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(paneles (K), (J) and (I)). Las mediciones fueron tomadas bajo irradiancia saturante de 1500
pumol m~ s™' PPFD de la cdmara de fluorometria Li-cor 6400-40, usando 90% de luz roja y
10% de luz azul. El flujo de aire, la concentracion de CO; de la referencia y la temperatura
del bloque fueron controladas automaticamente por el equipo en valores de 300 mmol s—1,
400 pmol mol™ (ppm) and 24°C, respectivamente. Las barras grises y negras en el eje x
representan los periodos de anegamiento temprano y tardio, respectivamente. La linea
punteada horizontal en los paneles M-P indica la concentracion externa de CO..
LSDinteraccion de Pn= 4,99 MmOI m™ S-l; LSDinteraccion de gs= 0,10 mol m™ S-l; LSDinteraccion de
gn= 0,26 mol m? s, LSDineraccion de Ci= 111 ppm. Las barras representan las LSD
(Diferencia significativa minima de Fisher con P= 0,05). Los resultados del ANOVA se
presentan en el Cuadro 2.1. Los valores son promedios + errores estandar de 4
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Figura 2.4. Fluorescencia de la clorofila (Fv/Fm) de plantas control, anegadas temprano
(WI temprano) y tardiamente (W1 tardio) de trigo (A), cebada (C), canola (B) y arveja (D)
medida en la ultima hoja expandida. Las barras grises y negras en el eje x representan los
periodos de anegamiento temprano y tardio, respectivamente. LSDinteraccion de Fv/Fm = 0,06.
Las barras representan las LSD (Diferencia significativa minima de Fisher con P= 0,05).
Los resultados del ANOVA se presentan en el Cuadro 2.1. Los valores son promedios +
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Figura 2.5. Verdor foliar de hojas adultas del tercio basal de la planta (SPADhoja adulta: A-D)
y de la tltima hoja expandida (SPADnoja joven: E-H) de plantas control, anegadas temprano
(WI temprano) y tardiamente (W1 tardio) de trigo (A, E), cebada (B, F), canola (C, G) y
arveja (D, H). Las barras grises y negras en el eje x representan los periodos de
anegamiento temprano y tardio, respectivamente. LSDinteraccion d¢ SPADnoja adulta = 5,90;
LSDinteraccion de  SPADnoja joven= 5,79. Las barras representan las LSD (Diferencia
significativa minima de Fisher con P= 0,05). Los resultados del ANOVA se presentan en el
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Figura 2.6. Tasa relativa de crecimiento (TRC) del vastago y raices de plantas control vs
anegadas temprano (Wl temprano) (A-D; E-H, respectivamente) y plantas control vs
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anegadas tardiamente (W1 tardio) (I-L; M-P, respectivamente) de trigo (A, E, I, M), cebada
(B, F, J, N), canola (C, G, K, O) y arveja (D, H, L, P). Las comparaciones de las TRC entre
plantas control y anegadas temprano se hicieron para tres periodos: durante anegamiento
temprano [65-79 dias desde siembra (DDS)], durante una recuperacion preliminar (79-99
DDS exceptuando arveja, que ocurrié entre 79-101 DDS) y una recuperacion final hasta
madurez (99-130 DDS exceptuando arveja, que ocurrid entre 101-130 DDS). Las
comparaciones de las TRC entre plantas control y anegadas tardiamente consideraron dos
periodos: durante anegamiento tardio (85-99 DDS exceptuando arveja, que ocurrid entre
87-101 DDS) y durante la recuperacion hasta madurez (99-130 DDS exceptuando arveja,
que ocurrié entre 101-130 DDS). Los asteriscos indican diferencias significativas entre
tratamientos dentro de cada especie (*, P = 0,05; **, P =0,01; *** P =0,001). Los valores
son promedios =+ errores estandar de 6 TE€PIICAS.......ccceevcveieriiiiciiecee e 34

Figura 2.7. Cortes histologicos transversales de raices adventicias de plantas control (A, D,
G, J), anegadas temprano (B, E, H, K) y tardiamente (C, F, I, L) de trigo (A-C), cebada (D-
F), canola (G-I) y arveja (J-L). Los cortes fueron hechos a 20mm de distancia del apice de
raices de 25-40 mm de largo. Los asteriscos indican ejemplos de presencia de lagunas
aerenquimaticas. La escala de las barras representa 100 pm. Los valores de porcentaje de
aerénquima para trigo fueron 2,0+0,6%, 20,4+4,4% vy 22,2+2.9% para plantas control,
anegadas temprano y tardiamente, respectivamente. Cebada presentd valores de 1,5+0,5%,
18,9+3,6% y 13,943,3% para plantas control, anegadas temprano y tardiamente. Las plantas
de canola y arveja no presentaron formacion de aerénquima bajo ninguno de los
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Figura 3.1. Rendimiento por planta (A-D), nimero de espigas (en trigo y cebada)/silicuas
(en canola)/vainas (en arveja) por planta (E-H), granos por espiga/silicua/vaina (I-L) y peso
de 1000 granos (M-P) de plantas control, anegadas temprano y tardiamente de trigo (A, E, I,
M), cebada (B, F, J, N), canola (C, G, K, O) y arveja (D, H, L, P). Las diferentes letras
indican diferencias significativas para tratamientos dentro de cada especie (P = 0,05). Los
valores son promedios + errores estandar de 6 T€plicas........c.cceevvieciiieriieecieerieee e, 63

Figura 3.2. Numero de macollos en trigo (A) y cebada (C) y numero de ramificaciones
primarias en canola (B) y arveja (D). Las flechas verdes, rojas y negras en el eje x indican el
final de anegamiento temprano, tardio y madurez, respectivamente. Las diferentes letras
indican diferencias significativas para tratamientos dentro de cada especie (P = 0,05). DDS:
dias después de la siembra. Los valores son promedios + errores estindar de 6
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Figura 3.3. Peso seco radical por planta al final de anegamiento temprano (79 DDS, W1
temprano) (A-D), al final de anegamiento tardio (99 DDS y 101 DDS en arveja; WI tardio)
(E-H) y a madurez (130 DDS) (I-L) de plantas de trigo (A, E, I), cebada (B, F, J), canola (C,
G, K) y arveja (D, H, L). El sistema radical de cada planta fue dividido en cuatro estratos
desde la superficie del suelo: 0-15 cm, 15-30 cm, 30-45 cm y 45-66 cm. Al final del
anegamiento temprano, se hicieron comparaciones entre plantas control (barras blancas) y
anegadas temprano (barras grises). Al final del anegamiento tardio y a madurez, se hicieron
comparaciones entre plantas controles (barras blancas), plantas anegadas temprano (barras
grises) y tardiamente (barras negras). Las diferentes letras indican diferencias significativas
para tratamientos dentro de cada especie (P = 0,05). Los valores son promedios =+ errores
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Figura 4.1. Condiciones ambientales de los experimentos en 2017 (A, C, E) y 2018 (B, D, F).
(A, B) temperatura media (T media, °C), maxima (T max, °C) y minima (T min °C); (C, D)
déficit de presion parcial de vapor atmosférica (DPVa, kPa) y (E, F) radiacion solar
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(MJ/m?*dia) expresada en funcion de los dias desde la siembra (DDS). Las barras grises y
negras en el eje de las abscisas representan el periodo de 14 dias de anegamiento temprano (a
los 43 y 56 DDS en 2017 y 2018) y tardio (a los 72/78 y 78/80 DDS en 2017 y 2018),
respectivamente. El anegamiento temprano coincidid con etapas vegetativas de los cultivos:
macollaje en trigo y cebada, estado de roseta con 6 hojas en canola y con 9 pares de hojas en
arveja. El anegamiento tardio coincidié con etapas reproductivas de los cultivos: estado de bota
en trigo y cebada, 50% de floracion de la vara principal en canola y principio de floraciéon en

Figura 4.2. Indice de area foliar (IAF) de micro-canopeos control y anegados temprano (W1
temprano) de trigo (A, B), cebada (C, D), canola (E, F) y arveja (G, H) evaluados al final de
anegamiento temprano (a los 57 DDS en 2017 y 70 DDS en 2018) y IAF de micro-
canopeos control, anegados temprano y tardiamente (W1 tardio) evaluados al final de
anegamiento tardio ( a los 86/92 DDS en 2017 y 92/94 DDS en 2018). Las letras diferentes
indican diferencias significativas entre tratamientos dentro de una misma especie y afio
(P<0,05). La cruz en el panel (H) indica que la arveja anegada tempranamente se
encontraba completamente senescente para el final de anegamiento tardio en 2018. El
analisis estadistico de estos datos se encuentra en el Cuadro 4.1. Los valores son promedios
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Figura 4.3. Dindmica de la eficiencia de intercepcion de la radiacion (e;) de micro-canopeos
control, anegados temprano (W1 temprano) y anegados tardiamente (W1 tardio) de trigo (A,
B), cebada (C, D), canola (E, F) y arveja (G, H) en 2017 y 2018 en funcién de dias desde
anegamiento temprano. Las barras grises y negras en el eje de las abscisas representan los
periodos de anegamiento temprano y tardio, respectivamente. El andlisis estadistico de estos
datos se encuentra en el Cuadro 4.1. Los valores son promedios + errores estandar de 3
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Figura 4.4. Eficiencia en el uso de la radiacion (EUR, g/MJ) de trigo (A-D), cebada (E-H),
canola (I-L) y arveja (M-P) en 2017 y 2018. Se realizaron comparaciones entre micro-
canopeos controles y anegados temprano durante: anegamiento temprano (W1 temprano;
43-57 DDS en 2017 y 56-70 DDS en 2018), durante un primer periodo post-anegamiento
(Post- wl temprano 1; 57-86/92 DDS en 2017 y 70-92/94 DDS en 2018) y durante un
segundo periodo post-anegamiento (Post- wl temprano 2; 86/92-130 DDS en 2017 y 92/94-
128 DDS en 2018) (A, E, I, M- C, G, K O). El otro conjunto de comparaciones se hizo entre
tratamientos control y anegados tardiamente (W1 tardio) durante el anegamiento tardio (W1
tardio; 72/78-86/92 DDS en 2017 y 78/80-92/94 DDS en 2018) y durante post-anegamiento
(Post-wl tardio; 86/92-130 DDS en 2017 y 92/94-128 DDS en 2018) (B, F, J, N- D, H, L,
P). Los asteriscos indican diferencias significativas entre tratamientos dentro de cada
especie y ano (*, P<0,05; ** P<0,01; *** P< 0,001). Las cruces en los paneles (O) y (P)
indican que senescencia completa en arveja. El andlisis estadistico de estos datos se
encuentra en el Cuadro 4.2. Los valores son promedios =+ errores estandar de 3 réplicas...104

Figura 4.5. Dinamica de verdor foliar (valores SPAD) de hojas adultas del estrato basal (A,
E,L,M-C, G, K, O) y hojas jovenes expandidas del estrato apical (B, F, J, N-D, H, L, P)
de micro-canopeos control, anegados temprano (W1 temprano) y tardiamente (W1 tardio) de
trigo (A-D), cebada (E-H), canola (I-L) y arveja (M-P) en funcién de dias desde
anegamiento temprano en 2017 y 2018. Las barras grises y negras en el eje de las abscisas
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Figura 4.6. Dinamica del peso seco aéreo (e;) de micro-canopeos control, anegados
temprano (W1 temprano) y anegados tardiamente (W1 tardio) de trigo (A, B), cebada (C, D),
canola (E, F) y arveja (G, H) en 2017 y 2018 en funciéon de dias desde anegamiento
temprano. Las barras grises y negras en el eje de las abscisas representan los periodos de
anegamiento temprano y tardio, respectivamente. La cruz en el panel (H) indica que la
arveja anegada temprano en 2018 estaba completamente senescente para ese momento. El
analisis estadistico de estos datos se encuentra en el Cuadro 4.1. Los valores son promedios
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Figura 5.1. Esquema conceptual que vincula con flechas las relaciones causales entre
variables de respuesta a escala de planta (recuadros): rendimiento por planta (grano),
biomasa aérea y radical, generacion de aerénquima, tasa fotosintética (fotosintesis),
conductancia estomatica (gs), conductancia del mesofilo (gn), CO2 intracelular (C;),
fluorescencia de las clorofilas (Fv/Fm) y verdor foliar; y de micro-canopeo (recuadros):
indice de area foliar verde (IAF), eficiencia de intercepcion de la radiacion (e;), verdor
foliar, eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), biomasa aérea/m’, rendimiento/m?,
espigas-silicuas-vainas/m?, granos/espiga-silicua-vaina y peso de grano. Los diferentes
simbolos representan los cultivos estudiados con anegamiento temprano o tardio, estando
presente el simbolo correspondiente dentro del recuadro de cada variable de respuesta en
caso de que ese cultivo con ese tratamiento de anegamiento haya sido afectado
significativamente y sin capacidad de recuperacion para ese atributo medido................... 138
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ABREVIATURAS

DDS: dias desde la siembra

DPV.ire: déficit de presion parcial de vapor atmosférica
Tmax: temperatura ambiental diaria maxima

Tmin: temperatura ambiental diaria minima

Eh7: potencial redox del suelo a pH 7

Pn: tasa de fotosintesis neta

gs: conductancia estomdtica

gm: conductancia del mesofilo

Ci: concentracion interna de CO»
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J: tasa de transporte de electrones
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['*: factor de especificidad de la Rubisco por el CO2 y el O>
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Sensibilidad al anegamiento en especies invernales en etapas
tempranas y tardias. Respuestas fisioldgicas, de crecimiento y
rendimiento a escala de planta y cultivo.

RESUMEN

Esta tesis caracteriza rasgos ecofisiologicos de tolerancia al anegamiento en trigo,
cebada, canola y arveja. Se comparan los efectos del anegamiento vegetativo y
reproductivo a escala de planta y de micro-canopeo. A nivel de planta se analiz6 la tasa
fotosintética (limitantes estomdticas y no estomaticas), biomasa aérea y radical,
rendimiento por planta y componentes numéricos (nimero y peso de grano) y
aerénquima radical. En micro-canopeo, se cuantificd el indice de area foliar (IAF),
eficiencia de intercepcion (e;), eficiencia en el uso de la radiaciéon (EUR), biomasa aérea
y rendimiento/m? con componentes numéricos. Trigo presentd leves reducciones en
rendimiento por planta (14-29%), manteniendo la fotosintesis y generando aerénquima
en raices (20-22%), con leves caidas en biomasa (0-25% aérea, 10-34% radical) en
ambos anegamientos. El rendimiento/m? no difiri6 entre tratamientos, manteniéndose (o
recuperandose rapidamente) la e; y la EUR. Cebada y canola anegadas tempranamente
redujeron el rendimiento por planta un 15-21%. Cebada mostré una fisiologia foliar
similar a los controles y presencia de aerénquima radical (14-19%) mientras que canola
fue afectada durante el anegamiento, pero logré recuperarse a pesar de no generar
aerénquima. Cebada tuvo rendimientos/m? similares a los controles, y canola s6lo los
redujo un 17%. El anegamiento tardio conllevo un deterioro mayor en la fotosintesis y
crecimiento, con rendimientos por planta del 32 y 26% de los controles. A escala de
micro-canopeo se generaron caidas irreversibles en IAF, e; y EUR, con rendimientos
42-69 % menores que los controles. Arveja mostrd, en ambas escalas de analisis,
reducciones irreversibles en todos los parametros y pérdidas del 90% en rendimiento
con ambos anegamientos. En suma, trigo resultd el mas tolerante a ambos
anegamientos, cebada y canola presentaron alta sensibilidad sélo frente al anegamiento
tardio y arveja se mostr6 como el mas sensible al anegamiento en general con

rendimientos casi nulos.

Palabras clave: anegamiento, trigo, cebada, canola, arveja, rendimiento, fotosintesis,

eficiencia de intercepcion, aerénquima
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Sensitivity to early- and late-waterlogging on winter crops.
Physiological, growth and yield responses at plant and micro-canopy
levels.

ABSTRACT

This thesis characterizes the ecophysiological traits associated with the differential
tolerance to waterlogging on winter crops widely sown in Argentina: wheat, barley,
rapeseed and wheat. The impact of waterlogging occurring in vegetative and
reproductive life-cycle stages comparing these crops at plant (experiment 1) and micro-
canopy levels (experiments 2 and 3). At plant level, leaf physiology (photosynthesis,
stomatal and non-stomatal limitations), aerial and root dry matter, yield per plant (and
grain number and weight), and aerenchyma in roots were assessed. At micro-canopy
level, leaf area index (LAI), radiation interception and radiation use efficiency (RUE)
were monitored, along with aerial dry matter and yield/m? and its components. Wheat
was the most tolerant species, with slight reductions in yield per plant (14-29%),
maintaining photosynthesis and generating aerenchyma in roots (20-22%), with slight
dry matter reductions (0-25% less aerial dry mass, 10-34% less root dry mass) after both
waterlogging treatments. At micro-canopy level, yield was similar among treatments
and the radiation interception and RUE were maintained (or successfully recovered).
Early-waterlogged barley and rapeseed showed reductions of 15-21% in yield per plant.
Barley showed a physiological performance similar to controls, having aerenchyma in
roots (14-19%); while rapeseed presented an important recovery ability despite lowering
photosynthesis and not generating aerenchyma in roots. At micro-canopy level, barley
yielded similarly than controls, while rapeseed only reduced it by 17%. Late-
waterlogging lowered photosynthesis and dry matter, with 68-74% lower yield per
plant. At micro-canopy level, irreversible reductions in radiation interception and RUE
were observed, with 42-69% lower yields. Field pea, the most sensitive species to
waterlogging, showed irreversible reductions in all variables in both levels of analysis,

leading to losses of 90% of controls in yield with either waterlogging treatment.

Keywords: waterlogging, wheat, barley, rapeseed, field pea, yield, photosynthesis,

radiation interception, aerenchyma



Capitulo 1

Introduccidon General



1.1) Antecedentes

1.1.1) Los cultivos de invierno v la incidencia del anegamiento

En Argentina, el 54,4% de la superficie es destinada actividades agricola-ganaderas
(Banco Mundial, 2020) siendo los cultivos invernales una fuente de exportacion
importante. Trigo y cebada son los principales cultivos invernales con una produccion
que ubica a Argentina dentro de los primeros diez paises exportadores de ambos
cereales a nivel mundial (FAO, 2020). La campana 2019/2020 de trigo ocupd una
superficie sembrada de aproximadamente 6,8 millones de hectareas en el pais, con una
produccion de 19,1 millones de toneladas; mientras que cebada cervecera fue sembrada
en casi 1,3 millones de hectareas obteniendo una produccion de 3,8 millones de
toneladas de grano (Bolsa de Comercio de Rosario, 2020). Existen otras especies
invernales, como la colza ”00”/canola, cuya implantacioén resulta estratégica dado que
en Argentina la produccion aceitera se centra en cultivos estivales (e.g. soja, girasol,
maiz). De esta manera la canola accede al mercado en otra época del afio por tener un
ciclo inverno—primaveral, abasteciendo a la industria en momentos en que ésta
permanece ociosa y no se superpone con la molienda de las otras oleaginosas (Iriarte y
Lopez, 2014). La superficie sembrada de este cultivo alcanzo6 las 19.000 hectareas en
2017/2018, con una produccion de 40.000 toneladas (Ministerio de Agricultura,
Ganaderia y Pesca, 2020). Ademads, junto con arveja, permite liberar el lote
anticipadamente para maiz o soja de segunda, dado que ambas especies presentan ciclo
de cultivo corto. La arveja es un cultivo promisorio dada su capacidad de fijacion
biologica de nitrégeno, convirtiéndola en una opcion viable como antecesor de cultivos
de segunda (Prieto, 2012). Esta especie present6 una superficie sembrada de 55.700
hectareas, obteniendo un total de produccion de 109.700 toneladas en 2017/2018 (Bolsa

de Comercio de Rosario, 2019; Ministerio de Agricultura, Ganaderia y Pesca, 2020).



Los eventos de anegamiento son un problema creciente que se dan cada vez con
mayor frecuencia como una de las consecuencias del cambio climatico (Hirabayashi et
al., 2013; IPCC, 2014). Siendo mas especificos en esta tematica, es usual referirse a
anegamiento e inundaciébn como sinonimos; cuando en verdad anegamiento es un
fenomeno que debe circunscribirse a episodios de encharcamiento, donde los poros del
suelo estdn saturados de agua con una capa muy fina de agua (si existiera) sobre la
superficie del suelo, con la parte aérea libre de agua. En cambio, el término inundacion
suele ser mas genérico, ya que abarca no sélo fendmenos de anegamiento, sino también
situaciones en donde el cuerpo vegetativo puede estar bajo sumersion (cubierto de agua)
parcial o total (Striker, 2012b). El aumento en la ocurrencia de estos acontecimientos se
debe, en parte, a una distribucion mas erratica de las precipitaciones y un incremento en
la intensidad de las lluvias (Hirabayashi et al., 2013; IPCC, 2014). A esto se le suma la
creciente compactacion del suelo ligada al uso de maquinaria agricola pesada, lo que
dificulta la percolacion y el drenaje del agua (Jackson, 2004; Wu et al., 2018). Segun la
FAO (2017), en un relevamiento de datos de 2006 a 2016, el 65% del dafio econdomico
sobre cultivos por estreses abidticos a nivel mundial estuvo vinculado directamente a
dafos por exceso hidrico; lo que equivali6 a una pérdida estimada de 74 mil millones de
dolares anuales (Kaur et al., 2019). Este estrés impacta sobre alrededor del 16% de los
suelos en Estados Unidos, también afectando gravemente las areas bajo riego en India,
China y Pakistan (Pang et al., 2004). En Europa, se espera que la ocurrencia de
anegamientos subitos aumente debido a una intensificacion del ciclo hidrolégico (Feyen
et al., 2012). Para ilustrar, en el cultivo de trigo se calculan pérdidas anuales mundiales
de entre el 15 y 20% de las hectdreas sembradas debido a eventos de anegamiento
(Sayre et al., 1994; Setter y Waters, 2003). En Estados Unidos, los seguros de siembra

de trigo pagados por inundaciones en el periodo 2011-2016 superaron los 2000 millones



de dolares (Herzog et al., 2016). Particularmente en Argentina, muchas de las areas
destinadas a la agricultura extensiva tienen riesgo de anegamiento en algin momento
del ciclo del cultivo, lo que genera mermas de rendimiento dependiendo del momento y
duracion del evento de inundacion. Las probabilidades de riesgo de anegamiento en la
zona oeste y sur de la Region Pampeana son del 22 al 31%, respectivamente segin
datos desde 2002 hasta la actualidad (Kuppel et al., 2015). En linea con lo anterior, un
estudio climatologico que evalud el agua almacenada en diferentes regiones del pais
durante el periodo 1971-2018, inform6 de la existencia de excesos hidricos
particularmente en la zona sur de la provincia de Buenos Aires y Cordoba (Peretti et al.,
2020). En algunas zonas de la Region Pampeana, los suelos con drenaje pobre por la
existencia de un horizonte Bt muy arcilloso, facilitan la acumulacion de agua y genera
este tipo de fendémenos de anegamiento con distinta probabilidad ocurrencia a lo largo
del ano (Gutiérrez Boem et al., 1996, de San Celedonio et al., 2014b). La llanura
pampeana también presenta riesgos de anegamiento por ascenso de la napa fredtica en
las areas con menor pendiente regional, lo cual pone en riesgo la productividad de los
cultivos implantados (Jobbagy y Nosetto, 2009). En lo que tiene que ver con el riesgo
de anegamiento en los cultivos estudiados, un relevamiento hecho por de San Celedonio
et al. (2014b) utilizando el modelo CERES-Wheat en Bordenave, Capitan Sarmiento,
Gualeguaychu, Junin y Tandil, con dos fechas de siembra y 33 campaiias, informé que
la probabilidad de anegamiento promedio en el ciclo del cultivo estuvo comprendida
entre el 7 y el 24%, dependiendo de la localidad, para una condicién hidrica inicial
media y fecha de siembra temprana. Ademas, cabe destacar que las chances de
anegamiento aumentan durante el periodo de alta sensibilidad al anegamiento (pre-

floracion); esperando en 1 de cada 2 afios que ocurran entre 2 y 7 dias de anegamiento



durante la etapa de pre-floracion en una siembra temprana y con un suelo con contenido
hidrico medio (de San Celedonio et al., 2014b).

1.1.2) Efecto del anegamiento a escala de planta en trigo, cebada, canola v arveja

El anegamiento del suelo impone condiciones de estrés para las plantas debido al
impedimento sobre el intercambio de oxigeno entre el suelo y la atmosfera. Dada la
dréstica caida en la tasa de difusion de oxigeno hacia el suelo, la respiracion de raices y
los microorganismos agotan rapidamente este gas tornando al suelo hipoxico y luego
anoxico en pocas horas (Ponnamperuma, 1972). La falta de aireacion en raices reduce la
conductividad hidraulica radical y la absorcion de agua y nutrientes (Colmer, 2003;
Colmer y Voesenek, 2009; Striker, 2012a). El deterioro en el estado hidrico se traslada
al cierre estomdtico foliar y consecuentemente se generan caidas en la tasa de
fotosintesis (Malik et al., 2002; Striker et al., 2005). Si la situacion se extiende en el
tiempo, se produce la degradacion de proteinas y pigmentos (i.e. clorofila) que
conducen a un dafio irreversible al aparato fotosintético (Liao y Lin, 2001). En especies
tolerantes, estos efectos son aminorados por la generacion tejido aerenquimatico radical
y la formacion de raices adventicias que facilitan el transporte difusivo de oxigeno para
la aireacion del sistema radical (Colmer, 2003; Striker et al., 2007). Por ello, resulta
importante evaluar el impacto del anegamiento sobre planta entera en especies de
cultivo con presumible distinta tolerancia al anegamiento (similitud de los valores de las
variables respuesta entre tratamientos anegados y control), ya que existe un vacio de
conocimiento sobre las causas funcionales que determinan las mermas diferenciales en
el rendimiento. También es importante mencionar efectos indirectos del anegamiento
sobre las plantas, como la incidencia de enfermedades. En el caso de trigo y cebada, se
inform6 que el anegamiento redujo la incidencia del complejo fungico Fusarium poae

decreciendo la susceptibilidad vegetal con respecto a condiciones con drenaje (Martinez



et al., 2019). Respecto de arveja, se conoce que el efecto del anegamiento sobre la
infeccion fingica con Mycosphaerella pinodes, también generaba una disminucion en la
incidencia de la enfermedad si el anegamiento habia comenzado previo a la infecciéon
con el hongo (McDonald y Dean, 1996). Una aproximacion interesante es el abordaje
del impacto del anegamiento a partir del estudio de la combinacion de la distribucion de
biomasa subterranea en el suelo y la generacion de aerénquima en raices adventicias,
combinado con comprender cémo repercute ésto sobre la fisiologia foliar en especies
creciendo simultdneamente bajo similares condiciones ambientales. Cabe aclarar que, al
formarse el aerénquima en células del parénquima cortical, diferird el porcentaje de este
tejido sobre la raiz entera dependiendo de si esta presenta o no crecimiento secundario,
rasgo que se distingue entre dicotiledoneas (canola y arveja), que si lo presentan,
respecto de monocotiledoneas (trigo y cebada) que no lo hacen. Por ello, en el caso de
las dicotiledoneas es ya conocida la reducida capacidad de generar lagunas
aerenquimaticas en raices con crecimiento secundario debido a que el area de
parénquima cortical es casi inexistente (Justin and Armstrong, 1987; Striker et al.,
2007). Por otro lado, cabe mencionar que existen otros cultivos cuyos efectos de la
inundacion (anegamiento y sumersion) han sido estudiados en profundidad, como es el
caso del cereal estival arroz en el que se logro aislar el gen SUB-1 para lograr
variedades tolerantes a la sumersion (Mackill et al., 2012)

Son pocas las evidencias experimentales que hayan documentado la
productividad de plantas de estas especies durante todo su ciclo, cuantificando cémo
impacta el anegamiento sobre el rendimiento en grano — como efectivamente se aborda
en esta tesis — explicado a través de un set completo de caracteres fisioldgicos asociados
a la fijacion de carbono (fotosintesis, fluorescencia, conductancia estomatica,

conductancia del mesofilo, concentracion interna de CO», nivel de verdor foliar),



caracteres morfologicos (nimero de macollos -para trigo y cebada- y numero de
ramificaciones -para canola y arveja), y rasgos anatomicos relacionados estrechamente
con el potencial de aireacion de las raices de las plantas (aerénquima).

En plantas de trigo con 3 hojas expandidas anegadas durante 17 dias, la
generacion de aerénquima en raices fue entre 23 y 30%. Esto se vinculd con caidas en
las tasas de fotosintesis de entre 13 y 17% respecto de los controles, lo que, sumado a la
presencia de aerénquima en plantas creciendo en macetas, conferiria cierta tolerancia
frente al estrés por anegamiento (Huang et al., 1994). Existe poca evidencia del
comportamiento fisiologico de plantas sujetas a anegamiento en etapas avanzadas del
cultivo. De San Celedonio et al. (2017) observaron que plantas creciendo en macetas
anegadas por 15 dias a comienzo de macollaje no mostraron diferencias en la tasa de
fotosintesis con los controles. Sin embargo, en el mismo trabajo se inform6 que con un
anegamiento de 15 dias durante pre-floracion, la tasa de fotosintesis cayd un 50%
respecto de los controles. Por otra parte, plantas de trigo creciendo en contenedores
anegadas durante 5 dias a los 7 dias después de antesis, la tasa de fotosintesis disminuy6
hasta un 14% debajo de los controles (Zheng et al., 2009). Otras evidencias mostraron
que parcelas a campo anegadas por una semana desde el tercer dia post- antesis la tasa
de fotosintesis se redujo un 15 % comparada con los controles (Wu et al., 2014). La
capacidad de generar aerénquima en condiciones de baja disponibilidad de oxigeno,
sumado a la baja disminucién en las tasas de fotosintesis, conferirian a este cultivo la
capacidad de contener moderadamente las pérdidas de biomasa y rendimiento ante
estreses de mediana duracion. En concordancia, existen evidencias de pérdidas del 20%
del rendimiento en plantas de 3-4 hojas creciendo en macetas (30-40 dias desde la
siembra (DDS)) anegadas por 40 dias como consecuencia de una disminucion en el

numero de espigas por una reducciéon de macollos fértiles en trigo, sumadas a una



pérdida del 6-9% en biomasa radical y del 8-11% en biomasa aérea (Arduini et al.,
2016; Pampana et al., 2016a). Por otra parte, plantas creciendo en macetas anegadas
después de antesis por 7 dias mostraron caidas del 22% en el rendimiento respecto del
control (Li et al., 2011). Herzog et al. (2016) mediante una revision bibliografica
exhaustiva sobre respuestas fisiologicas del anegamiento en trigo, concluyeron que es
importante evaluar las consecuencias del anegamiento sobre la planta una vez removido
el estrés (i.e. periodo de recuperacion). Muchos de los apices radicales sobrevivieron
varios dias luego de detenida la elongacion de las raices, pudiendo retomar su
crecimiento una vez retirada la inundacién. En los tejidos foliares, los efectos del
anegamiento se extendieron hasta etapas posteriores acelerando la senescencia foliar
(Herzog et al., 2016). Por ejemplo, en plantas en macetas anegadas a los 21 DDS por 14
dias no se detectaron diferencias respecto del control en biomasa radical luego de 7 dias
de recuperacion (Malik et al., 2002). Otro de los hallazgos de la revision de Herzog et
al. (2016) esta relacionado con la fijacion de carbono bajo anegamiento, como
consecuencia de un cierre estomatico — respuesta de corto plazo - y también en una
respuesta a la degradacion de proteinas de carboxilacion del aparato fotosintético,
evidenciada por niveles altos de CO: interno cuando el anegamiento se prolonga por
mas de 4-5 dias. Uno de los pocos antecedentes de mediciones de CO interno se
encuentra en el trabajo de Wu et al. (2014), quienes registraron aumentos del 10%
respecto de los controles en plantas en macetas anegadas por 6 dias a partir de 3 dias
desde antesis. [Estos caracteres son detalladamente medidos y considerados en la
presente tesis, ya que uno de los propdsitos de este trabajo es ahondar en la
comprension del comportamiento fotosintético frente al anegamiento en los cuatro

cultivos invernales estudiados.



En cebada, también se observo presencia de aerénquima en plantas de 3 y 4
hojas creciendo en macetas, alcanzando en promedio el 23% del tejido radical luego de
3 semanas de anegamiento, lo que también conferiria cierta tolerancia frente a este
estrés (Pang et al., 2004). Plantas de la misma edad sujetas a 3 semanas de anegamiento
redujeron en promedio un 20% la tasa de fotosintesis y la conductancia estomatica en la
primera semana de tratamiento, logrando equiparar paulatinamente los valores control
desde el resto del tratamiento luego de 2 semanas de recuperacion (Pang et al., 2004).
En trigo, de San Celedonio et al. (2017) observaron que no so6lo existen diferencias en
tasas fotosintética respecto de los controles en anegamientos de 15 dias aplicados en
pre-floracion en plantas en macetas (caidas del 35% de los controles), sino también a
comienzo de macollaje, donde hay disminuciones de similar magnitud. En relacion con
el funcionamiento del area foliar, se observd que plantas de 3 hojas creciendo en
macetas anegadas por 10 dias, presentaron entre el 25 y 34% de clorosis foliar (Zhou et
al., 2007). Por otra parte, plantas de 1 hoja expandida con 7 dias de anegamiento
mostraron caidas de s6lo el 12% en valor SPAD junto a valores de Fv/Fm (i.e.
fluorescencia de las clorofilas en oscuridad) similares a los controles, sumado a
disminuciones promedio del 30 % en biomasa aérea y radical (Zeng et al., 2013).
Plantas en macetas anegadas con 3-4 hojas (30-40 DDS) por 60 dias disminuyeron hasta
un 23% su rendimiento, acompafiado de una baja del 29% y 24% en biomasa éarea y
radical respectivamente (Masoni et al., 2016).

En canola, plantulas de 11 dias expuestas a una solucion andxica (con previo
pre-tratamiento hipoxico) mostraron una baja tolerancia al anegamiento debido a la
incapacidad de generar aerénquima atn en raices creciendo bajo estrés (Voesenek et al.,
1999). Plantas anegadas por 30 dias, tanto en estadios vegetativos como reproductivos,

mostraron niveles de clorofila foliar 30% y 75% menores a los controles para
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anegamiento vegetativo y reproductivo, respectivamente. Ademads, se registraron
pérdidas en el rendimiento de hasta el 21% en plantas en macetas de 55 DDS anegadas
por 30 dias (Zhou et al., 1995). Gutiérrez Boem et al., (1996) mostraron que
anegamientos de 14 dias en estado vegetativo (4 hojas) y en estado reproductivo, (pleno
llenado de grano en vara principal) en plantas en macetas, producian reducciones en el
rendimiento del 30% y 45%, respectivamente, disminuyendo la particion a grano sélo
en anegamiento reproductivo. Leul y Zhou (1998), observaron que plantas en macetas
con 5 hojas anegadas por 3 semanas reflejaron caidas en el rendimiento de hasta 27%,
causadas en parte por disminuciones en la tasa de fotosintesis y la conductancia
estomatica del 23% y 30%, respectivamente, sumado a un aumento del 3% en los
niveles de CO; interno.).

En arveja, Cannell et al. (1979) encontraron que plantas en macetas sujetas a 5
dias de anegamiento en estadio vegetativo y en pre-floracién tuvieron una caida en el
rendimiento de hasta el 50% y 90% de los controles, respectivamente. Plantas de 35
DDS en macetas tras una semana de anegamiento mostraron disminuciones del 87% en
la biomasa radical y 62% menor biomasa aérea respecto de los controles luego de 10
dias de recuperacion, posiciondndose como una leguminosa de grano con baja tolerancia
al anegamiento (Solaiman et al., 2007). Plantulas de 8 DDS sujetas a 12 dias de
anegamiento presentaron mermas del 45% respecto de los controles en biomasa aérea y
caidas del 75% en biomasa radical, estrechamente relacionadas con una caida en la
profundidad de exploracion del perfil del 55% respecto de los controles (Przywara y
Stepniewski, 1999). Ademas, es importante mencionar que al ser una leguminosa que
establece simbiosis con Rhizobium leguminosarum, a pesar de no estar muy estudiado el
efecto que produce el anegamiento sobre este fenomeno, se informd que el exceso

hidrico result6 en detrimento de la nodulacion y de la actividad de la enzima nitrogenasa
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(Bisseling et al., 1980). La bibliografia sobre anegamiento en arveja es escasa y data de

muchos afios, especialmente desde el aspecto fisiologico.

1.1.3) Respuestas al anegamiento a nivel de canopeo

A escala de cultivo, el anegamiento podria comprometer la intercepcion de la radiacion
incidente en el canopeo debido a una caida en el indice de area foliar (IAF) verde por
debajo del valor critico (i.e. valor que permite interceptar >95% de la radiacion
incidente; Brougham, 1958). El IAF podria verse comprometido por la senescencia
foliar (Zhou et al., 1995), pudiendo estar acompafiada de abscision foliar. Por otra parte,
podrian producirse dafios en el aparato fotosintético de hojas remanentes del cultivo,
afectando negativamente la eficiencia de conversion del recurso luminico a biomasa,
derivando junto a la caida en la eficiencia de intercepcion, en una disminucion de la
biomasa aérea acumulada (Sinclair y Muchow, 1999).

Dependiendo del momento del ciclo en el que el cultivo es afectado por el
anegamiento, puede variar la particion hacia estructuras reproductivas. Distintas
evidencias de la literatura demostraron en trigo y cebada que las pérdidas de
rendimiento son mayores cuando el estrés ocurre en pre-floracion y durante floracion
respecto del anegamiento mas temprano en el ciclo (Araki et al.,, 2012; de San
Celedonio et al., 2014a). Lo mismo ocurre con arveja donde se ven las mayores mermas
en el rendimiento con anegamiento en pre-floracion (Cannell et al., 1979). En canola,
las principales pérdidas en rendimiento estan centradas alrededor de floracion (Zhou et
al., 1995), coincidiendo con el periodo de definicion de las estructuras reproductivas
que finalizardn en el establecimiento del ntimero de granos por unidad de é&rea
(Kirkegaard et al., 2018). Sin embargo, s6lo pocos estudios han explorado condiciones

de anegamiento en situacion de canopeo, llegando a cuantificar las respuestas a nivel de
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rendimiento por unidad de superficie (Belford et al., 1980; Collaku y Harrison, 2002;
Hayashi et al., 2013; Hodgson, et al., 1989; Leul y Zhou, 1998; Sundgren et al., 2018;
Wollmer et al., 2018; Xu et al., 2015).

En trigo, un anegamiento de 21 dias aplicado en antesis redujo el rendimiento de
entre 12 y 14% respecto de los controles (Araki et al., 2012). Ademads, se observaron
rendimientos 20% menores que los controles con anegamientos de 6 dias
inmediatamente posteriores a antesis, ligado a reducciones del 15% en la tasa de
fotosintesis (Wu et al., 2014).

En cebada, el crecimiento de un canopeo de 35 DDS sujeto a una semana de
anegamiento disminuyd un 9% al finalizar el tratamiento, siendo incluso mayor el
impacto luego de la remocion del estrés, reflejado en reducciones en el crecimiento del
40% respecto de los controles luego de 2 semanas post-anegamiento. Esto trajo como
consecuencia mermas en el rendimiento del 37% de los controles (Leyshon y Sheard,
1974). Otro trabajo muestra que canopeos de 30 DDS de cebada expuestos a
anegamiento mostraron un rendimiento 14% menor que los controles, relacionado con
una baja del 12% en el nimero de macollos fértiles, lo que determiné reducciones en el
nimero de espigas por unidad de area, que no pudieron ser compensadas por el
incremento en el numero de granos por espiga (Hodgson et al., 1989).

En canola, Xu et al. (2015) observaron que inundaciones de una semana a
principios de floracion, llevaron a caidas de rendimiento del 20%. Asimismo,
anegamientos de 30 dias en diferentes estadios ontogénicos, conllevaron pérdidas en el
rendimiento del 13%, relacionadas con un descenso del area foliar de 22% y 28% y con
caidas en la tasa fotosintética a final de floracion de 9% y 34% para boton floral y

floracion, respectivamente (Zhou et al., 1995).
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En arveja, una inundaciéon de 5 dias en el estadio de 6-7 hojas provoco
disminuciones de biomasa aérea (incluyendo grano) de hasta 50% de los controles,
como consecuencia de reducciones en el nimero de nudos fértiles y en el peso de los
granos (Belford et al., 1980). Pampana et al. (2016) informaron que plantas creciendo
en contenedores de 0,5 x 0,5 m de superficie que fueron anegadas a comienzo de
floracion por 5 dias, reflejaron pérdidas en el rendimiento del 60%, como consecuencia
de reducciones similares en la biomasa aérea respecto de los controles. En linea con
dichos resultados, los autores observaron que la pérdida de rendimiento estuvo
condicionada principalmente por disminuciones en el numero de granos por planta y por
su peso individual (Pampana et al., 2016).

Las evidencias mencionadas cuantifican parcialmente algunos caracteres a nivel
de canopeo o micro-cultivo frente al anegamiento, pero aun existe un vacio en el
analisis de las bases funcionales. Por ello es importante determinar como el indice de
area foliar (IAF) verde, la eficiencia de intercepcion de la radiacion incidente (ei) y la
eficiencia en el uso de la radiacion interceptada (EUR) se relacionan con la biomasa
aérea acumulada y su particion (i.e. indice de cosecha) en los cultivos anegados en
estadios tempranos o tardios. Como los antecedentes comentados provienen de
experimentos variados en cuanto a épocas de siembra, duracion y momento de
aplicacion del anegamiento, etc., resulta interesante comparar los cuatro cultivos
creciendo en simultdneo y bajo las mismas condiciones ambientales como el propuesto

en esta tesis.

1.2) Objetivos de la tesis

1.2.1) Objetivo general
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El objetivo general es identificar y caracterizar las respuestas ecofisiologicas asociadas
con el grado de tolerancia al anegamiento prolongado en etapas tempranas-vegetativas o

tardias-reproductivas en trigo, cebada, canola y arveja.

1.2.2) Objetivos particulares

Los objetivos particulares son:

(1) Identificar los rasgos que expliquen la diferente tolerancia ante el estrés por
anegamiento vegetativo y reproductivo en trigo, cebada, canola y arveja a escala de
planta individual en términos de las tasas de crecimiento aéreo y radical asociadas con
la fijacién de carbono, variables morfo-anatomicas y su relacion con el rendimiento y

componentes NUMEricos.

(i1) Analizar el impacto del anegamiento vegetativo y reproductivo a escala de micro-
canopeo identificando las variables que limitan el rendimiento, incluidos los
componentes numéricos. Los caracteres a estudiar incluyen el indice de éarea foliar
(IAF) verde, la intercepcion de radiacion (ei), la eficiencia en el uso de la radiacion
(EUR), y la particion de biomasa (i.e. Indice de cosecha, IC) a estructuras

reproductivas.

1.3) Hipotesis

Hipotesis (1): La tolerancia al anegamiento se ordena como
trigo>cebada>canola>arveja debido al mayor impacto negativo que produce este
estrés sobre la biomasa radical de las plantas, la cual se relaciona con su capacidad

de generar aerénquima.
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Hipdtesis (2): El impacto negativo del anegamiento sobre el rendimiento por planta
esta relacionado con la generacion de biomasa aérea y su funcionalidad. Lo anterior
es modulado por la conductancia estomatica que determinan el CO; a ser fijado por
fotosintesis. En las especies mds sensibles, como arveja y canola, ademas de cierre
estomatico, se producen limitaciones no estomadticas, como un aumento de la

resistencia del mesofilo, dafio al aparato fotosintético y senescencia acelerada foliar.

Hipotesis (3): La pérdida diferencial de rendimiento por anegamiento entre los
distintos cultivos se relaciona con la magnitud de reduccion en la intercepcion de la
radiacion (ei), y con disminuciones en la funcionalidad del area verde,

condicionando la conversion de la radiacion interceptada en biomasa (EUR).

Hipotesis (4): El impacto del anegamiento sobre las especies en referencia a las

hipotesis anteriores, es especificamente mayor cuando ocurre en etapas tardias,

coincidentes con la definicidén de rendimiento.

1.4) Organizacion de la tesis

Esta tesis contiene tres capitulos experimentales (I, III y IV) y un capitulo de
discusion general/integradora (V). Cada capitulo experimental cuenta con su propia
introduccion, método, resultados y discusion; por tal motivo el presente capitulo
introductorio presenta una descripcion general de los temas a abordar mientras que
los antecedentes especificos se encuentran en las introducciones de los capitulos
experimentales. En el capitulo II se aborda la tolerancia diferencial al anegamiento
a escala de planta. Se encontré que el orden de tolerancia, de mayor a menor fue:

trigo, cebada, canola y arveja, el que se vincula en parte con la habilidad de generar
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aerénquima en raices adventicias y que el mantenimiento de la actividad
fotosintética también condiciona positivamente a la generacion de biomasa radical,
aérea y de grano por planta (Ploschuk et al., 2018. Waterlogging of winter crops at
early and late stages: impacts on leaf physiology, growth and yield. Frontiers in
Plant Science, 9, 1863). En el capitulo III se establece que el efecto del
anegamiento a escala de planta difiere segun el momento de ocurrencia de éste,
siendo en general més el impacto negativo durante etapas tardias del ciclo,
afectandose los componentes numéricos del rendimiento que se generan en ese
momento. El impacto sobre el sistema radical difiere segun la especie, afectandose
de manera mas generalizada en el perfil de suelo aquellas especies mas sensibles,
como canola y arveja, y disminuyéndose localizadamente en el estrato superficial
en el caso de las especies con mayor tolerancia, como trigo y cebada (Ploschuk et
al., 2020. Waterlogging differentially affects yield and its components in wheat,
barley, rapeseed and field pea depending on the timing of occurrence. Journal of
Agronomy and Crop Science, 206, 363-375). En el capitulo IV se estudia el efecto
del anegamiento a escala de micro-canopeo, donde se ve reflejado el mismo orden
de tolerancia al anegamiento que a escala de planta (articulo en revision). Trigo
logré mantener rendimientos similares a los controles, manteniendo la eficiencia de
intercepcion, e; y de uso de la radiacion, EUR similares a los controles o mostrando
una eficiente recuperaciéon en caso de haber sido afectados. Cebada y canola
mostraron respuestas contrastantes entre momentos de anegamiento, siendo el
impacto mayor en etapas tardias debido a disminuciones en la e; y EUR. Arveja fue
el cultivo mas sensible al anegamiento en general, viéndose afectados
irreversiblemente todos los caracteres cuantificados. Si bien se piensa que las

diferencias a nivel de especie encontradas son solidas, se aclara que las



17

conclusiones a las que se arriba en cada capitulo experimental (II, III y IV)
deberian acotarse a los genotipos utilizados, y que futuras investigaciones que
utilicen otros materiales genéticos de las especies estudiadas ampliarian el alcance
de los resultados obtenidos. Finalmente, el capitulo V contrasta las hipdtesis
enunciadas en el capitulo I, ademas de vincularse el efecto del anegamiento sobre
trigo, cebada, canola y arveja en un esquema integrando ambas escalas de analisis;
y por ultimo se detallan perspectivas para estudios a futuro en donde se puedan

profundizar los conocimientos aportados en esta tesis.



Capitulo 11

Respuestas fisioldgicas, anatomicas y de
crecimiento a escala de planta

Articulo derivado de este capitulo: Ploschuk, R. A., Miralles, D. J., Colmer, T. D., Ploschuk, E. L., &
Striker, G. G. (2018). Waterlogging of winter crops at early and late stages: impacts on leaf physiology,
growth and yield. Frontiers in plant science, 9, 1863.
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2.1) Introduccion

Bajo un escenario de anegamiento que deriva rapidamente en la falta de oxigeno
(hipoxia) en el suelo, las plantas desarrollan una serie de respuestas aclimatativas que
incluyen cambios anatomicos, morfologicos y fisiologicos que mitigan los efectos del
estrés. Algunas especies tienen la capacidad de generar raices adventicias con aerénquima,
facilitando la difusion de oxigeno desde el véstago hasta las raices, y permitiendo el
mantenimiento de la respiracion celular y la absorcion de nutrientes (Armstrong, 1979;
Colmer y Greenway, 2011; Justin and Armstrong, 1987; Striker et al., 2007). La especies
estudiadas en esta tesis presentan una habilidad variable para generar raices adventicias con
alta porosidad. En trigo se han reportado valores de 19-30% (Huang et al., 1994) y en
cebada de 7-23% (Pang et al., 2004). Contrastantemente, canola (Voesenek et al., 1999) y
arveja (Healy and Armstrong, 1972) no parecieran poseer capacidad para generar
aerénquima en sus raices cuando se expusieron a medios de cultivo carentes de oxigeno.

Un funcionamiento radical deficiente, producto del anegamiento, resultaria negativo
para la fisiologia foliar, particularmente en la fijacion de carbono. Relacionado con lo
anterior, el cierre estomatico inducido por anegamiento puede limitar los niveles internos
de COz restringiendo asi la fijacion de carbono (Malik et al., 2001; Striker et al., 2005),
pero esta variable ha sido pocas veces registrada (i.e. en trigo, Wu et al., 2014; en canola,
Leul y Zhou, 1998). Ademas de las limitaciones estomaticas, la tasa de fotosintesis también
puede estar condicionada por disminuciones de la conductancia del mesofilo (Flexas y
Medrano, 2002; Jones, 1985), daio al fotosistema II (PSII) generado por especies reactivas
del oxigeno (ROS; Ashraf, 2012; Nishiyama et al., 2006), y clorosis foliar relacionada con

la senescencia acelerada inducida por etileno (Araki et al., 2012; Hortensteiner, 2006).
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Aunque existen estudios que abarcan el impacto del anegamiento en la fijacion de carbono
en los cultivos de invierno analizados en esta tesis (e.g. Huang et al., 1994 en trigo; Pang et
al., 2004 en cebada; Leul y Zhou, 1998 en canola, and Malik et al., 2015 en arveja), las
comparaciones entre estas especies son limitadas (i.e. de San Celedonio et al., 2017 para
trigo y cebada).

Las tasas de fotosintesis bajas pueden resultar una limitante para el crecimiento de
vastago y raices, llegando a reducir en tltima instancia la produccion de semillas (Sinclair y
Horie, 1989). Sélo algunos estudios han analizado el impacto del anegamiento a lo largo de
todo el ciclo de la planta, describiendo tanto respuestas en Organos vegetativos como en
reproductivos analizando el rendimiento por planta. Como ejemplo, 20 dias de anegamiento
en plantas de trigo de 3-4 hojas trajeron aparejado un peso seco del vastago y un
rendimiento por planta equivalentes al 95% y 90% de sus controles, respectivamente
(Collaku y Harrison, 2002; Pampana et al., 2016a). En cebada, anegamientos tempranos
(i.e. 3-4 hojas aparecidas) durante 20 dias alcanzaron el 85% and 90% de sus controles en
peso seco del vastago y rendimiento, respectivamente luego de terminado el anegamiento
(Masoni et al., 2016). En canola, 21 dias de anegamiento en plantas de 5 hojas ralentizaron
el crecimiento, generando un 77% en biomasa seca y 73% en rendimiento comparado con
los controles (Leul y Zhou, 1998). Un periodo de 5 dias de anegamiento en arveja impacto
sustancialmente el peso seco del vastago y el rendimiento por planta, alcanzando solamente
el 35-50% y el 5-25% de los controles, respectivamente (Jackson, 1979; Pampana et al.,
2016b). Sin embargo, es escasa la informacion que abarque el impacto sobre el crecimiento
radical y aéreo no s6lo durante el anegamiento sino también a lo largo de la recuperacion,

asi como la relacion funcional de las respuestas fisioldgicas a escala de hoja vinculado con
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el crecimiento (i.e. tasa relativa de crecimiento, TRC) y con el rendimiento por planta (a
excepcion de Li et al., 2011 en trigo).

Por otra parte, el anegamiento puede afectar diferencialmente a las plantas
dependiendo del estado fenoldgico en el cual ocurra el estrés (e.g. de San Celedonio et al.,
2014a para trigo y cebada; Gutiérrez Boem et al., 1996 para canola; Belford et al., 1980
para arveja). De San Celedonio et al. (2014a) registraron una produccion de semillas mas
afectada en trigo y cebada anegados en etapas tardias (alrededor de antesis) comparado con
etapas vegetativas, lo cual probablemente se relacione con la importancia de la provisioén de
fotoasimilados en etapas reproductivas. Adicionalmente, otro factor que podria exacerbar
los efectos del anegamiento seria un aumento en las temperaturas y en la demanda
atmosférica durante etapas tardias (i.e. mediados-fines de primavera) comparado con etapas
anteriores (invierno-principios de primavera).

Este capitulo tiene como objetivo identificar y caracterizar las variables clave que
modulan la fijacién de carbono y, en consecuencia, la acumulacién de biomasa durante el
anegamiento y la etapa post-estrés. Por ello, se monitore6 la conductancia estomatica y del
mesofilo, verdor foliar y dafo al fotosistema II, junto con el CO; intercelular. Estos
parametros, asi como la proporcion de aerénquima radical y el crecimiento radical y aéreo,
se midieron no s6lo durante los periodos de anegamiento, sino también luego, de manera tal
de que la recuperacion de las plantas junto al rendimiento se evaluaron hasta madurez,

abarcando asi el ciclo completo de los cultivos.

2.2) Materiales v métodos

2.2.1) Condiciones de cultivo
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El experimento fue llevado a cabo en la Facultad de Agronomia, Universidad de Buenos
Aires, Argentina (34° 35’ S, 58° 29" W), en condiciones naturales de julio a noviembre de
2016 (ver el DPVair, temperaturas maximas (Tmax) y minimas (Tmin) y fotoperiodo en la
Fig. 1). Semillas de trigo Triticum aestivum, cv. AGP FAST, Buck, Argentina), cebada
(Hordeum vulgare, cv. Andreia, Malteria Quilmes, Argentina), canola (Brassica napus, cv.
Hyola 575 CL, Advanta, Argentina) y arveja (Pisum sativum, cv. Viper, AFA, Argentina)
se sembraron el 12 de Julio de 2016. Los cultivares elegidos, de amplio uso en el pais,

tienen duraciones similares de ciclo.
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Figura 2.1. (A) Déficit de presion parcial de vapor atmosférica (DPV.ie, kPa), (B) temperatura
maxima (Tmax, °C) y minima (Tmin, °C) y (C) fotoperiodo (horas de luz diarias) durante el periodo
experimental expresados en funcion de dias desde la siembra (DDS). Los puntos destacados en
verde en (A) indican los momentos de mediciones fisiologicas (Fig. 2.3). Las barras grises y negras
en el eje de las abscisas representan el periodo de 14 dias de anegamiento temprano y tardio,
respectivamente.

N
Q

N
&

i
i

Fotoperiodo (h. de luz)
>

2.2.2) Diseiio experimental




23

Las plantas fueron cultivadas en tubos de PVC de 66 cm de largo y 10 cm de didmetro
interno, con una capacidad de 5,2 litros. El fondo de cada tubo fue forrado con una malla
fina que retenia el sustrato, pero permitia el drenaje de agua (o entrada de la misma durante
el anegamiento, ver parrafo siguiente). Los tubos se ubicaron en contenedores plasticos
cubicos de 1 metro de lado, que poseian una valvula de tipo esférica en el fondo (para
permitir la regulacion del anegamiento y el drenaje). Cada tubo se llend con una mezcla de
3:1 de arena y suelo de tipo argiudol (horizonte superficial). Se usaron 60 tubos para cada
especie, siendo 240 en total. Se sembraron tres semillas por tubo y, luego de una semana,
las plantulas se ralearon para que quede una por tubo. Antes de la siembra, las semillas de
arveja se inocularon con Rhizobium leguminosarum biovar viceae (Signum, Rizobacter®) y
fueron tratadas con fungicida (Maxim XL, Syngenta® (Mefenoxam+fludioxonil)). El
método de fertilizacion se detalla mas adelante. Las malezas se removieron de los tubos
manualmente y se los mantuvo libres de enfermedades y plagas, usando los fungicidas
[Reflect Xtra, Syngenta® (isopyrazam+azoxystrobin) para trigo y cebada; Orquesta,
BASF® (fluxapyroxad-+epoxiconazoletpyraclostrobin) para arveja, and K Mamboreta®
(captan) para canola, a los 50 y 80 dias después de la siembra (DDS)] e insecticida [D
Mamboreta® (dimetoato) para trigo, cebada y canola a los 55 y 104 DDS].

Las plantas se sometieron a tres tratamientos: (i) controles, regados diariamente y
bien drenados, (ii) anegados en ‘etapas tempranas’ y (iii) anegados en ‘etapas tardias’. El
anegamiento temprano, que coincidid con etapas vegetativas, comenzo a los 65 DDS. Los
contenedores, con las valvulas cerradas, se llenaron con agua por 14 dias, alcanzando asi 1-
2 cm de agua por encima de la superficie del suelo de los tubos. Luego de finalizado el
periodo de anegamiento, se abrieron las valvulas para que pudiera drenar el agua. A partir

de ese momento, las plantas se regaron diariamente con drenaje libre hasta el final del
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experimento, para poder monitorear la recuperacion. Los tubos, que contenian una planta
cultivada individualmente, se asignaron en diferentes contenedores al azar evitando mezclar
las especies para evitar potencial competencia aérea entre plantas con diferente
morfologia/estructura. A su vez, los tubos se rotaron entre diferentes contenedores durante
el periodo libre de anegamiento para minimizar cualquier potencial “efecto de contenedor”.
El anegamiento tardio, que ocurrio durante etapas reproductivas; en estado de bota en trigo
y cebada, en canola con el 50% de la floracion en la vara principal y en arveja con el inicio
de floracion (85 DDS para trigo, cebada y canola, 87 DDS para arveja), también durd 14
dias, y nuevamente la recuperacion post-anegamiento se monitored periddicamente. Para la
imposicién de los tratamientos de anegamiento tardio se tomd como criterio el periodo
critico de definicion del rendimiento, que en el caso de trigo y cebada se demostrd que para
anegamiento la etapa de pre-floracion era notablemente mas sensible que el resto (de San
Celedonio et al., 2014) y para el caso de canola y arveja se determind con estrés por
sombreo que el periodo critico se ubicaba durante post-floracion e inicio de floracion,
respectivamente (Kirkegaard et al., 2018; Sadras y Dreccer, 2015). En ambos tratamientos
de anegamiento, con el objetivo de tener comparaciones mas confiables entre los cultivos,
se eligieron cultivares de duracion de ciclo similar, de manera tal de inundar a todas las
especies en similar tiempo cronoldgico para evitar la influencia de factores como las
condiciones ambientales (i.e. temperatura y DPV ambiental) que podrian haber afectado las
respuestas al anegamiento (i.e. Grassini et al., 2007; de San Celedonio et al., 2014a).

Se aplico fertilizante Nitrofull (Nitrofull Emerger®, Argentina: 12% N, 5% P, 15%
K, 2% Mg, 8% S, 3% Ca, 0,02% Zn, 0,2% Fe, 0,02% Mn and 0,015% Bo) a todos los
tubos, distribuido en tres dosis de 0,7 gramos cada una (2,1 g en total para cada tubo);

siendo la cantidad total por tubo equivalente a 200 Nkg/ha. Para todos los tratamientos, la
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primer dosis fue aplicada a los 58 DDS (una semana antes del anegamiento temprano), la
segunda dosis fue aplicada a los 80 DDS (al dia siguiente de haber finalizado el
anegamiento temprano) y la tercera se aplicé a los 102 DDS (al dia siguiente de haber
finalizado el anegamiento tardio). La aplicacion en dosis escalonadas se realizo con el
objetivo de reducir potenciales efectos de lixiviacion de nutrientes (en especial nitrogeno)

de los tubos, ya sea por riego o por anegamiento seguido de drenaje.

2.2.3) Variables medidas

2.2.3.1) Condiciones ambientales

Se monitore6 la temperatura media y la humedad relativa con una estacion meteoroldgica
automatica (Davis Vantage Pro2, California USA) en el sitio experimental. Se estimo el
déficit de presion parcial de vapor atmosférico DPV.ire como la diferencia entre la presion
de vapor actual (e.) y la presion de vapor a saturacion (es) usando la ecuacion de Clausius-
Clayperon. EI DP Ve vari6 entre 0,49 y 0,89 kPa durante el anegamiento temprano y entre
0,69 y 1,07 kPa en el anegamiento tardio. Las temperaturas medias se ubicaron entre 10,4 y
20,2 °C en el anegamiento temprano y entre 15,0 y 21,6 °C en el tardio (Figura 2.1).

Se midio el potencial redox (Eh) del sustrato en condiciones control y anegamiento
con un electrodo redox (Fiedler et al. 2007) y el pH del suelo. Este ultimo se usé para
transformar las mediciones a Eh a pH de 7 (Eh7) asumiendo una pendiente de 59 mV por
unidad de pH (Bohn, 1971). El Eh; cayeron de 400-440 mV, bajo buen drenaje, a 110-124
mV luego de una semana de anegamiento y se estabilizaron en 109-121 mV hacia el final
de la segunda semana de anegamiento. Los valores de Eh; de los suelos previamente

anegados se restablecieron con los controles tras s6lo cinco dias de recuperacion post-
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anegamiento. La dindmica de Ehs (reduccion y recuperacion) fue similar entre tratamientos
de anegamiento temprano y tardio (Fig. 2.2).

Se registrd el principio y final del periodo de floracién de cada especie estudiada,
junto con el comienzo de llenado de grano. Estas etapas fueron registradas cuando al menos
un 50% del stand de plantas se encontraban en los estadios indicados (ver Fig. A2.1 en

Anexo).
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Figura 2.2. Potencial redox del suelo a pH 7 (Ehy) para un suelo control (sustrato bien drenado) y
para un suelo anegado (con anegamiento temprano y tardio). Las barras grises y negras representan
el periodo de 14 dias de anegamiento temprano y tardio, respectivamente. Los valores son
promedios * errores estdndar de 4 réplicas.

2.2.3.2) Fisiologia foliar

Se midi6 la tasa de fotosintesis (Pn), conductancia estomadtica (gs) y la concentracion
interna de CO> (C;) en la ultima hoja expandida de plantas control y anegadas, desde el
comienzo de los tratamientos hasta finalizar el experimento. Las mediciones se hicieron
con un medidor IRGA (Li-Cor 6400, Li-Cor Inc., Lincoln, NE, USA) con una irradiancia
saturante de 1500 pmol m2 s™! PPFD provista por la cdmara de fluorometria 6400-40, con
una combinacién de 90% de luz roja 'y 10% de luz azul. El flujo de aire (300 mmol s ') y la

concentracion de COz (400 umol mol™!) de la cdmara de referencia, junto a la temperatura
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de bloque (24°C) se mantuvieron controlados en esos niveles automaticamente. La

conductancia del mesoéfilo (gm) fue calculada usando la ecuacion de Bernacchi (2002):

g Pn
M= T.+8.(Pn+Ry))
R B

Pn, Ci y J corresponden a tasa de fotosintesis neta, concentracion interna foliar de
CO> y tasa de transporte de electrones, respectivamente. Los valores de respiracion foliar
bajo luz (Rq) fueron extraidos de literatura (Barbour et al. 2010; Shrestha 2017, Walker et
al. 2017). I'* corresponde al factor de especificidad de la Rubisco por el CO2 y el Oa,y fue
estimado por la respuesta de este factor a la temperatura, descripto por Bernacchi et al.
(2002), junto a la temperatura foliar medida por la termocupla en la camara del Li-Cor
6400.

El verdor foliar se midi6 en hojas jovenes (Gltima hoja totalmente expandida) y en
hojas adultas-basales (tercio inferior de la planta) usando un medidor de clorofila (SPAD-
502, Konica Minolta Sensing Inc., Osaka, Japon). Este caracter es de utilidad para evaluar
los efectos del anegamiento sobre la clorosis (amarillamiento foliar), asociado a la
removilizacion de nitrogeno y a la senescencia en relacion con la edad de las hojas entre las
especies estudiadas.

La maxima eficiencia cuantica del fotosistema II (Fv/Fm) se cuantifico usando el
fluorimetro OS-30p (OptiSciences Inc., USA) en las tltimas hojas totalmente expandidas,
luego de una aclimatacion a oscuridad de las hojas de 30 minutos. Este parametro sirve para

indicar la proporcion de centros de reaccion del fotosistema II que son potencialmente
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funcionales, siendo asi util para indicar si hay dafio en el aparato fotosintético (valores
menores a 0,80-0,82; Maxwell y Johnson, 2000).

Todas las mediciones con el IRGA se hicieron dos veces por semana durante el
periodo de anegamiento, y una vez a la semana a lo largo de la recuperacion, usando cuatro
réplicas. Las mediciones de verdor foliar y de Fv/Fm se hicieron dos veces a la semana

desde el comienzo de los tratamientos hasta el final del experimento, usando cinco réplicas.

2.2.3.3) Formacion de aerénquima en raices

La formacion de aerénquima se cuantifico en raices adventicias (de color blanco, con un
largo minimo de 3,5-4 cm) al final del anegamiento temprano y tardio (n=4). Los
segmentos radicales, de 2,5-3 cm, se conservaron en una solucion de etanol 70%, para
luego obtener segmentos de 1 cm de largo (desde 2 cm de distancia al 4pice) para ser
deshidratados con concentraciones crecientes de etanol y embebidos en parafina. Luego, se
realizaron cortes histoldgicos transversales de 7-8 pm de espesor usando un micrétomo de
rotacion (Leica RM 2235, Leica Microsystems, Alemania), que luego se tifieron con
safranina-verde rapido y se montaron en balsamo de Canada. Los preparados se
fotografiaron tomando imagenes representativas de los cortes transversales usando un
microscopio Optico (Zeiss Axioplan; Zeiss, Oberkochen, Alemania) conectado con una
camara digital. El porcentaje ocupado por aerénquima en cada corte transversal se
determind por el cociente entre la sumatoria de las lagunas aerenquimaticas y el total del
area del corte. Estas areas fueron cuantificadas manualmente con el uso de software de uso

libre ImageJ version 1.47 (National Institutes of Health: Bethesda, Maryland, USA).

2.2.3.4) Respuestas de peso seco de vastago y raiz y produccion de semillas
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Las cosechas de plantas se realizaron: (i) al principio del anegamiento temprano (65 DDS),
(i1) al final del anegamiento temprano (79 DDS), (iii) al comienzo del anegamiento tardio
(85 DDS, a excepcion de arveja que fue cosechada a los 87 DDS), (iv) al final del
anegamiento tardio (99 DDS, a excepcion de arveja que fue cosechada a los 101 DDS) y
(v) a madurez. Se muestrearon 6 réplicas de cada especie y tratamiento. Cada planta se
dividio en vastagos, raices, y en el caso de plantas maduras, también en semillas. Todo el
material cosechado se seco en estufa a 57° C hasta peso constante (aprox. 72 horas) y luego
pesado. Las tasas relativas de crecimiento (TRC) se calcularon para véstagos y raices

siguiendo el procedimiento de Hunt (1982).

2.2.4) Analisis estadistico

Las variables de fisiologia foliar (Pn, gs, gm, Ci, SPADhoja adulta, SPADhoja joven y FV/Fm) se
analizaron con un ANOVA de tres vias, con los factores ‘especie’, ‘tratamiento’ y ‘tiempo’.
Las tasas relativas de crecimiento se compararon entre controles con cada tratamiento de
anegamiento para cada especie y periodo de analisis usando la prueba t de Student (grados
de libertad= 10). Los porcentajes de aerénquima en raiz y las respuestas de biomasa se
analizaron con un ANOVA de dos vias con los factores ‘especie’ y ‘tratamiento’. Ademas,
se hicieron comparaciones adicionales entre tratamientos dentro de cada especie para
biomasa seca de vastago, raices y semillas usando el test de LSD de Fisher. Previamente a
hacer los ANOVAs, se chequed la normalidad y homogeneidad de las varianzas. Los
analisis estadisticos se hicieron usando el software Infostat (Di Rienzo et al., 2011) y los
graficos se obtuvieron con GraphPad Prisma 5 para Windows (GraphPad Software, San

Diego California USA, www.graphpad.com).
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2.3) Resultados

2.3.1) El anegamiento afectd diferencialmente a la fisiologia foliar v crecimiento de las

especies en etapas tempranas v tardias

El anegamiento afect6 diferencialmente a todos los pardmetros de fisiologia foliar
evaluados, y consecuentemente, al crecimiento de vastago y raices, dependiendo de la
especie y del momento del estrés (Figuras 2.1-2.4, ver interaccion ‘especie X tratamiento’,
‘tratamiento X tiempo’ y ‘especie X tratamiento x tiempo’ en el Cuadro 2.1).

Cuadro 2.1. Valores F del ANOVA de 3 vias (factores: ‘especie’, ‘tratamiento’ y ‘tiempo’) para
fotosintesis neta (Pn), conductancia estomatica (gs), conductancia del meséfilo (gm), CO; interno
(Ci), Fv/Fm, valores SPAD de hojas adultas y jovenes de plantas control, anegadas temprano y
tardiamente de trigo, cebada, canola y arveja. ***:P = 0,001. Los grados de libertad de cada fuente
de variacion fueron: 3 (‘especie’), 2 (‘tratamiento’), 6 (‘especie x tratamiento’). 12, 35, 18, 46 y 360
(‘tiempo’, ‘especie x tiempo*, ‘tratamiento’ x ‘tiempo’, ‘especie x tratamiento X tiempo’ y ‘error’
para Pn, g, gn y Ci, respectivamente). 15, 44, 23, 61 y 536 (‘tiempo’, ‘especie x tiempo°,
‘tratamiento’ X ‘tiempo’, ‘especie X tratamiento x tiempo’ y ‘error’ para Fv/Fm, SPAD de hojas
adultas y jovenes, respectivamente).

. . . . Sp x T x .
Variables Especie (Sp)  Tratamiento (T) Tiempo SpxT tiempo tiempo Sp x T x tiempo
Fotosintesis neta 255,30™" 287,27 51,067 57,23™ 6,41 17,24 5,43
COnduCFa.nCia 98’47*** 132’55*** 110’23*** 31’85*** 3’93*** 13’30*** 4’43***
estomatica
Conducta,mma del 65.04"" 31,62 3,83 9.88"" 225" 342 317
mesofilo
COgz interno 55,51 25,90 23,01 9,88"" 3,06 6,05 2,73
Fv/Fm 196,81** 134,90 15,88™" 75,36 8,98 7,627 6,93
SPAD hoja adulta 92,40™" 480,42 152,85 68,18™ 25,77 21,56 13,08™"
SPAD noja joven 269,69 120,42 21,64 58,92"* 10,77 7,77 5,99

En trigo, el anegamiento temprano no afect6 la performance fisiologica. La conductancia
estomatica (gs), conductancia del mesoéfilo (gm), CO:z interno (Ci) (Fig. 2.3 E, I, M) y Fv/Fm
(Fig. 2.4 A) mostraron un patrén de comportamiento similar entre controles y anegadas
tempranas a lo largo del tiempo. En concordancia, no se encontraron diferencias entre

tratamientos para tasa de fotosintesis (Pn) y TRC de vastago y raices (Fig. 2.3 A; Fig. 2.6
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A, E). Solamente se observaron valores ligeramente menores en el verdor de hojas adultas

(representando el 85% de los controles) al final del anegamiento temprano (Fig. 2.5 A, E).
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Figura 2.3. Fotosintesis neta (P,: A-D), conductancia estomatica (gs: E-H), conductancia del
meso6filo (gm: I-L) y concentracion interna de CO, (Ci: M-P) de plantas control, anegadas temprano
(W1 temprano) y tardiamente (W1 tardio) de trigo (A, E, I, M), cebada (B, F, J, N), canola (C, G, K,
O) y arveja (D, H, L, P) medidos en la ultima hoja expandida de cada planta. Notese que la escala
de gn en arveja (panel (L)) difiere de las otras especies (paneles (K), (J) and (I)). Las mediciones
fueron tomadas bajo irradiancia saturante de 1500 umol m= s™! PPFD de la cAmara de fluorometria
Li-cor 6400-40, usando 90% de luz roja y 10% de luz azul. El flujo de aire, la concentracion de CO,
de la referencia y la temperatura del bloque fueron controladas automaticamente por el equipo en
valores de 300 mmol s—1, 400 pmol mol™' (ppm) and 24°C, respectivamente. Las barras grises y
negras en el eje x representan los periodos de anegamiento temprano y tardio, respectivamente. La
linea punteada horizontal en los paneles M-P indica la concentracion externa de CO2. LSDinteraccion
de Po= 4,99 umol m? s™!; LSDineraccion de gs= 0,10 mol m s7'; LSDingeraccion d€& gm= 0,26 mol m? s!,
LSDinteraccion de Ci= 111 ppm. Las barras representan las LSD (Diferencia significativa minima de
Fisher con P= 0,05). Los resultados del ANOVA se presentan en el Cuadro 2.1. Los valores son

promedios + errores estandar de 4 réplicas.
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A lo largo de la etapa de recuperacion, las plantas restablecieron los valores de
SPAD entre 5 y 7 dias luego de retirado el anegamiento (Fig. 2.5 A, E), coincidiendo con el
mantenimiento del resto de los parametros hasta madurez (Fig. 2.3 A, E, I, M; Fig. 2.4 A).
Es interesante notar que se observaron valores de fotosintesis un 73% mayores a los
controles en plantas previamente anegadas tempranas, una semana antes de madurez (Fig.
2.3 A), que también mostraron una TRC del vastago 42% mayor a los controles durante el

periodo 99-130 DDS.
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Figura 2.4. Fluorescencia de la clorofila (Fv/Fm) de plantas control, anegadas temprano (Wl
temprano) y tardiamente (W1 tardio) de trigo (A), cebada (C), canola (B) y arveja (D) medida en la
ultima hoja expandida. Las barras grises y negras en el eje x representan los periodos de
anegamiento temprano y tardio, respectivamente. LSDinwraccion d¢ Fv/Fm = 0,06. Las barras
representan las LSD (Diferencia significativa minima de Fisher con P= 0,05). Los resultados del

ANOVA se presentan en el Cuadro 2.1. Los valores son promedios + errores estandar de 5 réplicas.

De manera similar a lo ocurrido con el trigo anegado en etapas tempranas, no se
observaron diferencias significativas en ninguna de las variables fisiologicas estudiadas
durante el anegamiento tardio, ya que g, gm, Ci, Fv/Fm, SPAD y Pn se mantuvieron

similares a los controles (Fig. 2.3 A, E, M; Fig. 2.4 A; Fig. 2.5 A, M). A lo largo de la
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recuperacion, los parametros fisioldgicos no mostraron diferencias con los controles, a
excepcion del SPAD en hojas adultas, que comenzo6 a caer hasta madurez, alcanzando un
18% de los controles una semana después de finalizado el anegamiento, denotando una alta
tasa de senescencia (Fig. 2.5 A). A pesar de que el crecimiento radical represent6é un 13%
de los controles durante el periodo de anegamiento tardio, la TRC del vastago no present6
diferencias con los controles, y durante la recuperacion, las TRC radical y del vastago

alcanzaron el 63% y 59% de los controles, respectivamente (Fig. 2.6 1, M).
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Figura 2.5. Verdor foliar de hojas adultas del tercio basal de la planta (SPADhoja aquia: A-D) y de la
ultima hoja expandida (SPADhgja joven: E-H) de plantas control, anegadas temprano (W1 temprano) y
tardiamente (W1 tardio) de trigo (A, E), cebada (B, F), canola (C, G) y arveja (D, H). Las barras
grises y negras en el eje x representan los periodos de anegamiento temprano y tardio,
respectivamente. LSDigteraccion d€ SPADhgja aguia = 5,905 LSDinteraccion d€ SPADhgja joven= 5,79. Las
barras representan las LSD (Diferencia significativa minima de Fisher con P= 0,05). Los resultados
del ANOVA se presentan en el Cuadro 2.1. Los valores son promedios + errores estandar de 5
réplicas.
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Figura 2.6. Tasa relativa de crecimiento (TRC) del vastago y raices de plantas control vs anegadas
temprano (W1 temprano) (A-D; E-H, respectivamente) y plantas control vs anegadas tardiamente
(W1 tardio) (I-L; M-P, respectivamente) de trigo (A, E, I, M), cebada (B, F, J, N), canola (C, G, K,
O) y arveja (D, H, L, P). Las comparaciones de las TRC entre plantas control y anegadas temprano
se hicieron para tres periodos: durante anegamiento temprano [65-79 dias desde siembra (DDS)],
durante una recuperacion preliminar (79-99 DDS exceptuando arveja, que ocurrio entre 79-101
DDS) y una recuperacion final hasta madurez (99-130 DDS exceptuando arveja, que ocurrid entre
101-130 DDS). Las comparaciones de las TRC entre plantas control y anegadas tardiamente
consideraron dos periodos: durante anegamiento tardio (85-99 DDS exceptuando arveja, que
ocurrio entre 87-101 DDS) y durante la recuperacion hasta madurez (99-130 DDS exceptuando
arveja, que ocurridé entre 101-130 DDS). Los asteriscos indican diferencias significativas entre
tratamientos dentro de cada especie (*, P = 0,05; **, P = 0,01; *** P = 0,001). Los valores son
promedios + errores estandar de 6 réplicas.

En cebada, el anegamiento temprano provoco cambios en la fisiologia foliar, tales
como una reduccion de la gs (a valores del 38% de los controles con una semana de
anegamiento (Fig. 2.3 F), seguido de un C; equivalente a un 73% de los controles hacia el
final del anegamiento (Fig. 2.3 N); sin detectarse, sin embargo, cambios en gm 0 Fv/Fm. La

tasa de fotosintesis se redujo a un 58% de los controles con una semana de anegamiento,
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probablemente relacionado a una limitacion estomatica (Fig. 2.3 B). Las plantas anegadas
temprano mostraron una tendencia a menores valores en SPAD de hojas adultas y jovenes
durante el estrés (Fig. 2.5 B, F). La TRC del vastago no se afectd, aunque el crecimiento
radical se redujo a un 33% de los controles debido al anegamiento temprano. Luego,
durante la recuperacion, cebada mostrd gran habilidad para restaurar gs, C; y SPAD, junto a
una recuperacion completa de Pn (similar a los controles) a s6lo una semana de retirado el
anegamiento (Fig. 2.3 B, F, N; Fig. 5 B, F). De acuerdo con lo anterior, el crecimiento
radical fue 5,7 veces mayor que el de los controles durante el periodo de recuperacion de
79-99 DDS, y consecuentemente, la TRC del vastago fue un 53% mayor a la de los
controles durante el periodo 99-130 DDS (Fig. 2.6 B, F).

El anegamiento tardio en cebada tuvo mayor impacto en la fisiologia y crecimiento
de las plantas que el tratamiento temprano. En primer lugar, a los 5 dias de anegamiento se
observo una caida en gs, los que alcanzaron solo el 27% de los controles, (Fig. 3 F),
acompafiado de una reduccion drastica en gm a una semana del anegamiento, alcanzando
valores de solo 9% de los controles (Fig. 2.3 J). Asimismo, Fv/Fm cay6 al 77% de los
controles al final del periodo de anegamiento, reflejando un dafio al PSII (Fig. 2.4 B), lo
cual coincidi6é con un aumento de ca. 6 veces del C; al final del anegamiento (Fig. 2.3 N).
Analogamente, se observaron reducciones en Pn a los 5 dias del anegamiento (las plantas
alcanzaron 55-15% de los controles) (Fig. 2.3 B). Las plantas anegadas tardiamente
mostraron una caida progresiva en los valores de SPAD luego de una semana de
anegamiento, hasta alcanzar valores minimos (3,7-6,3 valores SPAD) al finalizar el periodo
de estrés (Fig. 2.5 B). Este impacto sobre la performance durante el estrés estuvo a su vez
relacionado con una TRC radical negativa debido a mortalidad de tejidos (Fig. 2.6 N).

Durante la recuperacion, la gs y gm de las plantas anegadas tardiamente no pudieron
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alcanzar los valores control (Fig. 2.3 F, J), a pesar de que C; habia sido completamente
restablecido unos pocos dias de retirado el anegamiento (Fig. 2.3 N). Las hojas adultas
continuaron con valores SPAD muy bajos (i.e. hojas senescentes; Fig. 2.5 B). A pesar de
que se restablecié Fv/Fm durante la recuperacion (Fig. 2.4 B), Pn no pudo recuperarse a
valores control hasta una semana antes de madurez (Fig. 2.3 B). De esta manera, las plantas
no fueron capaces de retomar el crecimiento radical (la TRC sigui6 siendo negativa) y el
crecimiento del vastago fue cercano a cero, siendo ambos sintomas de fin de ciclo (Fig. 2.6
I N).

Las plantas de canola mostraron cambios importantes en la fisiologia foliar debido
al anegamiento temprano, dado que gs se redujo drasticamente durante el periodo de estrés,
alcanzando valores cercanos a cero desde una semana de retirado el anegamiento (Fig. 2.3
G). La gy disminuy6 a los 3 dias de anegamiento, continuando con la caida hasta llegar a
valores minimos luego de una semana (Fig. 2.3 K). Simultaneamente, las plantas anegadas
temprano presentaron valores de Fv/Fm equivalente al 63% de los controles, reflejando
dafio al PSII (Fig. 2.4 C), seguido de un C; equivalente a 2,1 veces mas alto que los
controles (Fig. 2.3 O). Al mismo tiempo, Pn se redujo progresivamente durante el
anegamiento hasta alcanzar valores cercanos a cero. Las plantas anegadas tempranamente
mostraron una caida drastica en los valores SPAD de hojas adultas, indicando senescencia
foliar (Fig. 2.5 C), que luego se reflejo en la abscision de la mayoria de estas hacia el final
del estrés. El anegamiento también tuvo un gran impacto en el crecimiento radical, ya que
la TRC radical fue negativa durante el estrés, relacionado a muerte de tejidos (Fig. 2.6 G).
Sin embargo, esta especie mostro gran capacidad de rebrote de yemas (i.e. ramificacion) al
poco tiempo de comenzado el periodo de recuperacion, permitiendo restablecer la

generacion de huevas hojas. Dos semanas luego de retirado el anegamiento, la gs y gm de
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estas nuevas hojas mostraron un pico, alcanzando valores de 125% y 212% de los
controles, respectivamente para cada variable, para luego permanecer similares a los
controles hasta madurez (Fig. 2.3 G, K). Estas nuevas hojas mostraron valores de Fv/Fm y
de C; similares a los controles desde retirado el anegamiento (Fig. 2.4 C), mientras que los
valores SPAD fueron 43% mayores a los controles, comportamiento que persistio hasta
madurez (Fig. 2.5 C). Esta recuperacion permitid alcanzar valores de Pn 28% mayores a los
controles luego de 2 semanas de retirado el anegamiento, permaneciendo similares a los
controles en adelante (Fig. 2.3 C). Durante el periodo de recuperacion 79-99 DDS, la TRC
radical fue 3,6 veces mayor que la de los controles (Fig. 2.6 C), mientras que el crecimiento
del vastago representd el 65% de logrado por los controles. Més tarde, durante el periodo
99-130 DDS, el crecimiento del vastago en las plantas recuperadas fue 79% mayor que los
controles (Fig. 2.6 G).

De manera similar al anegamiento temprano, las plantas expuestas a una inundacion
tardia mostraron diferencias importantes con los controles en la performance fisioldgica y
de crecimiento durante el estrés. Se observaron reducciones en gs y gm a los 5 dias de
anegamiento, llegando a valores cercanos a cero a la semana de tratamiento (Fig. 2.3 G, K).
Ademas, las plantas mostraron diferencias en el verdor foliar, no s6lo en hojas adultas sino
en jovenes también (las plantas alcanzaron el 65% y 37% de los controles, respectivamente;
Fig. 2.5 C, G). La senescencia temprana estuvo acompafiada de abscision foliar en hojas
adultas y jovenes (las hojas abscindidas fueron incluidas en la cuantificacion del peso seco
del vastago). Adicionalmente, Fv/Fm cayo al 65% de los controles durante el anegamiento,
indicando dafio al PSII (Fig. 2.4 C), en coincidencia con valores de C; 2,2 veces mayores a
los controles hacia el final del anegamiento (Fig. 2.3 O). Ademads, se observaron

reducciones drasticas en Pn, alcanzando valores cercanos a cero a una semana de
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anegamiento (Fig. 2.3 C). Esta performance tan afectada también se evidencié por una TRC
radical negativa (Fig. 2.6 O). Luego de retirado el anegamiento, las plantas mostraron una
capacidad de recuperacion parcial dado el rebrote de yemas; en donde las nuevas hojas
mostraron una gs del 55% de los controles y una gp, similar a los controles (Fig. 2.3 G, K).
Asimismo, luego de una semana de recuperacion, el verdor foliar de las hojas nuevas
alcanzé valores mayores a los controles (Fig. 2.5 C, G). A su vez, Fv/Fm y C; fueron
restablecidos (Fig. 2.4 C; Fig. 2.3 O) y Pn alcanzo el 67% de los controles cerca de
madurez (Fig. 2.3 C). Sin embargo, como las plantas tuvieron menor tiempo de
recuperacion del anegamiento tardio comparado con el temprano, el grado de recuperacion
final fue menor. La TRC del vastago represent6 un 56% de los controles, mientras que la de
raices fue mas baja y similar entre tratamientos, relacionado con el final de ciclo de una
especie anual (Fig. 2.6 K, O).

En arveja, el anegamiento temprano afectd severamente a la fisiologia foliar y al
crecimiento. Se observaron valores de gs cercanos a cero a una semana de anegamiento,
junto a un patrén similar en gn (Fig. 2.3 H, L). En simultaneo, las plantas mostraron
también una caida progresiva en los valores de SPAD de hojas adultas, seguido de valores
menores en SPAD de hojas jovenes al final el periodo de estrés (Fig. 2.5 D, H). Fv/Fm cayo
al 49% de los controles (i.e. daio al PSII) y al mismo tiempo se observd un aumento en C;
(valores equivalentes al doble de los controles; Fig. 2.4 D; Fig. 2.3 P), en concordancia con
Pn cercana a cero (Fig. 2.3 D). Las plantas de arveja mostraron no sélo el crecimiento
radical afectado sino también el del vastago, también reducido al 38% de los controles
durante el anegamiento temprano (Fig. 2.6 D, H). Durante la recuperacion, esta especie no
fue capaz de restablecer el funcionamiento foliar (Fig. 2.3 D, H, L, P; Fig. 2.4 D; Fig. 2.5

D, H). La TRC radical continu6 en valores negativos a lo largo del experimento, y el
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crecimiento del vastago se vio ain mas reducido durante la recuperacion comparado al
periodo de anegamiento (represent6 el 5% de los controles en 79-101 DDS; Fig. 2.6 D, H).
El anegamiento tardio en arveja generd un comportamiento similar al temprano. Las
plantas tuvieron una abrupta caida en la performance fisiologica al poco tiempo de
impuesto el anegamiento, alcanzando valores cercanos a cero en gs y gm tras solo 3 dias de
inundacion (Fig. 2.3 H, L). Luego de una semana de anegamiento, se observaron
reducciones en Fv/Fm (Fig. 2.4 D), asi como un aumento en el C; (Fig. 2.3 P) y Pn cercana
a cero (Fig. 2.3 D). Asimismo, los valores de SPAD en hojas adultas y jovenes se redujeron
progresivamente (Fig. 2.5 D, H), reflejando la senescencia temprana de las plantas
anegadas. Consecuentemente, la TRC del vastago fue menor durante el estrés (78% de los
controles) y las plantas presentaron ademas crecimiento negativo en raices (Fig. 2.6 L, P).
Poco tiempo después de retirado el anegamiento, las plantas no fueron capaces de
recuperarse, reflejado en una pérdida de biomasa tanto del vastago como de raices (Fig. 2.6

L, P).

2.3.2) La generacion de aerénquima bajo anegamiento difirio entre especies

La formacion de aerénquima en raices adventicias en respuesta al anegamiento dependié de
la especie (interaccion (ver ‘especie’ x ’tratamiento’ en el Cuadro 2.2). En trigo, el
anegamiento temprano provoco el desarrollo de lagunas aerenquimadticas en la corteza
radical, con un promedio de 20,4+4,4% del area de corte radical siendo ocupada por

aerénquima (Fig. 2.7 B).
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Cuadro 2.2. Valores F del ANOVA de dos vias (factores: ‘especie’ and ‘tratamiento’) para
porcentaje de aerénquima en cortes transversales de raices adventicias como respuestas al
anegamiento en trigo, cebada, canola y arveja. ***: P = 0,001. Los analisis fueron hechos de
manera separada al finalizar cada tratamiento de anegamiento (plantas control vs. anegadas
temprano; control vs. anegadas tardiamente). Los grados de libertad para cada fuente de variacion
fueron: 3 (‘especie’), 1 (‘tratamiento’), 3 (Sp x T) y 24 (‘error’).

Anegamiento temprano Anegamiento tardio
Especie (Sp)  Tratamiento (T) SpxT Especie (Sp)  Tratamiento (T) SpxT
Total 22,67 59,18 20,24 25,14™ 68,09 25,14™

Las raices de trigo bajo anegamiento tardio mostraron similar capacidad de generar
aerénquima, con un promedio de 22,2+2 9% (Fig. 2.7 C). Las raices de plantas control de
esta especie presentaron bajas proporciones de tejido aerenquimatico, comparado con
plantas anegadas temprana o tardiamente (2% en promedio; Fig. 2.7 A).

Cebada fue capaz de desarrollar aerénquima en la corteza radical en respuesta al
anegamiento. Las plantas bajo anegamiento temprano formaron lagunas aerenquimaticas en
sus raices, ocupando 18,9+3,6% del area transversal (Fig. 2.7 E). El anegamiento tardio
también resultdé inductor de la formacion de aerénquima en raices, aunque las lagunas
ocuparon un 13,943,3% (Fig. 2.7 F; Cuadro 2.2). Contrastantemente, las raices de plantas

control s6lo presentaron en promedio un 1,5% de superficie ocupada por aerénquima (Fig.

2.7D).
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Control Anegamiento Control Anegamiento
(A) ) Temprano () Tardio (D) () Temprano )  Tardio

Trigo

(G) (H) 0] () (K) (L)

Figura 2.7. Cortes histologicos transversales de raices adventicias de plantas control (A, D, G, J),
anegadas temprano (B, E, H, K) y tardiamente (C, F, I, L) de trigo (A-C), cebada (D-F), canola (G-
I) y arveja (J-L). Los cortes fueron hechos a 20mm de distancia del 4pice de raices de 25-40 mm de
largo. Los asteriscos indican ejemplos de presencia de lagunas aerenquimaticas. La escala de las
barras representa 100 pm. Los valores de porcentaje de aerénquima para trigo fueron 2,0+0,6%,
20,4+4,4% vy 22,242,9% para plantas control, anegadas temprano y tardiamente, respectivamente.
Cebada presentd valores de 1,5+0,5%, 18,94+3,6% y 13,9+£3,3% para plantas control, anegadas
temprano y tardiamente. Las plantas de canola y arveja no presentaron formacion de aerénquima
bajo ninguno de los tratamientos.

Canola (Fig. 2.7 G-I) y arveja (Fig. 2.7 J-L) formaron raices adventicias de longitud
corta (de 3-4 cm de largo) en la union tallo-raiz pero no se encontrd aerénquima en dichas
raices bajo anegamiento temprano ni tardio. Las raices de plantas control de estas especies
tampoco presentaron aerénquima radical.

2.3.3) El impacto del anegamiento sobre el peso seco aéreo v radical, v el rendimiento

dependen de la especie v del momento del estrés

En trigo, el anegamiento temprano no produjo cambios en el peso seco aéreo ni radical,

pero la produccion de semillas fue del 86% de los controles (Cuadro 2.3). En
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contraposicion, el anegamiento tardio redujo el peso seco de vastago y raices, alcanzando
un 75% de los controles, junto a una menor produccion de semillas (71% de los controles;
Cuadro 2.3).

Cuadro 2.3. Peso seco de vastago, raices y grano (g por planta) de plantas en madurez de trigo,
cebada, canola y arveja bajo tratamiento control, al finalizar el anegamiento temprano y el
anegamiento tardio seguido de la recuperacion. Los valores alcanzados por los tratamientos
anegados y su respectiva recuperacion se informan a la derecha de los valores como el porcentaje
del control entre paréntesis. Las letras diferentes dentro de una misma fila indican diferencias
significativas entre tratamientos dentro de una misma especie, basado en la prueba LSD de Fisher
(P=0,05). Los valores son promedios + error estandar de 6 réplicas.

Trigo
Control Anegamiento temprano Anegamiento tardio
Vastago 22,44+0,4 a 23,3+0,9 (104) a 16,9+1,1 (75) b
Raices 5,3+0,3 a 4,8+0,02 (90) a 3,5+0,3 (66) b
Grano 8,9+0,3 a 7,6+0,5 (86) b 6,304 (71) ¢
Cebada
Control Anegamiento temprano Anegamiento tardio
Vaistago 299+1,4 a 28,9+1,6 (97) a 10,5€1,3 (35) b
Raices 7,5+0,6 a 5,1£1,0 (69) b 0,5+0,1 (7) ¢
Grano 10,6+0,4 a 9,0£0,5 (85) b 3,4+0,4 32) ¢
Canola
Control Anegamiento temprano Anegamiento tardio
Vaistago 19,3+£0,5 a 16,3+£0,7 (84) b 10,4£1,6 (54) c
Raices 5,0+0,3 a 3,0+0,4 (60) b 2,5+0,3 (50) b
Grano 5,740,2 a 4,5+0,1 (79) b 1,5+0,3 (26) c
Arveja
Control Anegamiento temprano Anegamiento tardio
Vaistago 13,742,1 a 2,0+0,3 (15) ¢ 42+1,0 31)b
Raices 0,9+0,1 a 0,1+0,02 (10) b 0,3+0,1 (29) b
Grano 7,5£0,8 a 0,3£0,1 (4) b 0,6+0,2 (8) b

En cebada, las plantas anegadas temprano alcanzaron un 69% de sus controles en el
peso seco radical, no afectandose asi el peso de los vastagos. La produccion de semillas
representd un 85% de los controles (Cuadro 2.3). Contrastantemente, el anegamiento tardio
generd reducciones en el peso seco tanto de parte aérea como de raices donde las plantas
alcanzaron valores de un 7% y un 35% de los controles (respectivamente) y un rendimiento

del 32% de los controles (Cuadro 2.3).
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En canola, el anegamiento temprano comprometié al peso seco radical (las plantas
alcanzaron un 60% de los controles) junto a la parte aérea (siendo 84% de los controles),
con una produccion de semillas del 79% de los controles (Cuadro 2.3). El anegamiento
tardio gener6 un impacto mayor en el crecimiento comparado con el otro estrés, dado que el
peso seco aéreo y radical representd el 54% y 50% de los controles, respectivamente. La
produccion de semillas se redujo al 26% de los controles (Cuadro 2.3).

Arveja fue la especie mas afectada por el anegamiento. El estrés temprano provoco
grandes pérdidas en peso seco aéreo y radical (representando solo un 15% y 10% de los
controles; Cuadro 2.3). El anegamiento tardio redujo estos componentes al 29% y 31% de
los controles para vastago y raices, respectivamente (Cuadro 2.3). La produccion de
semillas fue considerablemente menor por ambos tratamientos de estrés, donde las plantas
anegadas temprana y tardiamente mostraron valores de solo 4,4% y 9,5% de sus controles

(Cuadro 2.3).

2.4) Discusion

Este capitulo de tesis tuvo como objetivo brindar una evaluacion integradora del efecto
progresivo de 2 semanas de anegamiento en etapas tempranas o tardias en trigo, cebada,
canola y arveja mediante el andlisis conjunto de formacidon de aerénquima en raices,
fijacion de carbono y sus reguladores (i.e. limitaciones estomaticas y no estomaticas),
combinado con respuestas de crecimiento de vastago y raices monitoreado durante y
después del estrés, junto a produccion de semillas a madurez.

2.4.1) Trigo v cebada desarrollaron aerénquima en raices adventicias, en contraste

con canola y arveja




44

Trigo y cebada produjeron raices adventicias con una proporcidon considerable de tejido
aerenquimatico. En trigo, las plantas anegadas tempranamente mostraron un 20% del area
transversal ocupado por aerénquima, junto al 22% en plantas estresadas en etapas tardias;
de manera similar al 19-30% de aerénquima encontrado en raices adventicias con
anegamientos de 17 dias en plantas de 3 hojas (Huang et al., 1994), y coincidiendo con el
rango informado en la revision bibliografica realizada por Herzog et al. (2016). En cebada,
la proporcion de tejido aerenquimatico en plantas anegadas fue menor que en trigo (19% y
13% para anegamiento temprano y tardio, respectivamente), aunque se mantuvo en valores
similares a lo reportado en trabajos anteriores (e.i. Pang et al., 2004; de San Celedonio et
al., 2017). La presencia sustancial de aerénquima en raices esta vinculada con la facilitacion
de la aireacion de los tejidos (Armstrong, 1979) mediante el transporte difusivo de oxigeno,
lo que amortiguaria el impacto de la hipoxia radical sobre el desempefio fisioldgico de las
plantas (Colmer y Greenway, 2011), como se registro para trigo y cebada en este capitulo.
Las plantas de canola y arveja no formaron aerénquima en raices adventicias bajo
ninguna condicion de cultivo. La incapacidad de generar este tipo de tejido coincide con un
estudio hecho previamente en plantulas de canola en donde las raices adventicias cortas
formadas bajo cultivo de agar presentaban muy baja porosidad (<2%; Voesenek et al.,
1999). En lo referido a arveja, Healy y Armstrong (1972) informaron que esta especie no es
capaz (o tiene muy poca habilidad) de formar raices con aerénquima, similar a lo observado
en este experimento. La falta de tejido aerenquimatico en raices adventicias tanto de canola
como arveja explicaria el mayor impacto del anegamiento en su desempeio fisiologico y de
crecimiento comparado con las de trigo y cebada, ya que la aireacion y el metabolismo
aerobico, principal generador de energia celular en los tejidos radicales, se verian muy

comprometidos.



45

2.4.2) El anegamiento impacto la fijacion de carbono a través de diferentes

limitaciones: estomaticas v no estomaticas, dependiendo de la especie

Trigo no presentd diferencias entre tratamientos en los parametros de fisiologia foliar
estudiados. De esta manera, la tasa de fotosintesis, la conductancia estomatica y del
mesofilo, asi como la fluorescencia de las clorofilas, no fueron afectadas por el
anegamiento. Estos resultados coinciden con lo reportado por de San Celedonio et al.
(2017) en donde plantas de 45 DDS sometidas a 15 dias de anegamiento no presentaron
cambios en fotosintesis frente al estrés. De todos modos, otros autores observaron
reducciones en Pn y gs del 85% y 80% respectivamente en plantas anegadas por 2 semanas
a los 21 DDS, restableciéndose a los controles luego de un periodo de recuperacion de 2
semanas (Malik et al., 2001). Asimismo, a pesar de la similitud del comportamiento
fisiologico de trigo entre tratamientos vista en este capitulo, una recopilacion de datos
hecha por Herzog et al. (2016) reflej6 la variabilidad que existe en las respuestas de trigo al
anegamiento involucrando a 23 genotipos expuestos a tratamientos de inundacion de 7 a 34
dias de duracion (de 15 estudios diferentes), mostrando un amplio rango de reduccion Pn
del 7 al 85% de los controles. Esto sugiere que el cultivar de trigo usado en esta tesis posee
una tolerancia de moderada a buena, considerando ese parametro fisiologico.

En cebada se observaron reducciones en Pn debido al anegamiento (las plantas
anegadas temprano alcanzaron el 58% de los controles), lo cual se puede atribuir a
limitaciones estomaticas, dada la menor gs (43% de los controles) junto a caidas en el C;
(representando el 72% de los controles). Este cierre parcial estomatico también fue
observado por Pang et al. (2004) en plantas de cebada anegadas 21 dias cuando tenian 4

hojas. Sin embargo, no se encontraron datos de Ci en plantas anegadas de cebada que
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pudieran ser contrastados con valores de gs, con lo cual esta tesis aportaria evidencia
novedosa sobre el hecho de que el cierre estomatico puede limitar la disponibilidad de C;
para fotosintesis durante un anegamiento temprano en cebada. En concordancia con los
resultados de este capitulo donde no se encontrd dafio al PSII (i.e. bajo Fv/Fm) durante el
anegamiento, Zeng et al. (2013) reportaron solo una leve disminucion en Fv/Fm (ca. 10%)
en plantulas de 1 hoja anegadas por 14 dias. Respecto de la etapa de recuperacion, el
estudio de Pang et al. (2004) mostré una recuperacidén exitosa en 5 de 6 genotipos
evaluados a una semana de retirado el anegamiento, lo cual coincide con el completo
restablecimiento de gs y Pn respecto de los controles luego de 3 dias de recuperacién en
este trabajo. Durante el anegamiento tardio, la Pn en cebada se vio reducida a valores del
25% de los controles. Esta caida estuvo relacionada primeramente por un cierre parcial
estomatico (gs de 32% de los controles) que derivo en una caida del C;i (con las plantas
alcanzando el 71% de los controles). Después de una semana de anegamiento, se
evidenciaron también limitaciones no estomadticas, tales como reducciones en gy y daio al
PSII (caidas en Fv/Fm), lo que derivo en un aumento elevado del C; (siendo equivalente a
3,2 veces de los controles) al finalizar el periodo de anegamiento. Similarmente, Pang et al.
(2007) también observaron caidas en Pn relacionadas con dafio al PSII en plantas anegadas
de cebada. En lo que respecta a la recuperacion, las variables fisiologicas pudieron
restablecer sus valores a los del control luego de 2 semanas de recuperacion, cerca de
madurez, lo que sugiere que esta especie tiene la capacidad de recuperar el funcionamiento
foliar incluso en estadios fenologicos avanzados.

En canola, el anegamiento en etapas tempranas tuvo un impacto sustancial sobre los
parametros de fisiologia foliar. La Pn alcanz6 valores cercanos a cero luego de una semana

de anegamiento, principalmente limitada por factores no estomaticos, tales como caidas en
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gmy Fv/Fm (con las plantas alcanzando un 56% de los controles), lo cual derivo en un pico
de Cicercano al doble de los controles. Analizados en conjunto, estos resultados indicarian
que la reduccion en la fijacion de carbono no se debié a la falta de CO: interno como
sustrato de la fotosintesis, sino a un aparato fotosintético (PSII) dafiado. La elevada
sensibilidad de esta especie en su fisiologia foliar se registrdé también en plantas de 5 hojas
anegadas por 3 semanas, las cuales mostraron una caida en Pn junto a un aumento de C;
(Leul y Zhou, 1998). Las hojas nuevas brotadas post-anegamiento mostraron una
recuperacion completa de los pardmetros fisiologicos a los 10 dias de finalizado el
anegamiento. Estas nuevas hojas reflejaron la capacidad de esta especie de producir nuevas
ramificaciones, como ya fue reportado en plantas de esta especie (cv. Avatar) luego de
haber sido anegadas por 14 dias durante la fase de elongacion del tallo (Wollmer et al.,
2018a). El anegamiento en etapas tardias tuvo un mayor impacto sobre la fisiologia foliar,
dado que las plantas no s6lo mostraron valores de fotosintesis cercanos a cero, sino que
también se observd una senescencia generalizada a nivel de planta, incluso con las hojas
jovenes con bajo verdor foliar. Luego, a pesar de haberse producido nuevas hojas debido al
rebrote a la semana de recuperacion, éstas no lograron alcanzar valores similares a las del
control para las variables fisioldgicas.

Las plantas de arveja mostraron un desempeio fisiologico severamente afectado por
el anegamiento en ambos tratamientos de estrés, reflejo de una especie sensible a este tipo
de condicion desfavorable. Después de una semana de anegamiento, se observo una caida
en gs, ademas de que Pn alcanz6 valores cercanos a cero; estando esta ultima relacionada
mayormente con limitantes no estomaticas (con valores bajos de gm seguidos de un elevado
aumento de C;). A su vez, se evidencio dafio al PSII, reflejando asi otra limitante para la

fijacion de carbono per se; como asi también se vieron claros sintomas de degradacion de la
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clorofila reflejados en los bajos valores SPAD en hojas adultas y jovenes. Existen estudios
que muestran que gs es una variable sensible al anegamiento en arveja, ya que, con un
tratamiento de inundacion de solo 4 dias en plantas de 9 hojas, gs cayd a 26% y 52% de los
controles en hojas adultas y jovenes, respectivamente (Jackson, 1979). De todos modos, los
resultados de este capitulo indicarian que el cierre estomatico no seria la tnica limitante de
Pn, ya que Cjaumentd respecto de los controles. El aumento de C; estaria relacionado con el
dafio al PSII y potencialmente con limitaciones en la actividad de la Rubisco dado el bajo
Fv/Fm junto a la reduccion de gm. Consistentemente con la alta sensibilidad al anegamiento
de esta especie, el dafio a la fisiologia foliar ocurrié de manera irreversible ya que ninguna

de las variables estudiadas pudo restablecerse.

2.4.3) La especie v el momento de anegamiento determinan la magnitud del estrés

sobre el crecimiento v el rendimiento por planta

En plantas de trigo anegadas temprano se observd un crecimiento radical y aéreo similar a
los controles tanto durante en el periodo de anegamiento como en la recuperacion. Durante
el anegamiento tardio solo se afecté la TRC radical. Sin embargo, a pesar de que el
crecimiento radical fue inhibido durante el periodo de anegamiento tardio, durante la
recuperacion se produjo un aumento de esta variable, alcanzando un 63% de los controles,
producto de la capacidad de retomar el crecimiento radical de esta especie. De manera
similar, Malik et al. (2001) encontraron caidas importantes en el crecimiento de raices de
plantas de 21 dias anegadas por 2 semanas (habian alcanzado el 26% de los controles), lo
cual se compensd con una recuperacion del crecimiento post-anegamiento. El rendimiento
por planta vari6 entre tratamientos de anegamiento (como en de San Celedonio et al.,

2014a), representando el 86% y el 71% de los controles para anegamiento temprano y
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tardio, respectivamente. Por otra parte, Li et al. (2011) informaron menores pérdidas en
trigo (las plantas anegadas alcanzaron el 92% de los controles), probablemente debido a
una duracion del periodo de anegamiento reducida (6 dias) dividida en 3 periodos de 2 dias
cada uno, cuando tenian 7 y 9 hojas y en espigazon. De todos modos, la tolerancia al
anegamiento desde el punto de vista de rendimiento por planta depende de la combinacion
de condiciones ambientales y de los genotipos utilizados, ademés del momento y duracion
del anegamiento (Herzog et al., 2016). A modo de ejemplo, plantas de 22 DDS anegadas
por 2 semanas (cv. Wyalkatchem) redujeron la produccion de grano al 32% de sus
controles (Robertson et al., 2009); mientras que 15 dias de anegamiento alrededor de
antesis (cv. Karasu-90) trajeron aparejado una reduccion al 62% de los controles en
rendimiento por planta (Olgun et al., 2008).

En cebada, el crecimiento del véastago no se vio afectado durante el anegamiento
temprano y, a pesar de que se impactd negativamente el crecimiento radical debido al
estrés, durante la recuperacion estas plantas mostraron un crecimiento radical muy superior
que el de los controles. El estimulo de crecimiento radical post-anegamiento probablemente
pudo estar subsidiado de manera inicial por consumo de los carbohidratos de reserva (como
se vio en de San Celedonio et al., 2017 para plantas de 20 DDS anegadas), y luego con el
aporte de fotoasimilados generados luego de reestablecerse la fisiologia foliar durante la
segunda semana de recuperacion. El anegamiento tardio afectd severamente el crecimiento,
siendo negativa la TRC para raices (reflejando mortandad de tejidos) durante y luego del
anegamiento, con valores de la TRC del vastago cercanos a cero durante la recuperacion.
En relacion con lo ultimo, el verdor de hojas adultas fue significativamente menor en las
plantas anegadas, afectando la fijacion de carbono a escala de plantas y explicando

(parcialmente) el bajo crecimiento. Relacionado con lo anterior, la clorosis de hojas basales



50

en plantas anegadas por 14 dias a 1-2 semanas DDS podria estar asociada a la
removilizacion de nitrogeno (Pang et al., 2007; Zeng et al., 2013). El impacto en la
produccion de semillas fue mayor con el anegamiento tardio respecto del temprano,
alcanzando valores de 32% y 85% de los controles, respectivamente. Lo anterior estuvo
probablemente vinculado a la mayor efectividad de recuperacion de la fisiologia para el
periodo critico de determinacion de rendimiento, en el caso de anegamiento temprano. El
contraste de momentos del ciclo en que se anegan las plantas resultaria un factor
determinante en el rendimiento por planta en esta especie; como en el caso de plantas
anegadas durante macollaje (25-45 dias desde emergencia) que generaron 25% menos en
grano que los controles, mientras que una inundacion que ocurrid en pre-antesis llevo a
reducciones del 75% de los controles (de San Celedonio et al., 2014a).

Las plantas de canola mostraron una TRC del vastago positiva durante el
anegamiento temprano, aunque la TRC radical registré valores negativos. La muerte de
tejido radical inducida por hipoxia durante un anegamiento, junto al consumo de reservas
de la raiz principal y la baja fijacion de carbono por senescencia foliar (i.e. las hojas adultas
se volvieron violetas y luego senescieron, mirar también Gutiérrez Boem et al., 1996 y
Wollmer et al., 2018a), resultaria un factor limitante para el crecimiento radical durante el
periodo de estrés. Es importante mencionar que, durante la recuperacion, se observo un
crecimiento radical equivalente a 3,6 veces de los controles, concordantemente con el
restablecimiento del funcionamiento foliar luego del rapido rebrote post-anegamiento. En
lo que respecta al anegamiento tardio, se observd crecimiento negativo en raices (i.e.
muerte de tejidos) junto a una TRC del vastago equivalente al 88% de los controles durante
el periodo de estrés; lo que resulta similar a lo registrado por Gutiérrez Boem et al. (1996)

en plantas de 53 DDS anegadas por 14 dias. Durante el periodo de recuperacion el
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crecimiento radical fue cercano a cero, y el vastago crecid a un equivalente del 44% de los
controles. Como consecuencia del efecto negativo del anegamiento sobre la fisiologia foliar
y el crecimiento, la produccion de semillas se redujo de manera diferencial dependiendo del
momento del estrés. De esta manera, las plantas anegadas temprano alcanzaron un 79% de
los controles en el rendimiento por planta, mientras que las plantas inundadas en estadio
tardio solo lograron producir un 27% de los controles. Similarmente a lo ocurrido en
cebada, la fisiologia foliar y el crecimiento en plantas anegadas temprano se recuperaron
para el momento de definicion del rendimiento, con lo cual la produccion de semillas fue
sustancialmente menos afectada comparada con el anegamiento tardio. Wollmer et al.
(2018a) informaron que la sensibilidad de esta especie a un anegamiento de 14 dias también
vario de acuerdo a la ontogenia de las plantas al momento de aplicado el estrés, ya que
plantas anegadas durante la elongacion del tallo tuvieron un 75% de los controles en
rendimiento por planta, mientras que una inundacion en boton floral llevé a una produccion
de semillas del 85% de los controles.

En arveja, las plantas anegadas en ambos momentos ontogénicos mostraron una
menor TRC del vastago, no s6lo durante el periodo de anegamiento, sino también durante
la recuperacion. Durante la misma, las plantas previamente anegadas presentaron tasas de
crecimiento negativo en vastago, producto de la abscision foliar. En relaciéon con el
crecimiento radical, los dos tratamientos de anegamiento trajeron aparejada mortalidad de
tejidos (i.e. TRC radical negativa), sin capacidad de recuperacion, prolongandose la muerte
de tejido radical hasta madurez. Estos resultados se contrapondrian a lo encontrado por
Cannell et al. (1979), en donde el momento del ciclo en donde se aneg6 si fue determinante
en el efecto de la inundacion (de 5 dias) en esta especie; dado que plantas anegadas a los 24

DDS (estadio vegetativo) alcanzaron el 41% y 47% de los controles en peso seco aéreo y de
g y
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grano, respectivamente, mientras que con un estrés aplicado a plantas de 47 DDS (en
floracion) el peso seco de vastago y grano alcanzado fue del 34% y 25% de los controles.
En este capitulo se vio que dos semanas de anegamiento tuvieron efectos adversos de alto
impacto en ambos tratamientos, con lo cual no se distinguieron respuestas diferenciales
dependiendo del momento de ocurrencia del estrés. En concordancia, otro reporte mostrd
reducciones importantes en el crecimiento aéreo (alcanzando sélo el 17% de los controles)
luego de observar plantas de 35 DDS expuestas a una semana de anegamiento 10 dias
después del estrés (Solaiman et al., 2007). La sensibilidad de arveja al anegamiento se
refleja de manera clara en el efecto sobre el rendimiento por planta, con valores de s6lo 4%
y 8% de los controles para anegamiento temprano y tardio. Incluso con anegamientos de 5
dias en floracion, el rendimiento por planta decay6 a 38% de los controles segiin datos de

Pampana et al. (2016b).

2.5) Conclusiones

En conclusion, los cuatro cultivos invernales difirieron sustancialmente en la
tolerancia al anegamiento. En trigo, la fisiologia foliar y el crecimiento de vastago no
fueron afectados por el anegamiento en ninguno de los dos momentos, pero la produccion
de grano se vio reducida al 86% y 71% de los controles ante un anegamiento temprano y
tardio, respectivamente. En cebada y canola, el momento del ciclo en donde ocurrio el
estrés resulto critico para los efectos en la fisiologia foliar, respuestas de peso seco radical,
aéreo y de grano (el rendimiento por planta fue en promedio el 82% y 29% de los controles
en plantas anegadas temprano y tardiamente). Las plantas de cebada anegadas temprano

mostraron tasas de fotosintesis comprometidas por limitantes estomaticas, junto a un menor
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crecimiento radical; de todos modos, luego del anegamiento las plantas se recuperaron.
Durante la inundacion tardia, la Pn en cebada también fue reducida inicialmente por
factores estomaticos, a lo que luego se sumaron limitaciones no estomaticas (i.e. bajo
Fv/Fm y gm), junto a la muerte de tejidos radicales (TRC de raices negativa). Luego del
anegamiento, los pardmetros fisioldgicos fueron restablecidos a valores control sélo cerca
de madurez, llegando a una recuperacion del crecimiento poco exitosa. En canola, la Pn se
vio comprometida por limitantes no estomaticas y el crecimiento radical fue negativo en
ambos tratamientos de anegamiento, existiendo diferencias entre tratamientos en la
habilidad de recuperarse del estrés, siendo mas favorable tras una inundacion temprana. Las
plantas de arveja se vieron afectadas en gran magnitud por el anegamiento
independientemente del momento de ocurrencia del estrés, alcanzando en promedio s6lo un
6% de rendimiento por planta con respecto a los controles. Durante ambos tratamientos de
inundacion, la Pn fue comprometida por limitantes no estomaticas, viéndose afectado
también el crecimiento radical y aéreo, con casi nula recuperacion.

Resulta importante profundizar acerca del efecto del anegamiento temprano y tardio
sobre el efecto en la biomasa aérea, desde un punto de vista cualitativo, es decir analizar
cambios en la proporcion entre hoja verde, senescente y muerta, biomasa de tallo y de
organos reproductivos. En lo que respecta a la parte radical, también seria de importancia
poder conocer no sélo cuanta biomasa radical tienen las plantas luego del anegamiento y su
posterior recuperacion, sino como ésta se distribuye verticalmente en el perfil del suelo.
Finalmente, para comprender por qué se afecta el rendimiento por planta, seria sumamente
pertinente identificar qué componente/s numérico/s del rendimiento son los que modulan
los cambios en la produccion de grano por planta registrados en este capitulo. Estas

tematicas se abordan en el Capitulo III de esta tesis.



Capitulo 111

Respuestas morfologicas, de rendimiento y sus
componentes a escala de planta

Articulo derivado de este capitulo: Ploschuk, R. A., Miralles, D. J., Colmer, T. D., & Striker, G. G. (2020).
Waterlogging differentially affects yield and its components in wheat, barley, rapeseed and field pea
depending on the timing of occurrence. Journal of Agronomy and Crop Science, 206, 363-375.
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3.1) Introduccion

Hasta el momento, los estudios sobre anegamiento se limitaron en su mayoria a estudiar el
crecimiento (entre otras respuestas) durante etapas iniciales del ciclo de vida de las plantas,
con lo cual el efecto del estrés sobre el rendimiento, a madurez, ha sido menos estudiado.
En el capitulo anterior de la tesis se describieron las respuestas fisioldgicas, anatomicas y
de crecimiento en trigo, cebada, canola y arveja frente al anegamiento. En este capitulo de
tesis se profundizan los andlisis del impacto de 2 semanas de anegamiento, en etapas
vegetativas o reproductivas, sobre los componentes numéricos del rendimiento (ntimero de
espigas/silicuas/vainas por planta, nimero y peso de grano), el peso seco de los
componentes de parte aérea (hojas verdes, senescentes y muertas, tallo y biomasa
reproductiva), distribucion de la biomasa radical en el perfil del suelo y la capacidad de
macollaje/ramificacion de las plantas. Los estudios realizados en trigo y cebada que
abarcan rendimiento por planta, reflejan que el impacto sobre la produccion de grano
depende del momento de anegamiento, ya que las plantas fueron mayormente afectadas en
etapas reproductivas (i.e. pérdidas del 70-80% de los controles en pre antesis) que en
vegetativas (i.e. diferencias de 20-30% con los controles durante macollaje; de San
Celedonio et al., 2014a; Herzog et al., 2016). Asimismo, el efecto del anegamiento sobre
los componentes del rendimiento difiere entre estos dos cereales: en trigo, el anegamiento
reduciria principalmente el nimero de granos por espiga (por una menor fertilidad de la
espiga), mientras que en cebada se condicionaria el nimero de espigas por planta (de San
Celedonio et al., 2014a; Arduini et al., 2016). En canola, el anegamiento también afecta el
rendimiento diferencialmente a lo largo del ciclo. Se informé que las pérdidas fueron

mayores en plantas anegadas temprano (ca. 25-40% de los controles en plantas de 4 hojas
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en elongacion del tallo) que cuando se las inundé mas tarde (ca.15-30% de los controles en
llenado de grano/boton floral, Gutiérrez Boem et al., 1996; Wollmer et al., 2018a). El
componente de rendimiento mas afectado en canola, independientemente del momento de
anegamiento es el numero de silicuas por planta (Gutiérrez Boem et al., 1996; Zhou et al.,
1997). En el caso de arveja, el impacto en el rendimiento también diferiria dependiendo del
estado fenoldgico en el que ocurre el anegamiento, con pérdidas mayores durante etapas
tardias (i.e. 75% menor rendimiento que los controles alrededor de floracion) que en etapas
tempranas (i.e. caidas del 50% en estado vegetativo; Cannell et al., 1979).

El efecto del anegamiento sobre el rendimiento surge como la resultante de cambios
fisiologicos, morfoldgicos, de biomasa e indice de particion a grano de las plantas. En trigo
se encontrd que la conductancia estomatica, la tasa de fotosintesis y el verdor foliar
practicamente no fueron afectados por 2 semanas de anegamiento (ver capitulo II). A su
vez, plantas sujetas a 17 dias de anegamiento cuando tenian 3 hojas presentaron un peso
seco del vastago y de raices del 30-60% y 23-26% de los controles, respetivamente (Huang
et al., 1994). La particion a grano tras un anegamiento de 14 dias se afecto diferencialmente
en esta especie, siendo el 80% y 20% de los controles con un estrés a macollaje y en pre-
antesis, respectivamente (de San Celedonio et al., 2014a).

En cebada, el anegamiento en etapas tempranas puede llevar a reducciones en
fotosintesis por limitaciones estomaticas, con una posible recuperacion rapidamente post-
anegamiento; mientras que en etapas tardias este tipo de estrés puede también inducir dafio
al aparato fotosintético, llevando a limitaciones mayores durante la recuperacion (ver
capitulo II). En concordancia, el peso seco de vastago y raices en plantas de 3 hojas
anegadas por 16 dias alcanzaron el 88% y 90% de los controles (Masoni et al., 2016). Sin

embargo, cuando se anegaron plantas de esta especie durante 14 dias en macollaje y pre-
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antesis, las disminuciones de peso seco de vastago y rendimiento por planta no fueron
proporcionales, con indices de particion del 70% y 50% de los controles, respectivamente
para cada momento (de San Celedonio et al., 2014a).

El anegamiento en canola también puede afectar la fisiologia foliar dependiendo del
momento de ocurrencia (ver capitulo II). En etapas tempranas, el anegamiento puede traer
reducciones en fotosintesis a valores casi nulos debido a limitaciones estomaticas, pero
también con una alta capacidad de recuperacion post-anegamiento. De todos modos, este
comportamiento puede variar en plantas anegadas tardiamente, donde ocurren procesos de
senescencia temprana y dafio al fotosistema II (PSII), sin restablecimiento de la tasa
fotosintética (ver capitulo II). En términos de biomasa, luego de 21 dias de anegamiento en
plantas de canola de 5 hojas, se produjo un peso seco de vastago y de raices equivalente al
79% y 50% de los controles (Leul y Zhou, 1998). El indice de particion a grano en plantas
de esta especie anegadas por 15 dias so6lo se vio afectado cuando el anegamiento se produjo
en llenado de grano, alcanzando el 75% de los controles, mientras que en etapas vegetativas
se mantuvo similar a los controles (Gutiérrez Boem et al., 1996).

Arveja resulta altamente sensible al anegamiento en términos de fisiologia foliar y
crecimiento. Esta especie mostrd una caida drastica y rdpida en la tasa fotosintética por
dano irreversible al PSII, acompafiado de alta senescencia foliar independientemente del
momento de anegamiento (ver capitulo II). A su vez, en plantas de esta especie anegadas
por 7 dias a los 35 dias desde la siembra (DDS), el peso seco se vastago y de las raices
representd solamente el 30% y 17% de los controles, respectivamente (Solaiman et al.,
2007). Por otra parte, en plantas anegadas por 5 dias en etapa vegetativa, la particion a
grano fue similar a los controles, aunque, contrastantemente, plantas sometidas al mismo

estrés a floracion alcanzaron ca. 81% de los controles (Cannell et al., 1979).
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El anegamiento también repercute en la morfologia del vastago, como ejemplo,
trigo y cebada mostraron menor nimero de macollos a madurez ante un episodio de
anegamiento (Watson, 1976; de San Celedonio et al., 2014a). En canola, el anegamiento
puede reducir el nimero de ramificaciones por planta y por lo tanto afectar negativamente
el namero de silicuas (Gutiérrez Boem et al., 1996). En arveja no hay evidencia de estudios
que abarquen este tipo de variable. Por otra parte, a pesar de que las respuestas de biomasa
aérea fueron caracterizadas en muchos experimentos de anegamiento, como se afecta la
proporcion de dicha biomasa en los Organos vegetativos: hojas verdes-funcionales,
senescentes y muertas, ha sido poco estudiada.

Asimismo, el impacto del anegamiento sobre la capacidad de exploracion por parte
de las raices ha sido motivo de estudio de pocos trabajos cientificos en los cultivos de
invierno que conciernen a esta tesis. En trigo, Robertson et al. (2009) encontraron que
plantas de 22 DDS anegadas por 14 dias generaron raices con una longitud méxima del
52% de los controles. Ademas, Thomson et al. (1992) encontraron que en plantas de esta
especie anegadas a los 13 DDS por 12 dias el largo de raices fue de 20% menos que los
controles. En cebada, Drew y Sisworo (1979) observaron que plantas de 13 DDS anegadas
por 20 dias mostraron un peso seco de raices del 39% de los controles en la profundidad 0-
15 cm (considerando que 0 es la superficie del suelo), mientas que la capa de 15-30 cm
representd solo el 1% de los controles y en el estrato de 30-40 cm directamente no ese
encontrd presencia de raices en plantas anegadas. En cuanto a canola, la capacidad de
exploracion radical bajo anegamiento solo ha sido estudiada en plantulas, con una respuesta
altamente sensible a este estrés, ya que plantas de 3 DDS anegadas por 12 horas alcanzaron
la mitad de los controles en esta variable (Xu et al., 2018). En plantulas de arveja sujetas a

12 dias de anegamiento desde los 8 DDS, la capacidad de profundizacion radical alcanzo el
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44% de los controles (Przywara y Stepniewski, 1999). En este capitulo se muestra como
impacta el anegamiento en la distribucion vertical (i.e. profundizacioén) de la biomasa de las
raices en las cuatro especies analizadas.

Este capitulo de tesis tiene como objetivo estudiar como varian las respuestas de los
componentes numéricos del rendimiento (numero de espigas/silicuas/vainas por planta,
numero y peso de grano) frente al anegamiento en las especies estudiadas, junto al impacto
sobre la particion a grano. Ademas, se analizan las respuestas morfologicas relacionadas
con el nimero de macollos/ramificaciones por planta, la proporcion de hojas verdes,
senescentes, muertas, tallo y parte reproductiva y, por ultimo, la distribucion de las raices el
perfil del suelo. Esta aproximacion de entendimiento del estrés por anegamiento en trigo,
cebada, canola y arveja a escala de planta resultaria un complemento de las respuestas

fisiologicas descriptas en el capitulo II de esta tesis.

3.2) Materiales v métodos

Las condiciones de cultivo y el disefio experimental estan detallados en el Capitulo II

3.2.1) Variables medidas

3.2.1.1) Respuestas de peso seco de vastago v raices

Se realizaron 3 cosechas de 6 réplicas para cada tratamiento/especie: (i) al final de
anegamiento temprano (tratamientos control y anegado temprano), (ii) al final de
anegamiento tardio y (iii) a madurez (tratamientos control, anegado temprano y tardio para
las ultimas dos cosechas). Las plantas se separaron en vastago y raices, y luego el primero
se separd también en tallos y hojas. Las hojas se dividieron en verdes, senescentes y

muertas. Se considerd hoja senescente cuando mas de la mitad del area foliar de la hoja
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evaluada presentaba claros sintomas de clorosis/amarillamiento. La biomasa reproductiva
se cuantifico al final del anegamiento reproductivo (espigas en desarrollo en el caso de trigo
y cebada, silicuas y vainas inmaduras para canola y arveja, respectivamente) y a madurez se
cuantifico el rendimiento y sus componentes numéricos. Las raices fueron muestreadas de
acuerdo con el estrato de profundidad con respecto a la superficie del suelo (0 cm),
quedando determinados cuatro estratos: 0-15, 15-30, 30-45 and 45-66 cm. Los diferentes
compartimentos del vastago, junto a los estratos de raices fueron secados en estufa a 57°C

hasta peso seco (aprox. 72 h) y luego pesados.

3.2.1.2) Componentes de rendimiento y variables morfoldgicas

Se cuantificé la produccion de grano por planta a madurez trillando las 6 réplicas de cada
tratamiento cosechado. Ademas, se midieron los componentes numéricos: numero de
espigas por planta (en trigo y cebada), silicuas (en canola) y vainas (en arveja) por planta.
El nlimero de granos por espiga y por vaina también fueron cuantificados. En el caso de
canola, el numero de granos por silicua se obtuvo dividiendo el nimero de granos por
planta por el nimero de silicuas por planta. El nimero de granos por planta se estimo por el
peso total de grano por planta dividido por el peso de 1000 granos. Este ultimo se obtuvo
del promedio del peso de 3 submuestras de 50 granos por planta. El indice de particion a
grano se calculd como el cociente entre el peso seco de grano y el peso seco del vastago por
planta.

Se cuantifico el nimero de macollos (en trigo y cebada) y el nimero de
ramificaciones primarias (en canola y arveja) al final de cada tratamiento de anegamiento y

a madurez.
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3.2.2) Analisis estadistico

El rendimiento por planta, sus componentes y el indice de particion a grano se analizaron
para cada especie por un ANOVA de una via con ‘tratamiento’ como factor. En el caso del
nimero de macollos o ramificaciones por planta, el peso seco de los compartimentos de
vastago (tallos, biomasa reproductiva, hojas verdes, senescentes y muertas) y el peso seco
de las raices divididas en estratos, los resultados de la primera medicién hecha al final de
anegamiento temprano se us6 una prueba de t de Student comparando los tratamientos
control y anegado temprano para cada especie. Para los resultados de las mediciones al
final del anegamiento tardio y a madurez, se us6 un ANOVA de una via para cada cosecha,
con el factor ‘tratamiento’ para comparar los controles y los dos tratamientos de
anegamiento. Ademads, se hicieron comparaciones adicionales entre tratamientos dentro de
cada especie usando la prueba de LSD de Fisher. Previamente a hacer los ANOVAs, se
chequeo normalidad y homogeneidad de las varianzas. Los analisis estadisticos se hicieron
usando el software Infostat (Di Rienzo et al., 2011) y los graficos se obtuvieron usando el
software GraphPad Prisma 5 para Windows (GraphPad Software, San Diego California

USA, www.graphpad.com).

3.3) Resultados

Las especies mostraron respuestas diferenciales al anegamiento. Trigo fue la especie menos
afectada por ambos tratamientos de inundacién en términos de peso seco de vastago-
pudiendo sostener una alta proporcion de hojas verdes- ademas de presentar un sistema
radical, nuimero de macollos por planta, indice de particion a grano y componentes de

rendimiento so6lo ligeramente afectados. Cebada y canola mostraron una relativa alta
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tolerancia al anegamiento temprano, pero una inundacion tardia repercutid
significativamente en el rendimiento y en variables asociadas al mismo (i.e. nimero de
macollos en cebada y peso seco de hojas verdes en canola). Arveja fue la especie que
mostrd la mayor sensibilidad al anegamiento sin importar el momento de ocurrencia de
este, con un sistema radical extremadamente reducido, lo que antecedi6 una senescencia
temprana junto a rendimientos minimos por planta (ver ANOVA para las variables
analizadas en las tablas A3.1, A3.2 y A3.3 del anexo). A continuacion, se detallan los

resultados para cada variable y especie.

3.3.1) Impacto del anegamiento sobre el rendimiento v sus componentes

En trigo, el rendimiento por planta y sus componentes se afectaron diferencialmente de
acuerdo con el momento en que se produjo el anegamiento (Fig. 3.1 A, E, I, M; Tabla A3.1
del Anexo). Comparado a los controles, las plantas anegadas temprano mostraron un 25%
mas de espigas (Fig. 3.1 E), una reduccion del numero de granos por espiga (72% de los
controles; Fig. 3.1 I) y un 16% mas en el peso de 1000 granos (Fig. 3.1 M). Sin embargo,
las reducciones en el nimero de granos por espiga resultaron proporcionalmente mas
importantes que los incrementos en peso de grano y numero de espigas por planta, con lo
cual el rendimiento por planta bajo anegamiento temprano se redujo a un 85% de los
controles (Fig. 3.1 A). Las plantas de trigo anegadas tardiamente tuvieron un niimero de
espigas por planta (Fig. 3.1 E) y un peso de 1000 granos similar a los controles (Fig. 3.1
M), aunque el numero de granos por espiga se redujo a un 75% de los controles; llevando a

un rendimiento por planta equivalente al 71% de los controles (Fig. 3.1 A).
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Figura 3.1. Rendimiento por planta (A-D), nimero de espigas (en trigo y cebada)/silicuas (en
canola)/vainas (en arveja) por planta (E-H), granos por espiga/silicua/vaina (I-L) y peso de 1000
granos (M-P) de plantas control, anegadas temprano y tardiamente de trigo (A, E, I, M), cebada (B,
F, J, N), canola (C, G, K, O) y arveja (D, H, L, P). Las diferentes letras indican diferencias
significativas para tratamientos dentro de cada especie (P = 0,05). Los valores son promedios +
errores estandar de 6 réplicas.

El anegamiento temprano en cebada estuvo ligado a rendimientos por planta del
85% de los controles, mientras que un estrés tardio provocd que las plantas rindieran sélo el
33% de los controles (Fig. 3.1 B; Cuadro A3.1 del Anexo). El nimero de espigas por planta
solo se afectd con el anegamiento tardio, alcanzando un 44% de los controles (Fig. 3.1 F),
sin efecto del anegamiento sobre el numero de granos por espiga (Fig. 3.1 J). El peso de
1000 granos se redujo al 86% y 67% de los controles en plantas anegadas temprano y

tardiamente, respectivamente (Fig. 3.1 N).
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Las plantas de canola alcanzaron un rendimiento del 79% y 26% de los controles
bajo anegamiento temprano y tardio, respectivamente (Fig. 3.1 C; Cuadro A3.1 del Anexo).
Asimismo, el numero de silicuas por planta aumentd en ambos tratamientos de
anegamiento, con un promedio de 72% mas silicuas que los controles (Fig. 3.1 G); mientras
que el nimero de granos por silicua se redujo al 49% y 18% de los controles con
anegamiento temprano y tardio (Fig. 3.1 K). El peso de 1000 granos sdlo se afectd en
plantas anegadas tardiamente, viéndose reducido al 81% de los controles (Fig. 3.1 O).

El rendimiento en plantas de arveja fue drasticamente reducido con ambos
tratamientos de anegamiento, alcanzando en promedio so6lo el 6% de los controles (Fig. 3.1
D; Cuadro A3.1 del Anexo). El numero de vainas por planta varid6 de acuerdo con el
momento de anegamiento, con un 8% de los controles en plantas anegadas temprano y un
34% tras un estrés tardio (Fig. 3.1 H). El nimero de granos por vaina en plantas anegadas
se redujo en promedio a la mitad de los controles (Fig. 3.1 J). Por tltimo, el peso de 1000
granos solo se vio afectado con el anegamiento tardio, alcanzando el 64% de los controles

(Fig. 3.1 P).

3.3.2) El anegamiento impacta la morfologia de las plantas dependiendo de la especie

vy el momento de estrés

Las plantas de trigo no mostraron diferencias con los controles en el numero de macollos
bajo ninguno de los tratamientos de anegamiento, evaluadas al final de cada inundacion y a

madurez (Fig. 3.2 A; Cuadro A3.1 del Anexo).
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Figura 3.2. Numero de macollos en trigo (A) y cebada (C) y numero de ramificaciones primarias en
canola (B) y arveja (D). Las flechas verdes, rojas y negras en el eje x indican el final de
anegamiento temprano, tardio y madurez, respectivamente. Las diferentes letras indican diferencias
significativas para tratamientos dentro de cada especie (P = 0,05). DDS: dias después de la siembra.
Los valores son promedios + errores estandar de 6 réplicas.

La cebada anegada temprano se mantuvo similar en el nimero de macollos respecto
de los controles cuando se la evalu¢6 al finalizar el anegamiento (Cuadro A3.1 del Anexo).
Sin embargo, si bien al finalizar el anegamiento tardio, las plantas previamente anegadas
temprano presentaron un 30% mas de macollos que los controles, este patron se revirtid a
madurez, en donde las plantas presentaron un nimero de macollos equivalente al 60% de
los controles (Fig. 3.2 B). En cuanto al anegamiento tardio, al finalizar el periodo de
inundacion las plantas presentaron un niumero de macollos similar a los controles, seguido
de una disminucion en esta variable observada a madurez (con las plantas alcanzando el
79% de los controles; Fig. 3.2 B).

El anegamiento temprano en canola llevé a reducciones en el numero de
ramificaciones primarias de ca. 70% de los controles al final del periodo de inundacion;

aunque estas diferencias desaparecieron a madurez (Fig. 3.2 C; Cuadro A3.1 del Anexo).
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Las plantas anegadas tardiamente mostraron valores similares a los controles en el nimero
de ramificaciones primarias, mostrando a madurez un 40% mas que los controles en esta
variable (Fig. 3.2 C).

La arveja anegada temprano conservé el nimero de ramificaciones primarias
cuando fue evaluada al finalizar la inundacion, mientras que, a madurez, se redujo al 67%
de los controles (Fig. 3.2 D; Cuadro A3.1 del Anexo). Las plantas anegadas tardiamente
alcanzaron solo el 56% de los controles en el nimero de ramificaciones al finalizar el
estrés; seguido de un ligero aumento con el que se alcanzd el 72% de los controles a

madurez (Fig. 3.2 D).

3.3.3) Las respuestas de peso seco aéreo vy radical difieren dependiendo de la especie vy

el momento de anegamiento

Al finalizar el anegamiento temprano, se evidenciaron reducciones en el peso seco de raices
en trigo, particularmente en los estratos mas profundos. De este modo, el peso de las raices
en los estratos de 15-30 cm y 30-45 cm alcanzaron el 32% y 6% de los controles,
respectivamente; Fig. 3.3 A; Tabla A3.3 del Anexo). Asimismo, la proporcion de hojas
verdes, senescentes y muertas cambid sustancialmente, siendo el 83% de los controles, 2,9

y 9 veces mas que los controles, respectivamente (Tabla A3.1 y Tabla A3.2 del Anexo).
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Figura 3.3. Peso seco radical por planta al final de anegamiento temprano (79 DDS, WI temprano)
(A-D), al final de anegamiento tardio (99 DDS y 101 DDS en arveja; W1 tardio) (E-H) y a madurez
(130 DDS) (I-L) de plantas de trigo (A, E, 1), cebada (B, F, J), canola (C, G, K) y arveja (D, H, L).
El sistema radical de cada planta fue dividido en cuatro estratos desde la superficie del suelo: 0-15
cm, 15-30 cm, 3045 cm y 45-66 cm. Al final del anegamiento temprano, se hicieron
comparaciones entre plantas control (barras blancas) y anegadas temprano (barras grises). Al final
del anegamiento tardio y a madurez, se hicieron comparaciones entre plantas controles (barras
blancas), plantas anegadas temprano (barras grises) y tardiamente (barras negras). Las diferentes
letras indican diferencias significativas para tratamientos dentro de cada especie (P = 0,05). Los
valores son promedios + errores estandar de 6 réplicas.

Las raices de plantas anegadas tardiamente, evaluadas al final del estrés, mostraron
reducciones en los estratos de 15-30 y 30-45 cm, representando dichas reducciones el 37%
y 52% de los controles (Fig. 3 E). En lo que respecta a la parte aérea, se registré un
aumento de 3 veces en el peso seco de hojas muertas, sumado a una biomasa reproductiva
reducida a un 77% de los controles (Cuadro 3.1). A madurez, las plantas previamente
anegadas temprano tuvieron una performance radical similar a los controles (Fig. 3.3 I). En
contraste, el anegamiento tardio llevd a que las plantas tuvieran sistemas radicales mas
reducidos y superficiales que los controles, con un peso seco del estrato 15-30 cm del 42%

de los controles, del estrato 30-45% del 16% de los controles y con ausencia de raices a
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partir de los 45 cm de profundidad (Fig. 3.3 I). En relacién con las respuestas de parte
aérea, no se encontraron diferencias entre tratamientos controles y anegados temprano para
ninguno de los componentes a madurez (Cuadro 3.1). El anegamiento tardio acarred
reducciones en la biomasa reproductiva (espigas) y en el peso seco de los tallos (alcanzando
el 69% y 60% de los controles, respectivamente), junto a un incremento del 52%
comparado con los controles en el peso seco de hojas muertas (Cuadro 3.1). La particion a

grano solo se redujo en las plantas anegadas temprano, siendo el 83% de los controles

(Cuadro 3.2).
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Cuadro 3.1. Peso seco (g/planta) de hojas verdes, senescentes y muertas, tallos y biomasa
reproductiva de plantas control, anegadas temprano (W1 temprano) y tardiamente (WI tardio) de
trigo, cebada, canola y arveja. Los pesos secos fueron registrados al final de anegamiento temprano
(79 DDS), tardio (99 DDS y 101 DDS en arveja) y a madurez (130 DDS). Las diferentes letras
indican diferencias significativas para tratamientos dentro de cada especie (P = 0,05). Los guiones
indican ausencia de material para el compartimento especifico. Los valores son promedios + errores
estandar de 6 réplicas.

Final de wl Final de wl tardio Madurez
control | wl temprano control | wl temprano | wl tardio control | wl temprano | wl tardio
Trigo
Hojas verdes (g/pl) 3,4540,16a | 2,86+0,14b | 2,51£0,10a | 3,32+0,30b | 1,98+0,19a | 0,26£0,03a | 0,30+0,03a | 0,30+0,03a
Hojas senescentes (g/pl) | 0,1120,02a | 0,320,04b | 0,31x0,06a | 0,16:0,04b | 0,250,04a - - -
Hojas muertas (g/pl) 0,010,01a | 0,09£0,01b | 0,26£0,05a | 0,3420,07a | 0,79+0,16b | 2,170.20a | 2,11£0,09 | 3,3040,19b
Tallos (g/pl) . . 6,85+0,28a | 4,93+0,29b | 5,91+0,36a | 6,33+0,39a | 7,20+0,38a | 3,8240,37b
Biomasa reproductiva (g/pl) - - 2,6040,10a | 1,6140,12b | 2,00+0,13¢ | 13,6+0,26a | 13,64£0,67 | 9 43+0,67b
Cebada
Hojas verdes (g/pl) 3,5240,32a | 2,4940,20b | 4,80+0,09a | 4,73+0,29a | 2,48+0,40b | 1,110,182 | 0,98+0,19a | 0,74+0,12a
Hojas senescentes (g/pl) 0,07+0,02a | 0,23+0,03b | 0,17+0,06a | 0,28+0,07a | 0,60+0,12b - 0,43+0,13 -
Hojas muertas (g/pl) - 0,07+0,01 | 0,19+0,03a | 0,244+0,03a | 1,28+0,29b | 4,60+0,23a | 4,44+0,17a | 4,01£0,47a
Tallos (g/pl) . . 5,2740,65a | 2,5940,31b | 4,5240,39a | 7,84+0,59 | 8,020,452 | 2,25+0,31b
Biomasa reproductiva (g/pl) - - 1,30+0,36a | 0,24+0,06b | 1,18+0,17a | 16,4+0,57a | 15,0+0,83a | 3,47+0,85b
Canola
Hojas verdes (g/pl) 1,330,102 | 0,9340,10b | 0,98+0,05a | 1,104£0,16a | 0,08+£0,04b | 0,08+0,03a | 0,02+0,02a | 0,08+0,02a
Hojas senescentes (g/pl) 0,09+0,04a | 0,61+0,15b | 0,23+£0,09a | 0,09+0,05a - - - -
Hojas muertas (g/pl) 0,03+0,03a | 0,13+0,06a - 0,11+£0,05a | 0,11+0,07a - 0,19+0,05 -
Tallos (g/pl) 1,67£0,16a | 1,07+0,12b | 3,29+0,25a | 1,80+0,10b | 3,15+0,16a | 4,58+0,20a | 3,36+0,30b | 3,38+0,18b
Biomasa reproductiva (g/pl) - - 6,14+0,39a | 1,66+0,09b | 4,07+0,30c | 14,6£0,37a | 12,54+0,61 | 6,98+1,48¢c
Arveja
Hojas verdes (g/pl) 0,39+£0,08a | 0,260,072 | 1,46+0,13a . 0,13£0,03b | 0,10+0,06 . .
Hojas senescentes (g/pl) 0,01+£0,01a | 0,06+0,03a - 0,17+£0,05a | 0,57+0,13b - - -
Hojas muertas (g/pl) - - - - - 0,85+0,15a | 0,87+0,10a | 0,56+0,12a
Tallos (g/pl) 0,800,092 | 0,9340,19a | 5,750,592 | 0,56:0,14b | 2,66+0,54c | 3,52+0,51a | 0,69+£0,06b | 2,36+0,48a
Biomasa reproductiva (g/pl) - - 1,78+0,14a - 1,00+£0,27b | 9,19+1,60a | 0,42+0,20b | 1,25+0,35b

En cebada, las raices de las plantas anegadas temprano se localizaron
principalmente en superficie (estrato 0-15 cm, alcanzando el 46% de los controles) y so6lo
se detectaron pocas raices en las capas mas profundas al finalizar el periodo de estrés (Fig.

3.3 B; Cuadro A3.3 del Anexo). A su vez, el anegamiento temprano llevd a una
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disminucion en el peso seco de hojas verdes, alcanzando el 71% de los controles, y un
aumento de 3,3 veces con respecto a los controles en el peso seco de hojas muertas (Cuadro
A3.1y Cuadro A3.2 del Anexo). Luego de tres semanas de recuperacion, el sistema radical
de plantas previamente anegadas temprano pudo restablecerse a valores control,
presentando incluso un aumento del 56% sobre los controles en el estrato 0-15 cm, con una
recuperacion parcial en las capas mas profundas (Fig. 3.3 F). Asimismo, se observd que
estas plantas redujeron su biomasa reproductiva (espigas en desarrollo) y de tallos al 19% y
49% de los controles (Cuadro 3.1). Por otra parte, las plantas anegadas tardiamente
mostraron reducciones de raices en los estratos mas profundos, representando sélo el 27%
de los controles para el estrato 30-45 cm al finalizar el periodo de estrés. Adicionalmente,
el estrés tardio trajo aparejado que el peso seco de hojas verdes se redujera a la mitad de los
controles, con un peso seco de hojas senescentes y muertas de 3,5 y 6,7 veces mayor que
los controles (respectivamente) al finalizar el periodo de estrés (Cuadro 3.1). A madurez,
las plantas sujetas a anegamiento temprano alcanzaron un 64% de los controles para el
estrato superficial (0-15 cm), siendo similar peso seco entre tratamientos para el resto de los
estratos (Fig. 3.3 J). Asimismo, estas plantas alcanzaron valores similares a los controles en
los compartimentos de parte aérea en general (Fig. 3.3 B), con un mayor peso seco de hojas
senescentes que los controles (Cuadro 3.1). El anegamiento tardio tuvo un mayor impacto
sobre el sistema radical, con el estrato 0-15 cm alcanzando solo el 14% de los controles,
sumado a la ausencia de raices en el resto de los estratos de mayor profundidad (Fig. 3.3 J).
Adicionalmente, en el anegamiento tardio se observo una caida importante tanto en el peso
seco de tallos como en la parte reproductiva (espigas), alcanzando sélo el 29% y 21% de
los controles (respectivamente) a madurez (Cuadro 3.1). La particion a grano se redujo al

85% de los controles s6lo con el anegamiento tardio (Cuadro 3.2).
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Cuadro 3.2. Indice de particion a grano (g grano/g planta) de plantas control, anegadas temprano
(W1 temprano) y tardiamente (WI tardio) de trigo, cebada, canola y arveja. Las diferentes letras
indican diferencias significativas para tratamientos dentro de cada especie (P = 0,05). Los valores
son promedios + errores estdndar de 6 réplicas.

Indice de particién a grano
Control WI temprano WI tardio
Trigo 0,41£0,01 a | 0,34+0,01b | 0,40+0,01 a
Cebada | 0,34£0,01a | 0,31£0,01ab | 0,29+0,02 b
Canola | 0,30£0,01a | 0,28+0,01b | 0,12+0,01 c
Arveja 0,53+0,02a | 0,19£0,08 b | 0,24+0,02 b

Las raices de las plantas de canola tuvieron menor peso debido al anegamiento
temprano, con reducciones importantes en los estratos de 0-15 y 15-30 c¢cm (alcanzando el
33% y 8% de los controles; Fig. 3.3 C; Cuadro A3.3 del Anexo). Asimismo, el peso seco de
hojas verdes y tallos también se vio reducido al 70% y 64% de los controles, con el peso de
hojas senescentes y muertas elevado 6,8 y 4,3 veces mas que los controles, respectivamente
(Cuadro A3.1 y Cuadro A3.2 del Anexo). En lo que respecta al anegamiento tardio, esta
especie mostrd un deterioro generalizado del sistema radical al finalizar el periodo de estrés
(Fig. 3.3 G). En simultaneo, se observaron disminuciones en el peso seco de la parte
reproductiva (silicuas en formacion) y de hojas verdes, alcanzando el 66% y 8% de los
controles (Cuadro 3.1). A madurez, las plantas anegadas tempranamente en su ciclo
mostraron un sistema radical localizado principalmente en el estrato 0-15 cm (siendo del
54% de los controles; Fig. 3.3 K). Ademas, estas plantas registraron cambios en el peso
seco de la parte reproductiva (silicuas) y de tallos, representando el 86% y 73% de los
controles (Cuadro 3.1). Por su parte, el anegamiento tardio repercutid en los estratos
profundos del sistema radical (>30 cm), donde no fueron detectadas raices cuando las

plantas fueron evaluadas a madurez (Fig. 3.3 K). Ademas, las plantas sufrieron reducciones
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en el peso de tallos y silicuas, que resultaron ser del 74% y 48% de los controles (Cuadro
3.1). La particion a grano se redujo al 40% de los controles en plantas anegadas tardiamente
(Cuadro 3.2).

Arveja resulté muy afectada por el anegamiento temprano, con reducciones notables
en la biomasa del sistema radical (Fig. 3.3 D; Cuadro A3.3 del Anexo). A diferencia de lo
observado en las otras especies analizadas, en arveja el mayor impacto sobre las raices se
dio principalmente sobre el estrato superficial (0-15 cm), donde el peso de las raices de las
plantas estresadas represento el 57% de los controles (Fig. 3.3 D). A pesar de no haberse
observado diferencias en el peso de los oOrganos de la parte aérea al finalizar el
anegamiento, poco tiempo después las plantas entraron en senescencia y dejaron de
producir hojas verdes (Cuadro 3.1). Por otro lado, el anegamiento tardio llevo a un estrato
radical de 0-15 cm equivalente al 54% de los controles, practicamente sin presencia de
raices en los estratos mas profundos (Fig. 3.3 H). Estas plantas mostraron reducciones en el
peso de hojas verdes, tallos y vainas (siendo del 9%, 46% y 56% de los controles; Cuadro
3.1) cuando se evaluaron al final del estrés, entrando rdpidamente en senescencia luego,
similar a lo ocurrido en plantas anegadas tempranamente. A madurez, el sistema radical no
se recupero en ninguno de los tratamientos de anegamiento, lo que se reflejé una reduccion
extrema de biomasa radical en todos los estratos (Fig. 3.3 L). De manera similar, el peso de
las vainas fue el componente mas afectado, siendo el 9% de los controles, en promedio para
los dos tratamientos (Cuadro 3.1). Por ultimo, también se afectd negativamente la particion

hacia grano, representando solo el 41% de los controles (Cuadro 3.2).

3.4) Discusion
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Estos resultados enfatizan las diferencias en la tolerancia al anegamiento temprano y tardio
de los cuatro cultivos invernales comentadas en el capitulo II haciendo hincapié en los
cambios provocados sobre los componentes numéricos del rendimiento y la morfologia de
las plantas. En primer lugar, trigo fue la especie mas tolerante en términos de rendimiento
por planta bajo anegamiento, lo que estuvo en linea con un sistema radical, nimero de
macollos y el peso de los componentes aéreos menos afectados en comparacion con el resto
de las especies estudiadas. Cebada y canola presentaron respuestas contrastantes en cuanto
al impacto del anegamiento segiin el momento en que este ocurriera, con una penalizacion
mayor ante una inundacion tardia. Esto se relacionaria con la cercania temporal con el
momento de definiciéon de rendimiento, sumado a una mayor demanda atmosférica (i.e.
DPV.ire) dadas las temperaturas mas altas en etapas avanzadas del ciclo de estos cultivos
invernales. En sintonia, las plantas de cebada y canola que fueron anegadas tardiamente
rindieron sustancialmente menos (26-32% de los controles) respecto de las que se
expusieron a una inundacion temprana (79-85% de los controles). Por ultimo, arveja fue la
especie con mayor penalizacion en el rendimiento tanto en anegamientos temprano o tardio,
alcanzando en promedio so6lo el 6% de los controles en produccién de grano por planta,
sumado a la incapacidad de recuperarse del estrés con una senescencia prematura. A
continuacion, se describe el comportamiento de cada uno de los cultivos estudiados, en un
orden descendente de tolerancia al anegamiento.

3.4.1) Trigo

El anegamiento temprano trajo aparejado reducciones en el rendimiento por planta dado el
menor numero de granos por espiga, que no llego a ser compensado por el aumento en el
numero de espigas ni por el mayor peso de grano. En concordancia, de San Celedonio et al.

(2014a) encontraron que plantas anegadas en macollaje por 15 dias alcanzaron el 80% en el
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grano producido, estando las pérdidas relacionadas con un menor numero de granos por
espiga y cambios en la particion a grano. Tras un anegamiento temprano, se pueden esperar
disminuciones en el numero de macollos (Herzog et al. 2016); por ejemplo, el nimero de
macollos alcanzado en plantas de 3 hojas que se anegaron por 17 dias alcanz6 el 70% de los
controles (Huang et al., 1994). En el mismo sentido, Arduini et al. (2016) observaron que
plantas de trigo con 3 hojas expandidas anegadas por 20 dias redujeron la tasa de
produccion de macollos. Sin embargo, los resultados de este capitulo muestran que el
numero de macollos por planta se mantuvo similar al de los controles, en concordancia con
lo registrado en plantas de 22 DDS anegadas tras 14 dias de anegamiento, que no
presentaron diferencias con los controles a madurez (Robertson et al., 2009). Al finalizar el
anegamiento temprano, las plantas tuvieron menor peso de hojas verdes y el peso de hojas
senescentes se triplico; mientras que luego de 20 dias de recuperacion, este patron logro
invertirse, con las plantas teniendo mas hojas verdes y menor senescencia respecto de los
controles, aunque con una reduccioén de peso seco de tallos y espigas en formacion. Esto
ultimo podria estar relacionado con un retraso en la fenologia de las plantas provocado por
el anegamiento en etapas vegetativas, como se describié en de San Celedonio et al. (2014a)
y en Watson et al. (1976). Ademas, el peso seco de raices se redujo al finalizar el
anegamiento temprano, siendo los estratos profundos los mdas afectados.
Concordantemente, otras evidencias mostraron que plantas de 3 hojas anegadas por 17 dias
alcanzaron la mitad del peso de raices que los controles, junto a un 88% de los controles en
cuanto al largo (Huang et al., 1994). Asimismo, Robertson et al. (2009) observaron que
plantas de 22 DDS anegadas por 14 dias generaron solo el 30% y 52% de los controles en
el peso seco de raices y en el largo de profundizacion, respectivamente; sin poder

recuperarse luego de 14 dias post-anegamiento. En contraposicion, los resultados de este



75

capitulo muestran que el sistema radical pudo restablecerse por completo en términos de
peso seco, luego de 20 dias de recuperacion, probablemente relacionado a diferencias en el
momento de anegamiento o del genotipo usado en Robertson et al. (2009).

El anegamiento tardio generd reducciones més marcadas que el temprano en el
rendimiento por planta, debido a un menor nimero de granos por espiga (alcanzando el
71% de los controles en la produccion de grano). Este tipo de respuesta coincide en
magnitud con lo hallado por de San Celedonio et al. (2014a) con un anegamiento en pre-
antesis y coincide en el componente numérico afectado en linea con lo reportado por Marti
et al. (2015), en donde se anegaron plantas por 16 dias alrededor de antesis, encontrandose
una disminucion en el numero de grano. Por otro lado, Li et al. (2011) registraron que
trigos anegados por 7 dias desde antesis alcanzaron el 77% de los controles en rendimiento,
pero las pérdidas se debieron a un menor peso de granos y no a reducciones en el nimero
de granos; probablemente vinculado al hecho de que pre-antesis es el periodo mas
importante en la determinacion del rendimiento en trigo (de San Celedonio et al., 2014a).
Al final del anegamiento tardio, el peso de las hojas secas triplico a los controles y el peso
de las espigas en desarrollo se redujo, presumiblemente relacionado con la senescencia
temprana. A madurez, el elevado peso de hojas muertas continud, sumado a un menor peso
de tallos y de espigas. Asimismo, este estrés llevo a reducciones en el peso de las raices,
afectandose los estratos profundos y sin capacidad de recuperacion a madurez, coincidiendo
con un 30% menos de peso de raices en linea con lo observado por de San Celedonio et al.
(2017).

En sintesis, trigo fue capaz de sobrellevar 14 dias de anegamiento cuando este
evento ocurrié en etapas tempranas (i.e. relacionado con un anegamiento de invierno)

donde las plantas mostraron habilidad (y tuvieron tiempo) de recuperarse del estrés,
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alcanzando 86% de los controles en rendimiento. El anegamiento tardio acarre6 un impacto
mayor sobre las plantas, alcanzando el 71% de los controles en grano, lo cual puede
considerarse aceptable comparado con los otros cultivos de esta tesis anegados tardiamente
(i.e. relacionado con un anegamiento de primavera). La tasa de senescencia acelerada junto
a un menor periodo de tiempo para recuperarse del estrés tardio podria relacionarse con

mayores reducciones en el rendimiento.

3.4.2) Cebada

Las plantas de cebada anegadas tempranamente mostraron reducciones del 15% en la
produccién de grano relacionado a un menor peso de grano, manteniéndose el nimero de
espigas y de granos por espiga similares a los controles. A diferencia de los resultados
encontrados en esta tesis, Masoni et al. (2016) observaron que las reducciones en el nimero
de granos por espiga fue el componente mas afectado (con caidas del 10%) en el
rendimiento de plantas de 3 y 4 hojas anegadas por 16 dias. A pesar de que en el
experimento conducido en esta tesis el anegamiento temprano indujo la produccion de
macollos al poco tiempo de finalizar el estrés, reflejando un aparente retraso fenoldgico
(como en trigo); la alta mortalidad de estos llevo a tener menores valores que los controles
a madurez. De manera similar, un anegamiento de 42 dias promovié el macollaje en plantas
inundadas a los 14 DDS, aunque no todos los macollos sobrevivieron y produjeron granos a
madurez (Watson et al., 1976). Es interesante notar que, aunque las plantas anegadas
tempranamente tuvieron menos macollos que los controles cuando se las evalu6 a madurez,
la proporcion de macollos fértiles se incrementd, de manera tal que quedd equiparado el
numero de espigas por planta con los controles (ver Masoni et al., 2016). A pesar de que las

plantas tuvieron menor peso de hojas verdes y triplicaron el peso de hojas senescentes al
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final del anegamiento temprano; estos parametros lograron restablecerse a los controles
durante las primeras semanas de recuperacion. Gill et al. (2017) observaron que plantulas
de 10 dias que fueron anegadas por 28 dias alcanzaron un peso seco del vastago del 55% de
los controles; consistente con plantulas de 14 dias anegadas por 21 dias que generaron un
37% de los controles para la misma variable (Broughton et al., 2015). Estos reportes
difieren con los resultados de esta tesis en donde no se encontraron diferencias en el peso
seco del vastago, pero son dificilmente comparables dadas las diferencias en la edad de las
plantas al anegarse y en la duracion del anegamiento. Por otro lado, el peso seco del sistema
radical se redujo durante el anegamiento, reflejado en una disminucioén generalizada en los
estratos radicales, lo que representd en total solo el 32% del peso seco de raices de los
controles. De todos modos, la biomasa de raices logrd restablecerse en todos los estratos
cuando se evaluaron pocas semanas después, lo que demuestra una alta capacidad de
recuperacion de cebada tras un anegamiento temprano. En esta linea, de San Celedonio et
al. (2017), observaron en plantas anegadas en macollaje por 15 dias que el peso seco de
raices habia sido s6lo de 20%, para luego alcanzar el 60% de los controles en antesis tras un
periodo de recuperacion. Asimismo, Pang et al. (2004) mostraron que, al finalizar un
anegamiento de 3 semanas en plantas de 3 y 4 hojas, uno de los seis genotipos utilizados
(DYSYH, una variedad local china) habia generado s6lo el 50% de los controles en el peso
seco de raices; para luego alcanzar un 40% mas que los controles en esta variable tras una
recuperacion de 2 semanas.

El anegamiento tardio en cebada trajo reducciones en el rendimiento por planta que
fueron sustancialmente mas importantes respecto del anegamiento temprano, vinculado a
reducciones tanto en el nimero de espigas como en el peso de grano; contrastando con trigo

en donde el numero de granos por espiga fue el componente principal que afectd el
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rendimiento. La caida en el nlimero de espigas estuvo vinculada a reducciones en el nimero
de macollos en madurez, especialmente los macollos fértiles; lo cual también afectd al
indice de particion a grano. Sosteniendo la idea de que el numero de espigas influencia
fuertemente la produccion de grano en cebada; de San Celedonio et al. (2014a) encontraron
que las plantas anegadas por 15 dias en pre-antesis alcanzaron solo el 20% de los controles
en rendimiento, relacionado con un menor nimero de espigas y peso de grano, y un indice
de particion del 45% de los controles. En linea con lo anterior, el anegamiento tardio redujo
el peso de hojas verdes a la mitad de los controles e increment6 el peso de hojas
senescentes y muertas. Ademas, el peso de los tallos fue fuertemente reducido, lo que
podria relacionarse con el menor niimero de macollos. De San Celedonio et al. (2014a)
observaron que las plantas de cebada anegadas habian generado solo el 40% de los
controles en el peso del vastago, lo que resulta consistente con este experimento.
Asimismo, el sistema radical se redujo al final del anegamiento tardio, especialmente en los
estratos mas profundos, sin capacidad de recuperacion a madurez (alcanzando sélo el 7%
de los controles). Considerando el hecho de que no se detectdé presencia radical a
profundidades mayores a los 15 ¢cm, podria incrementarse el riesgo de vuelco por pérdida
de anclaje al suelo (Loades et al., 2013).

Para sintetizar, cebada presentd un alto contraste entre momentos de anegamiento
para el rendimiento y respuestas de peso seco por planta. Tras un anegamiento temprano,
esta especie pudo generar un niimero de macollos similar a los controles (pero con menor
peso de grano), llevando a una brecha del 15% en el rendimiento con los controles. Sin
embargo, con un anegamiento tardio se registraron pérdidas del 68% en el rendimiento,
relacionado a una fuerte caida en el numero de espigas por planta. Es por esto, que cebada

podria resultar factible de cultivarse en areas proclives a sufrir de algin grado de
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anegamiento en €poca invernal, coincidiendo con etapas tempranas del cultivo, pero no
seria apropiada de cultivar con anegamientos ocurriendo en etapas tardias del ciclo

(anegamiento primaveral).

3.4.3) Canola

El anegamiento temprano de canola determind una reduccion del 21% en el rendimiento,
relacionado con una caida en el numero de granos por silicua que no pudo ser compensada
incluso a través del mayor numero de silicuas logradas respecto a los controles. De acuerdo
con lo anterior, Zhou et al. (1997) observaron reducciones similares en plantas anegadas
por 30 dias desde los 55 DDS, a excepcion de que el componente numérico que estaba
afectando el rendimiento fue el ntimero de silicuas por planta, relacionado con una
disminucion en las ramificaciones primarias. El impacto diferencial en los componentes de
rendimiento que hubo entre ese estudio y el experimento asociado a este capitulo
probablemente tenga relaciéon con la mayor duracion de anegamiento, el momento de
aplicacion del estrés y el genotipo usado. Consistentemente con lo observado, Cannell y
Belford (1980) no encontraron diferencias en la capacidad de ramificar luego de 10 dias de
anegamiento en plantas de 4,5 hojas. La sensibilidad de la canola al anegamiento se vio
reflejada también la disminucion del peso seco de hojas verdes, junto a un peso de hojas
senescentes sextuplicado respecto de los controles al final de anegamiento temprano. Leul y
Zhou (1998) observaron que plantas de 5 hojas inundadas por 21 dias mostraron un peso
seco de vastago del 79% de los controles; contrastando con los datos de este experimento,
en donde no se afectd el peso seco de vastago, probablemente por estar las plantas sujetas a
un anegamiento mas corto. Durante la primera semana de recuperacion, se pudo restablecer

el peso seco de hojas verdes; sin embargo, se encontraron reducciones en el peso se tallos y
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en silicuas (en formacion), lo que indicaria un retraso en la fenologia, tal como sucedi6 en
trigo. Las plantas mostraron un sistema radical muy reducido (representando so6lo el 18%
del peso seco de los controles), donde no solamente se afectaron los estratos superficiales,
sino que no se detectd presencia de raices en las capas mas profundas del sustrato. Tras
pocas semanas de recuperacion, el impacto sobre las raices logro revertirse de manera
parcial, comportamiento que se sostuvo durante todo el ciclo. Respecto de lo anterior, s6lo
es posible hacer comparaciones a nivel de peso seco radical por planta, pero no por cada
estrato vertical, ya que no se encontraron estudios de anegamiento que hayan abarcado este
tipo de aproximaciones en esta especie. Respecto de la parte aérea, similarmente a lo
ocurrido en este experimento, Leul y Zhou (1998) registraron que plantas de 5 hojas
anegadas por 21 dias redujeron el peso de su sistema radical a la mitad; seguido de una
recuperacion parcial con las plantas alcanzando el 87% de los controles para comienzo de
floracion.

Se observd un gran contraste en el efecto del anegamiento temprano y tardio sobre
el rendimiento por planta y sus componentes, ademas de las respuestas de peso seco, como
también se discutio para cebada. De esta manera, el anegamiento tardio llevé a reducciones
del 74% sobre la produccion de grano, relacionado a un menor numero de granos por
silicua, lo que superd incluso al aumento de silicuas por planta, similar a lo observado con
el anegamiento temprano pero en mayor magnitud. Ademas, las reducciones en el peso de
grano, junto a una caida en el indice de particion a grano, contribuyeron al menor
rendimiento por planta de manera similar a lo encontrado por Gutiérrez Boem et al. (1996).
En dicho trabajo, se inform6 que plantas anegadas por 14 dias durante el llenado de grano
alcanzaron un 65% de los controles en términos de rendimiento. Este menor impacto sobre

rendimiento, comparado con este experimento, podria deberse a diferencias en los
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genotipos usados entre estudios o también con el hecho de que el nimero de granos por
silicua podria ya haber estado determinado cuando ocurri6 el anegamiento. Por otro lado,
plantas anegadas por 14 dias en boton floral (pre-antesis) mostraron un rendimiento por
planta del 82% de los controles, relacionado a un menor peso de grano, lo que estuvo
acompafiado de una tendencia a tener un mayor numero de silicuas por planta (Wollmer et
al., 2018a), coincidiendo con este experimento. En linea con lo anterior, esta especie mostro
una gran capacidad de ramificar luego de terminado el anegamiento, factor que pudo haber
contribuido al aumento en el niimero de silicuas. Al final del anegamiento se observaron
reducciones importantes en las hojas verdes y en la biomasa reproductiva (silicuas en
desarrollo, similar a lo informado por Wollmer et al. (2018a). Gutiérrez Boem et al. (1996)
observaron un peso de vastago a madurez del 80% de los controles, teniendo un menor un
impacto que en el experimento de este capitulo (donde se alcanzo el 54% de los controles),
probablemente debido a una mayor susceptibilidad del momento de anegamiento y/o del
genotipo usado. El sistema radical present6 una reduccion generalizada de su peso seco, sin
encontrarse presencia de raices en el estrato mas profundo (45-66 cm) y sin la posibilidad
de recuperarse a madurez.

En conclusién, canola mostré respuestas contrastantes entre momentos de
anegamiento; donde la diferencia principal radica en la habilidad (o no) de recuperarse
frente al estrés. Las plantas anegadas temprano alcanzaron un rendimiento del 79% de los
controles, comparado con sélo el 26% logrado por las anegadas tardiamente. Es por esto,
que seria recomendable plantear la siembra de esta especie en areas con riesgo moderado de
anegamiento invernal, coincidiendo con etapas tempranas de la especie, en donde las
plantas tendrian tiempo suficiente de recuperacion hasta madurez, sufriendo asi una

penalidad moderada de rendimiento.
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3.4.4) Arveja

A diferencia de lo ocurrido con el resto de las especies, bajo anegamiento temprano el
rendimiento alcanzado por planta fue solo del 4% de los controles, relacionado con bajas en
el nimero de vainas por planta, granos por vaina y disminuciones en el indice de particion a
grano. En linea con lo anterior, con este estrés también se redujo el numero de
ramificaciones primarias, pardmetro que continud asi hasta madurez. La alta sensibilidad al
anegamiento presentada por esta especie fue reportada en estudios pioneros por Jackson
(1979) en donde las plantas de 1 hoja anegadas por 4 dias alcanzaron solamente el 4% de
los controles en rendimiento. Asimismo, una inundacion de 5 dias en plantas de 53 DDS
llevd a una produccion de grano por planta equivalente al 8% de los controles, nuevamente
relacionado con reducciones en el nimero de vainas y de granos por vaina (Cannell et al.,
1979). Durante las primeras semanas de recuperacion, se observé ausencia de hojas verdes
y de biomasa reproductiva, sumado a una marcada reduccion del peso de los tallos y un
mayor peso de hojas senescentes (como en Jackson, 1979); diferencias que se mantuvieron
hasta madurez. Cannell et al. (1979) observaron reducciones significativas para peso seco
del vastago evaluado a madurez, con las plantas alcanzando el 11% de los controles para
esta variable; siendo coherente con el 8% alcanzado en este experimento. La alta
sensibilidad de arveja se vio reflejada también en las raices, las cuales alcanzaron sélo el
37% de los controles luego del anegamiento temprano. A diferencia de lo que ocurri6 en las
otras especies, en arveja se redujeron incluso hasta las raices del estrato superficial.
Comparativamente, s6lo hay disponibles estudios que abarquen esta variable en plantulas y
plantas jovenes, siendo asi minima la posibilidad de comparar con los resultados de este

experimento. A modo de ejemplo, Przywara y Stepniewski (1999) observaron que plantulas
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de 8 dias anegadas por 12 dias mostraron el 44% de los controles en la profundidad de
exploracion radical. Por otro lado, Solaiman et al. (2007) reportaron que 7 dias de
anegamiento en plantas de 35 DDS conllevaron a un peso seco de raices del 16% de los
controles cuando las plantas se evaluaron tras 14 dias de recuperacion, con una profundidad
de exploracion reducida a la mitad de los controles.

El anegamiento tardio generd reducciones similares en el rendimiento por planta
que el estrés temprano, principalmente relacionado al menor nimero de vainas por planta y
de granos por vaina, junto a una disminucion en el peso de grano y de capacidad de
ramificacion. También se registraron reducciones comparables (altas) en plantas anegadas
por 5 dias al comienzo de floracion, alcanzando el 40% de los controles en el rendimiento,
vinculado con menor nimero de vainas y de peso de grano (Pampana et al., 2016). La baja
tolerancia de esta especie frente al anegamiento se evidencid también en las reducciones
importantes en peso de hojas verdes y biomasa reproductiva, siendo incapaces de
recuperarse para madurez. De acuerdo con lo observado en este experimento, Cannell et al.
(1979) también registraron senescencia foliar generalizada en plantas anegadas por 5 dias
en floracion, junto a una produccion de grano de solo el 25% de los controles. Similar a lo
ocurrido con una inundacion temprana, el sistema radical fue gravemente afectado al final
del tratamiento tardio de manera generalizada, sin habilidad para recuperarse hacia
madurez. Respecto de lo anterior, Pampana et al. (2016) observaron que las plantas s6lo
habian alcanzado el 33% de los controles en el largo de raices, y Cannell et al. (1979)
registraron un peso radical del 20% de los controles a madurez.

A modo de resumen, arveja sufrid grandes pérdidas de rendimiento por planta en
ambos anegamientos, no s6lo debido al pobre desempefio durante el anegamiento, sino

también por la incapacidad de recuperacion luego de cesado el estrés. De esta manera, el
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cultivo de arveja, al menos con respecto del genotipo probado en esta tesis, deberia evitarse
en areas con chances de experimentar excesos hidricos en cualquier etapa fenoldgica del

ciclo de la especie.

3.5) Conclusiones

Las especies estudiadas difirieron en las respuestas del rendimiento por planta dependiendo
del momento de anegamiento. En el caso de trigo, la especie mas tolerante, alcanzé el 86%
y 71% de los controles en la produccion de grano con anegamiento temprano y tardio,
siendo el nimero de granos por espiga la principal causa de reduccion de rendimiento por
planta. Las plantas de cebada mostraron respuestas contrastantes en el rendimiento
dependiendo del momento de ocurrencia del anegamiento; con el anegamiento temprano
llevando a rendimientos del 85% de los controles, mientras que las plantas anegadas
tardiamente alcanzaron soélo el 32% de los controles, vinculado a disminuciones en las
espigas por planta. De manera similar, canola también mostr6 fuertes diferencias entre los
tratamientos de anegamiento y su repercusion sobre el rendimiento por planta, alcanzando
el 79% de los controles en el caso de anegamiento temprano y solo el 26% de los controles
con anegamiento tardio, siendo la ultima resultado de una disminucién en los granos por
silicua. Arveja resultd la especie mas sensible, siendo incapaz de recuperarse de los
estreses. Es por eso, que las plantas produjeron grano representando en promedio un 6% de
los controles, debido mayoritariamente a reducciones en el nimero de vainas y de granos
por vaina. En conclusion, para los genotipos empleados en este capitulo se puede decir que
trigo tendria mayor chance de producir grano de manera aceptable tras un anegamiento

temprano o tardio de hasta 2 semanas; cebada y canola podrian tolerar un anegamiento sin



85

reducir excesivamente el rendimiento si dicho estrés ocurriera en etapas tempranas, siendo
susceptibles a una inundacién en periodo reproductivo; y arveja no resultaria una especie

adecuada para areas proclives a inundarse.

Asi, ya habiendo analizado e interpretado los efectos del anegamiento temprano y
tardio sobre la fisiologia, morfologia, acumulacion de biomasa aérea, radical y rendimiento
a escala de planta en trigo, cebada, canola y arveja (capitulos II y III), resulta necesario
analizar la correspondencia en el grado de tolerancia para las especies analizadas a escala
de micro-canopeo e identificar, en ese nivel de organizacién superior, cuales son los
atributos que se relacionan con la tolerancia a este estrés en estos cultivos invernales. Estos

aspectos se analizan y discuten en el siguiente capitulo (IV) de la tesis.



Capitulo IV

Respuestas de biomasa, rendimiento y variables
ecofisiologicas determinantes a escala de micro-
canopeo.

Articulo derivado de esta tesis: Ploschuk, R. A., Miralles, D. J., and Striker, G. G. (2021). Early- and late-
waterlogging differentially affect the yield of wheat, barley, oilseed rape and field pea through changes in leaf
area index, radiation interception and radiation use efficiency. Journal of Agronomy and Crop Science
(accepted)
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4.1) Introduccion

En este capitulo se aborda el estudio del impacto del anegamiento temprano y tardio de los
cultivos a escala de micro-canopeo, donde las plantas estdn en plena competencia
simulando lo que ocurre bajo condiciones de campo. Debido a que controlar las
condiciones de anegamiento a campo es dificultoso, existen relativamente pocos estudios
que abarquen este estrés bajo dicho nivel de organizacion. Un enfoque interesante que ha
permitido resolver este problema, al menos parcialmente, ha sido el uso de contenedores de
gran tamafo para poder inundar los micro-canopeos, como se ha visto en estudios de
perspectiva mas ecoldgica con los denominados “mesocosmos” (ver Srivastava et al., 2004;
Striker et al., 2011). Para ejemplificar respuestas a escala de canopeo, cinco semanas de
anegamiento en trigo con 3-4 hojas redujeron el rendimiento un 44% (en promedio de 15
genotipos; Collaku y Harrison, 2002); mientras que un anegamiento en antesis por 11 dias
conllevo pérdidas del 11% (en promedio de 3 genotipos; Araki et al., 2012). En cebada, se
registraron pérdidas del 36% en los rendimientos asociados a periodos de anegamiento de 6
dias (en promedio para 7 genotipos; Setter y Waters, 2003). Por otro lado, se conoce que
inundaciones de 30 dias durante boton floral condujeron a rendimientos un 13% menores
que los controles en canola, mientras que el mismo estrés en estado de plantula llevo a
reducciones del 21% (Zhou y Lin, 1995). En arveja se observaron disminuciones del 30%
en rendimientos de micro-canopeos anegados por 8 dias en estado de 3-4 hojas (Belford et
al., 1980).

A lo largo del ciclo, los cultivos de grano estdn condicionados por determinados
factores que, en ultima instancia, influyen sobre el rendimiento logrado. La habilidad del

cultivo para interceptar la radiacion incidente (eficiencia de intercepcion, e;) esta
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fuertemente condicionada por el indice de area foliar (IAF), donde se requiere un cierto
valor de IAF, denominado critico, en el que se alcanza al menos el 95% de la intercepcion
de la radiacion (Brougham, 1958). Por otro lado, la eficiencia con la que esa radiacion
interceptada se convierte en materia seca, la que denominamos eficiencia de uso de la
radiacion (EUR), estd fuertemente relacionada con el funcionamiento de la maquinaria
fotosintética y el mantenimiento del area foliar verde (Sinclair y Muchow, 1999). A pesar
de que algunos estudios sugieren que el anegamiento puede tener un efecto negativo sobre
la EUR en cultivos como trigo y soja (Bassu et al., 2011; Muchow et al., 1993), existen
solamente unos pocos trabajos que analizan el efecto especifico del anegamiento sobre
estas variables, pero s6lo estan disponibles para cultivo de algodéon (Bange et al., 2004;
Milroy y Bange, 2013). Luego de que se establece la materia seca, el factor que mas influye
sobre el grano producido es el indice de cosecha, es decir, la proporcion de materia seca
particionada a grano (Donald y Hamblin, 1976). El objetivo de este capitulo es evaluar
como influye el anegamiento sobre la generacion de rendimiento en trigo, cebada, canola y
arveja y si este efecto varia con el momento de ocurrencia del mismo. Por ello, con el fin de
identificar los rasgos ecofisioldgicos de tolerancia a anegamiento a nivel de cultivo en estas
especies, en este capitulo se analiza la performance del IAF, e;, EUR, la acumulacion de
biomasa aérea/m?, el verdor foliar (SPAD) de hojas en posiciones apicales y basales en el
canopeo, y el rendimiento y sus componentes. El experimento se repitido en dos afios, lo

cual les da solidez a los resultados presentados.

4.2) Materiales v métodos

4.2.1) Condiciones de cultivo
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Se sembraron semillas de trigo (cv. AGP FAST), cebada (cv. Andreia), canola (cv. Hyola
575 CL) y arveja (cv. Viper) los dias 26 de julio de 2017 y 24 de julio de 2018 en la
Facultad de Agronomia, Universidad de Buenos Aires, Argentina (34° 35" S, 58°29' W), en
condiciones naturales. Cada cultivo se sembro en contenedores plasticos de 1 m* (1 x 1 x
1m), utilizando una densidad agrondmica de 275 plantas/m® en el caso de trigo y cebada y
de 100 plantas/ m? para canola y arveja (ver Fig. A4.1 del Anexo). Los cultivos de trigo y
cebada se sembraron en 10 surcos (con 4 cm de distancia entre plantas de un mismo surco),
y canola y arveja fueron sembradas en 9 surcos (con 10 cm de distancia entre plantas de un
mismo surco) por contenedor. El disefio experimental fue completamente aleatorizado con
3 réplicas (i.e. la unidad experimental era cada contenedor). En cada afio se utilizaron un
total de 36 contenedores (4 cultivos x 3 tratamientos x 3 réplicas).

Los tratamientos de anegamiento y control se regularon a través de una valvula
esférica de 3 pulgadas que se encontraba al fondo de cada contenedor. Estos ultimos fueron
llenados con grava (los primeros 0,1 m) para evitar obstrucciones del orificio de la valvula
con particulas de sustrato, y los 0,9 m restantes se llenaron con una mezcla 3:1 de arena y
tierra de un argiudol (horizonte superficial), como sustrato. Las semillas de arveja se
inocularon con Rhizobium leguminosarum biovar viceae y curadas con fungicida (Maxim
XL, Syngenta® (Mefenoxam+fludioxonil)) previamente a la siembra. Se mantuvo a los
micro-canopeos libres de malezas (extraidas a mano), de enfermedades y de plagas. Para
ello, se aplico Foli Mamboreta® (tebuconazole) a los 45 desde la siembra (DDS; 2017) y a
los 62 DDS (2018) y D Mamboreta® (dimetoato) a los 83 DDS (2017) y a los 91 DDS
(2018). Los contenedores se fertilizaron con Nitrofull Emerger® (12% N, 5% P, 15% K,
2% Mg, 8% S, 3% Ca, 0.02% Zn, 0.2% Fe, 0.02% Mn and 0.015% Bo; % por peso), para

proveer a los cultivos con un nivel de nitrogeno equivalente a 200 N kg/ha. El fertilizante
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se distribuy6 en 3 dosis iguales de 40 g cada una (120 g total por contenedor), con la
primera dosis aplicada a los 15 dias de la siembra y la segunda y la tercera aplicadas al
comienzo de los periodos de recuperacion post-anegamiento temprano y tardio (ver
subseccion mas adelante, de modo similar a lo realizado en el experimento a escala de
planta). La aplicacion de fertilizante se hizo de manera escalonada para minimizar
potenciales efectos de lixiviacion de nutrientes por el drenaje post-anegamiento o por el

riego mismo.

4.2.2) Tratamientos

Los micro-canopeos estuvieron expuestos a tres tratamientos: (i) Control, con riego diario y
drenaje libre; (ii) anegamiento temprano, siendo los micro-canopeos anegados a los 43 y 56
dias desde la siembra (DDS) en 2017 y 2018, respectivamente, y coincidiendo con estadios
vegetativos y (iii) anegamiento tardio, con los micro-canopeos sometidos a anegamiento en
estadios reproductivos, siendo trigo y cebada anegados a los 72y 78 DDS en 2017 y 2018,
y canola y arveja a los 78 y 80 DDS en 2017 and 2018. El anegamiento tardio se inicié en
estado de bota en trigo y cebada, mientras que en canola se anegd con el 50% de la
floracion en la vara principal y en arveja con el inicio de floracion (se aplico este criterio
con al menos el 50% del stand de plantas en dichos estadios). Para los tratamientos de
anegamiento, la valvula situada en la parte inferior de los contenedores se cerrd
previamente a llenarlos con agua corriente hasta alcanzar 1-2 cm sobre el nivel del sustrato,
situacion que se mantuvo por 14 dias. Luego de cada anegamiento, las valvulas se abrieron
para permitir el drenaje del agua de inundacion. Luego, los contenedores se regaron
diariamente (con libre drenaje) para monitorear la recuperacion de los cultivos hasta

madurez.
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4.2.3) Variables medidas

4.2.3.1) Condiciones ambientales

Se monitore6 la temperatura media y la humedad relativa con una estacion meteoroldgica
automatica (Davis Vantage Pro2, California USA) en el sitio experimental. Asimismo, se
estimo6 el déficit de presion parcial de vapor atmosférico DPV.ire usando la ecuacion de

Clausius-Clapeyron.

4.2.3.2) Indice de area foliar (IAF)

Se cuantifico el area foliar (m?) escaneando las hojas verdes (i.e. con al menos el 50% del
area verde) de las mismas muestras cosechadas para medir peso seco aéreo (ver subseccion
siguiente), usando un areafoliometro (LI-3100, Licor Inc., Lincoln, Nebraska, USA). El
IAF se calculd como el cociente entre el area foliar y la superficie cosechada. Esta variable
se midio al principio de anegamiento temprano (controles), al final de anegamiento
temprano (controles y anegados temprano), al principio de anegamiento tardio (controles),
al final de anegamiento tardio (controles, anegados temprano y tardiamente) y a madurez

(controles, anegados temprano y tardiamente).

4.2.3.3) Eficiencia de intercepcion (e;)

Se realizaron mediciones semanales de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR, 400-
700 nm) entre las 11 y 13 h con un ceptometro (Bar-Rad 50, Cavadevices, Buenos Aires,
Argentina) desde el comienzo del periodo de anegamiento temprano hasta fin de ciclo. En
cada unidad experimental se realizd una medicion por encima del canopeo para cuantificar
la radiacion incidente. En segundo lugar, se realizaron 3 mediciones (que luego se

promediaron) de la radiacion que llegaba al nivel del suelo (en estadios tempranos) o justo
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por sobre el estrato de hojas senescentes para asi cuantificar la radiacion que no estaba
interceptando el micro-canopeo verde (en estadios tardios). De esta forma, la fraccion de
radiacion interceptada se calculd6 como: 1- (radiacion en la base del micro-

canopeo/radiacion incidente).

4.2.3.4) Eficiencia en el uso de la radiacion (EUR)

La eficiencia en el uso de la radiacion se calculo siguiendo la siguiente ecuacion (Monteith,

1977; Sinclair y Muchow, 1999):

EUR = Materia seca acumulada / ([ radiacién solar incidente*e;)

De esta manera, la EUR se calculdo a partir de comparaciones entre micro-canopeos
controles y anegados temprano para el periodo de anegamiento temprano, para un periodo
de recuperacion preliminar (post-wl temprano 1: periodo entre el final de anegamiento
temprano y final de anegamiento tardio), y durante un periodo de recuperacion final (post-
wl temprano 2: desde el final de anegamiento tardio hasta madurez). La comparacion entre
las EUR de micro-canopeos controles y anegados tardiamente se analizé durante el periodo
de anegamiento tardio, y durante un periodo de recuperacion (post-wl tardio: desde el final
de anegamiento tardio hasta madurez). Para la obtencion de las EUR se utiliz6 la misma
muestra de materia seca aérea (cuya obtencion se detalla en la subseccion
posterior)producida para ese periodo especifico (como la diferencia entre la materia seca

final e inicial), como se indica a continuacion:

Comparaciones entre controles y anegados temprano:
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W1 temprano: Peso seco al final de wl temprano — peso seco al principio de wl temprano.
Post-wl temprano 1: Peso seco al final de wl tardio — peso seco al final de wl temprano.

Post-wl temprano 2: Peso seco a madurez — peso seco al final de wl tardio.

Comparaciones entre controles y anegados tardiamente:

W1 tardio: Peso seco al final de wl tardio — peso seco al principio de wl tardio.

Post-anegamiento tardio: Peso seco a madurez — peso seco al final de wl tardio.

El peso seco acumulado en cada periodo a su vez se dividio por la radiacion solar

acumulada interceptada en ese lapso a los efectos de calcular la EUR.

4.2.3.5) Verdor foliar

Se midio6 el verdor foliar en hojas del estrato basal (adultas) y en hojas del estrato apical
(jovenes totalmente expandidas) de los micro-canopeos con el uso de un medidor de
clorofila (SPAD-502, Konica Minolta Sensing Inc., Osaka, Japon). Las mediciones se
realizaron con una frecuencia semanal sobre 4 hojas del estrato basal y 4 del estrato apical
en cada micro-canopeo, elegidas al azar y luego promediadas dentro de cada posicioén para
obtener un valor representativo por cada unidad experimental. Se empled esta variable para
poder inferir el efecto de los anegamientos sobre los patrones temporales de senescencia de

cada cultivo.

4.2.3.6) Materia seca aérea, rendimiento y sus componentes numéricos

Se cosecharon muestras de parte aérea (0.40 x 0.45 m) para cada cultivo, tratamiento y

momento. Los tratamientos controles se cosecharon al principio y final de anegamiento
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temprano y tardio, y a madurez. Los anegados temprano se cosecharon al final de
anegamiento temprano, tardio y a madurez, mientras que los tratamientos anegados
tardiamente se cosecharon al final de anegamiento tardio y a madurez. El material aéreo
cosechado se secod en estufa a 57°C hasta peso constante y luego se calcul6 el peso seco
aéreo/m’.

A madurez se obtuvo el rendimiento por unidad de area (m?) luego de trillar 3
muestras (0.40 x 0.45 m) de cada tratamiento y de cada especie cosechada. Se cuantificaron
los componentes numéricos como el nimero de granos/m?, nimero de espigas (en trigo y
cebada), de silicuas (en canola) y de vainas (en arveja) por m% El niumero de granos por
espiga/silicua/vaina se calculd dividiendo el numero de granos/m? por el niimero de
espigas/silicuas/vainas por m?. El niimero de granos se estimo6 a través del cociente del
rendimiento/m? y el peso de 1000 granos. El peso de 1000 granos se obtuvo pesando 3 sub-
muestras de 50 granos. El indice de cosecha (IC) se calculd a partir del cociente del

rendimiento/m?y el peso seco aéreo/m?.

4.2.4) Analisis estadistico

Los resultados del indice de area foliar (IAF), eficiencia de intercepcion, SPAD de hojas
basales y apicales y peso seco aéreo se analizaron para cada cultivo con un ANOVA de 3
vias, con los factores ‘tratamiento’, ‘afio’ y ‘tiempo’ (i. e. momento de medicion). Dado
que la eficiencia en el uso de la radiacion (EUR) es una variable calculada para un periodo
de tiempo especifico, los resultados se evaluaron para cada intervalo de tiempo
determinado comparando cada tratamiento de anegamiento (i.e. temprano o tardio) con su
respectivo control usando un ANOVA de dos vias con los factores ‘tratamiento’ y ‘afio’

para cada cultivo. De esta forma, se realizaron 3 comparaciones entre controles y anegados
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temprano: durante anegamiento temprano, durante una recuperacion preliminar (post-wl
temprano 1) y durante la recuperacion final (post-wl temprano 2). Adicionalmente, se
hicieron dos comparaciones entre los controles y los tratamientos anegados tardiamente:
durante el anegamiento tardio y durante la recuperacion (post-wl tardio). Por ultimo, el
rendimiento, indice de cosecha (IC) y componentes numéricos (i.e. granos/m?,
espigas/silicuas/vainas por m?, granos por espiga/silicua/vaina y peso de 1000 granos) se
analizaron con un ANOVA de dos vias con los factores ‘tratamiento’ y ‘afio’ para cada
cultivo. A su vez, se hicieron comparaciones de los tratamientos siguiendo los ANOVA con
el uso de la prueba de LSD de Fisher. Se verifico la normalidad de los datos y la
homogeneidad de las varianzas previamente a los analisis estadisticos. Los analisis
estadisticos se hicieron con el software Infostat (Di Rienzo et al., 2011) y los graficos se
obtuvieron usando el software GraphPad Prisma 5 para Windows (GraphPad Software, San

Diego California USA, www.graphpad.com).

4.3) Resultados

4.3.1) Condiciones ambientales

En 2017 las temperaturas fueron similares entre ambos periodos de anegamiento. En 2018,
las temperaturas maximas y minimas durante el periodo de anegamiento temprano fueron 5
°Cy 2,7 °C menores que durante el anegamiento tardio, respectivamente (Fig. 1 A, B). A su
vez, la temperatura media durante el anegamiento temprano fue 1,7 °C mayor en 2018 que
en 2017 (Fig. 4.1 A, B). El déficit de presion parcial de vapor atmosférico (DPVaire) fue

mas fluctuante en 2018 que en 2017. En 2017, el minimo DP Ve (0,49 kPa) se registrd a
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los 8 dias después de la siembra (DDS) y el maximo (1,65 kPa) fue observado a los 112

DDS.
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Figura 4.1. Condiciones ambientales de los experimentos en 2017 (A, C, E) y 2018 (B, D, F). (A,
B) temperatura media (T media, °C), maxima (T méx, °C) y minima (T min °C); (C, D) déficit de
presion parcial de vapor atmosférica (DPV.ir, kPa) y (E, F) radiacion solar (MJ/m?/dia) expresada
en funcion de los dias desde la siembra (DDS). Las barras grises y negras en el eje de las abscisas
representan el periodo de 14 dias de anegamiento temprano (a los 43 y 56 DDS en 2017 y 2018) y
tardio (a los 72/78 y 78/80 DDS en 2017 y 2018), respectivamente. El anegamiento temprano
coincidid con etapas vegetativas de los cultivos: macollaje en trigo y cebada, estado de roseta con 6
hojas en canola y con 9 pares de hojas en arveja. El anegamiento tardio coincidid con etapas
reproductivas de los cultivos: estado de bota en trigo y cebada, 50% de floracion de la vara principal
en canola y principio de floracion en arveja.

En 2018, el minimo DPV.i (0,12 kPa) se observo a los 11 DDS y el maximo (1,99 kPa) se
registrd a los 121 DDS (Fig. 4.1 C, D). En 2018 se observaron dos picos importantes en la
DPVaire durante los anegamientos tardios y tempranos, alcanzando valores de 1,09 y 1,25

kPa, respectivamente (Fig. 4.1 C, D). Si bien la radiacion solar incidente acumulada total
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resultd, en términos generales, bastante similar entre afios, en 2017 se registr6 un valor

ligeramente mayor (1977 MJ/m?) que en 2018 (1789 MJ/m?) (Fig. 4.1 E, F).

4.3.2) indice de area foliar (IAF)

Se observo que los micro-canopeos de trigo tuvieron aproximadamente un 43% menos de
IAF que los controles al finalizar el anegamiento temprano en ambos afios (Fig. 4.2 A, B;
no hubo interaccion afo x tratamiento, Cuadro 4.1). Luego de 29 y 22 dias de post-
anegamiento para 2017 y 2018, respectivamente, estas diferencias en IAF se redujeron al
36% y 21% de los controles, indicando una recuperacion parcial para esta variable (Fig. 4.2
A, B; Puatamieno<0,001 en Cuadro 4.1). Los micro-canopeos anegados tardiamente
mostraron un IAF 33% menor a los controles al finalizar el periodo de estrés en ambos afios
(Fig. 4.2 A, B; Prratamiento<0,001 en Cuadro 4.1).

Cebada presentd disminuciones del 55% y 52% en el IAF comparado a los controles
al finalizar el anegamiento temprano en 2017 y 2018, respectivamente (Fig. 4.2 C, D;
Piratamiento x ai0<0,01 en Cuadro 4.1). En 2017, los micro-canopeos previamente anegados
reflejaron una sobre compensacion en el IAF, teniendo un 38% mas que los controles luego

de 35 dias de recuperacion (Fig. 4.2 C).
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Figura 4.2. Indice de area foliar (IAF) de micro-canopeos control y anegados temprano (WI
temprano) de trigo (A, B), cebada (C, D), canola (E, F) y arveja (G, H) evaluados al final de
anegamiento temprano (a los 57 DDS en 2017 y 70 DDS en 2018) y IAF de micro-canopeos
control, anegados temprano y tardiamente (W1 tardio) evaluados al final de anegamiento tardio (a
los 86/92 DDS en 2017 y 92/94 DDS en 2018). Las letras diferentes indican diferencias
significativas entre tratamientos dentro de una misma especie y afio (P<0,05). La cruz en el panel
(h) indica que la arveja anegada tempranamente se encontraba completamente senescente para el
final de anegamiento tardio en 2018. El analisis estadistico de estos datos se encuentra en el Cuadro
4.1. Los valores son promedios + errores estandar de 3 réplicas.

En 2018 las diferencias entre micro-canopeos de cebada controles y anegados

temprano se mantuvieron en el orden del 38% cuando se los evalud a los 24 dias post-
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anegamiento (Fig. 4.2 D). Los micro-canopeos anegados tardiamente tuvieron reducciones
importantes en el IAF, representando solo el 15% y 29% de los controles en 2017 y 2018 al
finalizar el periodo de estrés, aun habiendo registrado valores de IAF similares entre afios al
comienzo del periodo de estrés (Fig. 2 C, D; Cuadro A4.1 del Anexo).

Cuadro 4.1. Valores F para ANOVAs de tres vias del indice de area foliar (IAF), eficiencia de
intercepcion (ei), verdor foliar (SPADaduita. SPADjoveny y peso seco aéreo analizados para micro-
canopeos de trigo, cebada, canola y arveja (factores: ‘tratamiento’ (T), niveles: control anegado
temprano y tardio; ‘afio’ (A), niveles: 2017 y 2018 y ‘momento de medicion’ (Tiempo), niveles: 9
para ej, SPADaquia Y SPADjoven, 5 para peso seco aéreo y 2 para IAF). n.s., P > 0,05; *P < 0,05; **P
<0,01; ***P < 0,001. Los grados de libertad para cada fuente de variacion fueron 2 (‘tratamiento’)
y 1 (‘afio’). Para el factor ‘momento de medicion’, los grados de libertad fueron 8 para e;, SPADadulia
Y SPADjoven; 4 para peso seco aéreo y 1 para IAF. Los grados de libertad para ‘error’ fueron 108

para €i, SPADaquia Y SPADjoven; 60 para peso seco aéreo y 24 para IAF.

Canola Cebada Trigo

Arveja

Tratamiento Ano Tiempo TxA T x Tiempo .A x T.X Ax
Tiempo Tiempo
IAF 17,66%** 6,57* 12,13%* 1,23 n.s. 0,19 ns. 6,30%* 1,52 n.s.
ei 7,97% %% 8,68%*F*  19,66%** 5,52%* 0,94ns. 1,23 n.s. 0,73 n.s.
SPADadulta 26,97*** 0,06 n.s. 14,29%%* 5,23%* 3,72%%% 5,01%** 1,86 n.s.
SPADjoven 2,52n.s.  0,02ns.  4589%%*  736%**  (0,62n.s.  3,85%** 0,97 n.s.
Peso seco aéreo  36,60%**  4(0,44%** 120 36%*** 4,47* 2,76 n.s.  8,26%** 0,35 n.s.
IAF 27,96%%*  25,60%*%*  46,76%** 6,78%* 0,90n,s 0,22n,s 1,33 n, s
ei 52,78***  1433*** 195 n.s. 7,65%* 5,58%* 8,40%** 2,30%*
SPADadutia 50,95%** 4,79%* 34,19%** 232 ns.  7,59%%* 4,27% % 1,21 n.s.
SPADjoven 18,89%** 7,56%%* 21,51**%*  24ns. 2,99%** 3,65%* 0,88 n.s.
Peso seco aéreo 3,67* 11,66**  195,84***  438* 16,85%** 6, 17%** 1,85 n.s.
IAF
IAF 42,67***  0,87n.s. 0,14ns. 3,18ns. 1,69ns. 0,46 n.s. 0,26 n.s.
ei 02,33%x*  [2 15%** 39 06*** 15,76%**  §69%** 6,68%** 4,94 %%
SPADadutia 7,91%%% 96 52%**  [8,04%*** 24 T1*Ex  26,91%** 19 ] *** 5,6%**
SPADjoven 13,34*%** (0,37 n.s.  32,62%%*  g24%*kx A §yHEx |3 G5kAk* 2,34%*
Peso seco aéreo 1,7n.s.  29,57*** 113,96*** 233 ns. 9,50%** 4,32%* 0,17 n.s.
IAF 50,32%** 0,14 n.s. 7,55% 0,09 n.s.  21,63*%** 0,01 n.s. 0,01 n.s.
ei 293,03*** (0,14 n.s.  24,24%** 5,85%%* 18,27***  6,07%** 2,29 n.s.
SPADauita ~ 361,91%%% 20 34%*%  4() 43%**  ]7 9]*** 68 2H** 25 5]*** 6,85%**
SPADjoven 24,73%%% A5 J3xEkx 35 F5HA* 7,31%% 23 22%%x D4 7] Rk 1,88 n.s.
Peso seco aéreo  57,72%** 2 B6n.s.  84,94%** 5 14%* 4] ]2%**  D() 99F** S5,18**

Los micro-canopeos de canola anegados tempranamente mostraron reducciones

importantes en el IAF, con pérdidas del 64% y 94% respecto de los controles en 2017 y
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2018, respectivamente (Fig. 4.2 E, F; Puatamieno<0,001 en Cuadro 4.1). Cuando fueron
evaluados luego de 29 dias de post-anegamiento, los micro-canopeos previamente
estresados ya no mostraron diferencias en el IAF con respecto a los controles en 2017;
mientras que, en 2018, tras 22 dias de recuperacion se observd un IAF 77% menor a los
controles (Fig. 4.2 E, F). El anegamiento tardio trajo aparejado pérdidas sustanciales para
esta variable, con un IAF 96% y 89% menor a los controles en 2017 y 2018,
respectivamente (Fig. 4.2 E, F; Pratamiento<0,001 en Cuadro 4.1).

El cultivo de arveja resultd ser el mas afectado por el anegamiento, con reducciones
del 88%, en promedio para ambos afios, al finalizar el anegamiento temprano (Fig. 2 G, H;
Ptratamiento<0,001 en Cuadro 4.1). En 2017, la diferencia entre tratamientos (control y
anegado) fue incluso mayor durante el post-anegamiento, con reducciones del 97% respecto
del control (Fig. 4.2 G). El efecto del estrés temprano en 2018 fue tan extremo que llevo a
una senescencia acelerada del cultivo a los 24 dias post-anegamiento (Fig. 4.2 H). Por otro
lado, los micro-canopeos anegados tardiamente reflejaron también reducciones sustanciales
en IAF, logrando valores de tan solo el 7% y 13% de los controles en 2017 y 2018,

respectivamente (Fig. 4.2 G, H; Patamiento<0,001 en Cuadro 4.1).

4.3.3) Eficiencia de intercepcion de la radiacion (ei)

En trigo, la eficiencia de intercepcion (e;) se redujo un 26% luego de 10 dias de
anegamiento temprano, pero se recuperd por completo rapidamente a los valores del control
en 2017 (Fig. 4.3 A); mientras que en 2018 no se encontraron diferencias entre tratamientos
para esta variable (Fig. 4.3 B; Puatamiento x 210<0,01 en Cuadro 4.1). Los micro-canopeos
anegados tardiamente mostraron en 2017 una e; 17% menor que los controles luego de una

semana de terminado el anegamiento, y estas diferencias se mantuvieron en ese rango hasta
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madurez (Fig. 4.3 A). En 2018, la e; del tratamiento anegado tardio fue similar al 2017 pero
las diferencias con los controles aumentaron a un 33% luego de 17 dias post-anegamiento
(Fig. 4.3 B; Prratamiento x a70<0,01 en Cuadro 4.1).

En el caso de cebada, en 2017 el anegamiento temprano condujo a reducciones del
18% en la ejrespecto de los controles luego de 10 dias de anegamiento, manteniéndose esta
brecha luego de 6 dias de recuperacion; para luego reestablecerse completamente a valores
control hasta madurez (Fig. 4.3 C). En 2018, los tratamientos se comportaron de manera
similar durante el periodo de anegamiento temprano; sin embargo, los micro-canopeos
mostraron reducciones del 36% en la e;j luego de 5 y 10 dias post-anegamiento. Luego de
ello, e; continud recuperandose gradualmente a valores control luego de 29 dias de post-

anegamiento hasta madurez (Fig. 4.3 D; Piatamiento x a10<0,01 en Cuadro 4.1).
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Figura 4.3. Dinamica de la eficiencia de intercepcion de la radiacion (eij) de micro-canopeos
control, anegados temprano (W1 temprano) y anegados tardiamente (W1 tardio) de trigo (A, B),
cebada (C, D), canola (E, F) y arveja (G, H) en 2017 y 2018 en funcion de dias desde anegamiento
temprano. Las barras grises y negras en el eje de las abscisas representan los periodos de
anegamiento temprano y tardio, respectivamente. El andlisis estadistico de estos datos se encuentra

en el Cuadro 4.1. Los valores son promedios + errores estandar de 3 réplicas.

Los micro-canopeos anegados tardiamente en 2017 mostraron una caida abrupta en

la e; durante la recuperacion, con reducciones del 64% de los controles luego de 8 dias post-

anegamiento, diferencias que se mantuvieron hasta madurez (Fig. 4.3 C). En 2018, el

anegamiento tardio condujo a reducciones del 31% y 53% con respecto a los controles a los
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5 y 14 dias post-anegamiento, respectivamente; sin capacidad de poder recuperarse (Fig.
4.3 D; Piratamiento x ai0<<0,01 en Cuadro 4.1).

En canola, la e; en los micro-canopeos anegados temprano se redujo un 39% luego
de 10 dias de anegamiento en 2017; luego de retirado el anegamiento se observd una
recuperacion total en esta variable hasta madurez (Fig. 4.3 E). En 2018, el efecto del
anegamiento temprano se exacerbd, con disminuciones del 91% respecto de los controles a
solo 2 dias de post-anegamiento. Los valores se reestablecieron gradualmente hasta
alcanzar a los controles a los 38 dias post-anegamiento (Fig. 4.3 F; Puatamiento x ai0<0,001 en
Cuadro 4.1). En 2017, el anegamiento tardio redujo la e; a la mitad de los controles tras una
semana de estrés, alcanzando reducciones del 64% luego de una semana post-anegamiento
y sin capacidad posterior de recuperacion (Fig. 4.3 E). En 2018, los micro-canopeos
anegados tardiamente mostraron diferencias del 65% con los controles a los 13 dias de
post-anegamiento, sin mostrar recuperacion post-estrés (Fig. 4.3 F; Pgatamiento x 2i0<0,001 en
Cuadro 4.1).

Los micro-canopeos de arveja tuvieron reducciones del 58% en la e; respecto de los
controles tras 10 dias de anegamiento temprano en 2017, sin capacidad de recuperarse
luego (Fig. 4.3 G). En 2018, los micro-canopeos anegados temprano incluso senescieron
luego de 24 dias post-anegamiento (Fig. 4.3 H; Ptratamiento x 210<0,01 en Cuadro 4.1). El estrés
tardio conllevd a reducciones abruptas en la e; luego de retirado el anegamiento,
conduciendo a la senescencia anticipada del cultivo, lo cual se repitiéo en ambos afios (Fig.
4.3 G, H).

4.3.4) Eficiencia en el uso de la radiacion (EUR)

En trigo, los micro-canopeos anegados tempranamente mostraron EURs 23% y 36%

menores a los controles en 2017 y 2018 (Puatamiento<0,01 en Cuadro 4.2), con posterior
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recuperacion al nivel de los controles una vez terminado el anegamiento en ambos afios
(Fig. 44 A, C). De modo diferente, durante el anegamiento tardio no se detectaron
diferencias en EUR entre tratamientos en ninguno de los afios (Fig. 4.4 B, D). Sin embargo,
en la etapa post-anegamiento, se detectaron disminuciones del 36% en la EUR respecto de

los controles solo en 2018 (Fig. 4.4 D; Piatatamiento x 2i0<0,01 en Cuadro 4.2).
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Figura 4.4. Eficiencia en el uso de la radiacion (EUR, g/MJ) de trigo (A-D), cebada (E-H), canola
(I-L) y arveja (M-P) en 2017 y 2018. Se realizaron comparaciones entre micro-canopeos controles y
anegados temprano durante: anegamiento temprano (W1 temprano; 43-57 DDS en 2017 y 56-70
DDS en 2018), durante un primer periodo post-anegamiento (Post- wl temprano 1; 57-86/92 DDS
en 2017 y 70-92/94 DDS en 2018) y durante un segundo periodo post-anegamiento (Post- wl
temprano 2; 86/92-130 DDS en 2017 y 92/94-128 DDS en 2018) (A, E, I, M- C, G, K O). El otro
conjunto de comparaciones se hizo entre tratamientos control y anegados tardiamente (W1 tardio)
durante el anegamiento tardio (W1 tardio; 72/78-86/92 DDS en 2017 y 78/80-92/94 DDS en 2018) y
durante post-anegamiento (Post-wl tardio; 86/92-130 DDS en 2017 y 92/94-128 DDS en 2018) (B,
F, J, N- D, H, L, P). Los asteriscos indican diferencias significativas entre tratamientos dentro de
cada especie y afio (*, P<0,05; ** P< 0,01; ***, P< 0,001). Las cruces en los paneles (O) y (P)
indican que senescencia completa en arveja. El analisis estadistico de estos datos se encuentra en el
Cuadro 4.2. Los valores son promedios + errores estandar de 3 réplicas.
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Cuadro 4.2. Valores F para ANOVAs de dos vias de la eficiencia en el uso de la radiacion (EUR)
en micro-canopeos de trigo, cebada, canola y arveja (factores: ‘tratamiento’ (T), niveles: control y
anegado temprano (para cada comparacion entre micro-canopeos control y anegados temprano) y
niveles control y anegado tardio (para cada comparacion entre micro-canopeos control y anegados
tardiamente); y ‘afio’ (A), niveles: 2017 y 2018 (para todas las comparaciones). Los andlisis entre
micro-canopeos control y anegados temprano se hicieron para tres periodos de tiempo: durante
anegamiento temprano (W1 temprano), durante la recuperacion preliminar desde el final de
anegamiento temprano hasta el final de anegamiento tardio (Post Wl-temprano 1), y durante la
recuperacion final desde el final de anegamiento tardio hasta madurez (Post Wl-temprano 2). Los
andlisis entre micro-canopeos control y anegados tardiamente se hicieron para dos periodos de
tiempo: durante anegamiento tardio (WI tardio) y durante la recuperacion desde el final de
anegamiento temprano hasta el final de anegamiento tardio (Post Wl-tardio). n.s., P > 0,05; *P <
0,05; **P < 0,01; ***P < 0,001. Los grados de libertad para cada fuente de variacion fueron 1
(‘tratamiento’), 1 (‘afo’) y 8 (‘error’).

Tratamiento Ano TxA
WI temprano 15,42%* 1,91 n.s. 2,23 n.s.
- Post wl-temprano 1 3,7 n.s. 36,92%** 1,03 n.s.
& Post wl-temprano 2 4,64 n.s. 13,57%* 3,02 n.s.
- WI tardio 0,09ns.  22,86** 0,19 n.s.
Post wl-tardio 11,87%* 9,52% 11,65%*
WI temprano 1,22 n.s. 54,86%** 0,42 n.s.
3 Post wl-temprano 1 44,65%** T4 11¥** 9,24%*
,§ Post wl-temprano 2 8,89%* 80,64 *** 0,05 n.s.
O W1 tardio 47,92%*%% DT 62*** 7,09%
Post wl-tardio 86,82%*** 133 g2*** 7,95%
WI temprano 26,83%** 54 54%%* 8,63*
ks Post wl-temprano 1 12,51%%* 13,7%* 0,01 n.s.
% Post wl-temprano 2 0,94 n.s. 0,58 n, s, 0,14 n.s.
© W1 tardio 14,78** 3,08 n, s, 1,37 n.s.
Post wl-tardio 6,92% 3,17 n, s, 5,64%*
WI1 temprano 18,15%* 7,94* 1,89 n.s.
= Post wl-temprano 1 92,49%*** 10,96** 14,90**
S Post wi-temprano 2~ 29,06%** 8,53* 13,09%**
< W1 tardio 20,89%%  5859%kF  1626%*
Post wl-tardio 41,13%** 4,40 n.s. 7,88%*

Las respuestas en la EUR tras el anegamiento temprano en cebada variaron segin el
ano (Puatatamiento x ai0<0,05 en Cuadro 4.2). En 2017, se observaron reducciones del 28%
durante el periodo de anegamiento, seguido de valores similares a los controles durante las

primeras semanas de recuperacion (post-wl temprano 1), incluso incrementandose la EUR
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un 45% respecto de los controles durante las ltimas semanas de recuperacion (post-wl
temprano 2; Fig. 4 E). En 2018 no se encontraron diferencias entre tratamientos durante el
anegamiento temprano; aunque durante las primeras semanas de recuperacion, los micro-
canopeos previamente anegados mostraron una EUR 62% menor que los controles (Fig. 4.4
G). Interesantemente, durante las ultimas semanas de recuperacion cebada logréd
reestablecer la EUR a valores control (Fig. 4.4 G). El efecto del anegamiento tardio sobre la
EUR también difirié entre afios (Piratatamiento x ai0<0,05 en Cuadro 4.2). En 2017, los micro-
canopeos anegados mostraron valores similares a los controles durante el periodo de
anegamiento; pero durante la recuperacion los valores fueron un 64% menor a los controles
(Fig. 4.4 F). En 2018, el efecto del estrés se vio exacerbado con una EUR un 60% menor
durante el periodo de anegamiento, sin capacidad de recuperacion post-anegamiento (Fig.
4.4 H).

En canola, la EUR también se comportd diferente segin el afio experimental
(Puatatamiento x 210<0,05 en Cuadro 4.2). En 2017, la EUR durante el anegamiento temprano se
redujo un 54% respecto de los controles; seguido posteriormente de valores similares entre
tratamientos (Fig. 4.4 T). En 2018, la EUR se redujo un 56% tras el anegamiento temprano,
y pudo reestablecerse a valores control recién durante las tltimas semanas de recuperacion
(Fig. 4.4 K). Frente al anegamiento tardio, se vio que en 2017, los micro-canopeos
anegados mostraron una EUR 21% menor a los controles, recuperandose a valores
similares a los controles luego de retirado el estrés (Fig. 4.4 J). En 2018 también se
observaron diferencias del 40% con los controles durante el anegamiento tardio, pero las
reducciones continuaron durante post-anegamiento, exacerbandose las diferencias entre

tratamientos (Fig. 4.4 L).
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En arveja, la EUR también vari6 segin el afio (Pyatatamiento x ai0<0,05 en Cuadro 4.2).
En 2017, los valores de los micro-canopeos anegados temprano fueron similares a los
controles durante el anegamiento, aunque se observo un efecto retrasado del estrés durante
las primeras semanas post-anegamiento, con una EUR reducida un 76% en comparacion a
los controles. Finalmente, durante las ultimas semanas de recuperacion, la EUR se
reestableci6 a valores control (Fig. 4.4 M). En 2018, el impacto del anegamiento temprano
se vio reflejado ya desde el periodo de anegamiento, con una brecha del 38% en EUR
respecto de los controles. Luego del anegamiento, los micro-canopeos previamente
inundados no sélo no se recuperaron, sino que las diferencias entre tratamientos se
exacerbaron, precediendo la senescencia completa del cultivo (Fig. 4.4 O). El anegamiento
tardio trajo aparejado, en 2017, reducciones del 23% en la EUR, seguido de un periodo
post-anegamiento con ain mayores diferencias entre tratamientos (Fig. 4.4 N). En 2018, las
diferencias entre tratamientos resultaron mayores que en el afo anterior, con una EUR un

62% menor a los controles, concluyendo en una senescencia total del cultivo (Fig. 4.4 P).

4.3.5) Verdor foliar en hojas basales y apicales (SPAD) de los micro-canopeos

Los micro-canopeos de trigo anegados temprano mostraron valores SPAD (i.e. verdor
foliar) similares a los controles en hojas adultas (basales) y jovenes (apicales) durante 2017
y 2018 (Fig. 4.5 A-D). El anegamiento tardio provoco reducciones del 30-47% en hojas
basales a los 8 (en 2018) y 22 dias (en 2017) post-anegamiento (Fig. 4.5 A, C; Ptatamiento x
tiempo<0,001; Ptratamiento x a10<0,01 en Cuadro 4.1).

En cebada, el anegamiento temprano derivo en reducciones en el verdor de hojas
basales en ambos afos, con diferencias de 40-47% con los controles a los 8 dias post-

anegamiento; comportamiento que se mantuvo hasta que se reestablecio luego de 10-17
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dias de recuperacion (Fig. 4.5 E, G; Piatamiento x tiempo<0,001). El anegamiento tardio causo
reducciones en el verdor de hojas basales cerca de madurez, con diferencias del 74-83%
respecto de los controles luego de 15-30 dias post-anegamiento en 2017 y 2018 (Fig. 4.5 E,
G; Prratamiento x tiempo<0,001 en Cuadro 4.1). En 2018 el estrés fue mas severo, con valores
28% menores atn en hojas jovenes (apicales) tras 10 dias de post-anegamiento (Fig. 4.5 H;

Ptratamiento X tjempo<0,001 cn Cuadl‘o 4 1 ).

Hoja adulta 2017 Hoja joven Trigo Hoja adulta 2018 Hoja joven
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Figura 4.5. Dindmica de verdor foliar (valores SPAD) de hojas adultas del estrato basal (A, E, L, M
- C, G, K, O) y hojas jovenes expandidas del estrato apical (B, F, J, N -D, H, L, P ) de micro-
canopeos control, anegados temprano (WI temprano) y tardiamente (W1 tardio) de trigo (A-D),
cebada (E-H), canola (I-L) y arveja (M-P) en funcion de dias desde anegamiento temprano en 2017
y 2018. Las barras grises y negras en el eje de las abscisas representan los periodos de anegamiento
temprano y tardio, respectivamente. El andlisis estadistico de estos datos se encuentra en el Cuadro

4.1. Los valores son promedios + errores estandar de 3 réplicas.

Los micro-canopeos de canola tuvieron un verdor foliar de hojas basales 54-59%
menor que los controles a los 3-9 dias de transcurrido el anegamiento temprano en ambos

afios; sin embargo, estos valores se reestablecieron rapidamente por completo luego de 7-8
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dias de retirado el anegamiento (Fig. 4.5 I, K; Pgatamiento x tiempo <0,001 en Cuadro 4.1). En
2017, el anegamiento tardio provoco reducciones del 57% en el verdor foliar de hojas
basales a los 11 dias de comenzada la inundacion, los que se recuperaron hasta alcanzar al
tratamiento control luego de 16 dias de post-anegamiento (Fig. 4.5 I). En 2018, los micro-
canopeos anegados tardiamente mostraron reducciones del 24% en los valores SPAD de
hojas basales luego de 11 dias de comenzada la inundacidn, los cuales se recuperaron a
madurez (Fig. 4.1 K; Patamiento x ai0<0,001 en Cuadro 4.1).

Arveja mostr6é una caida progresiva en los valores SPAD de hojas basales como
consecuencia del anegamiento temprano en 2017, hasta alcanzar valores minimos (i.e. hojas
senescentes) a los 17 dias de post-anegamiento. Luego, la recuperaciéon a madurez se dio
solo de manera parcial (Fig. 4.5 M; Pgatamiento x tiempo<0,001 en Cuadro 4.1). En esta especie
sensible, incluso las hojas jovenes sufrieron reducciones en el verdor foliar tras el
anegamiento temprano, alcanzando un 54% menos de verdor a los 22 dias de post-
anegamiento, aunque luego se recuperaron (Fig. 4.5 N; Puatamiento x tiempo<0,001 en Cuadro
4.1). El anegamiento tardio tuvo un impacto mas significativo que el temprano, con caidas
abruptas en el verdor de hojas basales y apicales, lo que precedid una senescencia
anticipada del cultivo (Fig. 4.1 M, N). En 2018, ambos anegamientos produjeron caidas
progresivas y generalizadas en los valores SPAD, lo que concluy6 con una senescencia
anticipada del cultivo a los 24 dias post-anegamiento (Fig. 4.5 O, P; Puatamiento x a0<0,001 en

Cuadro 4.1).

4.3.6) Materia seca aérea (peso seco del vastago)

En trigo la materia seca aérea para el aio 2017 fue similar entre tratamientos al finalizar el

anegamiento temprano; y si bien mostré una reduccion del 34% de los controles, luego de
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29 dias de post-anegamiento, se recuperaron totalmente a madurez (Fig. 4.6 A). El
anegamiento tardio no impact6 en la materia seca aérea en 2017 (Fig. 4.6 A). En 2018, los
micro-canopeos de trigo presentaron materia seca aérea similar entre tratamientos durante
todo el experimento ya sea que hubiesen sido sujetos a anegamiento temprano como tardio

(Flg 46 B; Ptratamicnto X aﬁo<0,05 cn Cuadro 41).
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Figura 4.6. Dinamica del peso seco aéreo (e;) de micro-canopeos control, anegados temprano (W1
temprano) y anegados tardiamente (W1 tardio) de trigo (A, B), cebada (C, D), canola (E, F) y arveja
(G, H) en 2017 y 2018 en funcién de dias desde anegamiento temprano. Las barras grises y negras
en el eje de las abscisas representan los periodos de anegamiento temprano y tardio,
respectivamente. La cruz en el panel (H) indica que la arveja anegada temprano en 2018 estaba
completamente senescente para ese momento. El andlisis estadistico de estos datos se encuentra en
el Cuadro 4.1. Los valores son promedios + errores estandar de 3 réplicas.

Cebada no mostro diferencias entre micro-canopeos control y anegados temprano en

2017 (Fig. 4.6 C), mientras que el anegamiento tardio llevo a reducciones del 33% de los
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controles a madurez (Fig. 4.6 C). En 2018, el efecto del anegamiento temprano fue mayor
que en el afio anterior, con reducciones del 60% observadas a los 22 dias post-anegamiento;
no obstante, se registrd una recuperacion completa a madurez (Fig. 4.6 D). De manera
similar, la diferencia entre los micro-canopeos previamente anegados tardiamente y los
controles a madurez fue mayor comparada al 2017, con diferencias del 57% (Fig. 4.6 D;
Piratamiento x 10<0,05 en Cuadro 4.1).

Los micro-canopeos de canola anegados temprano presentaron una materia seca
aérea similar a los controles (Fig. 4.6 E), mientras que el anegamiento tardio llevd a
reducciones del 33% de los controles a madurez en 2017 (Fig. 4.6 E). En 2018, los micro-
canopeos anegados temprano redujeron su materia seca aérea en un 67% a los 22 dias de
post-anegamiento, para luego alcanzar valores similares a los controles a madurez (Fig. 4.6
F). El mayor impacto del anegamiento tardio comparado con el temprano también se vio
reflejado en 2018, con una diferencia del 61% en el peso seco aéreo entre controles y
anegados tardios a madurez (Fig. 4.6 F; Patamiento x tiempo<0,001 en Cuadro 4.1).

En arveja, en 2017 el anegamiento temprano provoco reducciones del 85% en el
peso seco aéreo a los 35 dias de post-anegamiento, exacerbadas aun mas hacia madurez
(Fig. 4.6 G), mientras que el anegamiento tardio produjo pérdidas del 38% de materia seca
a madurez (Fig. 4.6 G). En 2018, el anegamiento temprano resulté en una senescencia
anticipada del cultivo a los 24 dias de post-anegamiento (Fig. 4.6 H; Piatamiento x 2i0<0,01 en
Cuadro 4.1). Por su parte, el anegamiento tardio provoco una reduccion de la materia seca
que representd un 45% menor a los controles al finalizar el estrés, sin capacidad de
recuperacion (Fig. 4.6 H).

4.3.7) Rendimiento v componentes numeéricos




112

En trigo, el rendimiento fue similar entre tratamientos tanto en 2017 como en 2018 (Cuadro
4.3). Todos los componentes numéricos (granos/m?, nimero de espigas/m’, granos por
espiga y peso de 1.000 granos) resultaron similares entre tratamientos, excepto el peso de
grano en los micro-canopeos anegados temprano en 2017 que registraron una reduccion del

7% (Cuadro 4.3).
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Cuadro 4.3. Rendimiento (g/m?), granos/m?, indice de cosecha (IC), espigas/silicuas/vainas por m?,
granos por espiga/silicua/vaina y peso de 1000 granos para micro-canopeos control, anegados
tempranos y tardios de trigo, cebada, canola y arveja en 2017 y 2018. Las letras mayusculas
permiten comparar tratamientos dentro de un mismo cultivo y afio (P< 0,05). Las letras minusculas
permiten comparar tratamientos y afios para un mismo cultivo (P< 0,05). El analisis estadistico de
estos datos se encuentra en el Cuadro 4.4. Los valores son promedios + errores estandar de 3

réplicas.

Especie Afio  Tratamiento Rerzcgli/r;lliz&;nto Granos/m? (x10%) 1IC Esgiﬁ:z/lsai(l)irc;azs/v espigc;al;ig(i);ar/,;)irlicua PZ‘ZIS:S 1((;())0
Control 12794106 A a 328+1,3Aa 0,454+0,001 B cd 950441 A a 34512 Aa 38,9+0,2 Aa

2017 Wltemprano 1180+146 A ab 31,6£2,6 Aa 0,468+0,001 A bc 904484 A a 35,0£2,5A a 36,3+0,8 Bb
Trigo W1 tardio 1061+82 Aabc  27,741,9 A ab 0,440+0,003 C d 881+76 Aa 31,4+1,5Aa 38,5+0,5 A ab
Control 860+145 Abcd  26,5+2,8 A ab 0,489+0,005 A a 887+114 A a 29,9+1,5A a 32,3+0,7 A c

2018 Wltemprano  801+63 A cd 26,1+2,1 A ab 0,482+0,007 A ab 934487 A a 28,0+1,9 Aa 30,8x1,2 Ac

W1 tardio 67689 A d 21,9+2,0Ab 0,480+0,008 A ab 767441 A a 28,6+3.6 Aa 31,4+0,5 A ¢

Control 1065+70 A ab 24,5+1,6 A ab 0,436+0,008 A ab 1281490 A ab 19,1£12 A a 438+1,9Aa

2017  WI temprano 921+55A b 20,9+0,5A b 0,455+0,010 A ab 1192420 A be 17,5+0,3 AB ab 439+1,7Aa

WI1 tardio 385+61B ¢ 11,514 B¢ 0,364+0,068 A ab 840+123 B¢ 13,741,4B ¢ 33,3+2,0Bb

Cebada Control 1245+87A a 27,842,0 A a 0,467+0,011 A a 1513168 A ab 18,4+0,6 A a 452409 A a
2018 Wltemprano  955+120A b 22,6+1,4 A ab 0,415+0,005 A ab 1613£154 A a 14,0+0,4 B be 42,1+0,8 A a

W1 tardio 421+143B ¢ 12,7419B ¢ 0,353+0,066 A b 879+125B ¢ 14,4+2,3 AB be 32,6£3,9Bb

Control 643t12 A a 176,5+4,6 A a 0,277+0,006 A a 11239+160 A ab 15,740,6 A a 3,740,1 Aa

2017  WI temprano 534422 B ab 142,249,1 B ab 0,239+0,011 Bb 9945494 B b 14,3+1,7 A ab 37402 A a

W1 tardio 372421 Cced 109,4+3,1 B be 0,223+0,007 Bb 10828+286 A ab 10,1£0,3B ¢ 3,4+0,1 A ab

Canola Control 648487 A a 174,9+16,2 A a 0,305+0,006 A a 13150+1942 A a 13,3+0,5 A b 3,740,1 Aa
2018 Wltemprano 453+68 ABbc  132,8+112Ab 0,305+0,005 Aa  10457+1355 A ab 12,740,5 A b 3,4+0,1 AB ab

W1 tardio 199483 B d 59,7482 B ¢ 0,239+0,015B b 63531148 B¢ 9,4+04 B¢ 3,240,2B b
Control 517430 Ab 39+0,3 Ab 0,428+0,040 A a 950463 A a 4,140,3 A ab 132,2442 B b
2017  WI temprano 79+13 B¢ 0,5+0,03 B d 0,222+0,006 B b 153+6 Cb 3,4+0,3 A be 1494159 A a

W1 tardio 70£14 B ¢ 0,9+0,1 B¢ 0,103+0,004 B b 387+69 B b 2,4+0,1 B cd 73,9428 Cd

Arvea Control 598+26 A a 44+02 Aa 0,441+0,086 A a 9544201 A a 4,6£0,5A a 136’7;)6’8 A

2018 W] temprano  Sin rendimiento - - - - -
WI1 tardio 63+7B ¢ 0,7+0,05 B cd 0,149+0,014 Bb 351+48 Bb 2,0£0,3Bd 90,1£3,5B ¢

Se observo en trigo una tendencia general hacia mayores rendimientos y peso de

grano en 2017 respecto de 2018 (Cuadro 4.3; Paio <0,001 en Cuadro 4.4). En 2017, el

indice de cosecha fue ligeramente mayor en los anegados temprano que en los controles, y

lo opuesto ocurrio en los micro-canopeos anegados tardiamente, aunque sin afectar al

rendimiento (Cuadro 4.3; Piatamiento <0,05 en Cuadro 4.4).
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Cuadro 4.4. Valores F para ANOVAs de dos vias del rendimiento (g/m?), granos/m?, indice de
cosecha (IC), espigas/silicuas/vainas por m?, granos por espiga/silicua/vaina y peso de 1000 granos
para micro-canopeos control, anegados tempranos y tardios de trigo, cebada, canola y arveja en
2017 y 2018 (factores: ‘tratamiento’ (T), niveles: control, anegado temprano y tardio; ‘afio’(A),
niveles: 2017 y 2018). n.s., P > 0,05; *P < 0,05; **P < 0,01; ***P < 0,001. Los grados de libertad
para cada fuente de variacion fueron 2 (‘tratamiento’), 1 (afio) y 12 (‘error’).

Tratamiento Afio TxA
Rendimiento/m? 2,05 n.s. 22,34*** (0,02 n.s.
Granos/m? 2,01 n,s 7,40% 0,02 n.s.
5 IC 4,55% 42,72%*%* 352 n.s.
= Espigas/m? 0,72 n.s. 0,43 n.s. 0,33 n.s.
Granos por espiga 0,37 n.s. 4,43 n.s. 0,29 n.s.
Peso de 1000 granos 3,79 n.s.  100,88*** (0,58 n.s.
Rendimiento/m? 41,44%** 1,38 n.s. 0,46 n.s.
g Granos/m? 29,25%** 1,53 n.s. 0,21 n.s.
_§ IC 4,24% 0,07n.s. 0,56 n.s.
&) Espigas/m? 14,76%** 5,42% 1,36 n.s.
Granos por espiga 9,27** 1,48 n.s. 1,48 n.s.
Peso de 1000 granos 19,92 %%** 0,15 n.s. 0,40 n.s.
Rendimiento/m? 20,32%** 3,10 n.s. 1,25 n.s.
= Granos/m? 18,22%** 2,37 n.s. 2,28 n.s.
g 1C 18,48%**%  19,6%*  335ns.
© Silicuas/m? 5,75% 0,58 n.s. 5,00%
Granos por silicua 25,52%** 5,85% 0,84 n.s.
Peso de 1000 granos 4,53% 2,13 n.s. 0,79 n.s.
Rendimiento/m? 354,46%** 3,40 n.s. 4,80*
= Granos/m? 488,52*** (0,71 n.s. 7,32%*
2 IC 18,96***  0,29ns. 0,11 n.s.
< Vainas/m? 23,04%%*  232ns. 0,90 n.s.

Granos por vaina 22,69%** 0,01 n.s. 2,05 n.s.
Peso de 1000 granos ~ 86,69*** 4,55 n.s. 1,44 n.s.

En cebada, en lineas generales, el anegamiento temprano no generd diferencias con
los controles en el rendimiento y sus componentes para ambos aflos, excepto por una
reduccion del 24% en el numero de granos por espiga con anegamiento temprano en 2018
(Cuadro 4.3; Puatamieno <0,01 en Cuadro 4.4). Contrariamente, la cebada anegada
tardiamente si mostr6 menores rendimientos en ambos afios, presentando diferencias del

64-66% con los controles (Cuadro 4.3; Puatamiento <0,001 en Cuadro 4.4), vinculadas a
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reducciones del 54% en el numero de granos/m?, como resultado de caidas del 34% y 42%
en el nimero de espigas/m? en 2017 y 2018 (Cuadro 4.3; Piratamiento <0,001 en Cuadro 4.4).
En los micro-canopeos anegados tardiamente, el peso de grano se redujo un 24% y 28% en
2017 y 2018 (Cuadro 4.3; Pyatamiento <0,001 en Cuadro 4.4). Por ultimo, en 2017, el nimero
de granos por espiga se redujo un 28% con anegamiento tardio (Cuadro 4.3; Piatamiento<0,01
en Cuadro 4.4).

Las respuestas de rendimiento de canola frente al anegamiento dependieron del
momento de ocurrencia del estrés, siendo mayor el impacto en estadios reproductivos que
en vegetativos para ambos afios (Cuadro 4.3; Pyatamiento <0,001 en Cuadro 4.4). En 2017, el
rendimiento e indice de cosecha se redujeron un 17% de los controles, lo cual estuvo
vinculado a una disminucién en el nimero de granos/m?, producto a su vez de reducciones
en el niimero de silicuas/m? de la misma magnitud (Cuadro 4.3; Pyatamiento <0,001 en Cuadro
4.4). En 2018, no se observaron diferencias entre micro-canopeos control y anegados
temprano (Cuadro 4.3). De manera contrastante, los micro-canopeos anegados tardiamente
mostraron rendimientos 42% y 69% menores a los controles en 2017 y 2018 (Cuadro 4.3;
Piratamiento <0,001 en Cuadro 4.4). Estas diferencias estuvieron relacionadas a reducciones en
el indice de cosecha y en el numero de granos/m?, explicados por un menor nimero de
granos por silicua en 2017 y coincidiendo con reducciones adicionales en el nimero de
silicuas/m? y peso de grano en 2018 (52% y 14%) (Cuadro 4.3; Puaamiento <0,05 en Cuadro
4.4).

Arveja presentd las mayores reducciones de rendimiento entre los cultivos
estudiados, con disminuciones del 85% de los controles en ambos tratamientos de
anegamiento en 2017 (Cuadro 4.3). En 2018, el anegamiento temprano indujo la

senescencia temprana del cultivo, llevando a que no se produjera grano; mientras que el
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anegamiento tardio llevo a reducciones en el rendimiento del 89% con los controles
(Cuadro 4.3; Piratamiento x aio <0,05 en Cuadro 4.4). En ambos tratamientos de anegamiento en
2017, y con el anegamiento tardio en 2018, todos los componentes numéricos- granos/m?,
vainas/m?, granos por vaina y peso de grano- se redujeron frente a los controles, juntamente
con una disminuciéon del 64% en el indice de cosecha (Cuadro 4.3; Piatamiento <0,001 en

Cuadro 4.4).

4.4) Discusion

Este capitulo muestra que las pérdidas en el rendimiento de micro-canopeos de trigo,
cebada, canola y arveja difieren en respuesta al anegamiento segin el momento de
ocurrencia del mismo, teniendo, en general, el anegamiento tardio (i.e. en estadios
reproductivos) mayor impacto que el anegamiento temprano (i.e. en estadios vegetativos).
El comportamiento general de cada uno de los cultivos frente al anegamiento fue similar
entre ambos afios experimentales, lo que da solidez a los resultados encontrados. En las
siguientes subsecciones se discuten, para cada cultivo, las respuestas al anegamiento
temprano y tardio concernientes a (i) la generacion y mantenimiento del area foliar verde y
la eficiencia de intercepcion de la radiacion (ei), (ii) la habilidad de convertir radiacion en
materia seca (eficiencia en el uso de la radiacion, EUR), y (iii) la particiéon a grano, el

rendimiento y sus componentes.

4.4.1) El anegamiento afecta al indice de area foliar verde pero no siempre condiciona

la intercepcion de la radiacion
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En trigo, la reduccion del IAF causada por el anegamiento tardio se mantuvo hasta los 22-
29 dias de post-anegamiento; sin embargo, esto no afectd la capacidad de interceptar
radiacion en ninguno de los afios experimentales. Esto fue asi dado que el IAF siempre se
ubicd en valores por encima del critico logrando interceptar una muy alta proporcion de la
radiacion incidente (i.e. cerca del 95%; sensu Brougham, 1958), o en el caso del afio 2017,
la e; se restaurd a valores similares al control luego de terminado el periodo de anegamiento
temprano. El anegamiento tardio trajo aparejado mayores reducciones en el IAF comparado
al tratamiento temprano, llevando a reducciones leves en la e; hacia el final del
anegamiento. Estas reducciones en la e; se acrecentaron hacia madurez en 2018, relacionado
con una mayor senescencia. El efecto diferencial del momento de anegamiento sobre el IAF
en trigo fue documentado por Wu et al. (2015) en donde las parcelas sembradas con el
genotipo Chuanmail04 no mostraron diferencias en el IAF con anegamientos de 35 dias en
macollaje (estadio vegetativo) pero si redujeron un 23% este atributo cuando la inundacioén
ocurri6 en estado de bota (pre-antesis). Un estudio reciente registro reducciones progresivas
en el IAF causadas por el anegamiento (Ding et al., 2020); en este caso, se document6 en
10 genotipos de trigo que un anegamiento de 10 dias desde encafiazon (elongamiento de
entrenudos) reducia el IAF un 10% en promedio cuando era evaluado en antesis, y luego
disminuia un 29% en llenado de grano. Lamentablemente no existen trabajos disponibles
que permitan comparar las respuestas en la e; frente al anegamiento en ninguno de los
cultivos estudiados ademas de lo ya comentado para IAF.

El anegamiento temprano en cebada trajo reducciones en el IAF en ambos afos,
siendo de mayor magnitud las del 2018. El mayor IAF acumulado en los controles en 2018
podria estar relacionado con la mayor temperatura media y radiacion acumulada en los

estadios tempranos del cultivo y explicaria (al menos parcialmente) mayor caida en el IAF
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en el anegamiento temprano en el ultimo afio experimental. Asimismo, en 2018, los micro-
canopeos también mostraron disminuciones en el IAF luego de 24 dias de post-
anegamiento; contrastando con el escenario del afio anterior en donde el IAF se reestablecio
a valores control luego de 35 dias de recuperacion. A diferencia del trigo, la cebada fue mas
afectada por el exceso hidrico, dado que el IAF pareciera haber disminuido por debajo del
critico (i.e. el valor de IAF necesario para interceptar el 95% de la radiacion incidente;
sensu Brougham, 1958), de manera que, en 2018 la e; se redujo por 4 semanas luego de
retirado el anegamiento hasta reestablecerse con los controles. El impacto mas negativo del
anegamiento en 2018 podria estar vinculado también con el pico en la demanda atmosférica
(DPV.ire) que ocurrié durante el anegamiento temprano, lo que pudo haber exacerbado el
efecto sobre el IAF (de San Celedonio et al., 2014a; Ploschuk et al., 2018). El anegamiento
tardio tuvo un efecto negativo de mayor magnitud sobre el IAF comparado con el estrés
temprano, relacionado con una senescencia acelerada. Esto condujo a disminuciones en la
ei hacia el final del anegamiento, sin capacidad de recuperacion.

Los micro-canopeos de canola mostraron reducciones importantes en el IAF luego
del anegamiento temprano y, a diferencia de trigo y cebada, los valores post-anegamiento
fueron incluso menores que previo a la inundacion, vinculado a clorosis foliar seguida de
absicion. De este modo, la e; se redujo a la mitad en 2017, tomando valores cercanos a cero
cerca del final del anegamiento en 2018. La capacidad de recuperacion del IAF durante el
post-anegamiento también varid6 de acuerdo con el ano. En 2017, el crecimiento del
canopeo pudo retomarse a valores control luego de 29 dias de post-anegamiento,
consistentemente con la recuperacion de la e;. En contraste con lo observado en 2017, las
diferencias entre tratamientos en 2018 permanecieron luego de 22 dias de post-

anegamiento, probablemente vinculadas al mayor impacto del estrés dado el pico de
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DPVaire durante el anegamiento, lo que pudo haber condicionado la capacidad de
recuperacion del IAF. En consecuencia, la e;j alcanz6 valores similares a los controles recién
a los 38 dias post-anegamiento. Este cultivo también fue mas susceptible al anegamiento
tardio con mayores efectos negativos en el IAF respecto a anegamientos tempranos en
ambos afios, lo cual derivd en una disminucion irreversible de la e;. A pesar de que no
existe informacion que permita contrastar los resultados de IAF en esta especie, se
registraron disminuciones del 28% de los controles en el 4rea foliar de plantas individuales
de canola anegadas por 30 dias en floracion (Zhou y Lin, 1995). También, Leul y Zhou
(1998) observaron que anegamientos de 21 dias en plantas de 5 hojas reducian a la mitad el
area foliar por planta.

A diferencia del resto de los cultivos, el efecto del anegamiento temprano en arveja
fue similar al producido en estadio reproductivo, dado que ambos estreses redujeron
drasticamente el IAF conduciendo a una senescencia acelerada del cultivo. En 2018, el
anegamiento temprano se agravo por el pico en la demanda atmosférica, llevando a una
senescencia prematura del cultivo a los 24 dias post-anegamiento. El area foliar resulta una
variable sensible al anegamiento en este cultivo, siendo que s6lo 5 dias de anegamiento en
plantas de 3 y 4 hojas llevaron a reducciones de la mitad de los controles en esta variable
(Belford et al., 1980).

En sintesis, el anegamiento temprano en trigo redujo levemente el IAF sin afectar la
ei, la cual fue similar a los controles; mientras que el anegamiento tardio redujo el IAF
trayendo disminuciones en la e; en post-anegamiento que continuaron hasta madurez. En
cebada, a diferencia de trigo, las reducciones en el IAF dadas por el anegamiento temprano
en 2018 si condicionaron la e;, la cual se reestablecié durante post-anegamiento; mientras

que el anegamiento tardio llevo a mayores diferencias con respecto al IAF en los controles,
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que disminuyeron la e; irreversiblemente desde el final del anegamiento. El anegamiento
temprano en canola también llevo a reducciones en el IAF, que afectaron negativamente la
ei desde el final de la inundacion, pero esta se reestablecio luego de 2-4 semanas de
recuperacion; mientras que el anegamiento tardio condujo a pérdidas en el IAF que
redujeron la e; sin capacidad de recuperacion. Arveja mostrd reducciones extremas en el
IAF dadas por ambos momentos de anegamiento, lo que llevd a valores practicamente

nulos en la e; desde el final de cada periodo de anegamiento, sin posibilidad de recuperarse.

4.4.2) ;E]l anegamiento afecta la acumulacion de materia seca a través de cambios en

la ei, la EUR o0 ambos?

En términos generales, trigo no presentd cambios sustanciales el peso seco aéreo tras el
anegamiento; consistentemente con los observado por Araki et al. (2012) en parcelas
anegadas por 11-21 dias desde encafiazon o espigazon, respectivamente. De todos modos,
en 2017 este atributo se vio disminuido en los micro-canopeos anegados temprano luego de
29 dias de post-anegamiento. Dado que la ej se comportd de manera similar a los controles
(y en el caso de 2017, las diferencias se mitigaron rapidamente al finalizar la inundacion),
la caida en la acumulacion de materia seca como consecuencia del anegamiento se vincula
probablemente a reducciones en la EUR. En relacion con la EUR, es importante mencionar
que el verdor foliar (SPAD) en las capas basales de los micro-canopeos anegados
tardiamente fueron similares a los controles hasta alrededor de llenado de grano, en donde
la senescencia aumento6, tal como ocurrid en tres genotipos de trigo anegados por 11 dias en
antesis (Araki et al., 2012). La alta tolerancia relativa de este cultivo frente al anegamiento
también se vio reflejada en el trabajo de Hayashi et al. (2013) quienes expusieron al cultivar

de trigo Nishikazekomugi al anegamiento desde encafiazon hasta madurez, el cual alcanzd
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el 66% de los controles en la materia seca aérea a pesar de haber estado anegado por
aproximadamente 45 dias. De manera similar, Wu et al. (2018) observaron que dos
genotipos de trigo anegados por 35 dias en macollaje condujeron a reducciones de
solamente el 10% de los controles en el peso seco aéreo.

En cebada, tal como se observo en trigo anegado temprano en 2017, el anegamiento
tuvo un efecto negativo retardado en el peso seco aéreo, registrado a los 24 dias post-
anegamiento. Esto podria vincularse a reducciones en la EUR en ambos afos y, en el caso
del 2018, una baja en la e; asociadas al menor IAF pudo haber exacerbado las diferencias en
el peso seco aéreo con respecto de los controles. Ademas de la EUR, el verdor foliar de
hojas basales se recuperd durante el post-anegamiento, coincidiendo con lo registrado por
Zhou et al. (2007) en donde 3 de 6 genotipos mostraron solo el 5-13% de clorosis foliar
luego de 10 dias de anegamiento en plantas de 3 hojas. El anegamiento tardio derivd en
reducciones retrasadas en el peso seco aéreo, las cuales se evidenciaron recién a madurez.
En ambos afios, la menor materia seca acumulada se relacion6 con una disminucion en la ¢;,
combinada con restricciones en la EUR; en concordancia con signos tempranos de clorosis
foliar evidenciados por las mediciones de SPAD.

El efecto retrasado del anegamiento temprano sobre el peso seco aéreo también se
pudo observar en canola, con diferencias significativas respecto de los controles luego de
29-35 dias de post-anegamiento. Al igual que lo detallado en cebada en 2018, la
acumulacion de materia seca en este cultivo también se vio condicionada por reducciones
importantes en la e; (60-80% menor a los controles), ademas de la EUR que se vio
disminuida un 55% respecto de los controles (en concordancia con la clorosis foliar en
hojas basales), incluso con el estrés en etapas tempranas. En linea con los resultados

obtenidos en esta tesis, Zhou y Lin (1995) observaron reducciones sustanciales en el
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contenido de clorofila de hojas basales luego de 30 dias de anegamiento en plantulas, boton
floral o en floracion. Al igual que lo detallado en trigo y cebada, en el cultivo de canola
todas las variables fisioldgicas asociadas con la produccion de biomasa se recuperaron a
madurez. El anegamiento tardio también llevo a disminuciones en la EUR durante el
periodo de inundacidon (y durante post-anegamiento en 2018), que, sumado a pérdidas
irreversibles en la e;, condujeron a diferencias con los controles en el peso seco aéreo
evidenciadas a madurez. A pesar de que no existe evidencia del efecto del anegamiento
sobre la EUR en canola, asi como tampoco para el resto de los cultivos estudiados, Milroy
y Bange (2013) observaron que parcelas de algodon inundadas intermitentemente por un
periodo total de 15 dias, en 5 momentos (de 3 dias cada uno): a los 51, 65, 80, 112 y 127
DDS, redujeron la EUR ca. 50% durante y luego de aplicado el estrés.

Arveja fue el unico cultivo que no so6lo redujo la acumulacion de materia seca aérea
tras el anegamiento tardio a los 24-35 dias post-anegamiento, sino que tampoco pudo
recuperarse luego de finalizado el anegamiento. Al respecto, Belford et al. (1980)
encontraron en lisimetros sembrados con arveja e inundados por 8 dias en estado de 3-4
hojas reducciones en el peso seco aéreo de un 36% respecto de los controles. Los resultados
de este capitulo indican que la sensibilidad de este cultivo al anegamiento se exacerbo en
2018, relacionado con una mayor demanda atmosférica (DPV.ic), lo que llevd a la
senescencia anticipada del cultivo a los 24 dias post-anegamiento. Como ocurri6 en canola
y cebada anegada tardiamente, los cambios en la materia seca aérea tras el anegamiento
temprano estuvieron relacionados con disminuciones en la EUR vy e;, lo cual estuvo en linea
con la clorosis generalizada de todo el cultivo. Arveja mostré un efecto retrasado del
anegamiento tardio en el peso seco aéreo evidenciado recién a madurez, como se vio en

cebada y canola, vinculado a reducciones en la EUR y e;.
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Sintetizando, en los micro-canopeos de trigo anegados temprano, el peso seco aéreo
se redujo durante el post-anegamiento debido a cambios en la EUR, pero estos valores se
recuperaron a madurez. En cebada, el anegamiento temprano redujo el peso seco aéreo
durante el post-anegamiento por cambios en la EUR (y en la e; también en 2018) aunque se
reestablecieron a madurez; mientras que el anegamiento tardio llevo a disminuciones en la
materia seca aérea a madurez por bajas en la e; y en la EUR. Los micro-canopeos de canola
anegados temprano mostraron menor peso seco aéreo durante el post-anegamiento debido a
reducciones en la e; y EUR, con las variables recuperadas a madurez; y el anegamiento
tardio en canola se comportd6 de manera similar a la cebada. Arveja fue el cultivo mas
sensible, con reducciones irreversibles en la materia seca aérea debido a reducciones muy

intensas en la e; y EUR en ambos tratamientos de anegamiento.

4.4.3) Los cambios en los componentes numéricos del rendimiento asociados con el

anegamiento fueron mayores en las especies sensible v en los estadios reproductivos.

Trigo fue el cultivo maés tolerante al anegamiento ya que no registré diferencias entre
tratamientos en el rendimiento y, en lineas generales, tampoco para sus componentes
numeéricos. De manera similar, parcelas de trigo anegadas por 10-21 dias en encaflazon,
mostraron reducciones de solo el 10-15% en la produccion de grano, con un indice de
cosecha conservativo entre tratamientos (Araki et al., 2012; Ding et al., 2020). Asimismo,
la alta tolerancia relativa de trigo al anegamiento fue descripta por Hayashi et al., (2013), en
parcelas bajo anegamiento prolongado de aproximadamente 45 dias (de encaflazén a
madurez) donde el genotipo Nishikazekomugi logré alcanzar el 64-73% de los controles en

el rendimiento. A pesar de haberse registrado diferencias entre momentos de anegamiento,
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a diferencia de lo descripto en este capitulo, Wu et al. (2018) observaron que las mayores
pérdidas en el rendimiento en parcelas anegadas por 35 dias en macollaje fue s6lo del 11-
12% de los controles. Ademas, es importante mencionar que este cultivo rindid, en
promedio, mas en 2017 que en 2018, lo cual probablemente estuvo vinculado a una mayor
radiacién acumulada interceptada durante el ciclo del cultivo, combinado con temperaturas
mas frescas durante el periodo de definicion del rendimiento.

En cebada, el momento en el cual ocurri6 el anegamiento tuvo un impacto crucial
sobre el rendimiento, ya que los micro-canopeos anegados temprano rindieron similar a los
controles; mientras que el anegamiento tardio trajo pérdidas importantes en la produccion
de grano, de 64-66% de los controles. La tolerancia exhibida por este cultivo frente al
anegamiento temprano se registrd también en el genotipo Klaxon, en parcelas sometidas a
anegamientos desde los 58 DDS por aproximadamente un mes, sin pérdidas sustanciales en
el rendimiento tal como fue descripto por Hodgson et al. (1989). Tras el anegamiento
tardio, el componente numérico responsable de las reducciones en el rendimiento fue el

ntiimero de granos por m?

, asociado a una reduccion de 34-32% en el nimero de espigas por
m?, junto a caidas del 22-28% en los granos por espiga. En cebada, la aplicacion de
sombreos a lo largo de ciclo del cultivo, demostré que el periodo critico para la definicion
de rendimiento est4 centrado alrededor de 20 dias previos a espigazon, y que el componente
numérico mas afectado es el niimero de espigas por m?, seguido del nimero de granos por
espiga, dado que es el momento clave en el cual se estan desarrollando estos atributos
(Arisnabarreta y Miralles, 2008). A su vez, el exceso hidrico en cebada tuvo un impacto
negativo en el rendimiento del 48% en promedio para 8 genotipos de parcelas sujetas a

aproximadamente 6 dias de anegamiento dentro del periodo critico para la definicion del

rendimiento (Setter and Waters, 2003). Es importante resaltar que el anegamiento tardio
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condujo a reducciones del 26% en el peso de los granos en promedio para los dos afios
experimentales, lo cual no solo exacerbd las diferencias en el rendimiento, sino que
también representa un atributo fundamental en la calidad de malteado para la industria
cervecera ya que se requiere un determinado calibre/tamafio de grano para que el proceso
de malteado sea viable (Passarella et al., 2002).

En canola, el rendimiento se vio afectado por ambos tratamientos de anegamiento,
aunque la magnitud entre estos difirid. En 2017, las reducciones del 17% en el rendimiento
de los micro-canopeos anegados temprano estuvieron vinculadas a descensos en el indice
de cosecha, junto a disminuciones en los granos por m?, producto de un menor nimero de
silicuas por m2. En 2018, este cultivo mostrd una tendencia de menor rendimiento tras el
anegamiento temprano, relacionado con un menor niimero de silicuas por m?. A diferencia
de lo observado en el anegamiento temprano, el anegamiento tardio tuvo un impacto mayor
sobre el rendimiento y el indice de cosecha en ambos afios, relacionado a caidas del 38-
66% en los granos por m?, esta vez principalmente relacionado a reducciones del 29-36%
en el nimero de granos por silicua. Ademas, en 2018, el nimero de silicuas por m? se
redujo a la mitad y el peso de grano disminuy6d un 14% de los controles. El impacto
diferencial asociado al momento de anegamiento se vio reflejado también en un estudio
donde se aplicaron anegamientos de 14 dias en elongacién de tallo y boton floral, con
caidas del 25% y 15%, respectivamente (Wollmer et al., 2018a). A pesar de diferir con los
datos de este capitulo, por la alta sensibilidad en el estadio de elongacion de tallo
comparado con momentos previos del ciclo (e.g. estado de roseta, anegamiento temprano
en los experimentos de esta tesis), en ambos estudios, el componente principal que tuvo
influencia en los cambios de rendimiento fue el niimero de silicuas por m?. De esta manera,

el nimero de silicuas por m? parece ser una causa clave en las pérdidas en el rendimiento
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relacionadas con el anegamiento vegetativo. En relacion con lo anterior, Zhou y Lin (1995)
y Leul y Zhou (1998) también observaron reducciones del 21-26% en el rendimiento luego
de 21-30 dias de anegamiento en estadio de plantula. En concordancia con los datos de esta
tesis, un estudio acerca del estrés por sombreo en canola inform6 que el periodo critico para
la definicion de rendimiento en este cultivo se ubica alrededor de 15-20 dias luego del
comienzo de floracion, coincidiendo con el desarrollo de silicuas y luego con los granos por
silicua (Kirkegaard et al., 2018). Xu et al. (2015) reportaron, en un estudio utilizando 20
genotipos de canola, reducciones promedio del 21% en el rendimiento de parcelas anegadas
por 7 dias en floracion. Dichas penalizaciones en el rendimiento consecuentes del
anegamiento fueron menores al 42-69% observado en esta tesis, probablemente por el
periodo de duracidon mas corto en estos experimentos o debido a tolerancias diferenciales de
los genotipos usados.

Arveja fue el cultivo menos tolerante al anegamiento, dado que su rendimiento se
vio gravemente afectado, en magnitudes similares, tras ambos tratamientos de anegamiento.
A su vez, en 2018, el estrés temprano combinado con un pico en la DPV,ie. llevd a una
senescencia anticipada de los micro-canopeos, resultando en un rendimiento nulo. En 2017,
los cambios en rendimiento se debieron principalmente a un menor indice de cosecha, junto

a menor niimero de vainas por m?

, con un peso de grano mayor a los controles, que aun asi
no pudo compensar las caidas sustanciales en los otros atributos. El anegamiento tardio
condujo a reducciones en todos los componentes numéricos del rendimiento, ya que el

2, vainas por m%, granos por vaina y peso de granos

indice de cosecha, los granos por m
disminuyeron respecto de los controles. La elevada sensibilidad al exceso hidrico de este

cultivo también se observo en el inico estudio hecho a nivel de micro-canopeo (lisimetros)

hecho por Belford et al. (1980) en el cual el genotipo Sprite redujo su rendimiento un 30%
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luego de 8 dias de anegamiento en estado de 3-4 hojas. El menor impacto comparado con
los resultados de este capitulo esta relacionado probablemente con la duracion mas corta de
la inundacién o con una tolerancia diferencial entre los genotipos evaluados; de todos
modos, las reducciones en el rendimiento se debieron a menor niimero de vainas por m? y
granos por vaina, coincidiendo con lo informado en esta tesis.

En sintesis, en términos generales, trigo fue el cultivo mas tolerante, dado que el
rendimiento y sus componentes no se vieron afectados por ningin tratamiento de
anegamiento. En cebada, las respuestas de rendimiento difirieron de acuerdo con el
momento de ocurrencia del mismo: los micro-canopeos anegados temprano no mostraron
diferencias con los controles en ningiin componente numérico; pero con el anegamiento
tardio se registraron reducciones importantes en el nimero de granos por m? (por menor
ntiimero de espigas por m?) y en el peso de grano, lo cual puede ser vital para la calidad de
malteado. Canola mostré6 pérdidas en el rendimiento con ambos tratamientos de
anegamiento, pero con diferente impacto: los micro-canopeos anegados temprano tuvieron
pérdidas moderadas en el rendimiento relacionado a menor niimero de silicuas por m?
mientras que el anegamiento tardio llevd a mayores pérdidas relacionadas con
disminuciones adicionales en el nimero de granos por silicua y en el peso de grano. Los
micro-canopeos de arveja fueron altamente sensibles por ambos anegamientos, con
pérdidas de alrededor del 90% en promedio, vinculadas a reducciones sustanciales en todos
los componentes numéricos del rendimiento (vainas por m?, granos por vaina y peso de

grano).

4.5) Conclusiones
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Los cultivos estudiados variaron en sus respuestas frente al anegamiento temprano y tardio.
El trigo fue el cultivo mas tolerante, con un rendimiento que no se vio significativamente
afectado con el exceso hidrico en ninglin momento del ciclo. Cebada presentd respuestas
muy contrastantes asociadas al momento de anegamiento, manteniendo un rendimiento
similar en condiciones de anegamiento temprano dada la recuperacion completa en la e; y la
EUR. Sin embargo, los micro-canopeos de cebada sujetos a anegamiento tardio mostraron
una baja habilidad para restaurar la e; y la EUR durante el periodo post-anegamiento,
determinandose reducciones en el peso seco aéreo y conduciendo a pérdidas significativas
en el rendimiento (64-66%) por un menor niimero de granos por m’ y del peso de los
mismos. En canola se observo una penalizacion del rendimiento en ambos momentos de
anegamiento, aunque el impacto fue mayor en la etapa reproductiva (17-30% vs 42-69%
para anegamiento temprano y tardio), debido a la incapacidad de recuperar la e; y la EUR,
lo que condujo a pérdidas adicionales en el ntimero y peso de grano, ademas de menor
ntimero de silicuas por m? (con ambos anegamientos). Arveja fue el cultivo mas sensible al
anegamiento en general, sin capacidad de recuperaciéon en ninguna de las variables
monitoreadas que influencian al crecimiento del cultivo (i.e. IAF, e;, EUR). De esta manera,
se registraron reducciones extremas en el rendimiento (caidas del 85% o incluso
rendimiento nulo) vinculadas a menores vainas por m?, granos por vaina y peso de grano.
Finalmente, a pesar de que las respuestas de los cultivos a los dos tratamientos de
anegamiento fueron en general bastante consistentes entre aflos experimentales, es
importante mencionar que la magnitud del impacto también puede ser modulada por el
ambiente; dado que en 2018 el anegamiento tuvo un impacto mayor sobre la mayoria de los
cultivos relacionados con los picos de demanda atmosférica que ocurrieron durante los

momentos de aplicacion del estrés.
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El siguiente capitulo de discusion general estard dividido en 3 subsecciones. En la primera
se contrastaran las hipotesis planteadas en el capitulo de Introduccion General. En la
segunda parte se analizard el efecto del anegamiento temprano y tardio sobre los cuatro
cultivos estudiados de manera integral, a través de esquemas que vinculan las variables de
respuesta a escala de planta y micro-canopeo. Por ultimo, la tercera subseccion tratara sobre
las posibles perspectivas futuras a realizar para profundizar sobre los resultados aportados

por esta tesis.

5.1. Contraste de las hipodtesis de la tesis

Hipotesis  (1): La  tolerancia al  anegamiento se ordena  como
trigo>cebada>canola>arveja debido al mayor impacto negativo que produce este estrés
sobre la biomasa radical de las plantas, la cual se relaciona con su capacidad de generar

aerénquima.

En base a los resultados obtenidos del experimento a escala de planta, se acepta la
hipdtesis propuesta. Las especies que resultaron mas sensibles al anegamiento, como
canola y arveja, disminuyeron la tasa de crecimiento radical de las plantas durante
ambos anegamientos (capitulo II), siendo particularmente afectados los estratos mas
profundos (capitulo III). La arveja resultd la especie més sensible al anegamiento, ya
que no solo se afectd su performance subterranea durante el estrés per se, sino que no
mostro capacidad de recuperacion alguna frente a ambas inundaciones. En el caso de
canola, si bien se afectd sustancial y negativamente la acumulacion de biomasa radical
durante el periodo de anegamiento (alcanzando incluso valores mas bajos de biomasa

subterranea que los registrados previo al anegamiento, por muerte de tejidos), esta
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especie si mostré6 una elevada capacidad de recuperacion luego de removido el
anegamiento, particularmente cuando este ocurrid en etapas tempranas del ciclo.
Adicionalmente, ambas especies fueron incapaces de generar tejido aerenquimatico
frente a los anegamientos, factor que presumiblemente restringio la difusion de oxigeno
hacia el sistema radical, repercutiendo negativamente en su crecimiento (capitulo II).

En comparacion a arveja y canola, en términos generales, las otras dos especies
(particularmente trigo) pudieron sostener el crecimiento radical durante y luego del
anegamiento temprano (capitulo II). En el caso de cebada, si bien durante el
anegamiento temprano se vio parcialmente disminuida la biomasa radical de manera
generalizada (capitulo III); luego de removido el anegamiento, la tasa de crecimiento
radical fue incluso mayor comparada con los controles. Respecto del anegamiento
tardio, se observd que el impacto sobre el sistema radical fue significativamente mayor
en ambas especies, particularmente en cebada que mostrd un alto contraste de tolerancia
dependiendo de la ocurrencia del estrés, llevando a un decrecimiento de la biomasa
subterranea (por mortalidad de tejido radical). A su vez, la tolerancia al anegamiento
(parcial en el caso de cebada y general en el caso de trigo) estuvo ligada a la capacidad
de generar aerénquima en las raices adventicias, lo que seguramente facilito la aireacion

de tales tejidos, y por lo tanto se mantuvo el crecimiento radical (capitulo II).

Hipotesis (2): El impacto negativo del anegamiento sobre el rendimiento por planta
esta relacionado con la generacion de biomasa aérea y su funcionalidad. Lo anterior es
modulado por la conductancia estomatica que determinan el CO; a ser fijado por

fotosintesis. En las especies mas sensibles, como arveja y canola, ademas de cierre
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estomatico, se producen limitaciones no estomaticas, como un aumento de la resistencia

del mesofilo, dano al aparato fotosintético y senescencia acelerada foliar.

De acuerdo con lo encontrado en el experimento a escala de planta, se puede aceptar la
hipdtesis planteada. La produccion de grano por planta se vio altamente condicionada
por la capacidad de generar biomasa aérea, la cual a su vez fue afectada en diferente
magnitud de acuerdo con el momento de anegamiento y a la especie analizada. En el
caso de arveja y canola, las especies mas sensibles, las reducciones en el rendimiento
por planta (en arveja el efecto de ambos anegamientos fue tan drastico que en promedio
solo alcanz6 al 10% de los controles, en canola el impacto fue sustancialmente mayor
tras el anegamiento tardio), coincidieron con disminuciones en la biomasa del vastago
(capitulo II). Dentro de las pérdidas de biomasa aérea, se destaca el alto impacto
negativo en el peso de hoja verde durante el anegamiento tardio en canola y de los
anegamientos tempranos y tardio en el caso de arveja (capitulo III), lo cual implic6 una
disminucion en la superficie fotosintetizante. Ademas de haberse reducido la biomasa
de hoja verde por planta en canola (con anegamiento temprano) y arveja (con ambos
anegamientos), las hojas remanentes también disminuyeron su potencial de fijacion de
carbono debido a limitantes estomadticas al principio del anegamiento y complementado
por restricciones no estomaticas luego (dano al fotosistema II, disminucion de la
conductancia del mesoéfilo y clorosis foliar; capitulo II).

En trigo s6lo se observaron leves disminuciones en el rendimiento y la biomasa
aérea leves tras ambos momentos de anegamientos y en cebada tras el anegamiento
temprano. Como fue descripto en la hipotesis (1), cebada mostrd tolerancia parcial al

anegamiento ya que presentd una performance similar a los controles con el
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anegamiento temprano, aunque el anegamiento tardio condujo a pérdidas significativas
en el rendimiento, vinculadas a una merma en la biomasa aérea (capitulo II). Respecto
de la funcionalidad foliar, en el caso de trigo, en lineas generales, la tasa de fotosintesis
de las plantas anegadas fue similar a los controles, reflejando la alta tolerancia frente al
estrés comparado con las especies sensibles. En cuanto a cebada, se registro que el
anegamiento temprano condujo a pérdidas reversibles en la fijacién de carbono debidas
principalmente a restricciones estomaticas (baja disponibilidad de CO- intracelular;

capitulo II).

Hipotesis (3): La pérdida diferencial de rendimiento por anegamiento entre los distintos
cultivos se relaciona con la magnitud de reduccion en la intercepcion de la radiacion
(ei), y con disminuciones en la funcionalidad del area verde, condicionando la

conversion de la radiacion interceptada en biomasa (EUR).

De acuerdo con los resultados correspondientes a los experimentos de micro-canopeo
de 2017 y 2018, la hipodtesis puede ser aceptada. En el caso de trigo, el cultivo que
resultd mas tolerante al anegamiento, se observd que los rendimientos de los micro-
canopeos anegados en etapas tardias o tempranas no presentaron diferencias
significativas en el rendimiento respecto de los controles (capitulo IV). En
concordancia, la e; se recuperd rdpidamente una vez finalizado el anegamiento
temprano mientras que, en el anegamiento tardio s6lo se evidenciaron disminuciones
cerca de madurez (capitulo IV). Asimismo, la EUR también se recuperd rapidamente
luego de removido el anegamiento tardio y en el caso del anegamiento temprano se

evidenciaron disminuciones leves post-anegamiento s6lo en uno de los afios
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experimentales (capitulo IV). En el caso de cebada, su alta tolerancia frente al
anegamiento temprano se vio reflejada en rendimientos similares a los controles en
ambos afos (capitulo IV); como consecuencia de una recuperacion absoluta en la ¢ la
cual mostrd una leve reduccion tras el anegamiento temprano. La recuperacion en la e;
fue acompafiada de un restablecimiento total en la EUR durante post-anegamiento
(capitulo IV). Cebada mostré un mayor grado de sensibilidad al anegamiento tardio con
importantes mermas en el rendimiento (capitulo IV). De igual manera, la eficiencia de
intercepcion de la radiacion también se vio afectada desde finales de anegamiento
tardio, sin posibilidad de recuperacion, lo cual redundé en una menor capacidad de
captar el recurso luminico (capitulo IV). A su vez, la EUR también se vio afectada
negativamente (durante el anegamiento en 2018 y a lo largo de post-anegamiento en
ambos afos), reduciendo la conversion de la radiacion interceptada en biomasa, y
transitivamente, en grano (capitulo IV).

En el caso de canola, especie que se perfilé como sensible al anegamiento, se pudo
observar que las pérdidas moderadas en el rendimiento tras el anegamiento temprano,
coincidieron con una alta disminucion en la capacidad de interceptar radiacion, que se
prolong6 luego de terminado el anegamiento (capitulo IV). Ademas, estos cambios en
la captacion de la luz se vieron acompafiados de un alto impacto negativo en la EUR
durante el anegamiento temprano, reduciéndose drésticamente la utilizacion del recurso
luminico captado (capitulo IV). Por otro lado, el anegamiento tardio trajo consigo
pérdidas graves en el rendimiento de canola, también relacionado con una caida
importante en la eficiencia de intercepcion desde mediados de anegamiento (vinculado
a una drastica reduccion en el IAF verde), sin capacidad de recuperarse (capitulo IV). A

su vez, la eficiencia de utilizacién de la radiacion disminuy6 durante el periodo de
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anegamiento tardio y en el caso de 2018 también durante post-anegamiento (capitulo
IV). En lo que respecta a arveja, la ultima especie en el ranking de tolerancia al
anegamiento, el estrés por anegamiento en cualquiera de las dos etapas del ciclo generd
pérdidas muy graves sobre el rendimiento, lo cual estuvo condicionado por caidas
irreversibles en la eficiencia de intercepcion desde mediados de cada anegamiento,
llevando a una eficiencia de intercepcion practicamente nula en los micro-canopeos
estresados (capitulo IV). Por otra parte, como era esperable dada la alta sensibilidad al
estrés, también se generaron mermas drasticas e irreversibles en la EUR, lo cual limit6
la generacion de biomasa y por ende llevé a rendimientos cuasi nulos tras ambos

anegamientos (capitulo IV).

Hipotesis (4): El impacto del anegamiento sobre las especies en referencia a las
hipotesis anteriores, es especificamente mayor cuando ocurre en etapas tardias,

coincidentes con la definicidon de rendimiento.

Siguiendo los resultados encontrados en esta tesis tanto a escala de planta, como de
micro-canopeo, no es posible aceptar esta hipdtesis. Si bien en el caso de cebada y
canola el contraste entre momentos de anegamiento es muy notorio, no ocurre lo mismo
en trigo (posicionado como el mas tolerante de los 4 cultivos) ni con arveja (el cultivo
mas sensible de los estudiados). En el caso de trigo, se observo que a escala de planta si
hubo mayor impacto negativo sobre el rendimiento por planta con el anegamiento
tardio, ligado al menor nimero de granos por espiga (capitulo III). Sin embargo, a
escala de micro-canopeo, las diferencias con el tratamiento control se diluyeron dada la

compensacion dentro de la estructura competitiva del conjunto de plantas, siendo
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estadisticamente iguales ambos tratamientos de anegamiento y control (capitulo IV). En
lo que respecta a arveja, dada la alta sensibilidad de esta especie al anegamiento
indistintamente del momento de ocurrencia del mismo, se registraron pérdidas severas
en la produccion de grano por planta (experimento 2016; capitulo III) y por unidad de
area (experimentos 2017 y 2018; capitulo IV) debido principalmente a una dréstica
reduccion en el numero de vainas y de granos por vaina, dado por el estrés ocurriendo
en el momento de definicion de las estructuras reproductivas (anegamiento tardio) o por
una falta de recuperacion para el momento de definicion de las mismas (anegamiento
temprano).

Por otro lado, respaldando a la hipdtesis propuesta, cebada resultd una especie
relativamente tolerante al anegamiento temprano en ambas escalas de andlisis
(disminuyéndose solamente el peso de grano en el experimento de 2016; capitulo III);
mientras que un anegamiento tardio condujo a importantes pérdidas en el rendimiento
coincidiendo con el periodo de desarrollo de estructuras reproductivas, vinculado a una
reduccion significativa en el nimero de espigas por planta y por unidad de drea y a
caidas en el peso de grano (capitulos III y IV), lo cual cobra vital importancia en la
aptitud para malteado cervecero. Asimismo, canola también resultd un cultivo con
respuestas contrastantes dependiendo del momento de ocurrencia del anegamiento. En
el caso del anegamiento temprano, esta especie mostrd reducciones moderadas en el
rendimiento por planta y por m?, dado por una caida en el nimero de silicuas (en 2017 y
2018; capitulo IV) y por menor nimero de granos por silicua (en 2016; capitulo III). De
todos modos, la brecha de rendimiento entre los tratamientos controles y anegados
temprano fue amortiguada dada la capacidad de ramificar y equiparar las silicuas por

planta (2016) o por lograr establecer un nimero similar de granos por silicua (2017 y
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2018). El tratamiento de anegamiento tardio condujo a un impacto mucho mas negativo
sobre el rendimiento (respecto del temprano), debido a que dicho estrés se ubico dentro
del periodo clave para el establecimiento de granos por silicua y generando

consecuentemente una caida en el namero y peso de estos (capitulo Il y IV).

5.2. Esquemas de variables reguladoras de biomasa v rendimiento a escala de

planta y de micro-canopeo

El esquema de la figura 5.1 indica como se vinculan conceptualmente las variables
medidas en los experimentos (a escala de planta o de micro-canopeo) y en qué cultivo/s

y tratamientos de anegamiento son afectados.
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Figura 5.1. Esquema conceptual que vincula con flechas las relaciones causales entre variables de
respuesta a escala de planta (recuadros): rendimiento por planta (grano), biomasa aérea y radical,
generacion de aerénquima, tasa fotosintética (fotosintesis), conductancia estomatica (gs),
conductancia del mesofilo (gm), CO; intracelular (Ci), fluorescencia de las clorofilas (Fv/Fm) y
verdor foliar; y de micro-canopeo (recuadros): indice de area foliar verde (IAF), eficiencia de
intercepcion de la radiacion (e;), verdor foliar, eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), biomasa
aérea/m?, rendimiento/m?, espigas-silicuas-vainas/m?, granos/espiga-silicua-vaina y peso de grano.
Los diferentes simbolos representan los cultivos estudiados con anegamiento temprano o tardio,
estando presente el simbolo correspondiente dentro del recuadro de cada variable de respuesta en
caso de que ese cultivo con ese tratamiento de anegamiento haya sido afectado significativamente y
sin capacidad de recuperacion para ese atributo medido.

En el caso de trigo, tras el anegamiento temprano se evidenciaron a escala de planta
leves pérdidas en grano, lo que se relacion6 con un cambio en la particion a parte

reproductiva, ya que la biomasa aérea equiparo a los controles. Aminorando el efecto de
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este estrés, la generacion de aerénquima pudo haber permitido un mayor flujo difusivo
del oxigeno hacia las raices de la planta, provocando que se mantuvieran el resto de los
parametros similares a los controles. A escala de micro-canopeo, el Uinico parametro
afectado significativamente de forma negativa por el anegamiento fue el IAF verde, el
cual no disminuy6 por debajo del valor critico ya que la intercepcion de la radiacion se
mantuvo a niveles similares a los controles, al igual que el resto de las variables de
respuesta. Con el anegamiento tardio, el trigo evaluado a escala de planta también
evidenci6 pérdidas moderadas en el rendimiento, esta vez vinculado a disminuciones en
la biomasa aérea y radical, provocado por una disminucién en la tasa fotosintética
cercano a madurez debido a limitantes estomdticas y a un menor verdor foliar
(indicando menor concentracion de clorofila). A escala de micro-canopeo, el trigo
anegado tardiamente mostréd disminuciones en el IAF verde y en el verdor foliar,
analogamente con lo ocurrido a escala de planta, lo cual llevd a disminuciones en la
intercepcion de la radiacion. Sin embargo, los cambios en el IAF fueron leves y siempre
por encima del critico, ya que el rendimiento no mostrd diferencias significativas con
los controles.

Para cebada, el anegamiento temprano trajo aparejado reducciones moderadas en
peso de grano a escala de planta, relacionadas con un cambio en la particion ya que la
biomasa aérea se mantuvo similar a los controles, disminuyéndose s6lo la biomasa
radical. La caida relativamente baja en la produccién de grano por planta estuvo
posiblemente vinculada a la plena recuperacion de la tasa fotosintética junto a las
variables que la regulan. Esto puede haber estado relacionado con una mayor
disponibilidad de oxigeno en raices por la presencia de aerénquima, permitiendo una

mejor absorcion de agua y nutrientes del suelo. A escala de micro-canopeo, las caidas
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en el rendimiento tras el anegamiento temprano fueron suavizadas comparado con la
situacion de planta aislada, logrando rendimiento de grano similar a los controles.
Respecto del anegamiento tardio, a escala de planta el rendimiento se vio severamente
afectado cayendo no solo la biomasa radical sino también la aérea. El impacto sobre la
acumulacion de biomasa en la planta estuvo en linea con disminuciones importantes en
la tasa fotosintética, que a su vez se vinculod con limitantes estomaticas al principio del
anegamiento, combinado luego con restricciones no estomaticas como aumento de la
resistencia del mesoéfilo y dafio al fotosistema II, ademas de disminuciones en el verdor
foliar. En la escala de micro-canopeo, el dafio por anegamiento tardio fue severo y con
rendimientos restringidos por una baja importante en el numero de espigas por
superficie, lo cual se combind con disminuciones en el peso de grano. La pérdida en la
productividad se vincul6 con limitantes en la acumulacion de biomasa aérea (tal como a
escala de planta), debido a restricciones en la captacion de la radiacion (e;), limitada por
menor superficie para captar (IAF verde) y por una menor eficiencia en el uso de la
radiacion, lo que podria equipararse de manera muy simplificada a las disminuciones en
la capacidad fotosintética a escala de planta.

En canola a nivel de planta se observaron moderadas disminuciones en el grano
producido tras el anegamiento temprano, vinculado con reducciones en la biomasa
aérea y radical. Tanto la tasa fotosintética como sus variables reguladoras (gs, gm,
Fv/Fm), se recuperaron durante post-anegamiento, dando lugar a brechas relativamente
pequeiias con los controles en el rendimiento a pesar de no haberse generado tejido
aerenquimatico; lo que podria haber estado vinculado con el uso de reservas de la raiz
pivotante durante la recuperacion. Pasando a escala de micro-canopeo, las pérdidas de

rendimiento también se mantuvieron moderadas tras el anegamiento temprano, dado
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principalmente por una merma en el nimero de silicuas por superficie. En relacion con
las variables ecofisioldgicas que regulan el crecimiento del cultivo, estas mermas en el
grano se vincularon con caidas en el IAF verde, lo que afectd directamente a la
capacidad de interceptar radiacion, variable que no logrd recuperarse plenamente a
valores control. Por otro lado, el anegamiento tardio provocé a escala de planta severas
disminuciones en el rendimiento, junto a caidas en la biomasa radical y aérea.
Relacionado con lo anterior, la tasa de fotosintesis cay6 sin posibilidad de recuperacion
debido a restricciones principalmente no estomaticas, tales como el aumento de la
resistencia del mesofilo, dafio al fotosistema II y menor verdor foliar (reflejando
limitantes en la concentracion de clorofila). En cuanto al analisis de la escala de micro-
canopeo, las mermas en el rendimiento también se evidenciaron, conectadas a una baja
en el niimero de granos por silicua y en el peso de estos. El alto impacto negativo sobre
el rinde se vinculé también a caidas importantes en la biomasa aérea, que a su vez
estuvieron condicionadas por una baja en el IAF verde, afectando negativamente a la
capacidad de intercepcion de radiacion. Por otro lado, a lo anterior se le sumaron
restricciones en la eficiencia en el aprovechamiento de la radiacion interceptada (EUR)
que se relaciond con una pérdida en el verdor foliar del micro-canopeo, variables que
no se pudieron recuperar durante el post-anegamiento.

Por ultimo, en el caso de arveja, la especie mas sensible, a escala de planta ambos
anegamientos produjeron caidas irreversibles y graves en todas las variables de
respuesta. De esta manera, el rendimiento cayd a valores practicamente nulos,
vinculado a disminuciones importantes en la biomasa aérea y radical. Lo anterior se
relaciond con la extrema reduccion en la tasa fotosintética, impulsada por limitantes

estomaticas (al principio del anegamiento) y no estomaticas. A esto se le sumo la
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incapacidad de generar tejido aerenquimatico, lo que dificulta la difusion de oxigeno
hacia las raices, afectando el crecimiento y funcionamiento de las mismas, lo que
repercute en la parte aérea. La alta sensibilidad al anegamiento temprano y tardio en
arveja se expreso también a nivel de micro-canopeo, reflejado en graves caidas en el
rendimiento, condicionadas por una baja en el nimero de vainas por superficie y de
granos por vaina, sumado a reducciones en el peso de grano en el caso de anegamiento
tardio. Asimismo, la acumulacion de biomasa aérea fue afectada negativamente tras
ambos anegamientos, con reducciones en el IAF verde, sumado a la pérdida en la

capacidad de interceptar y utilizar la radiacion solar.

5.3 Contraste breve del efecto del anegamiento con otros estreses abidticos

Como se describi6 anteriormente, el anegamiento, en mayor o menor medida dependiendo
de la tolerancia de la especie, conduce a disminuciones en la funcionalidad de las plantas,
alcanzando una menor acumulacion de biomasa y por ende, de grano. Para poder poner en
contexto el impacto de este estrés, resulta de utilidad hacer algunos paralelismos con
estreses de otro origen, como por ejemplo el estrés hidrico por sequia y el estrés nutricional.

Chapin et al. (1987) en un trabajo muy citado, hacen mencién de una serie de
estrategias de compensacion comunes que tienen las plantas para lidiar con limitantes de
recursos (i.e. tomados como multiples factores de estrés), como por ejemplo el aumento en
la eficiencia de absorcion de nitrogeno o del uso del mismo ante un estrés nutricional.
Haciendo una analogia con los resultados de esta tesis, cabe mencionar la mayor EUR que
presentaron los micro-canopeos de cebada y canola los controles durante el post-

anegamiento. Por otro lado, Chapin et al. (1987) se enfocan en la asignacion de recursos
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destinados al crecimiento, poniendo como ejemplo que en el caso de la sequia las plantas
suelen reducir la tasa transpiratoria a través del cierre parcial estomatico, aumentando la
eficiencia en el uso del agua (EUA). En el caso del anegamiento, lo que se observo en los
experimentos de esta tesis fue una reduccion del crecimiento de parte aérea durante el post-
anegamiento, compensado por un exacerbado crecimiento de la parte radical, lo cual
conduciria en favor a una restauracion del balance hidrico de la planta (mayor superficie de
absorcion y menor superficie transpiratoria).

En lo que respecta especificamente al estrés por sequia, Toral-Juarez et al. (2021)
encontraron que genotipos de café tolerantes a la sequia también mostraban alta capacidad
de tolerar el anegamiento y su respectiva recuperacion post-estrés, con una tasa
fotosintética mas cercana a los valores control. Esto resultaria de gran utilidad, dado el
potencial aumento de eventos extremos por el cambio climatico. Otro ejemplo de tolerancia
a estrés por sequia y anegamiento fue informado para maiz por Du et al. (2016), en el cual
un total 59 factores de transcripcion de la familia GT correlacionaron positivamente con la
tolerancia al estrés por sequia y anegamiento, encontrandose 8 genes en comin para ambos
estreses. En el caso del arroz, se encontr6 que SUBIA, un factor de transcripcion de la
familia ERF, disminuye la produccion de etileno y acido abscisico (ABA) durante la
sumersion, economizando las reservas carbonadas y aumentando la tolerancia frente a este
estrés. SUBTA también cumple un rol fundamental en la aclimatacion de plantas de arroz al
estrés hidrico, aumentando la tasa de recuperacion a la sequia durante estadios vegetativos a
través de la reduccion de la pérdida de agua y la peroxidacion lipidica (Fukao et al., 2011);
lo cual es prueba de que estos estreses comparten vias de sefializacion.

A nivel del canopeo, la importancia de cada estrés radicara en su impacto sobre los

determinantes de la tasa de crecimiento de los cultivos, en particular el IAF verde, la
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eficiencia de intercepcion y la EUR. Dependiendo de la intensidad y duracion del
anegamiento, la intercepcion de la radiacion puede verse comprometida en aquellos
cultivos sensibles en la que este estrés provoca caida significativa de hojas y senescencia
(ej. canola y arveja) que limita el desarrollo del IAF. Si el anegamiento se da tardiamente,
como se vio en esta tesis para arveja, canola y cebada, las posibilidades de recuperacion son
menores ya que el tiempo para ello es menor y los cultivos se encuentran en etapas
reproductivas. Asi, puede afectarse la relacion fuente-destino y en aquellos cultivos donde
la fuente sea critica para el llenado de granos, sufrirdn mayor impacto, aunque esto puede
ser amortiguado segun su capacidad de removilizacion de asimilados de otros drganos hacia
granos. Con respecto a otros estreses, Sandafia et al. (2001) observaron en cultivos de trigo
y arveja sujetos a deficiencia de fosforo que se afecto el crecimiento de los mismos debidos
principalmente a efectos negativos sobre el IAF y la intercepcion de radiacion y no sobre la
EUR. En otro trabajo, Andersen et al. (1995) mostraron que, para canola, la sequia
prolongada provoco mayor impacto sobre la intercepcion de la radiacion que sobre la EUR.
También, con un estrés altera la particion de biomasa hacia granos, se genera un impacto
sobre el rendimiento. En el caso del déficit de nitrogeno, cultivos de trigo sujetos a
deficiencias de N a lo largo de su ciclo, modificaron la particion de biomasa hacia la espiga
y la particion de N a la espiga (Demotes-Mainard y Jeuffroy, 2001). Se vio que la particion
de materia seca hacia la espiga fue menor cuanto antes se impusiera la restriccion de N,
mientras que la proporcién de nitrogeno se incrementaba. Si bien se usan unos pocos
trabajos a modo ilustrativo, es claro que cada estrés — falta o exceso de agua, como estreses
nutricionales — pueden tener efectos particulares y de diferente magnitud sobre el IAF o la

EUR, entre otras variables, pero debe destacarse que, en cada caso, especificar la duracion,
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intensidad y momento de ocurrencia son claves para poder predecir sobre que parametro se

pueden esperar mayores cambios.

5.4 Implicancias agronomicas de la tesis para futuras investigaciones y

consideraciones para el manejo de estos cultivos

Analisis de la variabilidad intraespecifica para la tolerancia al anegamiento

Si bien se espera que al analizar especies con morfologias y grupos taxondmicos diferentes
(trigo y cebada como representantes de las gramineas, canola como oleaginosa y arveja
siendo leguminosa) presenten variabilidad en sus respuestas frente al anegamiento, también
se debe tener presente la variabilidad en la tolerancia dentro de cada especie. Como
perspectiva futura, se podria profundizar en el estudio de los rasgos encontrados que
confirieron tolerancia al anegamiento (como por ejemplo el mantenimiento del verdor
foliar, conductancia estomatica, capacidad de ramificar/macollar post-anegamiento o el
mantenimiento de la eficiencia de intercepcion) dentro de alguna/s de las especies
estudiadas. En el caso de trigo, existen algunos trabajos que han comparado un genotipo
tolerante con otro sensible al anegamiento, estudiando principalmente respuestas de
biomasa radical y aérea (Arduini et al., 2016, Pampana et al., 2016), mientras que otros
trabajos han analizado la penalizacion en el rendimiento en grupos de varios cultivares
comerciales (Collaku y Harrison, 2002; Sundgren et al., 2018; Ding et al., 2020). En cebada
existen también estudios que analizan la variabilidad intraespecifica, nuevamente
centrandose en la penalizacion del rendimiento (Masoni et al., 2016; Sundgren et al., 2018),
o por ejemplo en la capacidad de generar aerénquima en raices adventicias y parametros
fisiologicos foliares (Pang. et al, 2004). Respecto de canola, en esta especie se identificaron

algunos estudios protedmicos vinculando varios materiales genéticos, lo cual podria servir
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de puntapié¢ para identificar marcadores que se asocien con algun rasgo de tolerancia
encontrado para esta especie frente a este estrés (Xu et al., 2015; Zou et al., 2014). Por
ultimo, para arveja no existen actualmente muchas variedades comerciales disponibles en
Argentina, con lo cual se dificultaria la idea de poder profundizar en este aspecto, que
sumado a la extrema sensibilidad de esta especie frente al anegamiento no lo tornaria una
propuesta tan interesante como si lo es para las otras especies. Este tipo de analisis podria
colaborar con achicar la brecha entre el rendimiento potencial y real frente a un escenario
de anegamiento, ya que se podria recomendar sembrar los cultivares de una misma especie

que toleren mejor el exceso hidrico en zonas proclives a inundarse.

Estudio del impacto del anegamiento sobre la calidad de grano

Esta tesis aporta informacion sobre la tolerancia diferencial de cuatro cultivos invernales,
extensivos y de amplio uso en la Region Pampeana de nuestro pais (y en el mundo),
sefalando los distintos mecanismos fisiologicos, morfoldgicos, anatdémicos que modulan el
efecto sobre la biomasa y el rendimiento tras un anegamiento temprano o tardio en el ciclo.
Si bien se discuten qué componentes de rendimiento estarian regulando las disminuciones
de rendimiento en cada especie y momento de anegamiento, a futuro seria de utilidad
explorar no s6lo la repercusion en la cantidad, sino también en la calidad comercial e
industrial de grano. Existen hasta el momento pocos trabajos que pongan el foco en el
efecto del anegamiento sobre aspectos de calidad de grano. En el caso de trigo, algunos
estudios se han centrado en la dinamica de deposicion de macromoléculas de gluteninas y
gliadinas, proteinas que tienen un rol protagénico en la definicion de calidad panadera
(Jiang et al., 2009; Wollmer et al., 2018) y en la acumulacion de granulos de almidén (Zhou

et al., 2018); lo cual podria servir como punto de partida para vincular estas variables con
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parametros fisiologicos en estudios futuros. Para cebada no existen por el momento
estudios que vinculen el efecto del anegamiento sobre la calidad de los granos.
Particularmente el mercado de la industria cervecera tiene requisitos de calidad exigentes,
dado que luego condiciona la factibilidad de los granos a ser malteados. Es por eso que son
muy pocos los cultivares que son aceptados por esta industria, siendo rechazados cultivares
de cebada cervecera que presentan buenos rendimientos potenciales, pero con alta
variabilidad del calibre de grano, siendo este un aspecto indeseable para la industria
cervecera. Como perspectiva a futuro, seria de utilidad poder profundizar en el potencial
impacto del anegamiento temprano o tardio sobre parametros de calidad como calibre de
grano, poder germinativo o porcentaje de proteina, lo cual resulta fundamental para la
aceptacion por parte de la industria cervecera (Arias, 1991; Camara arbitral de Cereales,
2013). En canola, al ser un cultivo oleaginoso, la industria califica la calidad de acuerdo
con el porcentaje de aceite de los granos, y dentro de lo que es el aceite, se penaliza la
presencia de glucosinolatos y de acido erucico, los cuales en parte modulan cuan sano es
ese aceite para consumo humano y animal (Cémara arbitral de Cereales, 2019). Vinculando
el efecto del anegamiento con la calidad en el grano de canola, existen unos pocos estudios
que han puesto el foco en este aspecto, describiendo el efecto de este estrés sobre el
contenido de aceite en grano, contenido de acidos grasos mono y polinsaturados, contenido
de acido linoleico, linolénico, erucico y glucosinolatos (Xu et al., 2015; Wollmer et al.,
2018b). En este cultivo, seria fundamental entender si el anegamiento afecta o no al
porcentaje de aceite en los granos ya que, en términos practicos, se valora el peso del aceite
y no del grano en si por tratarse de una oleaginosa. En el caso de arveja, al haberse
mostrado como un cultivo extremadamente sensible al anegamiento, seria conveniente

evitar cualquier riesgo de anegamiento en esta especie, ya que no seria de mucha utilidad
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ver como afecta este estrés a la calidad de grano dadas las enormes penalizaciones sobre el
rendimiento como consecuencia de exposiciones al anegamiento. De hecho, hasta el
momento no se encontraron trabajos que describan el efecto del anegamiento sobre la
calidad de los granos en arveja, pero de cara al futuro podria pensarse en la posibilidad de
estudiar el impacto sobre el tamafo de grano o sobre el porcentaje de proteina (dado que es

una leguminosa).
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ANEXO
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Figura A2.1. Periodo de floracion de trigo, cebada, canola y arveja, representado por cada linea
horizontal, expresado en dias después de la siembra (DDS). Como muestra la figura, el periodo de
floracion de canola es mas extenso que el resto de las especies. Las flechas ubicadas a la derecha de
los segmentos indican el comienzo aproximado del llenado de grano para cada especie. Las barras
grises y negras representan el periodo de 14 dias de anegamiento temprano y tardio,
respectivamente.
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Cuadro A3.1. Valores F del ANOVA de una via (factor: ‘tratamiento’, niveles: control, anegado
temprano y anegado tardio) para rendimiento y las variables asociadas: numero de
espigas/silicuas/vainas por planta, granos por espiga/silicua/vaina, peso de 1000 granos e indice de
particién a grano de plantas de trigo, cebada, canola y arveja evaluadas a madurez. También se
hicieron analisis para numero de macollos/ramificaciones por planta evaluados al final de
anegamiento temprano (comparando controles y plantas anegadas temprano con una prueba t de
Student) y evaluando también al final del anegamiento tardio y madurez (comparando entre todos
los tratamientos con un ANOVA de una via). n.s., P > 0.05; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001.
Los grados de libertad para cada fuente de variacion fueron 2 (‘tratamiento’), y 15 (‘error’) en el
analisis de ANOVA. Los grados de libertad fueron 1 (‘tratamiento’) y 10 (‘error’) para la prueba t
de Student.

Trigo Cebada Canola Arveja

Rendimiento por planta 13,55%**  62,35%** 86,6*** 48 12%**

3 e Espigas/sili?uas/vainas por 5,02% 19,05%%x 2336%%% 55 54k

2 = planta

= E Granos por 13,38%%*  027ns.  117,69%%* 24 68%**

£ 3 espiga/silicua/vaina

= 8 Peso de 1000 granos 10,48%%%  2430%%%  495%  ]9,02%**
Indice de particion a grano 15,66%** 289 ns. 126,07*%** 4,47*
Macollos/ramificaciones al = g3, ¢ 0 76 1. 1,16 0,64 n.s.

final de wl temprano

Macollos/ram1ﬁcac19nes al 0,68 n.s. 4,84% 5,12% 4,00
final de wl tardio

Variables
morfoldgicas

Macollos/ramificaciones a 0,71 ns. 10,075 7,93%% 3,12 ns.
madurez
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Cuadro A3.2. Valores F del ANOVA de una via (factor: ‘tratamiento’, niveles: control, anegado
temprano y anegado tardio) para peso seco de hojas verdes, senescentes y muertas, tallos y biomasa
reproductiva de plantas de trigo, cebada, canola y arveja evaluadas al final de cada anegamiento y a
madurez. Al final de anegamiento temprano, se hicieron comparaciones entre plantas control y
anegadas temprano con una prueba t de Student, mientras que al final de anegamiento tardio y a
madurez las comparaciones se hicieron entre todos los tratamientos con un ANOVA de una via.
n.s., P> 0,05; *P < 0,05; **P < 0,01; ***P < 0,001. Los guiones indican ausencia de material para
el compartimento en al menos uno de dos tratamientos evaluados al final de anegamiento temprano
y en al menos 2 de 3 tratamientos al final de anegamiento tardio y a madurez. Los grados de libertad
para cada fuente de variacion fueron 2 (‘tratamiento’), y 15 (‘error’) en el ANOVA. Los grados de
libertad fueron 1 (‘tratamiento’) y 10 (‘error’) para la prueba t de Student.

Final de wl  Final de wl

, Madurez
temprano tardio

Peso seco de hojas verdes 2,78% 9,23%* 0,53 n.s.

5 Peso seco de hojas senescentes 4,70%** 2,42 n.s. -
2 Peso seco de hojas muertas 5,66%%%* 7,40%* 19,75%**
= Peso seco de tallos - 8,57 19,5%%*
Peso seco reproductivo - 17,76%%* 19,81 *%*
Peso seco de hojas verdes 2,73% 17,85%** 1,37 n.s.

g Peso seco de hojas senescentes 4,44 %** 6,1* -
_§ Peso seco de hojas muertas - 13 %kk% 1,27 n.s.
@) Peso seco de tallos - 8,36%* 49, 6% **

Peso seco reproductivo - 6,4%* 121,16%**

Peso seco de hojas verdes 2,83 32,46%** 2,14 n.s.

= Peso seco de hojas senescentes 3,35%* 3,61 n.s. -

% Peso seco de hojas muertas 1,49 n.s. 1,56 n.s. -
O Peso seco de tallos 3,00%* 22,53 %*%* 9,79%**
Peso seco reproductivo - 50,15%** 13,25%%*

Peso seco de hojas verdes 1,22 n.s. 92’52*** _

- Peso seco de hojas senescentes 1,58 n.s. 10,33%* -
E Peso seco de hojas muertas - - 1,72 n.s.
< Peso seco de tallos 0,62 n.s. 25,68%** 10,42%*

Peso seco reproductivo - 22,22 %%* 25,73%%*
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Cuadro A3.3. Valores F del ANOVA de una via (factor: ‘tratamiento’, niveles: control, anegado
temprano y anegado tardio) para peso seco de raices en los estratos 0-15, 15-30, 30-45 y 45-66 cm
(contando desde la superficie del suelo) de plantas de trigo, cebada, canola y arveja evaluadas al
final de cada tratamiento de anegamiento y a madurez. Al final de anegamiento temprano, se
hicieron comparaciones entre plantas control y anegadas temprano con una prueba t de Student,
mientras que al final de anegamiento tardio y a madurez las comparaciones se hicieron entre todos
los tratamientos con un ANOVA de una via. n.s., P > 0,05; *P < 0,05; **P < 0,01; ***P < 0,001.
Los guiones indican ausencia de material para el compartimento en al menos uno de dos
tratamientos evaluados al final de anegamiento temprano y en al menos 2 de 3 tratamientos al final
de anegamiento tardio y a madurez. Los grados de libertad para cada fuente de variaciéon fueron 2
(‘tratamiento’), y 15 (‘error’) en el ANOVA. Los grados de libertad fueron 1 (‘tratamiento’) y 10
(‘error’) para la prueba t de Student.

Final de wl  Final de wl

] Madurez
temprano tardio
Peso seco raices de 0-15 cm 0,90 n.s. 10,24 %** 2,18 n.s.
& Peso seco raices de 15-30 cm 6,08%** 15,92%%** 2,55 n.s.
£ Peso seco raices de 30-45 cm 5,06%** 3,11 n.s. 4,76*
Peso seco raices de 45-66 cm - 0,86 n.s. 2,79 n.s.
Peso seco raices de 0-15 cm 4,41 %% 16,3%** 60,96***
'§ Peso seco raices de 15-30 cm 4,23 % 0,48 n.s. 9,01%*
é Peso seco raices de 30-45 cm 2,55% 5,62% 5,75%*
Peso seco raices de 45-66 cm - 1,45 n.s. 1,38 n.s.
Peso seco raices de 0-15 cm 10, 12%** 3,96* 36,77***
< Peso seco raices de 15-30 cm 4,15%* 8,22%* 5,00%*
5 Peso seco raices de 30-45 cm - 9,63** 3,32 n.s.
Peso seco raices de 45-66 cm - 15,09 %*:* 6,77**
Peso seco raices de 0-15 cm 2,99* 22, 77%** 15,00%**
£, Peso seco raices de 15-30 cm 0,47 n.s. 12,93 %% 10,67**
E Peso seco raices de 30-45 cm 1,46 n.s. 12,36%* 13,34 %%

Peso seco raices de 45-66 cm - _ 7,20%*
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Z SR : R
Figura A4.1. Fotos representativas de los experimentos en 2017 y 2018. Vista general de los micro-
canopeos en estadio vegetativo en 2018 (a), canola en estadio reproductivo en 2017 (b), cebada en
estadio reproductivo (c), vista general de los micro-canopeos en estadio reproductivo en 2018 (d), y
arveja en estadio reproductivo en 2018 (e).
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Cuadro A4.1. Indice de area foliar (IAF) de micro-canopeos control de trigo, cebada, canola y
arveja en 2017 y 2018 evaluados al principio de anegamiento temprano y tardio. Los valores son
promedios + errores estandar de 3 réplicas.

Indice de area foliar

2017 2018
(IAF)

Tri Antes de W1 temprano 1,97+0,08 1,83+0,05
8% Antesde Witardio  5,68£0,03  3,28+0,20
Cebad Antes de W1 temprano 2,54+0,36 1,36+0,14
€ada  Antesde Witardio  7,79+0,07  7,55£0,38
Antes de W1 temprano 1,49+0,10 0,41+0,02

Canola ,
Antes de W1 tardio 3,71+0,34 3,53+0,01
. Antes de W1 temprano 0,60+0,05 0,45+0,03

Arveja

Antes de W1 tardio 4,80+0,26 3,22 +£0,22




