG, los distintos ambientes y por las distintas posiciones
dentro de la panoja de los granos analizados. La estabilidad de esta relacion en las diferentes
posiciones dentro de la panoja es consistente con lo encontrado para trigo con granos de diferentes
posiciones en la espiga (Calderini et al., 2000), cebada (Alvarez Prado et al., 2013), diferentes
racimos en ricino (Vallejos et al., 2011) y diferentes posiciones florales en el capitulo de girasol
(Rondanini et al., 2007), aunque no asi para sorgo (Gambin y Borrds, 2005). En sorgo se
encontraron diferencias en la humedad de grano a madurez fisioldgica y en los patrones de pérdida
de humedad entre posiciones de panoja, lo que impide obtener una Unica curva de acumulacion de
biomasa en funcion de la humedad de los granos en esa especie (Gambin y Borras, 2005). En
quinoa, el valor de humedad en que se alcanza la madurez fisioldgica se encuentra levemente por
encima de los valores reportados en la bibliografia de 37-39 % para trigo (Schnyder y Baum,
1992,Calderini et al., 2000 y Pepler et al., 2006), 35-36 % para maiz (Egli y TeKrony, 1997 y
Borras y Westgate, 2006), de 38 % reportado para girasol (Rondanini et al., 2007), 21,8 % para
ricino (Vallejos et al., 2011) y de 36 y 28 % para sorgo en granos apicales y basales,
respectivamente (Gambin y Borras, 2005). Ademas, difiere del elevado valor de humedad a
madurez fisiologica de la soja (55 %, (Egli, 1998)). Igualmente, el valor de humedad a MF
encontrando para quinoa es similar al reportado para cebada de dos hileras (48 %, Alvarez Prado
etal., 2013).

4.5. CONCLUSIONES

Si bien la temperatura es un determinante central de las variaciones en peso de los granos,
el mecanismo a través del que lo hace no es el mismo que lo comuin en otras especies. Los
resultados de estos ensayos, sugieren que todos los ambientes se encontraron dentro del rango de
temperatura altas para el llenado de los granos en quinoa. La implicancia practica de estos
resultados, radica en la decision de evitar altas temperaturas durante el llenado de los granos en
aquellas situaciones donde se priorice el tamafo de los granos como atributo de calidad comercial.
Sin embargo, atin falta manipular la temperatura en forma directa en un amplio rango experimental
sobre el PG de genotipos de quinoa. Otro aspecto de relevancia practica aportado por esta tesis, es
la definicion del porcentaje de humedad a madurez fisioldgica (42 %). Este robusto indicador de



65

gran impacto tecnologico, tendria que ser validado en otros genotipos de quinoa y ambientes.
Desde el punto de vista del mejoramiento, los programas deberian enfocarse en incrementar la
fuente (actual o via reservas) en ambientes tempranos y el NG para ambientes tardios.



CAPITULO S

Respuesta del peso de los granos a manipulaciones en
la relacion fuente-destino durante el llenado de granos

en quinoa (Chenopodium quinoa Willd.)
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5.1. INTRODUCCION

Existe una extensa bibliografia en relacion a las repuestas del PG frente a manipulaciones
en la RFD durante post floracion en una gran cantidad de cultivos. Sin embargo, en la mayoria de
los casos la interpretacion de los resultados ha sido de naturaleza cualitativa y en muchos casos las
respuestas del PG frente a esas manipulaciones son contradictorias. Aumentos en la fuente a través
de tratamientos de remocion de flores, provocan un aumento en el peso de los granos basales de la
panoja en arroz (Wang et al., 2007). Asimismo, en sorgo remocion de la mitad de la panoja 15
dias post antesis aumentan el PG en un 35 % (Gambin y Borrés, 2007) y, en soja, la remocion de
vainas aumenta el PG (Egli y Bruening, 2001). Por otro lado, tratamientos tendientes a disminuir
la RFD a través de sombreos durante el llenado de granos afectaron el PG en maiz, soja y girasol
(Andrade y Ferreiro, 1996 y Egli y Bruening, 2001). En coincidencia, defoliaciones completas
disminuyeron la Diieg afectando el PG en maiz (Hunter et al., 1991), soja (Vieira et al., 1992) y
sorgo (Rajewski y Francis, 1991).

En la revision realizada por Borrés ef al., (2004) con el objetivo de analizar cuantitativamente la
respuesta del PG frente a las manipulaciones en la RFD a través de la metodologia propuesta por
Slafer y Savin (1994), se analiz6 una extensa bibliografia en tres cultivos: trigo, soja y maiz. Este
trabajo surgid de la necesidad de aclarar incertidumbres que se manifestaron como una aparente
contradiccion en la respuesta del PG a manipulaciones en la RFD. Basandose en el marco
conceptual de Jenner et al.,, 1991 (Figura 1.3; Capitulo 1, pagina 8), el trabajo de Borras et al.,
(2004) analiza en que rango de disponibilidad de asimilados crecen los granos de cada una de las
tres especies en condiciones normales de cultivo. Los granos de trigo crecen muy cerca de la
cantidad de asimilados que maximiza su peso seco en la mayoria de las situaciones de cultivo. Los
granos de maiz también crecen cerca del nivel de saturacion de la respuesta en la mayoria de las
situaciones; sin embargo, condiciones de crecimiento que imponen una limitacién en la fuente
disponible por grano pueden reducir marcadamente la acumulacion de fotoasimilados en los
granos. Por ultimo, en el cultivo de soja los granos en crecimiento se encontrarian en la fase de
respuesta lineal del peso seco del grano a los asimilados disponibles (Figura 1.3; Capitulo 1, pagina
8). Por otro lado, las hipdtesis planteadas para explicar las diferencias en las respuestas a
manipulaciones de la relacion fuente-destino se basan en: (i) la eficiencia con que los tallos pueden
removilizar reservas como respuesta buffer frente a cambios en la fotosintesis actual para el llenado
de los granos, (ii) la duracion del periodo en que se determina el tamafio potencial de la semilla,
que condiciona la plasticidad en el tamafo de los granos y (iii) los niveles de radiacion que
exploran comunmente previa y posteriormente al llenado de las semillas en cada cultivo.

En base a la hipotesis (i), las reservas de los tallos pueden servir como reguladores entre la
provision de asimilados producidos por la fotosintesis actual y la demanda generada por los
destinos ante situaciones de caida en la fuente de fotoasimilados durante el llenado (e.g. maiz
(Jones y Simmons, 1983), sorgo (Rajewski y Francis, 1991) y soja (Vieira et al., 1992)). La
contribuciéon de los carbohidratos de reserva incrementa su importancia relativa cuando la
demanda de fotoasimilados supera la actividad fotosintética.

En los cultivos de grano, ante condiciones adversas que reducen el crecimiento durante el llenado,
el incremento en el uso de asimilados provenientes de las reservas almacenadas en los tallos es
muy importante (Jones y Simmons, 1983; Uhart y Andrade, 1995 y Andrade y Ferreiro, 1996).
Asimismo, en trigo, como en la mayoria de los cereales, el tallo es la principal fuente de
carbohidratos solubles (CSA) y, en condiciones de estrés que afecten la fotosintesis la contribucioén
de éstos puede representar entre el 40 al 90% del peso final de los granos (Wardlaw y Porter, 1967;
Austin et al., 1977; Bidinger, 1977; Wardlaw, 1990 y Ehdaie et al., 2006). Por este motivo, el
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cultivo de trigo es una especie con una respuesta mas pléstica del PG frente a disminuciones en la
fuente. En quinoa, un experimento realizado con un cultivar (2-Want) en que se manipul¢ la oferta
y demanda de fotoasimilados, a través de defoliaciones parciales y totales de las plantas, demostro
que se requiere una la totalidad de remocion de hojas para lograr una caida significativa en el
crecimiento durante el llenado y el PG (Lopez, 2008). Con respecto a los CSA, si bien no hubo
diferencias significativas en el consumo de los mismos entre los distintos tratamientos, sélo el
tratamiento de remocion de la totalidad de las hojas tendi6 a no presentar acumulacion neta de
carbohidratos en los tallos. En similitud, varios autores han sugerido que, ante situaciones de estrés
durante el llenado de los granos, que puedan reducir gran parte del area foliar, el cultivo es capaz
de sostener altos rendimientos relativos (Mujica y Jacobsen, 1999), probablemente via aumentos
en la fotosintesis del tallo o en la retranslocacion de fotoasimilados fijados previamente.

En relacion a la hipotesis ii), es ampliamente conocido que tanto el maximo contenido de agua
(MCAG) como el maximo volumen son estimadores del peso final de los granos (Borras y Otegui,
2001; Borras et al., 2004; Gambin y Borras, 2005 y Rondanini et al, 2009). El momento de
desarrollo del grano en el que se alcanza MCAG tiene implicancias en la capacidad de respuesta
de los granos a cambios en la disponibilidad de asimilados durante el llenado. Aumentos en la
fuente disponible durante las primeras etapas del llenado pueden afectar MCAG, con el
consecuente aumento en PG, via incrementos en la tasa de llenado en trigo (Martinez-Carrasco et
al., 1988), sorgo (Kiniry, 1988) y maiz (Borras et al., 2003). Aumentos en la fuente posteriores a
alcanzar el MCAG, no tienen probabilidad de generar aumentos de PG (Martinez-Carrasco et al.,
1988). Siendo asi, el momento de desarrollo de los granos en que se fija el MCAG determina la
plasticidad del PG frente a mejoras en las ofertas de recursos. Cultivos como soja tienen un
comportamiento mucho mas plastico frente a mayores disponibilidades de asimilados durante el
llenado de los granos, al alcanzar su MCAG con un 60 % de su PG. En cambio, cultivos como
trigo y maiz son menos plésticos al alcanzar su MCAG al 30 % (Borras et al., 2004). El cultivo de
quinoa, alcanza su MCAG a valores similares que trigo y maiz (capitulo 4), por lo cual se puede
llegar a considerar una respuesta menos plastica del PG frente a aumentos en la fuente disponible
durante el llenado de los granos.

En relacién a las diferencias ambientales que exploran los tres cultivos analizados por Borras et
al., (2004), trigo, soja y maiz, durante el momento en que se define el tamafio potencial de destinos,
comparado con el momento en que se llenan los mismos en regiones templadas, se ha propuesto
la hipdtesis explicativa (iii). En la misma se analizan las diferencias entre especies en cuanto a las
condiciones de fuente exploradas durante los periodos de definicién del nimero y peso de los
granos (Egli, 1998 y Egli y Bruening, 2001). En el caso de maiz y soja, el periodo de definicion
del NG ocurre frecuentemente con niveles de radiacion mas altos que los que experimenta el
cultivo durante el llenado de los granos. Lo contrario ocurre con trigo, donde los niveles de
radiacion se incrementan durante todo el ciclo del cultivo (Borrés et al., 2004). Por tal motivo, al
ajustarse el numero y peso potencial de los granos en condiciones de menor radiacion, existen
menores posibilidades de que exploren condiciones de limitacion por fuente durante el llenado de
los granos cuando se los compara con los cultivos de verano (e.g. maiz y soja). Quinoa es un
cultivo que se siembra en épocas primaverales, con lo cual la radiacion que experimenta durante
la definicion del NG suele ser mayor que en el periodo de crecimiento de los granos. Esta
caracteristica lo haria mas semejante al cultivo de soja 0 maiz, en relacion planteado anteriormente.
El objetivo de este capitulo es analizar la acumulacion de biomasa y las relaciones hidricas en
granos de quinoa de distinto peso de grano expuestos a diferente oferta ambiental y a cambios en
la relacion fuente-destino (RFD) aplicados a comienzos del llenado de los granos. Ademas,



69

comprobar si existen cambios en el numero de granos producto de las manipulaciones en la fuente
durante el llenado de los granos.

5.2. MATERIALES Y METODOS
5.2.1. Introduccion

En los ambientes A1 y A3, se sumaron tratamientos tendientes a modificar la RFD post-
antesis. Las condiciones generales en que desarrollaron los mismos fueron detalladas en el capitulo
2 y las manipulaciones realizadas se presentan a modo de resumen en el Cuadro 5.1. En cada
ambiente los ensayos se realizaron siguiendo un disefio de parcelas divididas, donde la parcela
principal correspondi6 a los genotipos y las sub-parcelas a los tratamientos de manipulacion de la
RFD (TcontroL sin manipulacion, TrLores Y Trosas, en el Al y A3). El tamafio de las sub-parcelas
fue de aproximadamente 6 m? (2 metros de largo y 3 de ancho), la densidad de siembra final, la
distancia entre surcos y el nimero de plantas por hilera fue similar a la descripta en los capitulos
anteriores.

Cuadro 5.1. Descripcion de ambientes y tratamientos de RFD.

Ambiente F?cha de Genotipo Trrp Descripcion de los tratamientos
siembra
NL-6 TrLorES o .
Corte longitudinal del 50% de la panoja 5
Co-407 Trrores dias post fin de antesis
Al 17-qul-13 27vant Triones
NL-6 Trosas i
Defoliado completo de las plantas 5 dias
Co-407 Thoias post fin de antesis
2-Want Thoias
NL-6 TrLores o '
Corte longitudinal del 50% de la panoja 5
Co-407 Triores dias post fin de antesis
A3 02-Noy-12  27Vant Trores
NL-6 Thoias )
Defoliado completo de las plantas 5 dias
Co-407 Thosas post fin de antesis
2-Want THoias

Recordar que los ambientes Al y A3 se desarrollaron bajo invernaculo abierto

5.2.2. Analisis estadistico

Para estimar los efectos de los factores genotipo, tratamiento RFD y sus interacciones sobre
las variables antes descriptas (Capitulo 2), se realiz6 un analisis de la varianza con efectos fijos en
InfoStat Profesional 2012 (Di Rienzo et al., 2012). Cada tratamiento fue evaluado basado en su
correspondiente fuente de error segn el disefio de parcelas divididas. Se utilizo la prueba LSD
para detectar diferencias significativas (p<0,05) entre las medias de los diferentes rasgos. Mediante
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el software GraphPad Prism 6.0 (GraphPad Software, San Diego, Estados Unidos) se realizaron
analisis de regresion lineal para establecer relaciones entre los rasgos estudiados. Los parametros
de los modelos (la pendiente y la ordenada al origen) se compararon mediante la prueba F de la
suma extra de cuadrados (p<0,05) del mismo software.

Yijk =1+ gi + @+ ay + goij + (gb)i; + &iji

donde y; i es la respuesta fenotipica observada para i-¢simo nivel del factor A (genotipo), j-€simo
nivel del factor B (tratamiento RFD) y el k-ésimo bloque.; u es la media general; g; es el efecto
del genotipo i, con i = 1,...,g; @, es el efecto del tratamiento k, con k = 1,...,a; a;; es el error
aleatorio de la parcela principal (Error 1), conk = 1,....k; g¢;; es el efecto de la interaccion entre
el genotipo iy el tratamiento j; y &, es el efecto residual correspondiente al genotipo i en el
bloque k del tratamiento RFD j (error experimental, subparcela) y esta ~ NID (0, 62¢).

5.3. RESULTADOS

5.3.1. Efecto de los tratamientos sobre la biomasa aérea, el rendimiento, sus componentes
numéricos y la particién reproductiva.

Los tratamientos impuestos a comienzos del llenado de los granos tuvieron efectos

significativos sobre el rendimiento (RGC) y sus componentes numéricos (NG y PG); ademas de
sus componentes fisioldgicos, biomasa aérea total (BAT) e IC (Cuadro 5.2 y 5.3). Para estos
rasgos, no hubo ninguna interaccion significativa entre los distintos factores genotipo y tratamiento
de manipulacidn; a excepcion del IC en el A3 (Cuadro 5.3). Debido a que estas variables fueron
analizadas en el Capitulo 3, no se analizaran el efecto genotipico sin interaccion. El tratamiento de
remocion de hojas (Tuosas) produjo una disminucion significativa en el RGC en ambos ambientes
explorados. En Al el Thosas produjo una disminucion en los RGC de aproximadamente un 56 %
(Cuadro 5.2); mientras que en el A3 la disminucion fue del 45 %(Cuadro 5.3). Por otro lado, el
tratamiento de remocion de flores (TrLores) no afectd significativamente el RGC respecto del
TcontroL €n ninguno de los ambientes (Cuadro 5.2 y 5.3). De los componentes ecofisioldgicos, al
igual que el RGC, el Thojas disminuy6 la BAT para todos los genotipos, con un valor en Al del
36% y en A3 del 25%(en promedio en todos los genotipos). Si bien no fue significativa la
diferencia en BAT del TrrLores respecto al TcontroL la misma tendi6 a hacia menores valores en
el Al (Cuadro 5.2) y hacia mayores valores en el A3 (Cuadro 5.3).
Respecto a los componentes numéricos del RGC, el Thojas impuesto a comienzos del llenado
efectivo afecto significativamente el NG en los dos ambientes. En A1, el NG se afect6 en promedio
un 45% (Cuadro 5.2); mientras que en A3 el NG se afecté en promedio un 37% (Cuadro 5.3).
Contrariamente a lo esperado, y en similitud con el efecto sobre el RGC, el TrLores no afecto el
NG final tanto en el Al (239911vs 206764, TcontroL ¥ TrLORES €n promedio respectivamente)
como en el A3 (403785 vs 408197, TcontroL ¥ TrLores en promedio respectivamente). Con
respecto al otro componente numérico del RGC, en todas las situaciones el Thojas afectd el PG
promedio de toda la panoja. En promedio el menor PG respecto del TcontroL fue del 16% en Al
y del 13% en A3. Por otro lado, el efecto del TrLores sobre el PG fue significativo en el Al
causando un aumento en promedio de 7% (Cuadro 5.2). Mientras que, en el A3 no fue significativo
el efecto de este tratamiento sobre el PG, aunque tendid hacia mayores valores en todas las
situaciones a excepcion de 2-Want (Cuadro 5.3).



71

El efecto de los tratamientos manipulativos de la RFD sobre la particion reproductiva solo fue
significativo para el Tnojas en Al (Cuadro 5.2). El IC siguié el mismo patrén que la particion
reproductiva, pero con una disminuciéon mayor y significativa respecto al TcontroL en ambos
ambientes. La mayor diferencia, aunque no significativa, en IC del TcontroL respecto del TrLores
junto con la no diferencia significativa en particion reproductiva de estos tratamientos podria estar
indicando que el aumento en la disponibilidad de fotoasimilados por grano producto del raleo de
granos, no se pudieron trasladar a los granos en crecimiento; mientras que si a la biomasa de panoja
que no corresponde a grano.

Cuadro 5.2. Biomasa area total (BAT [g m™]), rendimiento en grano (RGC [g m™]), nimero de granos
(NG [m?]), peso de granos (PG [mg grano™']), particion reproductiva (PR) e indice de cosecha (IC) para los
tres genotipos en Al.

Genotipo Trrp BAT  Ermp  RGC | Ere NG Errp PG Errp PR Errp  IC | Errp

TcontrOL 915 428 162733 2,63 0,58 0,47
NL-6 TrLorEs 991 8 486 14 182593 12 2,70 3 0,62 6 0,48 3
Tholas 567  -38 186 | -56 = 84808 = -48 224 -15 053 -9 033 2
TconTroL 1816 804 260711 3,08 0,53 0,44
Co-407 TrLorEs 1672 -8 681 -15 | 214888 | -18 | 3,17 3 0,53 -1 0,41 -8
Tholas 1000 45 293 64 117170 -55 2,51 -19 043 -19 030 33
TconTroL 1803 865 303222 2,85 0,60 0,48
2-Want | Trrores 1746 -3 725 -16 | 225519  -26 @ 3,26 14 0,53 -12 | 0,41 -14
Thoras 1340 -26 443 -49 185307 @ -39 240 -16 047 -23 0,33 -32
G - - * ns ns ns
TRFD sk P *xx P Hxx k%
G X Trep ns ns ns ns ns ns
A, ambiente; G, genotipo; A * G, interaccion ambiente por genotipo. Simbolos *, ™, ™™, ™" corresponden a diferencias

significativas al p<0,05, p<0,01, p<0,001, p<0,0001 y (ns) no significativo.
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Cuadro 5.3. Biomasa 4rea total (BAT [g m™]), rendimiento en grano (RGC [g m?]), nimero de granos
(NG [m]), peso de granos (PG [mg grano™']), particion reproductiva (PR) e indice de cosecha (IC) para los
tres genotipos en A3.

Genotipo Trrp BAT Erp RGC | Erm NG Errp PG  Ermp PR  Erm IC | Erm

TconTroL 1401 751 371691 2,03 0,63 0,54
NL-6  Teores 1557 11 672 -11 | 314755 -15 2,17 7 060 -5 043 20
Thoras 963 -31 406 46 | 221165 | -40 1,81  -11 0,63 0 0,42 -22
TconTroL 2045 897 362281 2,46 0,57 0,44
Co-407 TrLoRES 2317 13 1014 13 395843 9 2,62 7 0,56 -1 0,44 -1
Thoras 1481 -28 558 -38 | 253423 -30 | 2,20 -11 0,50 -12 0,38 -14
TcontrOL 2782 1077 477386 2,25 0,54 0,39
2-Want  Trrores 2909 5 1114 3 513994 8 2,25 0 0,56 3 0,39 -1
Thoras 2518 -10 529 -51 287662 @ -40 1,84  -18 0,50 -7,4 0,21 -45
G s * ns ns #x #x
TRFD Ak *kk *x *% ns *kk
G X Trep ns ns ns ns ns *
A, ambiente; G, genotipo; A * G, interaccion ambiente por genotipo. Simbolos *, **, ™", **" corresponden a diferencias

significativas al p<0,05, p<0,01, p<0,001, p<0,0001 y (ns) no significativo.

5.3.2. Efecto sobre el patron de llenado de los granos y el PG del tercio medio

Los tratamientos impuestos a comienzos del llenado de los granos tendientes a modificar

la RFD afectaron significativamente al PG y todas las variables asociadas al patron de llenado de
los granos (TirLeG Y DiLEG) en los dos ambientes explorados (Cuadro 5.3 y Cuadro 5.4). Los efectos
sobre el PG de los tratamientos impuestos fueron significativos, sin interacciones entre ningin
factor, tanto en el A1 como en A3. El PG aumenté producto del TrrLores y disminuy6 en Thojas en
los dos ambientes. El incremento relativo promedio producto del Triores entre todos los genotipos
fue de aproximadamente un 7 % en Al y un 12% en A3; mientras que la disminucién relativa
promedio consecuencia del Trojas fue de un 15 % en A1 y un 13% en A3 (Cuadro 5.3 y Cuadro
5.4). Estos valores se hallan en coincidencia con los anteriormente presentados para el PG
promedio de toda la panoja. Sin embargo, la diferencia del PG promedio del TrrLores no resultd
significativa respecto del TcontroL, mientras que si resultd significativa para el PG calculado a
partir de los muestreos del tercio medio (Cuadro 5.2 y Cuadro 5.4; Cuadro 5.3 y Cuadro 5.5).
El PG sigui6 la misma tendencia que el PG promedio de toda la panoja (r>=0,80; Figura 5.1),
manteniéndose los rankings de los tratamientos para la variacion de PG. Sin embargo, todos los
puntos estuvieron por debajo de la relacion 1:1; indicando, la tendencia hacia mayores PG del
sector medio de la panoja respecto del promedio total de la panoja.
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Figura 5.1. Peso promedio de la panoja en funcion de los pesos estimados a partir del ajuste de modelos
bi-lineales a la relacion entre PG y tiempo desde antesis para granos correspondientes al tercio medio de la
panoja. La linea punteada representa la asociacion 1:1. Los puntos corresponden a los datos pertenecientes
a todos los tratamientos en los A1 y A3. La ecuacion corresponde a la regresion lineal del conjunto de datos.

Cuadro 5.4. Peso de grano final estimados a partir del ajuste de modelos bi-lineales a la relacion entre PG
y tiempo desde antesis para granos correspondientes al tercio medio de la panoja (PG), tasa de llenado de
los granos (Tireg), duracion de llenado efectivo de los granos (Direg), maximo contenido de agua alcanzado
(MCAG), dias desde comienzos de llenado efectivo hasta alcanzar el maximo CAG (Dwcac), tasa de pérdida
de agua (TPA), tasa de acumulacion de agua (TAA) y relacion fuente-destino (RFD) para todos los
genotipos en el ambiente Al. Los valores indican el promedio de los pardmetros de los modelos bi-lineales
(ecs. [2.1 y 2.6]) ajustados a cada repeticion.

Genotipo ~ Trep PG Tiec | Duec  MCAG Dmcac = TPA TAA RFD | CHwr
(mgg') (mgg'd?) @) (mg g') @) (mgg'd') (mgg'd") (mggh
TcontroL | 2,94 0,145 20,5 2,79 10,6 -0,088 0,241 2,02 043
NL-6  Triores 3,08 0,141 218 3,02 149  -0,102 0,088 2,31 0,43
Thouas 2,44 0,115 21,3 2,85 8,1 -0,085 0,339 0,76 048
Teontror | 3,41 0,223 153 339 12,6 -0,115 0,170 3,18 045
Co-407  Triores 3,75 0,138 272 3,35 13,7 -0,097 0,134 3,21 0,42
Thouas 3,05 0,124 24,6 3,40 13,1 -0,102 0,162 0,12 044
Teontror |~ 3,35 0,146 229 2,89 5,9 -0,090 0,376 2,51 037
2-Want  Triores 3,61 0,137 26,6 3,64 13,7 0,111 0,158 2,88 0,38
Thoias 2,77 0,123 22,7 3 122 -0,086 0,127 3 0,43
G " - ** ns ns ns ns ns ns
TRFD sk sk sk *% sk ns sk * ok
G x Trep ns - * ns ns ns - ns ’
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Las variaciones en PG son consecuencia del efecto de los tratamientos sobre ambos
componentes Trieg y Diiec (Figura 5.2). La respuesta de estos componentes a los tratamientos
manipulativos no mostré un patréon consistente (Cuadro 5.4 y Cuadro 5.5). Por ejemplo, la TireG
del ThHosas no presentd diferencias significativas respecto al TcontroL €n A3; mientras que, si
resulto menor en Al. Por otro lado, la respuesta del Trrores a la Trieg fue mayor respecto a su
TconTrOL s0lo en A3. Aumentos en Trreg se produjeron en el A3 en todos los genotipos, en este
ambiente no hubo interaccion entre los factores. Mientras que, en A1 hubo disminucion en la TrLeG
producto del TrrLores. Del otro componente del PG, la DrieG tendid (con excepciones) a aumentar
frente al TrrLores en Al y a no variar el Thosas respecto del TcontroL en los dos ambientes. En
sintesis, a pesar de las diferencias en los componentes del PG afectados por los tratamientos RFD,
las variaciones y/o compensaciones de las DireG junto con las TLLEG causaron impactos positivos
en PG del TrLores y negativos en el Thojas.

Cuadro 5.5. Peso de grano final estimados a partir del ajuste de modelos bi-lineales a la relacion entre PG
y tiempo desde antesis para granos correspondientes al tercio medio de la panoja (PG), tasa de llenado de
los granos (TrLec), duracion de llenado efectivo de los granos (Drreg), méximo contenido de agua alcanzado
(MCAG), dias desde comienzos de llenado efectivo hasta alcanzar el maximo CAG (Dwmcac), tasa de pérdida
de agua (TPA), tasa de acumulacion de agua (TAA) y relacion fuente-destino (RFD) para todos los
genotipos en el ambiente A3. Los valores indican el promedio de los pardmetros de los modelos bi-lineales
(ecs. [2.1 y 2.6]) ajustados a cada repeticion.

Genotipo Trrp PG TLLEG DL MCAG Dwmcac TPA TAA RFD CHwr
(mgg') (mgg'd?) @) (mg g') @) (mgg'd') (mgg'd") (mggh

TcontroL 2,26 0,116 19,5 1,97 8,9 -0,060 0,188 207 043

NL-6  Triores 2,62 0,153 17,3 2,31 144 -0,087 0,064 2,94 | 041

Thoias 1,95 0,121 162 2,02 7,7 -0,050 0,164 138 045

TcontroL |~ 2,83 0,151 18,7 2,25 9,3 -0,057 0,094 2,79 041

C0-407  Triores 2,98 0,160 18,9 2,63 153 -0,106 0,082 329 043

Thouas 2,37 0,133 17,9 2,27 12,8 -0,084 0,066 1,65 0,42

TcontroL 2,40 0,097 246 220 174 -0,072 0,091 1,94 046

2-Want  Triores 2,75 0,108 25,5 2,31 168  -0,068 0,048 1,904 042

Thouas 2,19 0,098 22,6 2,10 11,6 -0,051 0,091 1,31 0,43
G * ok * * * sk ns ns ns ns
TRFD sk sk ns sk sk sk * ns sk ns
GxTrep ns ns ns ns * ns ns ns ns

Tanto la Trieg como la Driec explicaron las variaciones en PG producto de los tratamientos RFD.
En la asociacion del PG con la Drigg se diferenciaron dos respuestas, dependiendo del tratamiento
RDF (Figura 5.3). Las diferencias en estas asociaciones fueron debidas a diferentes ordenadas al
origen (p<0,0001); ya que las pendientes de ambas regresiones fueron paralelas. A su vez, en los
TrrLorEs el rango de duracion fue mas amplio que en los Trosas, alcanzando valores de mas de 30
dias. Respecto a la TiLLEg, ésta variable explico las variaciones en PG producto de los diferentes
tratamientos RFD (diferentes ordenadas al origen de las regresiones; Figura 5.3). Sin embargo,
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cuando so6lo se analiz6 la Triec de los tratamientos RFD con el PG la asociacion fue mas débil
(r’>=0,14; p=0,03). Por otro lado, la Diiec no explicéd las diferencias en PG de los TconTroL
(r’>=0,05; p=0,38), mientras que la TrreG si lo hace (1?=0,60; p<0,001). En conclusion, los patrones
de variacion en PG y su asociacion con sus componentes (Triieg Y Diieg) se vuelven menos
sistematicos al tratar de explicar el efecto de los tratamientos RFD.

NL-6 C0O-407 2-Want
A1 o 2o | A A1 s oo

P S SRS

Peso de grano (mg grano‘1)

T T
0 10 20 30 0 10 20 30 0 10 20 30 40

Dias desde comienzo de llenado efectivo

Figura 5.2. Evoluciéon del peso individual de grano durante el llenado efectivo para todos los genotipos.
Simbolos vacios corresponden a granos provenientes de Tcontror, grises a TrLorgs, Y negros al Thoyas. Cada
punto corresponde a una repeticion. Las lineas corresponden a los modelos bi-lineales (ecs. [2.5-2-6])
ajustados al conjunto de datos. Lineas punteadas al Tcontror, grises a Trrores y enteras a Thojas.



76

»
&)

— rP=0.48: P<0.01

w
(O)]
1

Peso de Grano (mg grano ™)

2.5
— ’=0.43: P <0.01
1.5 T T
10 20 30 40
Duracién del llenado efectivo
(dias)

Figura 5.3. Peso de los granos en funcién de la duracion del llenado efectivo. Simbolos vacios
corresponden al TcontroL, grises al Trrores y negros a Trosas. Circulos al genotipo NL-6, triangulos a Co-
407 y cuadrados a 2-Want. Las lineas corresponden a las regresiones lineales Trrores ¥ Thosas. La regresion
lineal para TcontroL no fue significativa.

5.3.3. Efecto de los tratamientos sobre el MCAG, DMCAG, TAA y TPA

El MCAG alcanzado fue superior para el TrLores, pero no fue significativamente diferente
entre Thosas Y TconTrOL. Este patron fue consistente en ambos ambientes explorados. EI aumento
relativo promedio para el rasgo MCAG del TrLores fue de un 9,5 % en el Al y un 13% en A3 estos
valores se hallaron en coincidencia con el aumento relativo del PG producto del mismo tratamiento
(7% y 12%; Cuadro 5.4 y cuadro 5.5, respectivamente). Por su parte el Taojas no modificé el
MCAG en ningun ambiente, lo que indica que el efecto del tratamiento ocurrid para procesos
posteriores a que se determinara el MCAG y PG potencial. El PG estuvo fuertemente asociado al
MCAG y, dependiendo del tratamiento impuesto, dos asociaciones fueron descriptas. Por un lado,
el Tcontror ¥ Trrores (r>=0,84; p<0,0001; Figura 5.4; simbolos vacios y grises); y por otro el
Thosas (r=0,73; p<0,0001; Figura 5.4; simbolos negros). Las diferencias entre ambas regresiones
estuvieron dadas por la ordenada al origen (p<0,0001) y no por la pendiente (p=0,12). Los cambios
en PG fueron proporcionales a los cambios en MCAG del Trrores (Figura 5.4) y se mantuvieron
en la misma regresion que los Tcontror. La diferencia en la ordenada al origen del Thoyas, indicaria
que el peso de granos se modificd como consecuencia de procesos ocurridos luego de alcanzar
MCAG. La disminucién del PG en Thosas (Cuadro 5.3) no fue debido al efecto sobre el MCAG;
y dos explicaciones pueden ser posibles desde el enfoque hidrico. La primera es que los
tratamientos RFD hayan afectado la TPA, pudiendo acortar el periodo de llenado de los granos
hasta el porcentaje de humedad a madurez fisiologica. La segunda opcidn, es que los granos de los
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tratamientos RFD alcancen un contenido hidrico critico a un porcentaje mayor de humedad.
Ambas posibilidades se analizan més adelante.
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Figura 5.4. Relacion entre el peso individual de los granos y su maximo contenido de agua. Simbolos
vacios corresponden a los tratamientos Tcontror, grises a Triores Yy negros a Tuojas. Cada punto
corresponde a una repeticion. La linea punteada corresponde a la asociacion lineal de los Tcontror Y Trrores
(r*=0,69; p<0,0001) y la linea entera corresponde a la asociacion lineal del Thojas (1=0,69; p<0,0001). Las
diferencias en la ordenada al origen entre ambas regresiones lineales fueron altamente significativas
(p<0,0001), no asi entre las pendientes (p=0,12).

En promedio, el efecto de los tratamientos TrLores produjo un aumento en los dias hasta alcanzar
el MCAG (Dwmcac) (Cuadro 5.4 y Cuadro 5.5). Sin embargo, cambios en esta variable no se
asociaron a las diferencias en MCAG (r?=0,004; datos no mostrados). Por otro lado, las variaciones
en las TAA si explicaron los diferentes MCAG en el Trrores (1?=0,63; p<0,001; datos no
mostrados), parcialmente en Tcontror (1?=0,23; p<0,05; datos no mostrados) y no asi en Trojas
(r>=0,08; NS; datos no mostrados). En conclusion, las distintas combinaciones entre ambos
parametros TAA y Dmcac parecen explicar los diferentes MCAG, con variaciones en el grado de
asociacion segun el tipo de tratamiento. Una vez alcanzado el MCAG, se procedio a calcular las
diferentes TPA. Las mismas fueron variables dependiendo el genotipo y el tratamiento impuesto
a comienzos del llenado de los granos. En A3, la TPA fue mayor en el Triores (Cuadro 5.5). No
hubo diferencias entre el Thojas Yy TcontrOL €n ninguno de los dos ambientes; indicando que las
diferencias en la asociacion PG-MCAG del Trhojas vs TcontroL (Figura 5.5) no fueron debidas a
una mayor TPA de los granos, como se habia pensado anteriormente. En similitud con el Capitulo
4, aquellos granos que alcanzaron mayores MCAG fueron los que tendieron a presentar mayores
TPA (r’>=0,48; datos no mostrados). A modo de ejemplo, en la Figura 5.5 se muestra la evolucion
del contenido hidrico del genotipo 2-Want en A1 para los diferentes tratamientos RFD, en que se
visualiza la mayor TPA en el TrrLores correspondiente al mayor MCAG.
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Figura 5.5. Evolucion del contenido de agua de los granos en funcion de los dias desde comienzo de llenado
efectivo para el genotipo 2-Want en Al. Simbolos vacios corresponden a los tratamientos controles, grises
a TrrLores ¥ negros a Trojas. Cada punto corresponde a una repeticion. Las lineas representan los modelos
bi-lineales ajustados a cada tratamiento (ecs. [2.3-2.4]). La linea entera corresponde a TcontroL, punteada
a Tuojas y gris a Trrorgs.

5.3.4. Efecto de los tratamientos sobre la humedad del grano a madurez fisioldgica

La humedad del grano a madurez fisioldgica presentd interacciones entre el factor

genotipico y el factor tratamiento RDF en el Al (Cuadro 5.4). Mientras que, en el A3, las
diferencias no llegaron a ser significativas en este analisis (Cuadro 5.5). Sin embargo, cuando se
analizaron todos los datos en conjunto y se ajustaron los modelos bilineales a los tres tratamientos
RDF entre los pesos de grano relativos y el contenido de humedad relativa; la humedad del grano
con que se alcanza el plateau de los modelos (correspondiente a madurez fisioldgica) fueron
diferentes dependiendo el tratamiento RFD. No se encontraron variaciones en la humedad de grano
a madurez fisioldgica entre los tratamientos TcontroL ¥ TrLores (0,42 y 0,41, respectivamente;
Figura 5.6), pero si hubo diferencias respecto del Thosas, que alcanzoé la estabilizacion de su PG
final a una humedad de grano mayor para todos los genotipos analizados (i.e. 0,44; p<0,05). La
menor cantidad de fuente disponible durante el llenado de los granos, producto del THosas, estaria
afectando el porcentaje de humedad a MF. El que se produzca el cese anticipado del llenado via el
aumento en la humedad de grano a MF afect6 el PG final en este tratamiento.
En el andlisis de la relacion entre contenido de agua y el peso relativo de los granos de los dos
ambientes y todos los genotipos no se encontraron diferencias entre los tratamientos RFD (p=0,47).
El maximo valor relativo de CAG se alcanza con un 34% del peso final del grano para el ajuste
conjunto de los datos, un valor semejante al estimado en el Capitulo anterior.
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Figura 5.6. Evolucion del peso individual de los granos relativo y el contenido de agua de los granos
durante el llenado efectivo para todos los genotipos y tratamientos. Simbolos vacios corresponden a los
tratamientos controles, grises TrLores y negros a Thojas. Cada punto corresponde a una repeticion. Las
lineas indican los modelos bi-lineales (ecs. [2.3-2.6]) ajustados al conjunto de datos. Las flechas indican la
humedad de grano a madurez fisioldgica (estabilizacion del peso de grano). Flecha punteada corresponde
al conjunto de datos de Tcontror ¥ Trrores, flecha entera al conjunto de datos correspondiente al Trojas.

5.3.5. Impacto de las modificaciones en las relaciones fuente-destino sobre el PG

La disponibilidad de asimilados por grano (RFD) fue calculada, al igual que en los capitulos
anteriores, como la relacion entre la diferencia de biomasa a cosecha y fin de antesis, dividido por
el nimero de granos fijados. La RFD fue significativamente diferente para el Thosas, no asi para
el Trrores respecto del TconTror tanto en A1 como en A3 (Cuadro 5.4 y Cuadro 5.5; pagina 74 y
75, respectivamente). Las respuestas relativas del PG frente a las modificaciones en las RFD se
mantuvieron dentro del rango de +/- 20 % (Figura 5.7). En el rango de variacion explorado
aumentos en el orden del 42% en la RFD incrementaron el PG en un 15%, mientras que
disminuciones de un 137% de asimilados disponibles por grano disminuyeron PG solo en un 17%.
La variacién en la disponibilidad de asimilados por grano, producto de los diferentes tratamientos
impuestos, no siempre fue de la manera esperada. Hubo una situacion en donde Thosas ademas de
afectar la fuente disponible, afectdé en mayor proporcion el NG fijado (Cuadro 5.2). En este caso,
el Taosas provoco un leve aumento y/o no disminucién en la RFD respecto al control en esa
combinacion de genotipo y manejo (i.e. simbolo gris, valores positivos en el eje x y valores
negativos en el eje y; Figura 5.7). A pesar de esta excepcion en RFD, las respuestas del PG frente
a Tuojas fueron siempre negativas, con puntos por debajo del cero en el eje y. Como ya fue
mencionado, el TrLores no produjo aumentos significativos en la RFD. Sin embargo, el promedio
de las variaciones relativas en RFD fueron siempre positivas. El rango de variacion fue de +0,38
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a +42, correspondiente a 2-Want y NL-6 del A3, respectivamente. Asimismo, las variaciones
relativas en PG también fueron positivas en todas las situaciones del TrLorEs.
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Figura 5.7. Cambio relativo promedio de los pesos de grano respecto al Tcontror €n funcién del cambio
relativo promedio en la disponibilidad de asimilados por grano durante el llenado de los granos (RFD post
antesis). Simbolos grises claro corresponden a Trojas del A1, grises oscuros a Trhoyas del A3, rosas a TrrLorEs
del Al, naranjas a Triores del A3. Circulos corresponden a NL-6, tridangulos a Co-407 y cuadrados a 2-

Want. La linea punteada indica la relacion 1:1 entre ambas variables.

5.3.6. Consumo aparente de carbohidratos solubles en el tallo

La diferencia en contenido de carbohidratos solubles en los tallos (CSA) entre fin de
antesis/comienzos de llenado efectivo y madurez fisioldgica, indica el consumo de reservas por
parte del cultivo durante el llenado de sus granos. El consumo total de CSA en Al, en valores
absolutos, difirio estadisticamente entre los genotipos (p=0,04), los distintos tratamientos RFD
(p<0,001) y presento interaccion significativa entre ambos (p<0,01). Las diferencias genotipicas
estuvieron dadas por el menor consumo en NL-6 y el mayor consumo en 2-Want (en promedio
22,84 y 70,5 g m™, respectivamente). Referido a los tratamientos, en ningin genotipo hubo
diferencias de consumo entre el TcontroL ¥ €l Thojas, aunque, siempre el Thosas tendio hacia
mayores valores. El TrLores consumié menos en todos los genotipos; a excepcion de NL-6, donde
no hubo diferencias entre el consumo de los 3 tratamientos RFD. En el A3, el consumo de CSA
presento diferencias solo por el factor tratamiento RFD (p<0,01). Esta diferencia estuvo dada por
el menor consumo del TrLores; sin diferencias significativas entre el Thojas ¥ TcontroL. A pesar
de no encontrar diferencias significativas entre los genotipos, siempre el genotipo 2-Want liderd
el ranking de consumo de CSA. A pesar de no poder analizar estadisticamente en forma conjunta
los ambientes, se pudo observar que el consumo de CSA en el Al resulté un 40% mayor respecto
del consumo en A3 (i.e. 50 y 19 g m2, promedios respectivamente). Ademas, el consumo de CSA
en el Al representd, en la mayoria de las situaciones, casi el 90 % de los CSA disponibles a
principios del llenado de los granos; mientras que en A3 fue del 66 %. Como excepcion, el
genotipo Co-407 en A3 mostr6 una acumulacion neta de CSA a cosecha (datos no mostrados).
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Cuando el consumo de CSA se relativizo en relacion a la cantidad de granos fijados, el consumo
de CSA por grano difirid solo por el factor tratamiento en ambos ambientes (p<0,001 y p<0,01, en
Al y A3, respectivamente). En ambos ambientes el consumo por grano fue mayor en el Thojas
(i.e. el doble y el triple respecto de su TcontroL €n Al y A3, respectivamente; Figura 5.8). Los
valores de CSA por grano promedio de este tratamiento fueron 0,39 g grano™! para el A1y 0,09 g
grano™! para el A3. No hubo diferencias entre TcontroL Y TrLorEs €n ningin ambiente (Figura 5.8).
Si bien el efecto genotipico no fue significativo en ningun ambiente, pudo vislumbrarse las
mayores diferencias entre los genotipos 2-Want y NL-6 (valores promedio de 0,33 y 0,20 g grano-
I, respectivamente) en A1; mientras que en A3 estas diferencias en promedio fueron 0,09 y 0,03 g
grano™!, respectivamente. Los valores de consumo de CSA por grano para Co-407 se encontraron
en valores intermedios a los antes mencionados. Las mayores diferencias respecto del TconTroL
estuvieron dadas en el Al, alcanzando valores de mas de 0,29 g grano™! (Co-407 en Al; Figura
5.8), mientras que en A3 las mayores diferencias no alcanzaron los 0,06 g grano™' (2-Want en A3).
Se observé un tnico caso en donde se acumularon reservas (valores negativos de la diferencia),
correspondiente al genotipo Co-407 del Trrores en A3, posiblemente debido a un error
experimental.

Para cada condicion, se estim6 qué porcentaje del peso final de los granos podria representar el
consumo de CSA hacia los granos. En el Al, el porcentaje de PG explicado por el consumo de
CSA fue en promedio del 9,1%; mientras que en el A3 so6lo fue del 2,4%. Para esta variable, el
factor tratamiento resulto significativo en A1 como en A3 (p<0,0001 y p<0,01, respectivamente).
Las diferencias estuvieron dadas por el Thojas, sin diferencias significativas entre TcontroL ¥
TrLorES, €n ambos ambientes. En ambientes tempranos (i.. Al), o ante situaciones donde la fuente
se ve afectada (e.g. Trosas), el consumo de CSA puede llegar a ser muy importante; alcanzando
valores del 16,4% del PG (Barras negras del Al; Figura 5.9). En el A3, el mayor porcentaje de PG
explicado por el CSA alcanz6 el 5% (Barras negras del A3; Figura 5.9).
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Figura 5.9. Consumo aparente de CSA (carbohidratos solubles en agua de los tallos) en mg por grano
fijado, para los distintos genotipos, en los ambientes Al y A3. Barras vacias indican los Tcontror, grises
los Trrores y negras los Trhojsas. Las lineas indican el error estdndar de cada tratamiento.
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Figura 5.9. Porcentaje de peso seco de los granos proveniente del consumo aparente de carbohidratos
solubles en agua de los tallos (CSA) para los distintos genotipos, en los ambientes A1 y A3. Barras vacias
indican los TcontroL, grises los Trrores Y negras los Trosas. Las lineas indican el error estandar de cada
tratamiento.

5.4. DISCUSION

Una de las hipdtesis planteadas en este capitulo hace referencia a que la sensibilidad del
NG se extiende mas alla de iniciada la etapa de llenado de los granos. En base a lo propuesto y a
los resultados obtenidos esta hipotesis es aceptada. Las manipulaciones impuestas a comienzos del
llenado de los granos afectaron el NG establecidos, indicando que esta variable atn es sensible a
cambios en la oferta de recursos en esta etapa (Cuadro 5.2 y Cuadro 5.3). A pesar de haber
diferencias en el NG fijados en cada genotipo, las disminuciones porcentuales en el NG no
difirieron entre estos, y fueron de aproximadamente 40 % como producto de Thojas. En este mismo
tratamiento el efecto sobre el PG fue significativo (Cuadro 5.2) y, en promedio resulté afectado en
un 20 %. Al modificarse el NG en estadios avanzados, resultd interesante la capacidad del cultivo
de acumular mas del 50 % del RGC del TcontroL Y, esto puede atribuirse a la fotosintesis de los
tallos, inflorescencia y la retranslocacion de fotoasimilados almacenados previamente (la
contribucion de las escasas hojas y bracteas remanentes se asumieron irrelevantes). En cultivos
como maiz, defoliaciones severas de un 80 % aplicadas durante el llenado de los granos impactaron
en un 16 % sobre el NG fijados respecto de sus tratamientos controles (Sala et al., 2007). En el
mismo trabajo, estas defoliaciones impactaron marcadamente el PG final, en promedio en un 52
%. En cebada, hay evidencias de que defoliaciones parciales no afectaron el NG ni el PG (Dreccer
et al., 1997). Por otro lado, en ninglin caso en esta tesis los tratamientos de remocion del 50 % de
la inflorescencia (TrLorEes) lograron reducir los destinos al 50 % relativo a sus controles (Cuadro
5.2 y Cuadro 5.3). La menor reduccion del NG en relacion a los esperado luego de la aplicacion
del TrLores podria provenir de cambios en el cuaje de los granos en la panoja principal y/o
ramificaciones, asumiendo que el nimero de flores estaria determinado al momento de aplicacion
de los tratamientos. Esta evidencia destaca la fuerte plasticidad del NG en quinoa aun en etapas
iniciales del llenado de los granos. En quinoa, esta sensibilidad del NG a las variaciones en la RFD
en fases tardias del desarrollo, posteriores a la determinacion del nimero de flores, permitiria a las
plantas ajustar el NG establecido a cambios en la oferta de fotoasimilados durante esta etapa y, de
esta manera, resultar en una mayor estabilidad del PG.
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En general, la respuesta de los componentes del PG a los tratamientos tendientes a modificar la
RFD va a depender de la capacidad de estos tratamientos de modificar efectivamente la RFD,
como asi también de la capacidad de los granos de responder frente a esos cambios (control por la
semilla) (Egli, 2004). Esto ultimo se discute mas adelante en relacion al enfoque hidrico. En
relacion a la capacidad de modificar la RFD, como ya se menciond, quinoa tiene una gran
plasticidad en el NG en estadios avanzados lo que puede amortiguar el impacto de los tratamientos
sobre ésta. La RFD se redujo producto del Thosas, pero no asi del Trrores, donde no hubo
diferencias significativas respecto al TcontroL. Aun asi, al analizar las respuestas relativas del PG
a las modificaciones en la RFD, quinoa present6 una escasa respuesta frente a disminuciones en la
fuente; y ninguna (PG promedio de toda la panoja en A3) y/o escasa respuesta (PG del tercio medio
en ambos ambientes) frente a leves aumentos (no significativos) en la fuente (Figura 5.7). Esta
respuesta del PG, es semejante a aquella de trigo y girasol (Borrés ef al., 2004; Ruiz y Maddonni,
2006).

Cultivos que experimentan estreses que afecten la fotosintesis durante el llenado de los granos han
evidenciado aumentos en la utilizacion de reservas como son los CSA de los tallos en trigo
(Bidinger, 1977; Kiniry, 1993 y Dreccer et al., 2009) cebada (Bonnett ¢ Incoll, 1993) y maiz
(Borras et al., 2004). Parte de la estabilidad del PG observada en quinoa, podria provenir de un
mayor consumo de CSA frente a una disminucién de la superficie fotosintética causada por los
Troias. Respecto al consumo de CSA (g m™), se encontraron diferencias significativas debidas a
los tratamientos. El Trojas consumié mayores valores de CSA (g m?) respecto del TcontrOL;
explicada por una modificacion en la provision de reservas consecuencia de una caida en la fuente.
Al analizarlo a la escala de consumo por grano fijado, la mayor contribucion del consumo de CSA
por grano en los Thosas (Figura 5.8), fue en mayor medida producto de una menor caida en NG en
comparacion a aquella en la fuente (Cuadro 5.2 y 5.3). En el analisis de los cambios relativos en
el consumo de CSA totales (g m) respecto del TcontroL, estos fueron de un +4,3 y +0,6 para los
Trosas de los Al y A3, respectivamente. Mientras que los CSA a escala grano (mg grano™)
producto del Thojas se incrementaron en valores porcentuales un +100 y +68 % en Al y A3,
respectivamente. En comparacion, los cambios relativos respecto al TcontroL fueron mayores al
analizarlos a la escala de los CSA por grano que en los CSA totales, explicado en mayor medida
por el menor NG fijados en Thosas. Por otra parte, no se encontraron diferencias significativas en
el consumo de CSA por grano y/o en el porcentaje del PG explicado por el consumo de CSA entre
los TcontroL Y TrLORES; €n coherencia con la falta de cambios en la fuente por grano en el TrLoRrEs.
Sin embargo, los valores de ambas variables calculadas (consumo de CSA por grano y en el
porcentaje del PG) siempre tendieron a ser menores respecto del Tcontror. El consumo de CSA
en el TrLores, ademas de ir a los granos en crecimiento, podria estar ayudando a aumentar el cuaje
y asi el NG. Mas atn, teniendo en cuenta que el cultivo de quinoa tiene un crecimiento
indeterminado, con superposicion importante de las etapas de definicion del NG y PG. Estas
evidencias muestran la capacidad del cultivo de quinoa de modificar la fijacion de granos en etapas
tardias, moderando los cambios en el peso de los mismos.

Se pueden visualizar diferencias entre las respuestas a los tratamientos entre los ambientes
explorados. Las mejores condiciones de radiacion del A3 (comparado con A1, ver Capitulo 4y 5)
pudieron haber independizado la fijacion de granos y/o el menor efecto del raleo del 50 % de la
panoja del consumo de CSA total en Trrorgs respecto de Tcontror (Cuadro 5.2). Més aun, que
haya una situacion de acumulacion neta de CSA en A3 en Trrores (i.e. Co-407 TrLores en A3)
podria ser una evidencia de esta suposicion.
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En A3, la escasa respuesta del PG a aumentos en la RFD implica que el cultivo se encuentra en
una situacion de limitacion por destinos resultante de una restriccion a la capacidad de traducir
mas crecimiento en mas granos fijados (Capitulo 3). Ante esta situacion, més fuente implicaria
una mayor capacidad de sostener la demanda de los granos y una menor necesidad de compensar
una caida en la fuente con una mayor removilizacion. Esto tltimo se vio reflejado en una menor
diferencia en el consumo de CSA entre Truoias y TcontroL del A3, tanto a escala de consumo total
como por grano (Figuras 5.9). El mayor valor de consumo total (g m-?) de 2-Want puede responder
a la mayor biomasa y NG generados por este genotipo. Existen evidencias que la biomasa de tallos
puede predecir la cantidad de CSA en los tallos (Ehdaie et al., 2006 y Ehdaie et al., 2008). Esta
variable podria ser una herramienta buffer frente a variaciones en la RFD producto de diferentes
estreses, con mayor relevancia en siembras tempranas. Por otro lado, en los tratamientos de
disminucion de la fuente, la provision de CSA de los tallos puede llegar a ser importante,
amortiguando la caida en el PG en un 15 % (Figura 5.9). Ademas, si bien no fue significativa la
diferencia, se destaca la variabilidad genotipica en el consumo de CSA por grano, aun en los
TcontroL. La variabilidad sobre este rasgo puede servir en programas de mejoramiento que
favorezcan la eficiencia de removilizacion de CSA en ambientes de baja fuente o frente a
situaciones de estrés.

Los granos en crecimiento dependen de los asimilados provistos por la planta madre y cualquier
alteracion en estos ultimos pueden afectar el PG via la Direg y/o la Trreg (Egli, 2004). De los
componentes del PG, ambos TrieG y DiLEG se vieron modificados por el Thosas y Trrores (Figura.
5.3 y 5.4). Los efectos sobre estas variables no fueron consistentes (Cuadro 5.4 y Cuadro 5.5)
aunque, en general, el efecto sobre el PG se asoci6 mas a Diieg que a la Triec (Figura 5.3). La
mayor asociacion del PG con la Drieg coincide con la reportada anteriormente por Lopez, 2008;
en un experimento donde se exploraron distintos tratamientos manipulativos de la RFD.
Evidencias en otros cultivos, demuestran que defoliaciones completas acortan la Diriec en maiz
(Hunter et al., 1991), sorgo (Rajewski y Francis, 1991) y soja (Vieira ef al., 1992). Sin embargo,
tratamientos de sombreos que reducen la irradiancia entre un 45 a 63 %, no tuvieron efectos sobre
la DrieG en soja (Egli, 1998). En maiz, tratamientos de defoliacion del 85 % afectaron tanto la
Drieg como la Trreg de granos en un 37 y 40 %, respectivamente (Sala et al., 2007). Por otro lado,
tratamientos tendientes a aumentar la fuente, como la polinizacion restringida, provocaron
aumentos y disminuciones en la Trreg dependiendo del hibrido de maiz analizado (Sala et al.,
2007).

En quinoa, el efecto de algun estrés durante el llenado sobre la dindmica de agua en los granos ha
sido pobremente explorado. Desde este enfoque hidrico, la hipotesis que se planted fue que las
manipulaciones en la RFD al comienzo de llenado afectaban el PG via cambios en MCAG sin
afectar la forma de la relacion entre estas variables. En esta tesis, el MCAG no se vio modificado
por el Thosas, pero si en el Triores (Cuadro 5.4 y 5.5). En concordancia con lo mostrado en el
capitulo anterior, el MCAG resultdé un buen estimador del PG final, atin en los tratamientos
impuestos (Figura 5.4). Sin embargo, el Thosas se asocio con otra ordenada al origen que en los
TcontrOL ¥ TFLORES, pese a que la pendiente no difirid significativamente (p=0,12). Por un lado, el
Thoyas modifico la relacion entre el MCAG-PG vy, a su vez, hubo diferencias significativas en los
PG alcanzados que no presentaron diferentes MCAG. Por otro lado, el TrLores modificé el MCAG
en forma proporcional al PG sin afectarse la relacion entre ambas variables. Con respecto al Troyas,
los MCAG no se asociaron a los PG alcanzados en estos tratamientos. Con estas evidencias, la
hipotesis planteada anteriormente queda parcialmente aceptada ya que aumentos en el MCAG se
asociaron a mayores PG del Trrorks, sin alterar la relacion entre ambos respecto de TcontroL; Sin
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embargo, no se mantuvo para el Thojas. En otros trabajos, cuando la fuente disponible durante el
llenado de los granos es reducida via defoliaciones, el MCAG de los granos no se afecta de manera
importante en comparacion a su efecto sobre el PG (Sala et al., 2007). En maiz, defoliaciones
severas (85 %) a comienzos del llenado afectan sdlo un 16 % el MCAG mientras que el PG lo hace
enun 55 % (Sala et al., 2007). En el mismo cultivo, tratamientos de polinizacion restringida afectan
los PG, con variaciones similares en los MCAG alcanzados (Borrés et al, 2003). En sorgo,
tratamientos tendientes a aumentar la fuente durante el llenado provocan variaciones en el MCAG
que no son proporcionales a cambios en PG (Gambin et al., 2007). Luego de alcanzar el MCAG,
el contenido hidrico disminuye paulatinamente, hasta el valor critico de humedad en que cesa el
crecimiento de los granos. Los menores PG del Thosas, ante semejantes MCAG, no se explicaron
con diferentes TPA. Las mismas presentaron valores semejantes a los Tcontror (Cuadro 5.4y 5.5).
Por tal motivo, desde el enfoque hidrico los diferentes PG del Thojas podrian explicarse por el
diferente a MF, discutido en el parrafo siguiente.

El valor de humedad a madurez fisiologica fue diferente para Thojas respecto de TconTrOL ¥
TrrLores, 44 vs 42 y 41 %, respectivamente (Figura 5.6), y esto podria explicar al menos
parcialmente la modificacion de la relacion PG-MCAG. En coincidencia, estreses hidricos durante
el llenado de los granos en trigo provocaron que la madurez fisioldgica se alcance con una mayor
humedad de los granos (Ahmadi y Baker, 2001 y Altenbach et al., 2003). En Girasol, estreses
térmicos aumentan el porcentaje de humedad a MF via impactos en la duracién de llenado; sin
estar acompafiados de una mayor tasa de pérdida de humedad (TPA) de los granos (Rondanini et
al., 2006).

Otra de las razones por los cuales el PG tiene una menor sensibilidad frente a estreses severos
como las defoliaciones enteras de las plantas, podria provenir de la escasa mejora genética en esta
especie. La mejora genética favorecid el aumento en los rendimientos sin modificaciones
importantes en la biomasa en cultivos como trigo, maiz y soja y, en consecuencia, posiciono al
llenado de los granos mas cerca de una situacion de limitacion por fuente para llenar los granos
fijados previamente (Borras et al, 2004). Asimismo, disminuciones en la RFD post floracion
afecta marcadamente el PG en cultivos de maiz (Borrés et al., 2004). En comparacion a estos
cultivos, en los que el mejoramiento favorecidé la particion de asimilados hacia estructuras
reproductivas a través de mejoras en el componente NG (Luque et al., 2006), quinoa es una especie
con escaso mejoramiento convencional y particion reproductiva (Jacobsen, 2003 y Goémez et al.,
2011). En quinoa, existe evidencia de que mejoras en el IC y rendimiento son posibles via
aumentos en el NG (Gomez et al., 2011). Si bien, en los ensayos de esta tesis los IC fueron altos
en comparacion con otros trabajos (Bertero et al., 2004 y Bertero y Ruiz, 2008) estos alcanzaron
valores en promedio de 0,41. Podemos suponer que parte de la escasa mejora en el NG via
incrementos en el IC (la aparente limitacion por destinos al rendimiento (Miralles y Slafer, 2007))
podria estar mitigando el efecto de variaciones en el PG frente a aumentos en la RFD.

5.5. CONCLUSIONES

El PG presenta poca variabilidad ante modificaciones en la fuente solamente, ya que la
cantidad de destinos (NG) es justamente la variable de ajuste ante cambios en la RFD. El cultivo
de quinoa tiene la capacidad de ajustar el NG aun en fases avanzadas del ciclo, esto tiene
implicancias practicas a la hora de definir el periodo critico en esta especie. Uno de los objetivos
agrondmicos mas importantes en las decisiones de manejo es ubicarlo en las mejores condiciones
ambientales. A raiz de esta capacidad de ajuste del NG, el PG en quinoa presenta poca sensibilidad
frente a modificaciones en la fuente o los destinos, ya que los cambios en NG moderan el impacto
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sobre la RFD. El PG muestra capacidad de responder tanto a aumentos como a disminuciones de
la RFD, aunque los cambios observados en este rasgo son menores en relacion a aquellos en la
RFD y dependen a su vez del ambiente explorado; la cual determina una mayor limitaciéon por
fuente en ambientes tempranos y por destinos en ambientes tardios. En los tratamientos destinados
a incrementar la fuente por grano (TrrLores) el aumento de PG se asocié a uno equivalente en
MCAG; pero en el caso de aquellos destinados a disminuirla (Thojas) no modifico
significativamente el MCAG sino la relacion entre el PG y MCAG, indicando que eventos
posteriores a la determinacion del MCAG afectaron el PG en este tratamiento. Entre los factores
analizados, la interrupcion del llenado a un mayor porcentaje de agua en los granos de Thojas
aparece como una posible explicacion. Por ultimo, el uso de carbohidratos de reservas puede ser
modificado frente a variaciones en la fuente disponible para llenar los granos en crecimiento.



CAPITULO 6

Discusion general
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6.1. 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 aceptar
las hipotesis planteadas en el Capitulo 1. Luego se destacarad el aporte de dichos resultados al
avance del conocimiento y sus posibles aplicaciones. Por tultimo, se planteardn nuevos
interrogantes surgidos de la tesis y se sugeriran futuras lineas de investigacion.

6.2. CONTEXTO DE LA PROBLEMATICA ABORDADA

Quinoa es un cultivo que ha llamado notablemente la atencién debido a sus caracteristicas
nutricionales y bajos requerimientos de insumos. A raiz del incremento de la poblacion mundial
es necesario identificar plantas tolerantes a estreses abioticos y con alto valor nutricional. En este
contexto, el cultivo de quinoa aparece como un posible protagonista en orden a mantener la
seguridad alimentaria. Sin embargo, la ecofisiologia de quinoa, relevante para aumentar la
productividad o aumentar su estabilidad frente a cambios en las condiciones ambientales y calidad
de los granos, atin esta lejos de comprenderse. En el caso de nuestro pais, ademas de la produccion
tradicional en el noroeste (Curti et al., 2012) y con la meta de abastecer la demanda internacional
de esta especie, cultivares provenientes del grupo genético de nivel de mar (centro y sur de Chile)
pueden ser una opcion en sistemas de diversificacion productiva de la region pampeana,
especialmente en zonas mas marginales. No obstante, los genotipos del grupo del nivel del mar se
caracterizan por presentar un bajo PG, atributo de calidad comercial importante para este cultivo.
En este contexto, el objetivo general de la tesis fue “Estudiar los determinantes fisiologicos del
rendimiento en el cultivo de quinoa (Chenopodium quinoa Willd.) y sus componentes fisiologicos
con especial énfasis en la determinacion del PG”.

6.3. ESQUEMA GENERAL Y CONSTRASTE DE LAS HIPOTESIS

Hasta el momento, no existian estudios sobre la dinamica de crecimiento y dindmica hidrica
de los granos en quinoa, ademas de como impactaban diferentes ambientes sobre estos. El trabajo
desarrollado en esta tesis permitié avanzar en el conocimiento de varios aspectos de la fisiologia
del llenado de granos en quinoa hasta ahora no abordados. La falta de conocimiento sobre este
tema dificulta el entendimiento de las bases ecofisioldgicas subyacentes a la determinacion del
peso de grano y rendimiento del cultivo; e impide desarrollar estrategias de manejo tendientes a
favorecerlo.

A lo largo de la tesis se plantearon 4 objetivos especificos que guiaron los tres capitulos de
resultados que la componen. El primer objetivo especifico (A) fue: “analizar la determinacion del
rendimiento y sus componentes numéricos (numero y peso de granos) en genotipos contrastantes
de quinoa del grupo del nivel del mar expuestos a diferente oferta ambiental de radiacion y
temperatura”. De los componentes ecofisiologicos, la BAT generada por el cultivo explico los
diferentes RGC alcanzados (Figura 3.2.a). Las TCC experimentadas en cada ambiente describieron
las variaciones en la BAT de cada tratamiento (Figura 3.7.a); mostrando una estrecha asociacion
con la RFANT promedio diaria (Figura 3.8.a) y, en menor proporcion, con la EUR (Figura 3.8.b).
La EUR apareci6 como un factor importante en determinar la produccion de biomasa, no
considerada al plantear los objetivos de esta tesis. Asimismo, las variaciones en EUR fueron
importantes entre los ambientes explorados y una posible explicacion de esta variacion fue el
efecto de la temperatura sobre las mismas (Figura 3.6). Las duraciones del ciclo de los cultivos no
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explicaron las distintas BAT cuando se analizaron todos los ambientes y genotipos en forma
conjunta. Sin embargo, cuando se analiza el Al en forma separada de los demas ambientes, dos
asociaciones son descriptas entre biomasa y duracion de ciclo. Las diferencias entre estas
regresiones fueron explicadas por la variacion en la TCC en los distintos ambientes, la cual fue
dependiente de la temperatura (Figura 3.9). Estos resultados nos permiten aceptar la primera
hipdtesis propuesta asociada al objetivo especifico A: “Las distintas condiciones de radiacion y
temperatura afectaran la duracion del ciclo y la capacidad de capturar la RFA, y
consecuentemente la produccion de biomasa”.

La segunda hipdtesis derivada del objetivo especifico A indica que “Aumentos en la tasa de
crecimiento del cultivo (TCC) y/o crecimiento durante el periodo de fijacion de granos, se
trasladan en aumentos en el NG fijados. La relacion entre ambas variables se reflejara como una
asociacion lineal, ya que el cultivo de quinoa no posee restricciones morfologicas para fijar mas
granos debido a la posibilidad de ramificaciones. Los cambios en acumulacion de biomasa
llevardn al establecimiento de una distinta cantidad de NG m™, el componente mds importante en
la determinacion del RGC”. Al igual que en experimentos previos con este cultivo, el NG fue el
componente numérico que mejor explico las variaciones en el RGC (Figura 3.2.b). En relacion al
andlisis de la asociacion entre el crecimiento durante los distintos periodos analizados y el NG; la
asociacion entre el crecimiento durante el llenado de los granos y el NG fue la mas estrecha (Figura
3.10). Cuando se agregaron datos provenientes de otros ensayos (Bertero y Ruiz, 2008), el ajuste
comun de todos los datos mostrd una relacion bi-lineal (linea punteada de la Figura 3.10) entre el
crecimiento durante el llenado (FA-MF) y el NG. Este modelo ajustado sugirié que los cultivos en
los experimentos de esta tesis podrian haber explorado el rango de saturacion de respuesta del NG
al crecimiento. Esta limitacion en la capacidad de producir mas destinos ante aumentos en la
produccion de biomasa, también se ve reflejada con la asociacidon negativa entre el IC y la biomasa
de tallos (Figura 3.3.a). Estos resultados dan evidencias para aceptar parcialmente la segunda
hipdtesis, asociada al primer objetivo especifico (A).

La segunda parte de la tesis se ocupd del estudio de los determinantes del PG. Por lo tanto, el
objetivo especifico B de esta tesis fue: “Analizar la determinacion del PG (i.e., Ti1eG Yy DiiEc) de
diferentes genotipos de quinoa adaptados a climas templados bajo diferentes ambientes”. De los
componentes del PG, el factor mas importante en explicar las variaciones observadas fue la TrieG
(Figura 4.1.a). Con respecto a la DLLEg, este parametro no explico las variaciones en el PG (Figura
4.1.b). Al igual que el PG promedio de toda la panoja (Capitulo 3), variaciones en NG no se
asociaron a los diferentes PG estimados en el capitulo 4. Por un lado, estos resultados indicarian
que mejoras en un componente no afectarian al otro y, por otro lado, que detras de las variaciones
en PG se hallan cuestiones que afectan a la potencialidad de los granos en crecimiento (i.e.
temperatura).

En el andlisis del impacto de los factores ambientales sobre la determinacion del PG, la temperatura
fue la variable con mas incidencia. A mayores temperaturas el PG disminuyo en todos los
genotipos analizados (Figura 4.2.a). Sin embargo, la manera en que el PG es afectado por el efecto
de la temperatura difiere de otros cultivos; ante aumentos de temperatura la TrreG disminuye y la
DrieG no se afecta. El rango de temperaturas entendidas como 6ptimas para el llenado de los granos
varia dependiendo de la especie en estudio. En quinoa, al no conocerse la respuesta del PG a un
rango amplio de temperaturas no se conocen los umbrales (o rangos de valores) en los que el PG
es afectado. Esta incertidumbre resalta la necesidad de manipular en forma independiente la
temperatura durante el llenado de los granos en quinoa. Por lo tanto, la tercera hipotesis relacionada
al objetivo especifico B: “Las diferencias en PG estan relacionadas a la temperatura media
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durante el llenado efectivo. La temperatura reducird la duracion del llenado de granos sin efectos
compensatorios sobre la tasa de llenado de los granos”, es aceptada parcialmente.

Evidencias anteriores utilizando estos genotipos sugerian una aparente retranslocacion de
asimilados durante el llenado en el genotipo NL-6 (Mignone y Bertero, 2006) y una asociacién
negativa para Co-407 entre el NG y PG (Bertero y Ruiz, 2008), que sugerian limitaciones por
fuente durante el llenado de los granos. Experimentos con 2-Want sefialaban que el PG en este
genotipo podria estar limitado por destinos (Lopez, 2008). En esta tesis, no hubo asociacion entre
la fuente inmediata (crecimiento FA-MF) por grano y el PG (Figura 4.3). Se visualiz6 que por lo
menos en dos condiciones (A3 y A4) 2-Want se encontrd por debajo de la relacion 1:1 (indicando
una limitacidn por destinos) al analizar la asociacion entre PG y RFD (Figura 4.3). Mientras que
para NL-6 y Co-407 s6lo un ambiente (A4) se encontrd claramente por debajo de la relacion 1:1.
La falta de asociacion entre la fuente inmediata por grano y el PG fue explicada en parte por la
mayor contribucion de reservas (CSA) ante la caida de la fuente y una no-respuesta del PG al
aumento de la fuente inmediata ante mayores valores de esta. Estas evidencias indicaron que la
cuarta hipotesis relacionada con el objetivo especifico B es aceptada: “No existe asociacion entre
PG y cambios en la fuente por grano durante el llenado efectivo. Esta falta de asociacion se
explicara por aumentos en la retranslocacion de CSA en condiciones de baja fuente inmediata e
incrementos en la particion a estructuras no grano durante el llenado en condiciones de mayor
fuente”.

Desde el punto de vista del enfoque hidrico, el tercer objetivo especifico C consistid en “Estudiar
las relaciones hidricas de los granos como variables explicativas del peso de grano final frente a
ambientes, genotipos variables y cambios en la relacion fuente-destino (RFD)”. Los resultados
del capitulo 4 mostraron que el PG estd determinado principalmente por modificaciones en la
TLLEG, las que estan asociadas a los diferentes MCAG alcanzados. Todos los genotipos y ambientes
se asociaron a una unica relacion PG-MCAG (Figura 4.6.a), indicando que el MCAG es un
estimador temprano de la capacidad para incorporar asimilados y en consecuencia del PG final.
Existié un equilibrio entre las relaciones hidricas y la acumulacion de biomasa en granos. Cuando
el PG fue normalizado respecto del maximo valor alcanzado para cada ambiente y genotipo, no se
hallaron diferencias entre los mismos en la relaciéon de acumulacion de biomasa y contenido de
agua de los granos (Figura.4.10). En el Capitulo 5, los diferentes tratamientos de manipulacion de
la RFD, tuvieron efectos distintos sobre el MCAG. Por un lado, el TrLores produjo un leve
aumento significativo del MCAG, que se traslado al PG final y; por otro lado, el Thojas no afectod
significativamente el MCAG. Ademas, la asociacion entre variables PG y MCAG no se mantuvo
en los THoyas ajustandose otra regresion diferente a la de TcontroL Y Trrores. Por consiguiente,
la quinta hipotesis planteada asociada al objetivo especifico C es aceptada: “El mdximo contenido
hidrico alcanzado en estadios tempranos del desarrollo de los granos se correlaciona con
diferencias en el PG final producto de los diferentes ambientes y genotipos”.

Asimismo, no se modifico la relacion entre la humedad de grano y el peso relativo de los granos
para los diferentes genotipos y posiciones de la panoja, permitiendo la identificacién de un valor
de humedad de grano (42 %) en el grano como un robusto indicador del cese del llenado de los
granos. Sin embargo, estos resultados son validos bajo condiciones potenciales como fueron los
ambientes explorados. Bajo limitaciones en la fuente durante el llenado (Thosas, Figura 5.7) se
evidenci6 un aumento del contenido de humedad a madurez fisioldgica alcanzando el valor de
44% (Figura 5.6). Esta evidencia indica que un estrés severo que afecte la fuente durante el llenado
de los granos, puede afectar el PG via su efecto sobre las relaciones hidricas de los granos en
crecimiento, provocando un cese anticipado del llenado, a través de la modificacion en el valor
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critico de humedad a MF. Por lo expuesto anteriormente, la sexta hipdtesis es aceptada
parcialmente: “Existe una relacion robusta entre las dinamicas de acumulacion de biomasa del
grano y su contenido hidrico, tal que resulta posible identificar un contenido hidrico que coincida
con la madurez fisiologica del grano. El cual es independiente del ambiente explorado y del
genotipo”. “A su vez, este contenido hidrico no se vera afectado por las diferentes manipulaciones
en la relacion fuente-destino aplicadas durante el llenado de los granos”.

La tercera parte de esta tesis consistid en analizar el PG frente a condiciones ambientales
contrastantes y modificaciones en la RFD. El cuarto objetivo especifico D de esta tesis fue:
“Analizar la acumulacion de biomasa en granos de quinoa expuestos a diferente oferta ambiental
v a cambios en la relacion fuente-destino (RFD) aplicados a comienzos del llenado de los granos.
Ademas, comprobar si existen cambios en el numero de granos producto de las manipulaciones
en_la fuente durante el llenado de los granos.”. Los tratamientos impuestos a comienzos del
llenado de los granos tuvieron efectos significativos sobre el rendimiento (RGC) y sus
componentes numéricos. El RGC, fue menor en el genotipo de ciclo mas precoz (NL-6) y para el
tratamiento de remocion de hojas (Tnosas). Por otro lado, el tratamiento de remocion de flores
(TrLores) no afecto significativamente el RGC respecto del TcontroL €n ninguno de los genotipos
y ambientes (Al y A3). En relacion a la capacidad de modificar la RFD, como se menciond, quinoa
tiene una gran plasticidad en el NG en estadios avanzados, esto actué como amortiguador en la
modificacion de la RFD generada por los tratamientos. La RFD se afect6 producto del Thosas, pero
no asi del TrLores, donde no hubo diferencias significativas respecto al Tcontror. Por lo tanto, la
séptima hipotesis asociada objetivo especifico D es aceptada: “Las manipulaciones impuestas
luego de FA causan impactos en el NG fijados que amortiguan el efecto de la disminucion y/o
aumentos de la fuente disponible por grano provocada por los tratamientos. La sensibilidad del
periodo de determinacion del NG se extiende mas alla de iniciada la etapa del llenado de los
granos”.

6.4. CONTRIBUCION AL AVANCE DEL CONOCIMIENTO
6.4.1. Generacion del rendimiento.

El conocimiento de los factores y mecanismos que determinan el crecimiento y el
rendimiento de un cultivo es crucial para producir de una manera eficiente y sustentable (Andrade
et al., 2005). Este conocimiento sirve de guia para decidir sobre practicas de manejo, provee
herramientas a los mejoradores para aumentar la eficiencia de seleccion de genotipos con mayor
potencial de rendimiento y para la seleccion de genotipos a un ambiente determinado; por otro
lado, constituye la base para poder generar modelos de simulacion. Desde el enfoque de los
componentes ecofisiologicos del rendimiento, diferencias en las BAT explicaron los diferentes
RGC (Figura 3.2.a). Las variaciones entre los ambientes analizados generaron diferencias en las
BAT producto de mayores aumentos relativos en TCC que caidas en la duracion del ciclo. Las
diferencias en TCC se explicaron en mayor proporcion por la RFAwr (Figura 3.8.a), y en menor
medida por la EUR (Figura 3.8.b). Las EUR fueron incrementandose con aumentos de la
temperatura promedio (Figura 3.6), indicando que este componente ecofisiologico puede verse
afectado en quinoa por bajas temperaturas como las registradas en Al. Las EUR estimadas fueron
similares entre los distintos genotipos, a excepcion de las calculadas en Al para NL-6 y 2-Want.
No existen muchas estimaciones de la EUR en quinoa, sin embargo, los valores registraron en esta
tesis se hallan en concordancia con los reportados anteriormente por Ruiz y Bertero, 2008.
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De los componentes del RGC, el crecimiento durante el periodo comprendido entre FA y MF es
el que mejor explico las variaciones en NG de los genotipos analizados. Sin embargo, en esta tesis
se exploraron rangos de NG y crecimiento durante el llenado muy superiores a los reportados
previamente. La relacion entre ambos rasgos a través de un ajuste comun (funcion bi-lineal; Figura
3.10) a los datos de los experimentos de esta tesis y otros conducidos a menores densidades (sector
izquierdo en Figura 3.10) sugiere una respuesta de saturacion al crecimiento durante el llenado
(FA-MF). Esta incapacidad de producir més destinos ante aumentos en la produccion de biomasa
sugiere la necesidad de mejorar la particion reproductiva en estos ambientes (i.e. A2, A3). Esto ya
ha sido reportado por Gémez et al., 2011, donde aumentos en la particiéon reproductiva via
manipulaciones en la sintesis de giberelinas generaron aumentos en los RGC de dos genotipos
explorados en esta tesis (NL-6 y 2-Want). Por otro lado, las manipulaciones en la RFD impuestas
a comienzos del llenado de los granos afectaron el NG establecidos, indicando que esta variable
aln es sensible a cambios en la oferta de recursos en esta etapa. Esto trae implicancias practicas a
la hora de definir el periodo critico en esta especie, y demuestra que el mismo se extiende mas alla
de iniciado el llenado de los granos.

6.4.2. Control ambiental del crecimiento de los granos.

De las variables ambientales, la temperatura demostro ser la variable con mayor incidencia
sobre los PG alcanzados (Figura 4.2.a). La asociacion negativa de la temperatura con el PG hallada
en esta tesis fue similar a la respuesta observada en otros cultivos de grano, pero diferente a la
hallada en base al conocimiento preexistente respecto de los procesos que la determinan; la Drreg
no mostrd asociacion con la temperatura. Puede interpretarse como un efecto de temperaturas
supradptimas sobre la tasa de desarrollo, o como consecuencia de un efecto de dias largos sobre la
Drieg. Genotipos andinos de quinoa muestran mayores Diieg ante dias largos (Bertero et al.,
1999), y se han observado efectos sobre la duracion de llenado atin en genotipos de origen chileno
insensibles al fotoperiodo para tiempo a floracion (Christiansen et al., 2010). Asimismo, el efecto
negativo de la temperatura sobre el PG observado en esta tesis, podria provenir de efectos de la
misma sobre el crecimiento de dérganos reproductivos. Temperaturas altas previas al llenado de los
granos pueden afectar el crecimiento del ovario y las estructuras reproductivas, provocando
limitaciones fisicas al crecimiento de los granos (Scott et al., 1983; Millet y Pinthus, 1984;
Calderini et al., 1999a; Savin et al., 1999; Ugarte et al., 2007; Prasad et al., 2008 y Yang et al.,
2009). Por ultimo, la contradiccion entre los resultados de esta tesis y otros cultivos en relacion a
los mecanismos que determinan menores PG a mayores temperaturas surgiere la necesidad de
manipular en forma independiente esta variable ambiental durante el llenado de los granos en
quinoa (ver nuevos interrogantes y futuras lineas de investigacion).

6.4.3. Control interno del crecimiento de los granos.

Se observo una fuerte asociacion entre el MCAG, su componente TAA y el peso seco final
de los granos bajo ambientes y genotipos variables. Esto sefiala, al igual que en otros cultivos de
grano, que el MCAG predice el PG en quinoa. Las TAA fueron responsables de los MCAG
alcanzados por los distintos genotipos en los diferentes ambientes. Este rasgo ha sido poco
analizado en antecedentes previos en cultivos de grano. La principal causa de los menores PG
alcanzados al retrasar los ambientes explorados no correspondié a una menor fuente disponible
por grano; sino que se explicé por un menor tamafio potencial de los granos (medido como el
MCAG). El MCAG se alcanz6 temprano en el desarrollo de los granos en crecimiento (31 % del
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PQG), y es similar al reportado en otros cultivos, como soja (Swank et al., 1987), trigo (Calderini et
al.,2000) y maiz (Borras et al., 2003 y Borras et al., 2004). La menor duracion relativa del periodo
hasta alcanzar el MCAG sugiere que este factor podria contribuir a la menor plasticidad del PG
frente a posibles aumentos de disponibilidad de asimilados posteriores a alcanzar el MCAG.

Los resultados obtenidos en esta tesis (Capitulo 4) muestran que las diferentes tasas de secado de
los granos, medidas como TPA (e.g. 0,04 a 0,11 mg d!) en distintos genotipos y ambientes no
parecen estar asociadas a las condiciones ambientales, sino que parecen relacionarse mas con el
MCAG durante el desarrollo (Figura 4.8.b). Esto sefiala la importancia del contenido de agua del
grano en la determinacion del tamafio del grano y su velocidad de secado.

Los datos obtenidos en el Capitulo 4 de esta tesis mostraron que la dindmica de agua y la
acumulacion de materia seca en el grano estan consistentemente relacionadas durante el periodo
de llenado en quinoa, lo que permitié establecer un modelo de crecimiento de granos en funcién
de la humedad de los granos en quinoa (Figura 4.11), en el cual la madurez fisioldgica se alcanza
con 42 % de humedad, supone, ademés de un aporte original para la especie, una importante
herramienta de uso tecnoldgico. Sin embargo, situaciones de estrés durante el llenado, como las
causadas por el THosas, provocaron un cese anticipado del crecimiento del grano que elevo la
humedad de grano a madurez fisiologica (e.i. 44 %; Capitulo 5). Estos hallazgos representan, en
su conjunto, un aporte de esta tesis al conocimiento de la fisiologia del llenado de granos en quinoa
con una importante aplicacion tecnoldgica para la cosecha del cultivo.

6.4.4. Variabilidad genotipica encontrada.

Ademas de la identificacion de mecanismos asociados a la respuesta a variaciones
ambientales y tratamientos manipulativos en la RFD sobre NG, PG, RGC y variables hidricas de
los granos en crecimiento, esta tesis ha demostrado que existe variabilidad genotipica para dichos
mecanismos, o asociaciones entre las variables. Esto resulta de suma importancia para poder
utilizar esta variabilidad encontrada en programas de mejoramiento y/o con fines productivos,
seleccionando genotipos para determinados ambientes.

A continuacion, la Figura 6.1 resume los hallazgos mas destacados de esta tesis, los cuales amplian
el conocimiento actual acerca de la fisiologia del llenado de granos en quinoa.
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Figura 6.1. Resumen de los hallazgos mas destacados de esta tesis, los cuales amplian el conocimiento
actual acerca de la fisiologia del llenado de granos en quinoa.

6.5. APLICACION
6.5.1. Avances en manejo del cultivo.

En todo sistema productivo el principal objetivo de manejo es asegurar que el cultivo
maximice la intercepcion de radiacion, TCC y particiéon reproductiva durante el periodo de
establecimiento del nimero de granos. Esta tesis ha demostrado que es posible asegurar, en la
mayoria de las situaciones, la maxima captura de radiacion en un rango de genotipos y ambientes
durante el periodo de determinacion del NG (Capitulo 3). Densidades como las utilizadas en esta
tesis (50 pl m?) serian adecuadas en los distintos ambientes explorados, sin limitaciones hidricas
ni nutricionales.

En términos de lograr altos rendimientos los ambientes propicios corresponderian a mediados de
la primavera. Sin embargo, estos ambientes no son las que favorecerian el PG, atributo comercial
de importancia para el cultivo de quinoa. Por tal motivo, existe un compromiso en la decision de
manejo, ya sea orientada a lograr mayores rendimientos o un mayor PG, sobre todo en genotipos
precoces. La implicancia practica de estos resultados, radica en la decision y eleccion del ambiente
explorado (como puede ser la fecha de siembra) evitando las altas temperaturas durante el llenado
de los granos en aquellas situaciones donde se priorice el tamaio de los granos como atributo de
calidad comercial.

Un aporte para la especie derivada de esta tesis es la generacion de un modelo que asocia el
crecimiento de los granos y la humedad de grano, bajo condiciones potenciales, en el cual la
madurez fisioldgica se alcanza con 42 % de agua en los granos. Este modelo bi-lineal ajustado,
fue consistente para diferentes ambientes, 3 genotipos (de ciclo y PG contrastante) y, ademas, en
dos posiciones de la panoja. Este valor es el primero en ser reportado para el cultivo de quinoa, ya
que hasta el momento no hay antecedentes del estudio de la dinamica hidrica en este cultivo. El
valor de humedad a MF supone una importante herramienta de uso tecnoldgico. Este modelo,
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validado en condiciones a campo, permitiria determinar MF en forma rapida, facil y objetiva,
utilizando humedimetros comunes, evitando el trabajo de los muestreos sucesivos con el secado y
pesado de las semillas, y superando el uso de indicadores visuales como el cambio de color de las
panojas los cuales, a pesar de su amplia utilizacioén, son mas subjetivos.

6.5.2. Mejoramiento del cultivo.

En un conjunto de ambientes y genotipos el PG no se asocié con el RGC. Esta evidencia ya ha
sido hallada en un amplio estudio de ambientes y genotipos (Bertero et al., 2004 y Curti et al.,
2014). El objetivo de cualquier programa de mejoramiento es aumentar el rendimiento de los
cultivos o su estabilidad frente a cambios en las condiciones ambientales (Andrade et al., 2005).
Al no asociarse el RGC con los PG alcanzados, estos resultados concuerdan con los mencionados
anteriormente sobre la posibilidad de mejoras en ambos rasgos en forma simultanea. Otro aspecto
es que los programas deberian enfocarse en incrementar la fuente (actual o via reservas) en
situaciones que ameriten la eleccion de fechas de siembra tempranas favoreciendo la calidad
comercial y rendimiento de estos genotipos del grupo del nivel del mar caracterizados por tener
menores PG; y el NG para fechas tardias favoreciendo la particion (Gémez et al., 2011). Si bien
las diferencias entre los PG de los genotipos utilizados disminuyeron en ambientes con mayores
temperaturas, encontrar genotipos con una menor sensibilidad a la temperatura podria ayudar a
disminuir la sensibilidad de este atributo frente a ambientes con temperaturas elevadas.

6.6. NUEVOS INTERROGANTES Y FUTURAS LINEAS DE INVESTIGACION

Mas alla del conocimiento logrado acerca de la respuesta del peso y de la generacion de
biomasa y RGC, restan atin por dilucidar aspectos de interés no abordados en esta tesis. Algunos
de estos aspectos se plantean a continuacion.

6.6.1. Validacion a campo de las relaciones funcionales encontradas

Una objecion valida a estas aproximaciones es el hecho que estos experimentos no fueron
realizados en condiciones de campo. Queda para el futuro realizar una validacién a campo de las
relaciones funcionales encontradas en esta tesis, por ejemplo, a través de una evaluacion de un
conjunto de genotipos sembrados en distintas zonas y en distintas fechas de siembra. Para realizar
esto, se podrian sembrar varios genotipos en zonas de produccidon contrastantes, e.g. Norte y
Centro de la Region pampeana, utilizar dos fechas de siembra contrastantes dentro de cada
localidad. Asi, las distintas zonas y fechas de siembra experimentarian condiciones ambientales
muy distintas durante el llenado de los granos, principalmente de radiacion y temperatura.

6.6.2. Efecto de la temperatura nocturna y/o diurna. Rango de temperatura.

La temperatura afecta la tasa de desarrollo de los cultivos, convirtiéndose en una de las variables
ambientales mas importantes en modificar los RGC. En quinoa, al no conocerse la respuesta del
PG a un rango amplio de temperatura no se conocen los umbrales (o rangos de valores) en los
cuales el PG es afectado en este cultivo. Esta incertidumbre resalta la necesidad de manipular en
forma independiente la temperatura durante el llenado de los granos en quinoa. Para poder
contestar ;qué rango de temperaturas favorecen el PG en quinoa? es necesario evaluar
experimentalmente distintos regimenes de temperaturas constantes o alternadas dia/noche,
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explorando un rango mayor que el registrado en esta tesis. Solo existen unas evidencias en quinoa,
donde Isobe et al. (2012) analizaron el efecto de las temperaturas diurnas en un rango de 20 a 30
°C y hallaron que los mayores PG se correspondian con las menores temperaturas. Por otro lado,
en un ensayo de manipulacion de las temperaturas nocturnas durante el llenado de los granos,
aumentos de 4 °C (de 15 a 19 °C), no afectaron al PG en cultivares de quinoa del grupo del nivel
de mar (Lesjak, 2014).

6.6.3. Validacion a campo del porcentaje de humedad a madurez fisiologica.

Un aspecto de fuerte impacto tecnologico que podria realizarse a corto plazo seria la
confirmacion del valor de 42% de humedad de los granos a madurez fisiologica (determinado en
el Capitulo 4 de esta tesis) en genotipos de quinoa creciendo a campo en condiciones reales de
cultivo, que permitan verificar y/o ajustar el modelo a nivel de cultivo realizado en esta tesis.
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