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Resumen 
Estrategias de adaptación a incrementos en la temperatura nocturna: bases 

funcionales para el manejo de trigo (Triticum aestivum L.). 

La Región Pampeana experimenta un incremento asimétrico de las temperaturas 

que expone al trigo a mayores temperaturas nocturnas durante las distintas etapas del ciclo 

del cultivo. Estudios anteriores han evaluado el impacto del aumento de las temperaturas 

nocturnas, pero solo en condiciones de crecimiento potenciales y en algunas etapas 

particulares del ciclo ontogénico. Teniendo como objetivo generar información útil para 

diseñar estrategias de manejo y mejora que permitan adaptar este cultivo a escenarios más 

cálidos, en esta tesis se estudió la respuesta del rendimiento de trigo a mayores 

temperaturas nocturnas bajo condiciones contrastantes de recursos poniendo énfasis en 

posibles estrategias de adaptación. Además, se evaluó el impacto de las noches más 

cálidas sobre la calidad comercial e industrial de trigo bajo condiciones potenciales de 

crecimiento. Para ello, se realizaron experimentos a campo y se utilizaron estructuras de 

calentamiento nocturno diseñadas para tal fin. Los resultados obtenidos destacan que la 

disponibilidad de recursos (i.e., nitrógeno) modula la respuesta de trigo, en términos de 

rendimiento, ante incrementos en la temperatura nocturna. Además, los resultados 

resaltan la importancia del “período crítico” para la definición del número de granos, 

como la etapa más sensible a incrementos en las temperaturas nocturnas, tanto en 

rendimiento como en calidad. Noches más cálidas durante el macollaje aceleraron el 

desarrollo del cultivo acortando la duración de esta etapa, sin afectar la dinámica de 

macollaje y el rendimiento. Mayores temperaturas nocturnas durante el período crítico 

redujeron la producción de biomasa como consecuencia de una menor captura de 

radiación solar y una reducción en la eficiencia en el uso de la radiación solo en 

condiciones de alta disponibilidad de nitrógeno, impactando negativamente sobre el 

número de granos. Así, el rendimiento se redujo ca. 7% por °C de calentamiento nocturno, 

exclusivamente en altos niveles de N. Sin embargo, la penalización en rendimiento 

asociada a mayores temperaturas nocturnas solo fue significativo en condiciones de alta 

disponibilidad de nitrógeno. En el mismo sentido, noches más cálidas acortaron la 

duración del llenado de granos reduciendo el peso final. A diferencia de lo ocurrido con 

los componentes numéricos del rendimiento, incrementos en las temperaturas nocturnas 

durante el período crítico y el llenado de granos produjeron mejoras en la calidad de trigo 

a través de aumentos en el porcentaje de gluten. Ante este escenario, el adelanto en la 

fecha de siembra, siempre que las mayores temperaturas nocturnas estén acompañadas 

por un adelanto de la fecha de última helada; y la utilización de cultivares de ciclo más 

largo sembrados tempranamente, surgen como posibles estrategias de adaptación. 

 

Palabras clave: Cambio climático, temperaturas nocturnas, rendimiento, calidad, 

estrategias de adaptación, Triticum aestivum L. 
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Abstract 
Adaptation strategies to night temperature increases: functional bases for wheat 

(Triticum aestivum L.) management. 

The Pampas experiences an asymmetric temperature increase that exposes wheat 

to higher night temperatures during the different stages of the crop cycle. Previous studies 

have evaluated the impact of night temperature increase, but only under potential growth 

conditions and at some stages of the ontogenetic cycle. To generate useful information to 

design management and improvement strategies that allow adapting this crop to warmer 

scenarios, in this thesis the response of wheat yield to higher night temperatures under 

contrasting resource conditions was studied, emphasizing possible adaptation strategies. 

Also, the impact of warmer nights on wheat milling and breadmaking quality was 

evaluated under potential growing conditions. For this, field experiments were carried out 

and night heating structures designed for this purpose were used. The results obtained 

highlight that resource availability of (i.e., nitrogen) modulates the response of wheat, in 

terms of yield, to night temperature increase. In addition, the results highlight the 

importance of the "critical period" for grain number definition, as the most sensitive stage 

to increases in night temperatures, both in yield and quality. Warmer nights during 

tillering accelerated crop development, shortening the duration of this stage, without 

affecting tillering dynamics and yield. Higher night temperatures during the critical 

period reduced biomass production because of a lower capture of radiation and a 

reduction in the radiation use efficiency only in conditions of high nitrogen availability, 

negatively impacting the number of grains. Thus, the yield dropped ca. 7% per °C 

overnight heating, exclusively at high N levels. However, yield penalty associated with 

higher night temperatures was only significant under high nitrogen availability 

conditions. Similar, warmer nights shortened grain filling duration, reducing the final 

grain weight. Unlike what happened with yield numerical components, night temperature 

increases during the critical period and grain filling produced improvements in wheat 

quality through increases in the percentage of gluten. Given this scenario, the advance in 

the sowing date, provided that the higher night temperatures are accompanied by an 

advance in last frost date; and the use of cultivars with a longer cycle sown early, emerge 

as possible adaptation strategies. 

 

Keywords: Climate change, night temperature increase, yield, quality, adaptation 

strategies, Triticum aestivum L. 
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CAPÍTULO 1. Introducción general 

 



 



24 

 

 

 

1.1 Futuro escenario climático y relevancia del cultivo de trigo. 

El clima mundial experimenta un cambio consistente e inevitable, el cual influye 

directamente sobre la producción de alimentos, fibras y biocombustibles (Asseng et al., 

2009). El Panel Intergubernamental para el Cambio Climático (IPCC), define “cambio 

climático” como aquellas modificaciones en el estado del clima respecto de su valor 

medio y/o en la variabilidad de sus propiedades, las cuales persisten durante un período 

prolongado (generalmente cifrado en decenios o en períodos de tiempo más largos) 

(IPCC, 2021). Dentro de las modificaciones proyectadas para el siglo XXI, el aumento 

en la temperatura media, tanto de la superficie terrestre como del océano, es uno de los 

fenómenos con mayor probabilidad de ocurrencia (IPCC, 2021). Hacia fines de este siglo 

y teniendo en cuenta los escenarios más contrastantes, la temperatura media global se 

incrementará entre 1,4 °C (1,0 - 1,8) y 4,4 °C (3,3 – 5,7) con relación al período 1850-

1900 (IPCC, 2021). En lo que respecta a Sudamérica, las proyecciones de incremento 

térmico son similares a las encontradas a nivel global (G. Magrin et al., 2007). La Región 

Pampeana, unas de las zonas de producción de cultivos extensivos más importantes del 

mundo (Hall et al., 1992), no es ajena a estas tendencias. En este sentido, se estiman 

aumentos en la temperatura media de entre 1,8 y 4,5 °C hacia 2080 (G. Magrin et al., 

2007) junto con una mayor probabilidad de ocurrencia de temperaturas extremas. 

Teniendo en cuenta la serie climática de 1961-2014, el rango de temperatura 

media durante los meses de primavera (septiembre, octubre, noviembre) en la región 

abarca un rango de 13,4 ºC a 18,4 ºC, en sentido Sur-Norte (García et al., 2018). En este 

sentido, el rango de temperaturas máximas promedio durante estos meses es de 19,3 ºC - 

24,8 ºC, en tanto que la temperatura mínima media durante estos meses varía de 6,8 ºC a 

12,4 ºC  en sentido Sur-Norte de la región (García et al., 2018). Un aspecto importante 

del cambio climático es el comportamiento diferencial en las tendencias de las 

temperaturas diurnas y nocturnas (Vose et al., 2005). Diversos análisis retrospectivos a 

escala mundial muestran mayores aumentos en las temperaturas mínimas diarias (Tmín) 

en relación con las temperaturas máximas diarias (Tmáx) (Donat y Alexander, 2012; 

Easterling et al., 1997; Vose et al., 2005). Además, diferentes modelos proyectan que esta 

tendencia continuará durante el siglo XXI debido principalmente a una menor pérdida de 

calor durante las noches producto del aumento en la nubosidad (Dai et al., 2001; D. B. 

Lobell et al., 2007; Sillmann et al., 2013). Del mismo modo, en la Región Pampeana se 

observa una reducción de la amplitud térmica diaria sumado a un leve incremento de la 

temperatura media producto del aumento en las Tmín (Fernández-Long et al., 2013; G. O. 

Magrin et al., 2005; Rivelli et al., 2021; Rusticucci y Barrucand, 2004), especialmente 

durante los meses de primavera (García et al., 2018). En este sentido, García et al. (2018) 

observaron que para el período 1961-2014, la temperatura mínima promedio de 

septiembre a noviembre se incrementó ca. 2% por década (0,24 ºC década-1), mientras 

que la temperatura máxima promedio durante esos meses aumentó ca. 1% por década 

(0,20 ºC década-1). Esta situación tan particular expone principalmente a los cultivos de 

invierno (e.g., trigo, cebada, avena, etc.) a ambientes con mayores temperaturas medias 

producto de un incremento en las temperaturas nocturnas (Tn), sobre todo durante las 

etapas críticas para la definición del rendimiento y la calidad. 

El trigo pan (Triticum aestivum L.) es el principal cultivo invernal de Argentina, 

tanto por su producción en volumen como en superficie cultivada (Bolsa de Cereales, 

2020). El área implantada con trigo, si bien ha sufrido fluctuaciones en las últimas 

campañas, abarca ca. 5,3 millones de hectáreas (promedio de las últimas 5 campañas), 

alcanzando los 6,2 millones de hectáreas para la campaña 2018-2019 (Bolsa de Cereales, 

2020). La importancia de este cereal radica no solo en su nivel de producción, sino que 

también cumple un rol indispensable en la sostenibilidad de los sistemas extensivos de la 
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Región Pampeana (Andrade et al., 2015). Su incorporación en la rotación agrícola implica 

numerosos beneficios, como por ejemplo, control de la erosión de los suelos debido a una 

mayor cobertura de rastrojos (Mannering y Meyer, 1963; Schillinger y Papendick, 1997), 

beneficios en el balance de carbono del suelo asociados al aporte de sus residuos (Studdert 

y Echeverría, 2000), mejoras en la estructura y reducción de los procesos de densificación 

de los suelos por efecto de sus sistemas radicales y control de malezas problemáticas para 

los cultivos de verano (Crutchfield et al., 1986). Por estos motivos, resulta relevante 

evaluar el impacto del incremento de las Tn sobre la determinación del rendimiento y la 

calidad comercial e industrial de trigo, generando información que permita identificar 

estrategias de adaptación a posibles escenarios de cambio climático. 

1.2 Fisiología del cultivo de trigo: Generación del rendimiento y la calidad comercial 

e industrial del grano de trigo. 

El rendimiento de los cultivos está determinado por la combinación de procesos 

de desarrollo y crecimiento que ocurren a lo largo de su ciclo (L. T. Evans, 1993). Esta 

aproximación puede ser resumida mediante la ecuación 1.1, donde el rendimiento (𝑅) es 

el producto de la duración del ciclo del cultivo (𝑑), la eficiencia con que la radiación 

fotosintéticamente activa incidente (𝑅𝐹𝐴) es interceptada (𝑒𝑖𝑛𝑡), convertida en biomasa 

(𝐸𝑈𝑅) y particionada hacia los órganos cosechables (𝐼𝐶) (Monteith y Moss, 1977; 

Sinclair, 1993). 

 

𝑅 = 𝑑 ∗ 𝑅𝐹𝐴 ∗ 𝑒𝑖𝑛𝑡 ∗ 𝐸𝑈𝑅 ∗ 𝐼𝐶                                                          ecuación 1.1 

 

Desde otro punto de vista, el rendimiento (𝑅) puede ser analizado a través de sus 

componentes numéricos: (i) número de granos por unidad de área (𝑁𝐺) y (ii) peso de 

grano (𝑃𝐺) (ecuación 1.2) (Slafer et al., 2014). Asimismo, en el caso de trigo el 𝑁𝐺 está 

compuesto por: el número de espigas por unidad de área (NE) y (ii) el número de granos 

por espiga (NGE). Numerosos trabajos muestran que el NG es el componente que mejor 

explica los cambios en rendimiento (R. Fischer, 1985; Peltonen-Sainio et al., 2007; Slafer 

et al., 2014). Sin embargo, una vez establecido el NG, buena parte de la variabilidad 

encontrada en el rendimiento es asociada a cambios en el PG (Borrás et al., 2004a). 

 

𝑅 = 𝑁𝐺 ∗ 𝑃𝐺                                                                                       ecuación 1.2 

 

Si bien el ambiente influye sobre todo el ciclo del cultivo, la respuesta del cultivo 

a las variaciones ambientales no es la misma a lo largo de todo el ciclo ontogénico. Las 

condiciones ambientales predominantes en las etapas alrededor de floración son críticas 

para la generación del rendimiento, ya que en este período queda establecido el NG (R. 

Fischer, 1985) y el PG potencial (Calderini et al., 1999). Por este motivo, aunque la 

generación del NG se extiende desde la emergencia hasta poco después de la floración 

(Slafer y Rawson, 1994b), existe un período crítico para su determinación debido a que 

situaciones que reducen la tasa de crecimiento (e.g., baja radiación, déficit hídrico, 

deficiencias nutricionales) experimentadas por el cultivo durante esta etapa provocan 

pérdidas que no pueden ser compensadas una vez superadas estas situaciones. Este 

período va desde inicio del crecimiento activo de la espiga hasta el cuaje de los granos 

(R. Fischer, 1985) y comprende procesos vinculados con el sostenimiento de estructuras 

reproductivas como el NE (Alzueta et al., 2012; Davidson y Chevalier, 1990) y el NGE 

(Kirby, 1988; D. Miralles et al., 2000). 

Según lo detallado anteriormente, el número de granos (NG) puede ser analizado 

desde el punto de vista de la disponibilidad, partición y utilización de recursos durante 
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esta etapa (ecuación 1.3) (R. A. Fischer, 2008). Esta aproximación integra atributos 

relacionados con el desarrollo, como la duración del período crítico (𝐷𝑃𝐶), y el 

crecimiento, como la tasa de crecimiento del cultivo (TCC). A su vez, tiene en cuenta la 

partición de la biomasa a la espiga (𝑃𝐵𝐸), y la eficiencia de fructificación (𝐸𝐹, i.e., 

número de granos fijados por unidad de peso seco de espiga a antesis). Este último 

atributo integra la partición de la biomasa dentro de la espiga, la generación y muerte de 

flores y el cuaje de los granos (González et al., 2011).  

 

𝑁𝐺 = 𝐷𝑃𝐶 ∗ 𝑅𝐹𝐴 ∗ 𝑒𝑖𝑛𝑡 ∗ 𝐸𝑈𝑅 ∗ 𝑃𝐵𝐸 ∗ 𝐸𝐹                                     ecuación 1.3 

 

Del mismo modo, el PG puede ser analizado mediante la disponibilidad y 

utilización de recursos disponibles durante la etapa previa a floración hasta la madurez 

fisiológica. En este sentido, el PG se encuentra determinado por el peso de grano potencial 

(uno de los determinantes del tamaño del destino) y la disponibilidad de recursos durante 

el llenado de grano (tamaño de la fuente) (R. A. Fischer, 1983). Este puede ser modelizado 

a través de atributos relacionados con el desarrollo (i.e., duración del llenado de grano 

(𝐷𝐿𝐿) y el crecimiento (i.e., la tasa de llenado de grano (𝑇𝐿𝐿) (ecuación 1.4) (Egli, 1981, 

2006). Generalmente, en trigo el peso de los granos no se encuentra limitado por el 

tamaño de la fuente durante el llenado de granos (Borrás et al., 2004a). Sin embargo, 

algunas situaciones adversas (e.g., enfermedades foliares) pueden limitar la 

disponibilidad de recursos, provocando cambios en la relación fuente:destino que pueden 

impactar negativamente en el PG (Bingham et al., 2009; Serrago y Miralles, 2014). 

 

𝑃𝐺 = 𝑇𝐿𝐿 ∗ 𝐷𝐿𝐿                                                                                  ecuación 1.4 

 

Si bien los mayores esfuerzos del mejoramiento y el manejo de los cultivos se 

destinaron a incrementar el rendimiento, un aspecto muy importante para tener en cuenta 

es la calidad de los granos. En este sentido, los criterios para definir la calidad dependen 

del uso final del grano cosechado y no están determinados por la presencia de un 

componente en particular sino por la interacción entre los distintos componentes 

(Gooding y Davies, 1997). Los principales componentes del grano de trigo son los 

hidratos de carbono (70-80 %) y las proteínas (8-18 %) (Gooding y Davies, 1997; Stone 

y Savin, 1999). Dentro de los hidratos de carbono, el almidón es el principal componente 

y se encuentra agrupado en gránulos los cuales se clasifican según su tamaño en: (i) tipo 

A, de mayor tamaño, (ii) tipo B, tamaño intermedio y (iii) tipo C, de menor tamaño 

(Bechtel et al., 1990). Dentro de las proteínas, las prolaminas o proteínas de reserva 

(gliadinas + gluteninas) componen alrededor del 70-80% de las proteínas almacenadas en 

el grano de trigo y cumplen un rol fundamental en la determinación de la calidad del 

gluten (Wieser, 2007), y por ende, de la calidad comercial e industrial de los granos 

(Nuttall et al., 2017; Schofield, 1994; Stone y Savin, 1999). Un aspecto importante a tener 

en cuenta es que las distintas proteínas de reserva comienzan a acumularse en distintos 

momentos durante el llenado de los granos (Stone y Nicolas, 1996). En este sentido, las 

gliadinas son las primeras en depositarse durante el llenado de granos (alrededor de 5 a 

10 días desde floración). Por su parte, las gluteninas comienzan a almacenarse en el grano 

alrededor de 20 días post-floración (Stone y Nicolas, 1996). Las gliadinas son las 

encargadas de conferir extensibilidad a la masa, mientras que las gluteninas son las 

responsables de conferir la tenacidad. Es necesario un adecuado balance entre ambos 

componentes de proteínas para que la masa tenga las propiedades óptimas para la 

panificación (Stone y Savin, 1999). Si la relación gliadinas:gluteninas es baja, la masa es 

excesivamente fuerte y poco extensible dando como resultado una masa que requiere 
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mucha energía para mezclar y la baja elasticidad produce un bajo volumen de pan. Por 

otro lado, una alta relación gliadinas:gluteninas produce una masa débil que no es capaz 

de mantener separadas las burbujas de gas formando grandes agujeros en la miga (Stone 

y Savin, 1999). 

1.3 Impacto de la disponibilidad de recursos sobre las variables fisiológicas 

determinantes del rendimiento y la calidad comercial e industrial del grano de trigo. 

El rendimiento potencial de un cultivo está determinado, principalmente, por las 

condiciones fototermales del ambiente, las características propias del genotipo y la 

interacción del genotipo con las condiciones ambientales (van Ittersum y Rabbinge, 1997) 

(Figura 1.1). En el caso de trigo, numerosos estudios muestran que existe una relación 

estrecha entre el NG (y por consiguiente del rendimiento potencial) y las condiciones 

fototermales predominantes durante el PC del cultivo (Abbate et al., 1995; R. Fischer, 

1985; G. O. Magrin et al., 1993; Savin y Slafer, 1991). Sin embargo, en la mayor parte 

de las áreas de producción, el rendimiento potencial pocas veces es alcanzado debido a 

que al menos durante una parte del ciclo la TCC se encuentra limitada por la 

disponibilidad de recursos (i.e., agua y nitrógeno) (Figura 1.1) (van Ittersum y Rabbinge, 

1997). En este sentido, la disponibilidad de recursos afecta la producción de biomasa y el 

rendimiento en trigo a través de modificaciones tanto en el tamaño como en la actividad 

de la fuente y el destino de los fotoasimilados. 

 

Figura 1.1. Relación entre el rendimiento potencial, alcanzable y logrado y los factores 

definitorios, limitantes y reductores del crecimiento. Adaptado de van Ittersum y Rabbinge 

(1997). 

La disponibilidad de agua y nitrógeno modifican el tamaño y la actividad de la 

fuente (i.e., área foliar) del cultivo de trigo a través de dos procesos: (i) la intercepción de 

la radiación y (ii) la eficiencia en el uso de la radiación interceptada (Abbate et al., 1995; 

R. A. Fischer, 1993; Robertson y Giunta, 1994; Whitfield y Smith, 1989). En el caso de 

la intercepción de la radiación, la misma se encuentra determinada por la dinámica del 

índice de área foliar (IAF) durante el ciclo del cultivo a través de los procesos de 

expansión y senescencia foliar. El IAF de un cultivo puede definirse a través de sus 

componentes: (i) número de hojas por vástago, (ii) número de vástagos por planta y (iii) 

el área foliar por hoja. En este sentido, el número de hojas por vástago está regulado por 
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el genotipo y los factores que modifican el desarrollo del cultivo (Slafer et al., 1994). En 

cambio, el principal efecto de la disponibilidad de recursos sobre el IAF en cereales, se 

da a través del número de vástagos por planta mediante su efecto sobre la generación y 

supervivencia de los macollos (Alzueta et al., 2012; R. A. Fischer, 1993; Robertson y 

Giunta, 1994). A su vez, la disponibilidad de recursos regula la senescencia foliar. 

Generalmente, la senescencia foliar comienza durante la etapa de post-floración y este 

proceso es acelerado en situaciones de baja disponibilidad de recursos (i.e., agua y 

nitrógeno) (Dreccer et al., 2000; Robertson y Giunta, 1994; Shah y Paulsen, 2003; 

Whitfield y Smith, 1989). Del mismo modo, incrementos en la temperatura pueden 

provocar una senescencia anticipada del canopeo (Farooq et al., 2011; Talukder et al., 

2014), lo cual podría magnificarse ante situaciones de escasa disponibilidad de recursos. 

En términos generales, existe una relación positiva entre la EUR y la 

disponibilidad de nitrógeno (Dreccer et al., 2000; R. A. Fischer, 1993; Sinclair y Horie, 

1989). Uno de los principales impactos de la disponibilidad de nitrógeno sobre la EUR se 

relaciona con su efecto sobre la fotosíntesis. La mayor parte del nitrógeno foliar se 

encuentra en las proteínas que cumplen funciones asociadas a la fotosíntesis (J. R. Evans, 

1989). A su vez, la disponibilidad hídrica tiene un impacto positivo sobre la EUR 

(Robertson y Giunta, 1994; Whitfield y Smith, 1989), principalmente debido a una mayor 

tasa de intercambio gaseoso producto de una mayor conductividad estomática (Shah y 

Paulsen, 2003). En términos relativos, el impacto de la deficiencia de nitrógeno sobre la 

EUR es menor que sobre la intercepción de la radiación. Este hecho se debe a que trigo 

tiende a mantener la concentración de nitrógeno foliar a expensas de una reducción del 

IAF (Lemaire et al., 2008). Existe una diferencia en los valores umbrales de concentración 

de nitrógeno foliar a partir de los cuales se ve restringida la expansión foliar y la EUR. 

En este sentido, el valor umbral es mayor para la expansión foliar que para la EUR y, por 

lo tanto, en situaciones de deficiencia de nitrógeno primero se ve afectada la expansión 

foliar y luego la EUR (Meinke et al., 1997). Del mismo modo, la intercepción de la 

radiación es más sensible a la escasez de agua en el suelo que la EUR (Muchow, 1989; 

Robertson y Giunta, 1994). Esto se debe a que el valor umbral en el cual se ve restringida 

la expansión foliar es mayor al valor a partir del cual la fotosíntesis comienza a verse 

afectada (V. O. Sadras y Milroy, 1996). 

Como fue mencionado anteriormente, el rendimiento del cultivo de trigo se asocia 

estrechamente al NG, el cual depende de la tasa de crecimiento del cultivo durante la 

etapa de crecimiento activo de la espiga (R. Fischer, 1985). Deficiencias de recursos (i.e., 

agua y nitrógeno) durante esta etapa pueden afectar el NG (Cossani et al., 2009; Estrada-

Campuzano et al., 2012; R. A. Fischer, 1993; Robertson y Giunta, 1994) a través de su 

impacto en la TCC, mediante los efectos que este nutriente tiene sobre la intercepción de 

la radiación y la eficiencia en el uso de la radiación. En cuanto a los componentes del NG, 

la disponibilidad de recursos puede afectar el NE a través de su impacto en la 

supervivencia de los macollos (Alzueta et al., 2012; R. A. Fischer, 1993). Así, 

deficiencias de nitrógeno durante la etapa alrededor de floración producen caídas en la 

TCC lo cual restringe el aporte de fotoasimilados hacia los primordios de espigas 

afectando su supervivencia (Demotes-Mainard y Jeuffroy, 2004). A su vez, la 

disponibilidad de recursos puede modificar el NG a través del NGE, vía su efecto sobre 

el número de flores fértiles (Abbate et al., 1995; Estrada-Campuzano et al., 2012). En 

cuanto al PG, diversos estudios muestran que deficiencias en la disponibilidad de agua 

disminuyen el tamaño del grano mediante una reducción en la duración sin verse 

modificada la tasa de llenado del grano (Altenbach et al., 2003; Kobata et al., 1992). Por 

otro lado, la disponibilidad de nitrógeno durante la etapa de llenado de grano tiene un 

impacto menor sobre la dinámica de crecimiento del grano (Altenbach et al., 2003). 
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Las proteínas son el componente más importante en la determinación de la calidad 

del grano de trigo (Gooding y Davies, 1997; Nuttall et al., 2017; Stone y Savin, 1999). 

Además de la temperatura, la disponibilidad de nitrógeno y el contenido hídrico del suelo 

son dos de los factores ambientales más importantes que afectan el contenido de proteína 

del grano y por ende la calidad comercial e industrial (Altenbach et al., 2003; Daniel y 

Triboí, 2002; Dupont et al., 2006; Gooding et al., 2003; Jenner et al., 1991; Zahedi et al., 

2004). El impacto de la disponibilidad de nitrógeno sobre el contenido de proteínas 

depende de la condición nutricional de la planta ya que en casos de una fuerte deficiencia, 

aumentos de la disponibilidad de nitrógeno producen fuertes incrementos en el 

rendimiento acompañados de caídas en el porcentaje de proteínas debido a un efecto de 

dilución (Stone y Savin, 1999). En el otro extremo, situaciones con alta disponibilidad de 

nitrógeno tienen poca respuesta en el rendimiento a la aplicación de este nutriente, pero 

el contenido de nitrógeno del grano aumenta en una proporción mayor al incremento del 

rendimiento, promoviendo un mayor porcentaje de proteína en el grano (Stone y Savin, 

1999). Dupont et al. (2006) encontraron respuestas de un 88% de aumento en el contenido 

de proteína del grano y un incremento del 102% del porcentaje de proteína de la harina 

producto de la fertilización nitrogenada (ca. 180 kg N ha-1). Por otra parte, la 

disponibilidad de nitrógeno no solo afecta el contenido de proteína del grano sino también 

la composición de las proteínas (Pechanek et al., 1997). Por ejemplo, Pechanek et al. 

(1997) observaron incrementos de un 32% y 28%, en promedio, en el porcentaje de 

gliadinas y gluteninas, respectivamente; ante aumentos en la oferta de nitrógeno. A su 

vez, algunos parámetros de calidad industrial como el porcentaje de gluten también son 

modificados por la disponibilidad de nitrógeno. Pechanek et al. (1997) encontraron 

respuestas de entre 11% y 117% de aumento en el contenido de gluten ante aumentos en 

la disponibilidad de nitrógeno. 

Por su parte, el déficit hídrico durante el llenado del grano tiende a aumentar la 

concentración de proteína del grano debido a que la acumulación de almidón se reduce 

en una proporción mayor que la acumulación de proteína (Altenbach et al., 2003; Jenner 

et al., 1991). Por otro lado, la composición proteica del grano también es afectada por la 

disponibilidad de agua (Zhao et al., 2009). Estos autores observaron aumentos en la 

concentración de gluteninas ante caídas en el contenido hídrico del suelo durante el 

llenado de granos, pasando de valores de un 3,6% para la situación control a valores de 

un 4,5% para las situaciones de baja disponibilidad hídrica. Por su parte, el porcentaje de 

gliadinas también aumenta ante caídas en la disponibilidad de agua, en línea con los 

observado por Zhao et al. (2009), quienes encontraron aumentos del ca. 31% debido al 

menor contenido de humedad del suelo.  

1.4 Incremento de la temperatura nocturna y su interacción con la disponibilidad de 

recursos sobre el rendimiento y la calidad comercial e industrial del grano de trigo. 

En términos generales, aumentos en la temperatura media debido a mayores Tn 

producen caídas de rendimiento de entre 2% y 9% por cada °C de incremento en la 

temperatura mínima (García et al., 2015, 2016, 2018; D. Lobell y Ortiz-Monasterio, 

2007). Sin embargo, hasta el momento, todos los estudios realizados, tanto a través de 

modelos de simulación (García et al., 2018; D. Lobell y Ortiz-Monasterio, 2007) como 

mediante ensayos a campo (García et al., 2015, 2016) fueron llevados a cabo bajo 

condiciones potenciales de crecimiento. Por estos motivos, surge la necesidad de evaluar 

si el impacto del aumento en las Tn sobre el rendimiento y sus diferentes componentes 

(i.e., fisiológicos, numéricos) se puede extrapolar universalmente o si la respuesta del 

trigo a este cambio en las condiciones del ambiente se encuentra sujeta a la disponibilidad 

de recursos (i.e., agua y nitrógeno). 
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Los incrementos en las Tn implican aumentos en la temperatura media dentro del 

rango de temperaturas consideradas como “moderadamente altas” (i.e., temperatura 

media entre 15 ºC y 25 °C con temperaturas máximas de hasta ca. 32 °C, Stone, 2001; 

Wardlaw and Wrigley, 1994). En este sentido, es muy poco probable que la temperatura 

media explorada por los cultivos en la Región Pampeana supere los 25 ºC, especialmente 

durante las etapas previas a la floración (García et al., 2018). Por el contrario, los “golpes 

de calor” implican temperaturas medias superiores a 25 ºC y al menos 1 o 2 días con 

temperaturas máximas superiores a 34 ºC (Stone, 2001; Wardlaw and Wrigley, 1994). 

Por ello, el principal efecto del aumento en las Tn sobre la productividad de un cultivo 

está mediado por procesos de desarrollo, evidenciándose un acortamiento de las etapas 

fenológicas provocado por una aceleración en la tasa de desarrollo del cultivo, con la 

consecuente reducción en la radiación interceptada durante las etapas críticas para la 

generación del rendimiento (Cantarero et al., 1999; García et al., 2015). Por otro lado, el 

impacto del incremento en las Tn sobre el crecimiento puede ser analizado a través de su 

efecto sobre la EUR (García et al., 2015). Este atributo integra todos los procesos que 

resultan en el intercambio neto de carbono (i.e., fotosíntesis, fotorrespiración, 

respiración), resultando un buen indicador del crecimiento a nivel de cultivo (Monteith y 

Moss, 1977; Sinclair y Muchow, 1999). En este sentido, la respiración es un proceso que 

ocurre durante todo el día, por lo tanto, un aumento en las temperaturas mínimas puede 

reducir el balance de carbono mediante un incremento en la respiración (Impa et al., 2019; 

Penning de Vries, 1975; Sadok y Jagadish, 2020). Sin embargo, existen evidencias en 

diferentes cultivos como trigo (García et al., 2015), arroz (Peraudeau et al., 2015) y maíz 

(Cantarero et al., 1999) que muestran que cuando se analiza a nivel de canopeo, la 

magnitud de estos efectos puede ser despreciable. Por lo tanto, el principal impacto del 

incremento en las Tn sobre la productividad de un cultivo se encuentra mediado por los 

procesos que modifican la captura de recursos (i.e., radiación) a través de la modificación 

en la duración de las etapas del cultivo y en menor medida por la eficiencia con la que el 

cultivo utiliza los recursos (i.e., EUR) (García et al., 2015). Por ello, el manejo de la 

disponibilidad de recursos surge como una posible estrategia de mitigación. Un aumento 

en la oferta de agua y nitrógeno podría suplir la menor captura de recursos producida por 

el acortamiento de las etapas a causa de las mayores temperaturas nocturnas. 

Trabajos previos muestran que noches más cálidas durante el período crítico, 

producto de diferentes fechas de siembra e incrementos artificiales de la temperatura 

nocturna, reducen el rendimiento debido a una caída en el NE, sin observarse cambios 

significativos en el NGE (García et al., 2015). Estos autores especulan que la caída en el 

NE se debe a un incremento en la mortandad de los macollos como consecuencia de las 

mayores Tn, demostrando que el proceso de macollaje es uno de los principales atributos 

afectados por el aumento en las Tn. Hasta el momento, los estudios a campo que evalúan 

el efecto de las noches más cálidas fueron realizados durante las etapas de mortandad y 

establecimiento de macollos (García et al., 2015); sin embargo, existen antecedentes que 

demuestran que cambios en la generación de macollos, a través de modificaciones en la 

tasa de aparición, repercuten sobre la supervivencia de los macollos ya que existe una 

compensación entre la tasa de aparición y la tasa de mortandad de macollos (i.e., más 

macollos se producen, más macollos mueren) (Alzueta et al., 2012; Berry et al., 2003; 

Salvagiotti y Miralles, 2007). Por lo tanto, cambios en la generación de macollos por 

ejemplo de través de incrementos en la Tn podrían afectar el rendimiento a través de su 

efecto sobre la supervivencia de macollos y establecimiento de espigas. 

El rendimiento del cultivo de trigo en ambientes de alto potencial de rendimiento 

se encuentra altamente relacionado con el NE (V. O. Sadras y Rebetzke, 2013; Slafer et 

al., 2014; Zhang et al., 2010). Por este motivo, en sistemas de alta producción es necesario 
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lograr un elevado NE (Slafer et al., 2014; Zhang et al., 2007). Este objetivo puede ser 

alcanzado mediante (i) altas densidades de siembra, con espigas provenientes 

principalmente del vástago principal o (ii) bajas densidades de siembra, con un importante 

aporte de espigas provenientes de macollos (R. A. Fischer et al., 1976; Nerson, 1980). 

Sin embargo, trabajos previos (Blumenthal et al., 1991, 1993; Triboi et al., 2000) 

muestran que el principal impacto del incremento en las Tn sobre el rendimiento se da a 

través de su efecto sobre NE producto del impacto sobre la mortandad de macollos 

(García et al., 2015). Por estos motivos, el manejo de la densidad de siembra con el 

objetivo de lograr un alto NE provenientes del vástago principal podría ser una alternativa 

de manejo que permita reducir el impacto de mayores temperaturas nocturnas sobre el 

rendimiento (García et al., 2015). 

Al igual que el rendimiento, la calidad del grano y como consecuencia la calidad 

de la harina se encuentra fuertemente afectada por la temperatura explorada por el cultivo 

durante la etapa de desarrollo del grano (Blumenthal et al., 1993; Nuttall et al., 2017; 

Stone y Savin, 1999). En este sentido, la temperatura impacta sobre la calidad a través de 

su efecto sobre el contenido y composición tanto del almidón como de la proteína del 

grano. Con relación al contenido de almidón del grano, este se reduce ante un incremento 

en las temperaturas, ya que se produce un acortamiento en la etapa de síntesis de almidón 

sin que un aumento en la tasa de acumulación de almidón compense dicho efecto 

(Altenbach et al., 2003; Jenner et al., 1991; Sofield et al., 1977). Del mismo modo, el 

contenido de proteína del grano se reduce ante incrementos en las temperaturas; sin 

embargo, la concentración de proteína aumenta debido a una disminución 

proporcionalmente mayor en la acumulación de almidón y en consecuencia del PG 

(Altenbach et al., 2003; Jenner et al., 1991; Triboi et al., 2000). A su vez, un incremento 

en la temperatura produce un aumento en el porcentaje de proteína de la harina (Koga et 

al., 2015; Randall y Moss, 1990; Stone et al., 1997). Sin embargo, este incremento en la 

concentración de proteína de la harina no siempre se traduce en un incremento de la 

calidad panadera debido a que el aumento en la temperatura también produce cambios en 

la composición de las proteínas de la harina (Blumenthal et al., 1993; Stone et al., 1997; 

Stone y Savin, 1999; Wardlaw et al., 2002). Mayores temperaturas son acompañadas, en 

general, por incrementos en la proporción de gliadinas debido a que su tasa de 

acumulación se encuentra menos afectada que la acumulación de gluteninas (Blumenthal 

et al., 1991; Stone et al., 1997; Stone y Savin, 1999). Como consecuencia, la relación 

gliadinas:gluteninas de la harina aumenta provocando una caída en la calidad panadera 

debido a que producen masas excesivamente débiles (Stone et al., 1997; Stone y Savin, 

1999; Wardlaw et al., 2002). Sin embargo, hasta el momento existen pocos antecedentes 

donde se evalúe el impacto del incremento en las Tn sobre los atributos de definen la 

calidad comercial e industrial del trigo (Impa et al., 2020; Li et al., 2019). 

Al presente, diversos estudios han evaluado el impacto del incremento en la 

temperatura bajo distintas condiciones de disponibilidad de recursos  (Altenbach et al., 

2003; Elía et al., 2018; Ordóñez et al., 2015; Passarella et al., 2008; Shah y Paulsen, 2003; 

Wardlaw, 2002; Zahedi et al., 2004). Estos trabajos remarcan una fuerte interacción entre 

el impacto de la temperatura y la disponibilidad de recursos. En este sentido, la escasez 

de agua en el suelo exacerba el impacto de la temperatura sobre el cultivo de trigo (Shah 

y Paulsen, 2003; Wardlaw, 2002). Por otro lado, el impacto del incremento en la 

temperatura suele ser mayor cuanto mayor es la disponibilidad de nitrógeno tanto en 

cultivos de trigo (Elía et al., 2018) como cebada (Passarella et al., 2008) o maíz (Ordóñez 

et al., 2015). Sin embargo, los trabajos realizados hasta el momento evalúan el impacto 

del incremento de la temperatura media en general (Altenbach et al., 2003; Shah y 

Paulsen, 2003; Wardlaw, 2002) o de las máximas en particular (Elía et al., 2018; Ordóñez 
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et al., 2015; Passarella et al., 2008) explorando regímenes de temperatura dentro del rango 

de las muy altas (Stone, 2001; Wardlaw y Wrigley, 1994). Estas respuestas encontradas 

hasta el momento no pueden ser extrapoladas a situaciones de mayores Tn ya que el rango 

de temperaturas exploradas en estas situaciones corresponde al de moderadamente altas 

(Stone, 2001; Wardlaw y Wrigley, 1994) donde los procesos de captura de recursos son 

los más afectados, debido a los cambios en la tasa de desarrollo producido por el aumento 

de la temperatura (García et al., 2015). Este es un claro vacío en el conocimiento ya que 

hasta el momento no se han realizado trabajos que evalúen el impacto del incremento en 

las Tn en términos de rendimiento sobre cultivos de trigo bajo diferentes disponibilidades 

de recursos. 

1.5 Objetivos. 

1.5.1 Objetivo general. 

Estudiar la respuesta del rendimiento y la calidad comercial e industrial del cultivo 

de trigo frente a incrementos en la temperatura nocturna poniendo énfasis en posibles 

estrategias de adaptación. 

1.5.2 Objetivos específicos. 

1. Estudiar mecanismos fisiológicos de la respuesta del rendimiento de trigo a mayores 

temperaturas nocturnas bajo condiciones hídricas y nutricionales contrastantes. 

2. Evaluar mecanismos fisiológicos involucrados en la respuesta del rendimiento de trigo 

a ambientes con mayores temperaturas nocturnas en cultivos sembrados bajo 

diferentes densidades de siembra. 

3. Estudiar la respuesta de la calidad comercial e industrial de trigo a ambientes con 

mayores temperaturas nocturnas.  

1.6 Hipótesis y predicciones. 

Hipótesis 1: Cambios en la oferta de recursos modulan la vulnerabilidad del 

cultivo de trigo (en términos de rendimiento) ante aumentos en la temperatura nocturna. 

Predicción 1: La tasa de pérdida de rendimiento de trigo por grado de aumento en 

la temperatura nocturna es diferente entre condiciones contrastantes de recursos. 

Hipótesis 2: La generación de macollos modula la respuesta (en términos de 

rendimiento) de trigo frente al incremento de temperaturas nocturnas. 

Predicción 2: El incremento en la temperatura nocturna durante macollaje reduce 

el rendimiento de trigo a causa de una menor generación de macollos. 

Hipótesis 3: La mortandad de macollos modula la respuesta (en términos de 

rendimiento) de trigo frente al incremento de temperaturas nocturnas. 

Predicción 3a: Mayores temperaturas nocturnas durante el período crítico reducen 

el rendimiento a causa de una mayor mortandad de macollos. 

Predicción 3b: Mayor densidad de siembra reduce la pérdida de rendimiento en 

trigo frente al incremento de temperaturas nocturnas. 

Hipótesis 4: Variaciones en la temperatura nocturna alteran la calidad comercial 

e industrial del grano de trigo.  

Predicción 4: Mayores temperaturas nocturnas durante el período crítico y el 

llenado de granos mejoran la calidad industrial a través de aumentos en la concentración 

de proteínas del grano. 
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CAPÍTULO 2. Condiciones experimentales y climáticas durante los 

experimentos, mediciones y análisis. 
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En el presente capitulo se detallan los aspectos generales (i.e. manejo agronómico, 

medición de la temperatura e imposición de los incrementos en las Tn mediante carpas) 

de los diferentes experimentos que fueron llevados a cabo en el marco de la presente tesis 

para cumplir con los objetivos propuestos y poner a prueba las hipótesis planteadas. Los 

detalles particulares de cada uno de los experimentos llevados a cabo, así como las 

variables de respuesta medidas se detallan en cada uno de los capítulos correspondientes 

a la sección de resultados.  

2.1 Condiciones experimentales y manejo agronómico de los ensayos a campo. 

Todos los ensayos se realizaron en el campo experimental del Departamento de 

Producción Vegetal de la Facultad de Agronomía de la Universidad de Buenos Aires (34° 

35´S, 58° 29´O, 26 msnm). Los cultivares de trigo pan utilizados fueron: (i) Baguette 601 

caracterizado como invernal insensible (Vanzetti, com. pers.) con alto potencial de 

rendimiento y clasificado en términos de calidad como Grupo 2 (INASE, 

www.inase.gov.ar); y (ii) Baguette 13 caracterizado como primaveral insensible (Gomez 

et al., 2014) con un potencial intermedio y clasificado como en términos de calidad como 

Grupo 1 (INASE, www.inase.gov.ar). El manejo de la fecha y la densidad de siembra, así 

como también la disponibilidad hídrico-nutricional varió de acuerdo con los objetivos de 

cada uno de los ensayos. En todos los casos, los cultivos se mantuvieron libres de 

adversidades bióticas (i.e., control químico de malezas, plagas y enfermedades). Todos 

los ensayos se sembraron con sembradora experimental con dosificación a cono y cuerpos 

de siembra distanciados a 0,175 m, bajo sistema de labranza convencional y cada parcela 

consistió en 7 surcos de 3 m de largo, distanciados a 0,175 m. 

Los experimentos de campo se realizaron durante 2015, 2016 y 2017. Los dos 

primeros años experimentales (Exp. 1- 2015 y Exp. 2- 2016) se diseñaron para evaluar el 

impacto del incremento en las Tn bajo disponibilidades contrastantes de nitrógeno y agua. 

En 2017 se llevó a cabo el Exp. 3 para analizar el efecto de mayores temperaturas 

nocturnas bajo diferentes densidades de plantas, pero en condiciones óptimas de 

crecimiento (sin limitaciones de agua y nutrientes).  

La fecha de siembra del Exp. 1 fue el 8 de julio de 2015 y la del Exp. 2 el 11 de 

agosto de 2016. Las densidades de siembra fueron 200 plantas m-2 en 2015 (Exp. 1) y 300 

plantas m-2 en 2016 (Exp. 2). En el Exp. 1 y Exp. 2, se aplicó fosfato monoamónico antes 

de la siembra a razón de 80 kg ha-1.  

El Exp. 3 se sembró el 5 de junio de 2017. Los cultivos se mantuvieron sin 

limitaciones hídrico-nutricionales. Para ello, inmediatamente antes de la siembra se aplicó 

fosfato diamónico a razón de 80 kg ha-1 y se aplicó urea en una dosis de 200 kg ha-1. 

2.2 Sistemas de calentamiento y registro de la temperatura, humedad relativa y 

radiación.  

Los incrementos de temperatura nocturna se lograron utilizando carpas de 

calentamiento portátiles colocadas en las parcelas entre las 7:00 p.m. y las 7:00 a.m. del 

día siguiente durante toda la duración de los tratamientos. Estas carpas consistieron en 

estructuras de hierro de 3 m de largo, 1,3 m de ancho y 1,3 m de alto, cubierto con 

polietileno transparente de 200 µm de espesor (Agroplastic, Argentina) y equipadas con 

2 caloventores eléctricos (2000 W cada uno) controlados automáticamente. Todas las 

carpas tuvieron un controlador electrónico equipado con sensores de lectura dual 

simultánea (Cavadevices.com, Argentina). Estos controladores registraron la temperatura 

del interior y exterior de la carpa mediante sensores de temperatura ubicados sobre el 

canopeo del cultivo y regularon el funcionamiento de los caloventores con el objetivo de 
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generar un incremento de temperatura entre el cultivo calentado y el control sin calentar. 

El incremento de temperatura buscado con la instalación de las carpas, consideró uno de 

los escenarios más extremos para fines del presente siglo en la región sur de América del 

Sur (G. Magrin et al., 2007). Para ello, los dispositivos de calentamiento estuvieron 

programados para generar un incremento de la temperatura nocturna de entre 2-3 °C, 

determinando aumentos de la temperatura media de 1,5 °C. Sistemas de calentamiento 

similares han sido utilizados en ensayos con trigo y cebada (García et al., 2015, 2016). 

La temperatura nocturna y la humedad relativa del aire durante los tratamientos 

de incremento en las Tn se registró con sensores portátiles (Schwyz DAT-10, Schwyz, 

Suiza) colocados justo encima del canopeo tanto en parcelas calentadas como en parcelas 

control. En ambos tratamientos y en cada una de las parcelas, se registró la temperatura y 

la humedad relativa del aire cada 15 minutos entre las 7:00 pm y las 7:00 am, todos los 

días durante el período en que se aplicaron los tratamientos. A su vez, la temperatura del 

aire durante todo el ciclo del cultivo fue registrada por una estación meteorológica 

(Vantage Pro 2, Davis Instruments Co. Inc.; San Francisco, EE. UU.) ubicada en el campo 

experimental. La radiación solar global se registró con la misma estación meteorológica 

y el 48% de la radiación solar incidente se consideró radiación fotosintéticamente activa 

(RFA) (Sinclair y Muchow, 1999). 

 

 

 

Figura 2.1. Fotografía de las carpas de calentamiento, controladores y caloventores utilizados 

para incrementar la temperatura nocturna en cultivos de trigo. La fotografía de las carpas fue 

tomada al atardecer, a las 19 h (horario de inicio del tratamiento). 

El incremento de la temperatura nocturna se calculó como la diferencia entre la 

temperatura nocturna promedio en las parcelas calentadas y la temperatura nocturna 

promedio en los controles durante toda la noche. Luego, a la temperatura mínima 

registrada en las parcelas de control se sumaron las diferencias entre ambas temperaturas, 

tal como se describe en la ecuación 2.1. 

 

𝑇𝑛 =  𝑇𝑚í𝑛 𝑝𝑎𝑟𝑐𝑒𝑙𝑎𝑠 𝑐𝑜𝑛𝑡𝑟𝑜𝑙 + (�̅�𝑇𝑛𝑜𝑐𝑡.   𝑝𝑎𝑟𝑐𝑒𝑙𝑎𝑠 𝑐𝑎𝑙𝑒𝑛𝑡𝑎𝑑𝑎𝑠 − �̅�𝑇𝑛𝑜𝑐𝑡.  𝑝𝑎𝑟𝑐𝑒𝑙𝑎𝑠 𝑐𝑜𝑛𝑡𝑟𝑜𝑙)      ecuación 2.1 
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Figura 2.2. Dinámica de la temperatura nocturna de tres noches consecutivas durante el período 

crítico en 2015. La línea punteada roja representa la temperatura nocturna promedio para las 

cuatro combinaciones de disponibilidad de nitrógeno y agua la línea negra la temperatura control 

sin calefacción. 

2.3 Condiciones climáticas de los experimentos. 

En promedio para la serie climática de 1950 - 2013, la temperatura mínima media 

durante los meses de junio a diciembre en Buenos Aires va 7,3 °C (julio) a 17,9 °C 

(diciembre) (Cuadro 2.1). Similarmente, la temperatura máxima media durante los meses 

de junio a diciembre en Buenos Aires para la serie climática de 1950 – 2013 va de 13,7 

°C (julio) a 28,4 °C (diciembre) (Cuadro 2.1). La temperatura media durante todo el ciclo 

del cultivo fue de 15,5 ºC (2015), 17,0 ºC (2016) y 15,2 ºC (2017). Analizando los datos 

históricos (Figura 2.1), la temperatura media diaria durante todo el ciclo de los cultivos 

en 2015 y 2016 fue ligeramente más fría (0,4 °C) en comparación con los valores 

históricos. Sin embargo, 2017 se caracterizó por una temperatura media más alta (ca. 1 

°C) que los registros históricos. La RFA incidente diaria promedio para todo el ciclo de 

cultivo varió desde el valor más bajo (5,5 MJ m-2) en 2017 hasta el valor más alto (8,2 

MJ m-2) en 2016, mientras que durante 2015 el valor promedio fue de 7,0 MJ m-2.  

Cuadro 2.1. Temperatura mínima media (Tmín 1950-2013) y 

temperatura máxima media (Tmáx 1950-2013) para los meses de junio a 

diciembre en Buenos Aires, Argentina (34° 35´S, 58° 29´O, 26 msnm). 

Mes 
Tmín 1950-2013 Tmáx 1950-2013 

°C °C 

Junio 7,9 15,8 

Julio 7,3 13,7 

Agosto 8,3 17,3 

Septiembre 10,1 19,3 

Octubre 12,7 22,2 

Noviembre 15,5 25,5 

Diciembre 17,9 28,4 
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Las precipitaciones acumuladas durante el ciclo de los cultivos fueron similares 

en 2016 y 2017 (292 mm y 314 mm, respectivamente), mientras que en 2015 se 

registraron precipitaciones significativamente más altas (750 mm). En 2015, la 

precipitación acumulada durante el ciclo fue un 45% mayor que los valores históricos, 

mientras que en 2016 y 2017 fue un 35% y 52% menor, respectivamente (Figura 2.1). 

Las condiciones climáticas correspondientes al año 2013 fueron publicadas previamente 

en García et al. (2015, 2016). 

 

 

Figura 2.3. Condiciones ambientales durante 2015, 2016 y 2017 en Buenos Aires, Argentina, 

descriptas en función de los días desde el 1ro de junio. Los valores de la temperatura mínima 

(Tmín), media (Tmedia), máxima diaria (Tmáx) y radiación fotosintéticamente activa incidente 

diaria (RFA) corresponden al promedio de 5 días. La mínima, media y máxima para el período 

1950-2013 se calculó como el promedio de la temperatura media diaria de 5 días. La precipitación 

diaria se representa como la suma de las precipitaciones ocurridas en un período de 5 días. La 

precipitación acumulada se representa como la suma de las precipitaciones desde el 1 de junio. 

Las precipitaciones acumuladas para el período 1990-2019 se representan como la suma de las 

precipitaciones acumuladas promedio en ese período. Los eventos fenológicos (fecha promedio): 

DC11 (emergencia), DC65 (antesis) y DC87 (madurez fisiológica) se indican con triángulos 

vacíos. 
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Es importante mencionar que la temperatura máxima diaria durante el ciclo del 

cultivo de los tres años experimentales nunca superó los 32 °C, al menos por dos días 

consecutivos. Por lo tanto, es posible concluir que los cultivos no experimentaron ningún 

tipo de daño ocasionado por “golpe” o estrés térmico debido a temperaturas 

excesivamente altas durante más de dos días consecutivos. 

Las carpas utilizadas para el incremento de la temperatura tendieron a aumentar 

la humedad relativa en el interior de las carpas con respecto al exterior, lo que redujo el 

déficit de presión de vapor (DPV) dentro de las carpas. Sin embargo, los cambios en las 

condiciones exploradas por los cultivos fueron de una magnitud relativamente pequeña. 

Por ejemplo, la humedad relativa nocturna durante el período crítico fue, en promedio, 

89% y 91% en las parcelas de control y calentadas, respectivamente. La humedad relativa 

nocturna durante el llenado de grano fue, en promedio, del 83 % en las parcelas calentadas 

y del 87 % en las parcelas de control. Así, el DPV nocturno durante el período crítico fue, 

en promedio, de 0,21 kPa y 0,18 kPa en las parcelas de control y calentadas, 

respectivamente; y 0,45 kPa y 0,30 kPa durante el llenado de grano en parcelas calentadas 

y de control, respectivamente. Similares resultados fueron observados por Hein et al. 

(2020) utilizando sistemas de calentamiento conformados por grandes carpas fijas sobre 

los cultivos. 

2.4 Mediciones y análisis. 

En todos los experimentos se registró la fenología del cultivo siguiendo el código 

decimal propuesto por Zadoks et al. (1974). Los estados fenológicos registradas fueron 

emergencia (DC11), inicio de macollos (DC21), primer nudo visible (DC31), tercer nudo 

visible (DC33), antesis (DC65) y madurez fisiológica (DC87). Las fechas fueron 

registradas cuando el 50% de los tallos alcanzaron el estado fenológico. Todas las 

determinaciones se realizaron en los estratos superiores de los tallos (i.e., tallos 

principales y primeros macollos) y se calculó la duración en días de cada fase, así como 

el tiempo hasta la antesis y la madurez fisiológica.  

La biomasa aérea se muestreó en aprox. 0,45 m2 (i.e., 0,5 m de 5 hileras centrales) 

en tres momentos durante el ciclo del cultivo: (i) DC33, (ii) diez días después de DC65 y 

(iii) dos semanas después de DC87 (coincidiendo con el muestreo de cosecha). Los 

muestreos se realizaron de acuerdo con el estado fenológico del cultivo, tanto en las 

parcelas control como las calentadas. En cada muestreo se dejó un espacio sin muestrear 

de ca. 0,50 m de distancia en cada surco para evitar el efecto borde. Después de contar 

los tallos y las espigas, toda la biomasa se secó en horno con ventilación forzada a 60 °C 

durante 72 hs. y luego se pesó. A partir del muestreo de cosecha, se estimó el rendimiento 

y sus componentes numéricos. La metodología utilizada para la determinación del 

rendimiento y sus componentes se describe en la sección de materiales y métodos de cada 

capítulo de resultados. 

Se midió periódicamente (ca. 2 veces por semana) la eficiencia de intercepción de 

radiación solar del cultivo desde 30 días post DC11 hasta DC87, utilizando un ceptómetro 

lineal (BAR-RAD 100, Cavadevices.com, Argentina) los días despejados entre las 12 y 

14 h. Cada registro consistió en dos mediciones por sub-parcela, la radiación solar 

incidente colocando el ceptómetro sobre el canopeo, y la radiación transmitida con el 

dispositivo colocado en la base del cultivo (cruzando a 45° los surcos centrales de la sub-

parcela). La eficiencia de intercepción de radiación al mediodía (𝑒𝑖𝑛𝑡 𝑚𝑒𝑑𝑖𝑜𝑑í𝑎) se 

calculó como la relación entre la diferencia de la radiación incidente y transmitida y la 

radiación incidente, y la eficiencia de intercepción de radiación diaria del cultivo (𝑒𝑖𝑛𝑡) 

se estimó de acuerdo con la ecuación 2.2 propuesta por (Charles‐Edwards and Lawn, 

1984). 
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𝑒𝑖𝑛𝑡 = 2 ∗ 𝑒𝑖𝑛𝑡 𝑚𝑒𝑑𝑖𝑜𝑑í𝑎/(1 + 𝑒𝑖 𝑚𝑒𝑑𝑖𝑜𝑑í𝑎)                                            ecuación 2.2 

 

La eficiencia de intercepción de radiación solar del canopeo entre dos fechas de 

medición fue estimada por interpolación lineal, obteniéndose un valor para cada día 

durante el macollaje. Por otra parte, en la central meteorológica en la que se obtuvo 

temperatura ambiente, se registraron datos de radiación solar global, considerándose 

como RFA al 50% de la misma (Sinclair y Muchow, 1999). Con esta información se 

estimó la RFA promedio (MJ m-2 d-1) y RFA acumulada (MJ m-2) durante cada 

tratamiento de temperatura nocturna. Con la información proveniente de los cortes de 

biomasa, se calculó la EUR (g MJ-1) durante cada tratamiento de temperatura nocturna 

como el cociente entre la biomasa aérea acumulada y la RFA interceptada y acumulada 

durante cada etapa. 
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CAPÍTULO 3. Noches más cálidas durante el macollaje afectan el 

desarrollo del trigo sin penalizar el rendimiento1 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
1 Los principales resultados de este capítulo están incluidos en: Giménez, V. D., Miralles, 

D. J., García, G. A. and Serrago, R. A. (2021). Warmer nights during early stages affect 

wheat development without grain yield penalty. Crop Pasture Sci., 2021, 72, 489-499. 
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3.1 Introducción. 

Los cultivos de trigo expuestos a noches más cálidas reducen la captura de 

recursos como la radiación, debido a un acortamiento en la duración de las etapas 

fenológicas, penalizando la producción de biomasa y el número de granos por unidad de 

superficie (García et al., 2015). Las reducciones en el número de granos debido a 

incrementos en la Tn se asocian principalmente con menos espigas por unidad de área, ya 

que las noches más cálidas reducen el establecimiento de espigas (García et al., 2015). 

Por lo tanto, es posible especular que, en situaciones sin deficiencias hídricas, el aumento 

de recursos como por ejemplo la oferta de nutrientes durante la fase de macollaje podría 

compensar la caída en el número de espigas asociados con mayores Tn a través de una 

mayor generación de macollos. 

El número de espigas por unidad de área es el resultado del proceso de macollaje 

(Alzueta et al., 2012; de San Celedonio et al., 2016; Salvagiotti y Miralles, 2007). En el 

trigo, este proceso tiene lugar desde la aparición de la tercera o cuarta hoja en el tallo 

principal hasta unos días antes de la floración (Slafer y Rawson, 1994b). El macollaje se 

puede modelar considerando cuatro fases: la primera fase involucra la aparición de 

macollos y va desde la aparición de la tercera/cuarta hoja hasta el inicio de la encañazón. 

Esta fase se puede dividir en dos subfases según la tasa de aparición de los macollos. En 

la primera subfase, los macollos aparecen lentamente; mientras que, durante la segunda, 

aparecen con mayor rapidez siguiendo la secuencia de Fibonacci hasta alcanzar el número 

máximo de macollos (Bos y Neuteboom, 1998; D. J. Miralles y Richards, 2000; 

Salvagiotti y Miralles, 2007). En la segunda fase del macollaje, el número de macollos 

aparecidos se mantiene hasta el inicio de la mortandad de macollos, que tiene lugar 

durante la primera parte de la encañazón. Durante la tercera fase del macollaje, asociado 

con la encañazón, una proporción de macollos muere y la mortandad depende del número 

de macollos iniciados y de las condiciones ambientales durante esa fase (Berry et al., 

2003). Finalmente, justo antes de la antesis queda definido el número final de espigas por 

unidad de superficie, resultado de los procesos de aparición y supervivencia de los 

macollos (Alzueta et al., 2012). 

La aparición y supervivencia de los macollos se ven afectadas por varios factores 

como: (i) la disponibilidad de nutrientes (e.g., nitrógeno) (Alzueta et al., 2012; Salvagiotti 

y Miralles, 2007), (ii) la densidad de plantas (Evers et al., 2006; Spink et al., 2000) y (iii) 

las condiciones ambientales (i.e., temperatura, intensidad y calidad de la luz) (Evers et 

al., 2006; Sparkes et al., 2006; Thorne y Wood, 1987). Aunque la temperatura es uno de 

los principales factores que afecta el macollaje a través de su impacto en la tasa y la 

duración, hasta el momento no se han realizado investigaciones que evalúen los efectos 

del incremento en las Tn en el proceso de macollaje. 

El análisis y cuantificación del impacto de temperaturas más altas en condiciones 

de campo reportados en la literatura se realizaron principalmente a través del 

calentamiento durante todo el ciclo del cultivo de trigo (Batts et al., 1997; Gourdji et al., 

2013; Ottman et al., 2012; Wheeler et al., 1996), mientras que pocos estudios se han 

centrado en fases fenológicas particulares (R. Fischer y Maurer, 1976; Lizana y Calderini, 

2013; Wollenweber et al., 2003). De manera similar, en el caso del cultivo de trigo la 

mayoría de los estudios que evaluaron el impacto del incremento en las Tn en trigo se 

realizaron durante todo el ciclo del cultivo (Fang et al., 2015; Tian et al., 2012), aunque 

trabajos llevados a cabo en el grupo de trabajo de la FAUBA han estudiado los efectos de 

mayores Tn durante el período crítico para la determinación del número de granos (García 

et al., 2015) y durante el período de llenado de grano (García et al., 2016). Sin embargo, 

solo hay un caso publicado en la literatura que analiza el impacto de mayores 

temperaturas nocturnas durante la fase de macollaje (Fan et al., 2015). En el trabajo de 
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Fan et al. (2015), las temperaturas medias nocturnas durante la fase de macollaje cercanas 

a 0° C, fueron marcadamente diferentes del clima templado en la región pampeana 

argentina, por lo que no son extrapolables a climas templados. Bajo temperaturas 

nocturnas extremadamente bajas durante la fase de macollaje, aumentos en la temperatura 

nocturna incrementan el rendimiento debido a una mayor tasa de crecimiento del cultivo 

durante la fase vegetativa, lo que lleva a una mayor área foliar y biomasa en antesis (Fan 

et al., 2015). Sin embargo, en climas templados como los que ocurre en las zonas de 

producción de los cultivos de invierno en Argentina, el aumento de la temperatura 

nocturna durante el macollaje afectaría la aparición y supervivencia de los macollos 

reduciendo en consecuencia el rendimiento del cultivo. El objetivo de este capítulo fue 

analizar el impacto de mayores temperaturas nocturnas durante la fase de macollaje sobre 

el rendimiento y sus componentes numéricos, enfocándose en el desarrollo y dinámica 

del macollaje, bajo diferentes condiciones de nutrición nitrogenada. 

3.2 Materiales y métodos. 

3.2.1 Manejo de cultivos y condiciones experimentales 

Los experimentos se realizaron durante 2015 y 2016. Las fechas de siembra fueron 

8 de julio de 2015 y el 11 de agosto de 2016. Las densidades de siembra fueron de 200 

plantas m–2 y 300 plantas m–2 en 2015 y 2016, respectivamente. 

Los tratamientos fueron una combinación de niveles de N y regímenes de 

temperatura nocturna. Los tratamientos con nitrógeno consistieron en dos niveles de 

disponibilidad de nitrógeno: (1) 60 kg N ha–1 (N–) y (2) 200 kg N ha–1 (N+). Considerando 

el N-NO3
- del suelo antes de la siembra (2015: 20,5 kg ha-1 y 2016: 28,7 kg ha-1), se aplicó 

urea para alcanzar las disponibilidades de nitrógeno mencionadas anteriormente. Para el 

tratamiento con N–, la dosis total se aplicó al inicio del macollaje. Para el tratamiento N+, 

la dosis se repartió en tres momentos a lo largo del ciclo del cultivo: (1) 50% al comienzo 

del macollaje; (2) 25% a mediados del macollaje; y (3) 25% en el estado de tercer nudo 

visible (durante encañazón). 

Dentro de cada nivel de N, se establecieron dos regímenes de temperatura 

nocturna impuestos durante la fase de macollaje: (i) control (i.e., cultivos sin calentar) y 

(ii) mayor de temperatura nocturna (i.e., cultivos calentados) desde mediados del 

macollaje (DC24) hasta el comienzo de la elongación del tallo (DC31). Los tratamientos 

se dispusieron en un diseño de parcelas divididas con tres repeticiones, donde el 

tratamiento de nitrógeno fue la parcela principal y régimen de temperatura nocturna fue 

la sub-parcela. Los cultivos se mantuvieron libres de adversidades bióticas mediante 

control químico y sin limitaciones de agua mediante riego por goteo para complementar 

las lluvias. 

3.2.2 Mediciones y análisis. 

Para seguir la dinámica de aparición de hojas y macollos, pocos días después de 

DC11 se marcaron tres plantas de las hileras centrales en cada parcela. El número de 

macollos por planta (sin diferenciar los macollos primarios, secundarios o terciarios) se 

registró una o dos veces por semana desde DC11 hasta que se alcanzó el número máximo 

de macollos por planta (i.e., cerca de DC31). La aparición del número de hojas en los 

tallos principales se registró dos veces por semana desde pocos días después de DC11 

hasta la hoja bandera completamente expandida, según la escala propuesta por Haun 

(1973). El filocrono se calculó como la inversa de la pendiente de la dinámica de la 

aparición de hojas, donde x representa el tiempo térmico acumulado desde DC11, 

asumiendo una temperatura base de 0 °C (Kirby et al., 1985). 
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Se analizó la dinámica de macollaje, en las plantas marcadas, mediante un modelo 

trilineal según la siguiente ecuación (Radushev et al., 2012): 

 
𝑦 =  𝑎 + 𝑏𝑥(𝑥 ≤ 𝑐) + 𝑏𝑐 (𝑥 > 𝑐) + 𝑑 (𝑥 − 𝑐)(𝑥 > 𝑐)(𝑥 < 𝑒) + 𝑑(𝑒 − 𝑐)(𝑥 ≥ 𝑒)      ecuación 3.1 

 

Donde 𝑦 representa el número de macollos por planta (macollos pl-1), 𝑎 la 

intersección (macollos pl-1), 𝑏 la tasa de aparición de macollos lenta (macollos pl-1 d-1), 𝑐 

el momento en que cambia la tasa de aparición de macollos (días), 𝑑 la tasa de aparición 

de macollos rápida (macollos pl-1 d-1), 𝑒 el momento en que se alcanza el número máximo 

de macollos (días) y 𝑥 los días desde DC11 (Figura 3.1). 

 
Figura 3.1. Esquema de ajuste del modelo trilineal utilizado para determinar los parámetros de la 

dinámica de aparición de macollos (a, intercepción; b, tasa de aparición de macollos lentos; c 

tiempo en que cambia la tasa de aparición de macollos; d tasa de aparición de macollos rápida; e, 

tiempo en el que se alcanza el máximo el número de macollos). 

Para estimar el rendimiento por unidad de área, las espigas de la muestra de 

cosecha se trillaron en trilladora estacionaria y los granos se secaron en horno hasta peso 

constante. Se pesó una submuestra de 200 granos para estimar el peso promedio de los 

granos. El número de granos por unidad de área se calculó como el cociente entre el 

rendimiento y el peso promedio de grano. El número de granos por espiga se estimó como 

el cociente entre el número de granos y el número de espigas por unidad de área. 

Para el análisis estadístico se utilizó el software InfoStat (Di Rienzo et al., 2020). 

Los efectos de los tratamientos y sus interacciones se analizaron mediante ANOVA, 

considerando la fuente de error de un diseño de parcelas divididas. La prueba de Tukey 

fue utilizada para detectar diferencias significativas entre las medias de las variables 

analizadas. 

3.3 Resultados. 

3.3.1 Condiciones de temperatura nocturna y desarrollo de cultivos. 

La dinámica de las temperaturas mínimas diarias durante los tratamientos se 

describe en la Figura 3.2. El incremento de la temperatura nocturna fue similar en ambos 

años y en ambos niveles de N (ca. 2,3 °C). 

Debido al tratamiento de temperatura nocturna y a las diferentes fechas de 

siembra, la temperatura mínima promedio durante la fase de macollaje varió entre 8,5 °C 

D ía s  d e s d e  D C 1 1

N
ú

m
e

ro
 d

e
 m

a
c

o
ll

o
s

 p
o

r 
p

la
n

ta

0

c ea

b

d



48 

 

 

 

(control) y 10,6 °C (>Tn) en 2015 y de 10 °C (control) a 12,4 °C (>Tn) en 2016 (Figura 

3.2). Por otro lado, la temperatura media diaria durante el tratamiento térmico osciló entre 

13,1 °C y 14,4 °C en 2015 y entre 15,6 °C y 16,5 °C en 2016 (Figura 3.2). 

 

 

 

Figura 3.2. Dinámica de la temperatura mínima control diaria (Tmin Control) y de la temperatura 

mínima bajo incremento de temperatura nocturna (Tmin >Tn) durante la fase de macollaje para: 

(a) N- 2015, (b) N- 2016, (c) N + 2015 y (d) N + 2016. Se indica la fecha promedio de DC31 en 

tratamientos calentados (triángulos cerrados) y no calentados (triángulos abiertos). Las barras 

verticales indican el error estándar de la media. El área gris indica las diferencias entre Tmin 

Control y Tmin >Tn. 

Las noches más cálidas redujeron el tiempo hasta antesis en 2015 y 2016 (ca., 3 y 

4 días, respectivamente) en comparación con el control (Cuadro 3.1). El acortamiento del 

tiempo hasta antesis fue casi exclusivamente consecuencia de las reducciones en la 

duración de la fase de macollaje (i.e., DC21 - DC31) tanto en 2015 (ca. 4 días, P = 0,0019) 

como en 2016 (ca. 3 días, P < 0,0001) (Figura 3.3).  
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Cuadro 3.1. Efecto del régimen de temperatura nocturna (Tn) durante la fase de macollaje 

sobre la duración de emergencia a antesis (DC11 - DC65) y de emergencia a madurez 

fisiológica (DC11 - DC87) para ambos años (GS) y disponibilidad de nitrógeno (N). Los 

valores con las mismas letras no son significativamente diferentes según la prueba de Tukey (P 

< 0,05). El resumen del ANOVA muestra los niveles de significancia para los efectos 

principales y sus interacciones. 

Año N Tn 
DC11 – DC65 DC11 – DC87 

días días 

2015 N- C 99 a 131 ab 

    >Tn 95 c 128 b 

  N+ C 99 a 134 a 

    >Tn 97 b 132 a 

2016 N- C 75 e 104 d 

    >Tn 71 g 104 d 

  N+ C 76 d 110 c 

    >Tn 73 f 108 c 
       

  Año ** ** 

  N * * 

  Tn ** * 

  GS*N ns ns 

  GS*Tn * ns 

  N*Tn ** ns 

  GS*N*Tn ns ns 

Control sin calentar (C), incremento de temperatura nocturna (>Tn) 

* P < 0,05, ** P < 0,01, ns: no significativo (P ≥ 0,05). Medias con letras diferentes son 

significativamente diferentes (P < 0,05). 

 

El acortamiento en la fase de macollaje modificó levemente la duración de la fase 

de encañazón ya que se observaron ligeras diferencias (P = 0,0805) entre los tratamientos 

control y calentado en la fase entre DC31 y DC65 (excepto para N+ bajo mayores Tn en 

2015 que fue de ca. 3 días más largo que el tratamiento N+ bajo control; Figura 3.3). 
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Figura 3.3. Duración de las fases fenológicas para cada combinación de nivel de nitrógeno y 

régimen de temperatura nocturna (C: control sin calentar, >Tn: mayor temperatura nocturna) para 

2015 y 2016. La duración se expresa desde la emergencia hasta el inicio del macollaje (DC11 - 

DC21); desde el inicio del macollaje hasta primer nudo visible (DC21 - DC31); desde primer 

nudo visible hasta antesis (DC31 - DC65); y desde antesis hasta madurez fisiológica (DC65 - 

DC87). Cada barra representa el promedio de tres repeticiones y los segmentos horizontales 

representan el error estándar de la media. Los valores con letras diferentes son significativamente 

diferentes (P < 0,05). Las líneas verticales punteadas indican el momento de inicio y termino de 

los tratamientos de temperatura nocturna. 

3.3.2 Dinámica de aparición macollos y hojas. 

La ecuación 3.1 utilizada para ajustar las dinámicas de macollaje estimó con 

precisión los parámetros, ya que el r2 fue > 0,75 en todos los casos (datos no mostrados). 

Aunque el incremento en las Tn no afectó la duración de las subfases del macollaje, la 

duración total del macollaje se acortó (P = 0,0007). En línea con lo resultados observados 

en la Figura 3.3, la fase de macollaje se redujo debido al incremento en las Tn (i.e., 32 y 

29 días para el control y bajo mayores Tn, respectivamente). Sin embargo, es importante 

destacar una interacción significativa Año*N*Tn para la duración total del macollaje 

(DTM) medida a nivel de planta. Esta interacción se debe a que en el año 2016 bajo N+, 

no hubo diferencias entre los tratamientos control y calentados en la duración total del 

macollaje (Cuadro 3.2).  Este resultado se opone a la reducción observada en la duración 

del macollaje cuando se midió a nivel de canopeo (Figura 3.3 y Cuadro 3.3). Las noches 

más cálidas no afectaron el número máximo de macollos (P = 0,5793), mientras que una 
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mayor disponibilidad de nitrógeno aumentó el número máximo de macollos por planta 

(N+: ca. 5,5, N-: 4,3, P = 0,0124). 

Cuadro 3.2. Efecto de la temperatura nocturna (Tn) durante el macollaje sobre la tasa de macollaje lenta 

(TMlenta), la duración de la fase de macollaje lenta (DMlenta), la tasa de macollaje rápida (TMrápido), la 

duración de la fase de macollaje rápida (DMrápido), duración total de la fase de macollaje (DTM), 

filocrono y el número máximo de macollos (MNM) para los dos años y los dos tratamientos de nitrógeno 

(N). El resumen del ANOVA muestra los niveles de significancia para los efectos principales y sus 

interacciones. 

Año N Tn 
TMlenta DMlenta TMrápida DMrápida DTM Filocrono MNM 

mac pl-1 d-1 Días mac pl-1 d-1 días días °Cd hoja-1 mac pl-1 

2015 N- C 0,01 30 0,39 10 39 113 4,2 
  >Tn 0,04 26 0,39 10 36 112 4,7 
 N+ C 0,02 23 0,37 18 41 111 6,7 
  >Tn 0,03 24 0,31 14 38 111 5,5 

2016 N- C 0,06 11 0,26 14 25 101 4,6 
  >Tn 0,08 12 0,28 7 19 103 3,5 
 N+ C 0,08 12 0,23 12 24 103 4,6 
  >Tn 0,09 10 0,35 14 24 100 5,3 
          

    Año ** ** ns ns ** ** ns 

    N ns ns ns ns ns ns * 

    Tn ns ns ns ns ** ns ns 

    Año*N ns ns ns ns ns ns ns 

    Año*Tn ns ns ns ns ns ns ns 

    N*Tn ns ns ns ns * ns ns   
Año*N*Tn ns ns ns ns * ns ns 

Control sin calentar (C), incremento de temperatura nocturna (>Tn) 

* P < 0,05, ** P < 0,01, ns: no significativo (P ≥ 0,05) 

 

La tasa de aparición de hojas expresada en °C por día por hoja (i.e., filocrono) fue 

similar entre los tratamientos bajo mayores Tn (Cuadro 3.2). No se observaron diferencias 

(P = 0,5097) en el número final de hojas en los tallos principales entre los cultivos control 

y calentados (ca. 11 hojas, en ambos años). 
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Figura 3.4. Número de espigas por m2 vs. número de tallos por m2 en DC33. La línea punteada 

representa la relación 1:1. Los círculos y los cuadrados representan los niveles de nitrógeno N- y 

N+, respectivamente. Los símbolos vacíos y llenos representan los tratamientos control (C) y de 

mayores temperaturas nocturnas (>Tn), respectivamente. Cada punto corresponde a una 

repetición de la combinación de los factores Año, Nitrógeno y Temperatura nocturna.  

Las noches más cálidas durante la fase de macollaje no modificaron el número 

máximo de tallos medidos a nivel de planta individual (P = 0,9097) y tampoco por unidad 

de área (Cuadro 3.2 y Figura 3.4). El número de tallos por unidad de área fue ca. 20% 

más alto en el tratamiento N+ en comparación con el tratamiento con N- (Cuadro 3.2). 

Por otro lado, los cultivos con alta disponibilidad de nitrógeno muestran una menor 

mortalidad de macollos debido a que, a valores similares de tallos por m2, el número de 

espigas por m2 a cosecha fue significativamente mayor que los cultivos con baja 

disponibilidad de nitrógeno (Figura 3.4). La mortandad de macollos en N+ fue un 30% 

menor (P = 0,0113) que en el tratamiento N- (en promedio, la mortandad de macollos fue 

del 66% y del 47% en los tratamientos N- y N+, respectivamente) y se redujo de manera 

similar en ambos tratamientos de temperatura nocturna (P = 0,5859). El régimen de 

temperatura nocturna durante la fase de macollaje no modificó la mortandad de macollos 

(P = 0,3942). 

3.3.3 Producción de biomasa durante la fase de macollaje y sus componentes 

fisiológicos. 

La producción de biomasa durante la fase de macollaje en 2016 fue incrementada 

en un 77% respecto a la observada en 2015 (Cuadro 3.3). La RFA incidente y la eficiencia 

de intercepción durante el periodo de macollaje fueron mayores en 2016 en comparación 

con 2015, con valores de RFA incidente de 7,9 MJ m-2 y 6,8 MJ m-2, respectivamente; y 

valores de eficiencia de intercepción promedios de 0,46 en 2015 y 0,65 en 2016. Sin 

embargo, se observaron pequeñas diferencias (P = 0,0739) en la RFA interceptada 

acumulada durante la fase de macollaje entre ambos años debido a la menor duración de 

esta etapa en 2016 (Cuadro 3.3). La eficiencia en el uso de la radiación durante la fase de 

macollaje fue mayor (P = 0,0008) en 2016 respecto del 2015 (1,48 g MJ-1 y 3,45 g MJ-1 

en 2015 y 2016, respectivamente). 
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Cuadro 3.3. Efecto del régimen de temperatura nocturna durante la fase de macollaje (Tn) sobre 

la duración del macollaje (DC21-DC33), radiación fotosintéticamente activa (RFA) incidente, la 

eficiencia de intercepción de radiación durante la fase de macollaje (eint), la radiación 

fotosintéticamente activa (RFA) interceptada acumulada durante la fase de macollaje, la 

eficiencia en el uso de radiación (EUR) y la biomasa acumulada durante la fase de macollaje para 

los dos años y los dos niveles de disponibilidad de nitrógeno (N). El resumen del ANOVA 

muestra los niveles de significancia para los efectos principales y sus interacciones. 

Año N Tn 
DC21-DC31 RFA 

eint 

RFA 

interceptada 
EUR Biomasa 

días MJ m-2 d-1 MJ m-2 g MJ-1 g m-2 

2015 N- C 45 6,8 0,45 122 1,2 146 

    >Tn 42 6,7 0,48 116 1,1 129 

  N+ C 46 6,9 0,45 127 1,8 223 

    >Tn 41 6,7 0,48 111 1,9 201 

2016 N- C 33 8,0 0,62 99 3,1 301 

    >Tn 30 8,0 0,61 81 2,6 212 

  N+ C 32 8,0 0,71 107 3,6 378 

    >Tn 29 7,7 0,66 78 4,5 352 
                 

ANOVA   Año ** ** * ns ** ** 

    N ns ns ns ns * * 

    Tn ** ** ns ** ns ns 

    Año *N ns * ns ns ns ns 

    Año *Tn ns ** ns ns ns ns 

    N*Tn ns ** ns ns ns ns 

    Año *N*Tn ns ** ns ns ns ns 

Control sin calentar (C), mayor temperatura nocturna (>Tn) 

* P < 0,05, ** P < 0,01, ns: no significativo (P ≥ 0,05) 

 

El tratamiento N+ produjo un 48% más de biomasa que bajo el tratamiento N- 

(288 g m-2 en N+ vs. 197 g m-2 en N-). La mayor producción de biomasa en las parcelas 

con mayor disponibilidad de nitrógeno se asoció con una mayor EUR (P = 0,0172). Así, 

la EUR en los cultivos con altos niveles de nitrógeno fue de un 48% más alta (Cuadro 

3.3). Por otro lado, las noches más cálidas durante la fase de macollaje redujeron (P = 

0,0025) la RFA interceptada acumulada durante la fase un 16% (Cuadro 3.3). Sin 

embargo, el impacto sobre la producción de biomasa fue escaso (P = 0,0855). 

3.3.4 Impacto del aumento en las temperaturas nocturnas sobre la producción de 

biomasa durante el período crítico. 

La producción de biomasa durante el período crítico se redujo un 8% como 

consecuencia del incremento en las temperaturas nocturnas durante el macollaje (P = 

0,0447). Esta caída en la producción de biomasa fue consecuencia de una menor cantidad 

de radiación interceptada (6%) durante el período crítico por los cultivos bajo mayores 

temperaturas nocturnas durante el macollaje (Cuadro 3.4).  
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Cuadro 3.4. Radiación fotosintéticamente activa (RFA) incidente, eficiencia de intercepción de la 

radiación (eint), radiación fotosintéticamente activa (RFA) interceptada acumulada, eficiencia en el 

uso de radiación (EUR) y biomasa acumulada en todos los casos durante el período crítico para los 

años 2015 y 2016, disponibilidad de N en el suelo (N-, N+), condiciones de temperatura nocturna 

durante la fase de macollaje (C: control, >Tn: mayor temperatura nocturna). 

Factor 
RFA 

eint 

RFA 

interceptada 
EUR Biomasa 

MJ m-2 d-1 MJ m-2 g MJ-1 g m-2 

Año 

2015 9,4 a 0,82 a 319 b 2,7 a 870 a 

2016 8,7 b 0,83 a 243 a 2,3 b 573 b 

Disponibilidad de N 

N- 9,0 b 0,73 b 238 b 2,1 b 504 b 

N+ 9,1 a 0,92 a 324 a 2,9 a 940 a 

Temperatura nocturna 

C 9,2 a 0,82 a 290 a 2,5 a 751 a 

>Tn 8,8 b 0,83 a 272 b 2,5 a 693 b 

Medias con letras diferentes son significativamente diferentes (P < 0,05) cuando se analizan dentro de cada uno 

de los efectos principales 

 

La menor cantidad de radiación interceptada durante el período crítico se debió a 

una menor radiación incidente durante esta etapa (4%) ya que no se observaron cambios 

en la eficiencia de intercepción de la radiación ni en la duración del período crítico. 

Además, el incremento en las temperaturas nocturnas durante el macollaje no produjo 

cambios significativos en la EUR durante el período crítico. 

3.3.5 Rendimiento y componentes numéricos. 

Las noches más cálidas durante el macollaje no modificaron el rendimiento (P = 

0,3418); sin embargo, el impacto varió entre años (Cuadro 3.5). En 2015, las noches más 

cálidas durante el macollaje aumentaron ligeramente (3%) el rendimiento, mientras que 

en 2016 el rendimiento disminuyó (6%) en comparación con el control sin calentar. De 

manera similar, la respuesta del número de granos por unidad de área fue diferente según 

el año. En 2016, el incremento en las Tn redujo un 9% el número de granos por unidad 

de área, mientras que en 2015 el efecto fue despreciable (Cuadro 3.5).  
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Cuadro 3.5. Efectos del régimen de temperatura nocturna (Tn) durante la fase de macollaje sobre 

el rendimiento, el número de granos por unidad de área (NG), el número de espigas por unidad 

de área (NE), el número de granos por espiga (NGE) y peso de grano (PG) para los dos años y 

los dos niveles de disponibilidad de nitrógeno (N). El resumen del ANOVA muestra los niveles 

de significancia para los efectos principales y sus interacciones. 

Año N Tn 
Rendimiento NG NE NGE PG 

g m-2 granos m-2 esp m-2 grains esp-1 mg 

2015 N- C 471 13700 347 40,5 34,4 
  >Tn 519 15044 366 43,1 34,5 
 N+ C 886 26015 663 39,2 34,0 
  >Tn 883 25277 671 37,6 34,9 

2016 N- C 470 14149 393 36,0 33,2 
  >Tn 461 14020 410 34,3 32,9 
 N+ C 898 27995 803 34,9 32,1 
  >Tn 819 24521 688 35,7 33,5 
                

    Año ns ns ns ns ** 

    N ** ** ** ns ns 

    Tn ns ns ns ns ns 

  Año *N ns ns ns ns ns 

    Año * Tn * * ns ns ns 

    N* Tn * ** * ns ns   
Año *N* Tn  ns ns ns * ns 

Control sin calentar (C), mayor temperatura nocturna (>Tn) 

* P < 0,05, ** P < 0,01, ns: no significativo (P ≥ 0,05) 

 

El impacto del aumento en las Tn sobre el rendimiento fue diferente (P = 0,0210) 

según la disponibilidad de nitrógeno (Cuadro 3.5). En el tratamiento N+, el rendimiento 

se redujo un 5%, mientras que en N- se incrementó un 4%. Las noches más cálidas 

disminuyeron en un 8% el número de granos por unidad de área solo en el tratamiento 

N+ (P = 0,0091). Tal como ocurrió con el rendimiento, el efecto del incremento en las Tn 

sobre el número de espigas por unidad de área difirió con la disponibilidad de nitrógeno 

(P = 0,0395) (Cuadro 3.5). Así, las noches más cálidas redujeron el número de espigas en 

un 7% en N+; sin embargo, en N- el número de espigas aumentó en un 5%. 
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Figura 3.5. Relación entre: (a) el rendimiento y el número de granos por unidad de área; (b) el 

número de granos y el número de espigas por unidad de área y (c) el número de granos y el número 

de granos por espiga. Los círculos y cuadrados representan los niveles de nitrógeno N- y N+, 

respectivamente. Los símbolos abiertos y cerrados representan parcelas control y >Tn, 

respectivamente. Cada punto corresponde a una repetición de la combinación de los factores Año, 

Nitrógeno y Temperatura nocturna. Se incluyen las ecuaciones de regresión y las probabilidades 

(** P < 0,01). 

La disponibilidad de nitrógeno fue el factor que más afectó el rendimiento (P = 

0,0001) y sus componentes numéricos (Cuadro 3.5). En promedio, los cultivos que 

crecieron con baja disponibilidad de nitrógeno rindieron 480 g m-2, mientras que con alta 

disponibilidad de nitrógeno el rendimiento fue de 870 g m-2. El rendimiento estuvo 

estrechamente asociado con el número de granos por unidad de área (r2 = 0,98, P < 

0,0001) (Figura 3.5a). Las variaciones en el número de granos se explicaron 

principalmente debido a los cambios en el número de espigas por unidad de área (r2 = 

0,96, P < 0,0001), sin relación con el número de granos por espiga (Figura 3.5b y 3.5c). 

3.4 Discusión. 

3.4.1 Las noches más cálidas durante el macollaje aceleran la tasa de desarrollo del 

cultivo sin cambios en la producción de biomasa. 

Las mayores temperaturas nocturnas durante el macollaje redujeron la duración 

de esta fase, adelantando el momento de la floración. En trigo, como en numerosas 

especies, la duración de las etapas fenológicas se acorta como consecuencia de aumentos 

en la temperatura (dentro del rango entre la temperatura base y la óptima) debido a una 

aceleración de la tasa de desarrollo (Slafer y Rawson, 1994b). A pesar del acortamiento 

de la fase de macollaje, la duración de la siguiente fase (i.e., encañazón) no se modificó, 
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ya que la fecha de antesis se adelantó en una magnitud similar a la reducción en la 

duración de la fase de macollaje.  

El posible acortamiento en el fotoperíodo explorado durante la fase de encañazón 

tuvo un efecto insignificante en la duración del período crítico probablemente debido a 

que este acortamiento no fue lo suficientemente importante como para producir un 

cambio significativo en el desarrollo, más aún, teniendo en cuenta que el genotipo 

utilizado en los experimentos tiene una baja sensibilidad al fotoperíodo y está 

caracterizado como insensible al fotoperíodo en términos moleculares (Ppd-B1b, Ppd-

D1a) (Vanzetti com. pers.), al igual que otros cultivares comerciales de trigo utilizados 

en Argentina (Gomez et al., 2014). Sin embargo, es importante destacar que a pesar de 

que se trata de un cultivar insensible en términos moleculares, la duración de las etapas 

prefloración durante el 2016 fueron marcadamente menores, probablemente como 

consecuencia de un fotoperíodo promedio más largo sumado a una temperatura media 

más alta, lo cual acelera el desarrollo del cultivo (Slafer y Rawson, 1994b). 

Así, las noches más cálidas durante el macollaje no representaron ningún 

beneficio en la extensión de la siguiente fase, etapa en la cual ocurre el período crítico 

para el establecimiento del número de granos (García et al., 2011; González et al., 2003; 

D. Miralles et al., 2000). Sin embargo, es importante resaltar que genotipos con mayor 

sensibilidad al fotoperiodo podrían beneficiarse de una menor duración del macollaje ya 

que un fotoperiodo más corto durante la fase de encañazón podría extender la duración 

de esta etapa, promoviendo un mayor número de granos y por ende el rendimiento 

(González et al., 2005; Slafer et al., 2001). 

Las variaciones en el tiempo hasta la floración de los cereales de invierno están 

determinadas por cambios en: (i) el número total de hojas diferenciadas y/o (ii) la tasa de 

aparición de hojas (Abeledo et al., 2004; Slafer y Rawson, 1995a). Dado que la 

temperatura tiene efectos insignificantes sobre el del número final de hojas diferenciadas 

(Cao y Moss, 1989; Slafer y Rawson, 1994a), el acortamiento del tiempo a floración como 

consecuencia del incremento en las Tn estuvo relacionado con una mayor tasa de 

aparición de hojas medida en número de hojas aparecidas por día (Cao y Moss, 1989; 

Slafer y Rawson, 1995b). Sin embargo, cuando se calculó la tasa de aparición de hojas 

considerando la temperatura (i.e., filocrono expresado en tiempo térmico) no se observó 

ninguna diferencia significativa entre los tratamientos de temperatura nocturna (Bos y 

Neuteboom, 1998). De manera similar, no se observó ningún efecto significativo de la 

disponibilidad de nitrógeno sobre el número final de hojas o el filocrono, tal como fue 

reportado anteriormente (Alzueta et al., 2012; Hall et al., 2014; Salvagiotti y Miralles, 

2007). Sin embargo, se han reportado algunas excepciones donde el nitrógeno afectó la 

tasa de aparición de hojas en cebada (Arisnabarreta y Miralles, 2004). 

En general, la producción de biomasa está relacionada positivamente con la 

radiación interceptada a lo largo del ciclo del cultivo (Gallagher y Biscoe, 1978; Muchow, 

1989; Whitfield y Smith, 1989) que depende de la duración de la fase y la dinámica de 

intercepción del cultivo (Maddonni y Otegui, 1996; D. J. Miralles y Slafer, 1997). El 

principal efecto negativo del incremento en las Tn sobre la captura de radiación estuvo 

dado por la aceleración del desarrollo, reduciendo la radiación interceptada acumulada al 

final del periodo de macollaje (García et al., 2015). A pesar de una menor captura de 

radiación, se observaron leves efectos sobre la producción de biomasa al final de este 

período. Esto podría explicarse por una compensación parcial de una mayor eficiencia en 

el uso de la radiación bajo mayores temperaturas nocturnas. Debido a la época del año en 

la que tiene lugar la fase de macollaje, las temperaturas mínimas rondaron los 10 °C. En 

estas condiciones, los incrementos en las Tn (aproximadamente 2,3 °C) podrían afectar 

positivamente la fijación de CO2 sin aumentar marcadamente en la tasa de respiración 
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(Porter y Semenov, 2005; Stone, 2001). Por lo tanto, en esas condiciones, noches más 

cálidas podrían aumentar la fotosíntesis neta, promoviendo la tasa de crecimiento del 

cultivo. En este sentido, los mayores valores de EUR observados en el 2016 podrían 

deberse a que atrasos en las fechas de siembra (dentro del rango agronómico), como la de 

ese año, exponen a los cultivos a temperaturas más favorables el crecimiento durante las 

etapas tempranas del cultivo. 

3.4.2 Temperaturas nocturnas más altas durante la fase de macollaje no afectaron 

significativamente el rendimiento. 

Los resultados observados en este capítulo muestran que el incremento en las 

temperaturas nocturnas durante la fase de macollaje en climas templados tienen un efecto 

insignificante sobre el rendimiento del trigo. Estos resultados están respaldados por 

evidencias en la literatura que demuestran que los incrementos en la temperatura media 

durante el macollaje apenas modificaron el rendimiento (R. Fischer y Maurer, 1976; 

Wollenweber et al., 2003). Por otro lado, incrementar la disponibilidad de nitrógeno no 

parece ser una opción para reducir el impacto de las noches más cálidas, ya que se 

observaron mayores caídas en el número de granos en los tratamientos con niveles altos 

de nitrógeno. 

En general, retrasos en la fecha de siembra conduce a reducciones en el 

rendimiento asociadas con cambios en el ambiente fototérmico explorado por los cultivos 

de trigo (Stapper y Fischer, 1990). Por ello, aunque la radiación incidente tiende a 

aumentar a medida que se retrasa la siembra, las temperaturas más altas acortan la 

duración de las etapas, reduciendo la cantidad de radiación interceptada por el cultivo (y 

por lo tanto, los valores del cociente fototérmico) y el rendimiento (R. Fischer, 1985). A 

pesar de ello, no se observaron diferencias en el rendimiento entre las diferentes fechas 

de siembra exploradas en este capítulo. Es importante resaltar que la densidad de plantas 

se incrementó en la fecha de siembra tardía para compensar la reducción en la captura de 

recursos y no afectar el rendimiento potencial. En este sentido, trabajos anteriores 

mostraron que los aumentos en la densidad de plantas en fechas de siembra tardía 

producen rendimientos similares a fechas tempranas (Spink et al., 2000). 

En trigo, las condiciones ambientales inmediatamente anteriores a la floración son 

decisivas para la determinación del rendimiento (R. Fischer, 1985). Las condiciones que 

limitan la tasa de crecimiento de los cultivos durante este período tienen un impacto 

negativo en el número de granos y finalmente en el rendimiento (de San Celedonio et al., 

2014; R. Fischer, 1985; Lizana y Calderini, 2013). El calentamiento nocturno durante el 

macollaje redujo la producción de biomasa durante el período crítico, sin embargo, no se 

observaron cambios significativos en el número de granos o el rendimiento. Esta ausencia 

de efecto sobre el número de granos puede deberse a que la menor producción de biomasa 

puede deberse a un menor crecimiento vegetativo ya que no se observaron cambios 

significativos sobre la biomasa reproductiva medida a través del peso de la espiga (P = 

0,0658, datos no mostrados). A diferencia de lo que ocurrió en esta tesis, en cultivos de 

invierno que se desarrollan en climas más fríos (como los cultivos de las planicies en 

China y en Rusia), temperaturas más altas durante etapas tempranas del cultivo 

promueven el crecimiento debido a que en esos ambientes las temperaturas exploradas 

por los cultivos suelen estar por debajo del rango óptimo de crecimiento (Fan et al., 2015; 

Fang et al., 2015; Tian et al., 2012). Además, temperaturas más cálidas durante estas 

etapas desplazan los períodos de definición de rendimiento hacia condiciones más 

favorables desde el punto de vista fototérmico, reduciendo la probabilidad de caídas en el 

rendimiento debido a temperaturas excesivamente altas (V. O. Sadras y Monzon, 2006). 
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3.5 Conclusiones. 

En este capítulo se evaluó la respuesta de un cultivar de trigo (Baguette 601) a 

mayores temperaturas nocturnas durante la etapa de macollaje, cuantificando el impacto 

sobre el rendimiento y sus componentes numéricos, así como la generación de macollos 

bajo diferentes disponibilidades de nitrógeno. En resumen, el incremento de las 

temperaturas nocturnas durante el macollaje acortó la duración de esta etapa como 

consecuencia de una aceleración en el desarrollo de manera similar para ambos niveles 

de N. Sin embargo, no se produjeron cambios en la generación y el número máximo de 

macollos tanto a nivel de planta individual como por unidad de área. Por último, mayores 

temperaturas nocturnas durante el macollaje tuvieron un escaso impacto sobre el 

rendimiento, sin embargo, solo se observó una caída en el rendimiento en condiciones de 

alta disponibilidad de nitrógeno.  
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CAPÍTULO 4. ¿Puede el manejo del cultivo reducir los efectos 

negativos de las noches cálidas en el periodo crítico sobre el 

rendimiento de trigo?2
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
2 Los principales resultados de este capítulo están incluidos en: Giménez, V.D., Miralles, 

D.J., García, G.A., Serrago, R.A., 2021. Can crop management reduce the negative effects 

of warm nights on wheat yield? F. Crop. Res. 261, 108010. 

https://doi.org/https://doi.org/10.1016/j.fcr.2020.108010 
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4.1 Introducción. 

Diferentes estudios han demostrado que el incremento en las temperaturas 

nocturnas produce entre 2% y 10% de caída en el rendimiento por cada grado centígrado 

de aumento de temperatura mínima (García et al., 2015, 2016, 2018; D. Lobell y Ortiz-

Monasterio, 2007). Sin embargo, hasta donde sabemos, todos los trabajos anteriores se 

han realizado en condiciones potenciales de crecimiento (i.e., sin limitaciones 

nutricionales, hídricas o bióticas). Por ello, es necesario evaluar si el impacto del 

incremento en las Tn durante el periodo crítico en el rendimiento y sus componentes 

numéricos se puede extrapolar universalmente o si las respuestas al aumento de la 

temperatura nocturna interactúan con la disponibilidad de recursos (e.g., agua, nitrógeno). 

Las condiciones ambientales cercanas a la floración son críticas para la 

determinación del rendimiento ya que en este período se establecen tanto el número de 

granos (Fischer, 1985) como el peso potencial del grano (Calderini et al., 1999). Por esta 

razón, aunque la determinación del número de granos se extiende desde la emergencia 

hasta poco después de la floración (Slafer y Rawson, 1994), existe una ventana de tiempo 

denominada período crítico en la que las reducciones en la tasa de crecimiento del cultivo 

penalizan el número de granos por unidad de área y, por lo tanto, el rendimiento (Fischer, 

1985). Este período crítico se extiende desde el comienzo de la aparición de la penúltima 

hoja (DC33, Zadoks et al., 1974) hasta el comienzo del período de llenado efectivo del 

grano (ca. 10 días después de DC65, Zadoks et al., 1974) (Fischer, 1985), e incluye 

procesos asociados con el soporte de las estructuras reproductivas (i.e., macollos Alzueta 

et al. (2012) y flores Miralles et al. (2000). 

El rendimiento de trigo está estrechamente relacionado con el número de espigas 

por unidad de área (Slafer et al., 2014; Zhang et al., 2007, 2010), especialmente en 

sistemas de producción de alto rendimiento (Slafer et al., 2014; Zhang et al., 2007). Así, 

es posible lograr altos rendimientos mediante: (i) altas densidades de plantas, con un 

número espigas predominantemente de vástagos principales o (ii) bajas densidades de 

plantas, con una gran proporción de espigas proveniente de macollos (R. A. Fischer et al., 

1976; Nerson, 1980). En el capítulo anterior (ver capítulo 3), se demostró que noches más 

cálidas durante el macollaje no afectaron significativamente la generación de espigas o el 

rendimiento. Sin embargo, estudios anteriores que aplicaron mayores Tn en el periodo 

crítico demostraron que el número de espigas fue el componente de rendimiento más 

afectado por las mayores temperaturas nocturnas (García et al., 2015), posiblemente 

debido a aumentos en la mortandad de macollos. Por lo tanto, una alta densidad de plantas 

con un alto número de espigas de vástagos principales podría ser una estrategia de manejo 

para reducir el impacto de las mayores temperaturas nocturnas más altas durante el 

periodo crítico. 

El cambio climático representa una amenaza para la seguridad alimentaria 

(Howden et al., 2007), por lo que se vuelve esencial evaluar y comprender las respuestas 

de los cultivos a estos cambios para identificar estrategias de adaptación (R. A. Fischer, 

2015). Dado que el aumento de la temperatura nocturna afecta el rendimiento del trigo, 

principalmente, a través de una menor captura de recursos (e.g., radiación) producto de 

una aceleración en el desarrollo y un acortamiento de las etapas (García et al., 2015), los 

cambios en la disponibilidad de recursos (e.g., nitrógeno y agua) podrían modular el 

impacto negativo del incremento en las Tn en términos de rendimiento de grano. Por lo 

tanto, se evaluó el aumento de la disponibilidad de recursos mediante la fertilización con 

nitrógeno o el riego como estrategias de manejo para contrarrestar el impacto negativo de 

las noches más cálidas en el rendimiento del cultivo de trigo. Por otro lado, dado que el 

incremento en las Tn penaliza el rendimiento de trigo a través de reducciones en el 
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número de espigas por unidad de área, debido a una mayor mortandad de macollos 

(García et al., 2015), es posible especular que cultivos con menos espigas provenientes 

de macollos (i.e., mayor contribución de los vástagos principales) son menos vulnerables 

en términos de penalización del rendimiento. Por lo tanto, también se evaluó el manejo 

de la densidad de siembra como una estrategia para aumentar la contribución de las 

espigas de los tallos principales y así minimizar el impacto negativo de las noches más 

cálidas. 

4.2 Materiales y métodos. 

4.2.1 Manejo de cultivos y condiciones experimentales 

Los experimentos de campo se realizaron durante 2015, 2016 y 2017. Las fechas 

de siembra fueron el 8 de julio, el 11 de agosto y el 5 de junio, para los años 2015, 2016 

y 2017, respectivamente. Los dos primeros años experimentales se diseñaron para evaluar 

el impacto del incremento en las Tn bajo disponibilidades contrastantes de nitrógeno y 

agua. Los tratamientos consistieron en una combinación de disponibilidad de N, agua y 

temperatura nocturna durante el período crítico. En el caso del N, se impusieron dos 

disponibilidades de nitrógeno del suelo: (i) 60 kg N ha-1 (N-) y (ii) 200 kg N ha-1 (N+). 

Considerando el N-NO3
- del suelo antes de la siembra (2015: 20,5 kg ha-1 y 2016: 28,7 

kg ha-1), se aplicó urea para alcanzar las disponibilidades de nitrógeno mencionadas 

anteriormente. En el caso de N-, toda la dosis se aplicó al inicio del macollaje y en N+, la 

dosis se repartió en tres momentos a lo largo del ciclo de cultivo: 50% al inicio del 

macollaje, 25% a mediados de macollaje y 25% en el estado de tercer nudo visible. Se 

aplicaron dos regímenes de disponibilidad de agua: (i) regado (donde la humedad del 

suelo se mantuvo cerca de la capacidad de campo hasta la madurez) y (ii) secano (en el 

que la humedad del suelo se mantuvo cerca de la capacidad de campo hasta el inicio del 

macollaje y desde ese momento hasta la cosecha el contenido de agua del suelo dependió 

exclusivamente de la lluvia. 

Cruzando la combinación de N y agua, se impusieron dos regímenes de 

temperatura nocturna durante el período crítico: (i) control (i.e., cultivos sin calentar) y 

(ii) mayor de temperatura nocturna (i.e., cultivos calentados) desde el tercer nudo visible 

hasta 10 días después de la antesis. 

El experimento de 2017 se llevó a cabo para analizar el efecto de mayores 

temperaturas nocturnas bajo diferentes densidades de plantas, pero en condiciones 

óptimas de crecimiento (sin limitaciones de agua y nutrientes). La fecha de siembra fue 

el 5 de junio de 2017 y los tratamientos consistieron en una combinación de tres 

densidades de plantas: 100, 150 y 300 plantas m-2 y dos regímenes de temperatura 

nocturna, similares a los descritos anteriormente para los Exp. 1 y Exp. 2. Los 

tratamientos se organizaron en un diseño completamente al azar con tres repeticiones y 

los cultivos se realizaron sin limitaciones de agua y nutrientes. Inmediatamente antes de 

la siembra se aplicó fosfato diamónico a razón de 80 kg ha-1 y se aplicó urea en los 

momentos y dosis descritos para el tratamiento N+ en el primer experimento. 

4.2.2 Mediciones y análisis. 

El rendimiento y sus componentes numéricos se estimaron a partir del muestreo 

de cosecha, excepto por el número de espigas por unidad de área que se determinó diez 

días después de DC65. Para la estimación del rendimiento y sus componentes numéricos, 

las muestras de cosecha se trillaron en una trilladora estacionaria y los granos se secaron 

en la estufa hasta peso constante y luego se pesaron. Además, se pesó una submuestra de 

200 granos para estimar el peso promedio de los granos. El número de granos por unidad 
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de área se estimó como el cociente entre el rendimiento de grano y el peso promedio de 

grano. El número de granos por espiga se estimó como el cociente entre el número de 

granos por unidad de área y el número de espigas por unidad de área estimado en DC65 

+ 10 días. La mortandad de macollos se calculó como la diferencia entre el número de 

tallos por unidad de área en DC33 y el número de espigas por unidad de área, dividido 

por el número de tallos por unidad de área en DC33. El peso seco de las espigas 

individuales se calculó como el cociente del peso seco de las espigas por unidad de área 

y el número de espigas por unidad de área. La eficiencia de fructificación se calculó como 

el cociente entre el número de granos por unidad de área y el peso seco de la espiga diez 

días después de DC65. En el tercer experimento, el rendimiento y los componentes 

numéricos del tallo principal y los macollos se estimaron por separado.  

Para el análisis estadístico se utilizó el software InfoStat (Di Rienzo et al., 2020). 

En los experimentos 1 y 2, los efectos de los tratamientos y sus interacciones fueron 

analizados a través de ANOVA, considerando la fuente de error correspondiente de un 

diseño de parcela subdividida y en el experimento 3 los efectos de los tratamientos y sus 

interacciones fueron analizados considerando la fuente de error de un diseño 

completamente aleatorizado en el segundo experimento. Se utilizó la prueba de Tukey 

para detectar diferencias significativas entre medias. Posteriormente, se analizaron 

relaciones funcionales (e.g., respuesta de un determinado atributo a la variación en 

temperatura nocturna) mediante análisis de regresión lineal (Radushev et al., 2012). A fin 

de hacer posibles comparaciones entre las disponibilidades de nitrógeno, cada variable se 

normalizó como un valor relativo al promedio en todos los ambientes. Para ello, el valor 

de cada atributo (VA) registrado (e.g., rendimiento) se relativizó (VAr) al promedio de 

todos los ambientes (VA ), i.e. combinación de ambiente fototermal (año y fecha de 

siembra) disponibilidad de nitrógeno, disponibilidad de agua y régimen de temperatura 

nocturna (ecuación 4.1). 

 

𝑉𝐴𝑟 =  
𝑉𝐴

𝑉𝐴�̅�
                                                                                           ecuación 4.1 

 

La pendiente de la relación entre valores relativos al promedio de un determinado 

atributo (VAr) y temperaturas mínimas promedio durante la etapa (
𝛿𝑉𝐴𝑟.𝐶

𝛿𝑇𝑚𝑖𝑛
 , °𝐶) fue 

considerada como la respuesta (% °C-1) de dicho atributo a los incrementos en la 

temperatura nocturna (ecuación 4.2). Esta respuesta permitió hacer comparaciones (i.e., 

test de pendiente) entre cultivos o atributos. 

 

𝑅𝑒𝑠𝑝𝑢𝑒𝑠𝑡𝑎 =  (
𝛿𝑉𝐴𝑟

𝛿𝑇𝑚𝑖𝑛
) ∗ 100                                                              ecuación 4.2 

 

4.3 Resultados. 

4.3.1 Condiciones de temperatura nocturna y desarrollo de cultivos. 

La temperatura nocturna se incrementó (P < 0,01) por los tratamientos de 

incremento en las Tn (Figura 4.1), pero la magnitud de los aumentos fue ligeramente 

diferente entre años (P < 0,05), ya que se incrementó en 2,9 ± 0.3 °C (2015), 1,9 ± 0,1 °C 

(2016) y 2,0 ± 0,3 °C (2017) (Cuadro 4.1).  
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Figura 4.1. Dinámica de la temperatura mínima control diaria (Tmin Control) y de la temperatura 

mínima bajo incremento de Tn (Tmin >Tn) durante el período crítico para las temporadas de 

cultivo 2015, 2016 y 2017. La fecha promedio de antesis (DC65) bajo mayores Tn (triángulo de 

cerrado) y sin calentar (triángulo vacío). 

Las noches más cálidas durante el período crítico redujeron (P < 0,001) los días 

hasta antesis (5, 3 y 5 días en 2015, 2016 y 2017, respectivamente; Cuadro 4.1), como 

consecuencia de una reducción (P < 0,001) en la duración del período crítico (Cuadro 

4.1). 
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Cuadro 4.1. Fecha de siembra (FS), fecha de tercer nudo detectable (DC33), diez días 

después de antesis (DC65+10), temperatura mínima promedio durante el período crítico 

(Tmín PC) para los años 2015, 2016 y 2017 y los dos régimenes de temperatura nocturna 

(Tn) durante el período crítico. 

Año  Tn  FS  DC33  DC65 + 10  Tmín PC 

2015  
 C  

8/7  
 

29/9 
 6/11  10,7 °C 

 >Tn    1/11  13,7 °C 

2016 
 C  

11/8  
 

10/10 
 14/11  13,5 °C 

 >Tn    11/11  15,1 °C 

2017  
 C  

5/6 
 

28/8 
 10/10  10,7 °C 

 >Tn    5/10  12,4 °C 

 

4.3.2 Producción de biomasa durante el período crítico y componentes fisiológicos 

del número de granos bajo condiciones contrastantes de recursos. 

La disponibilidad de nitrógeno fue el factor con mayor impacto sobre los 

componentes fisiológicos del número de granos (Cuadro 4.2; 4.3). Así, las parcelas con 

alta disponibilidad de nitrógeno produjeron un 66% más de biomasa (P < 0,0001) que 

aquellas con bajo nivel de nitrógeno (Cuadro 4.3). Este incremento en la biomasa fue 

consecuencia de un aumento en la cantidad de radiación interceptada (P < 0,0001) durante 

el período crítico (27%) y una mejora en la eficiencia en el uso de la radiación (P = 

0,0005) (31%). Las condiciones del año también afectaron la producción de biomasa (P 

< 0,0001) (Cuadro 4.2, 4.3). La producción de biomasa durante el período crítico fue un 

36% menor en 2016 con respecto al 2015. La menor producción de biomasa en 2016 fue 

producto de una menor cantidad de radiación interceptada (P = 0,00013) durante el 

período crítico (12%) y una menor eficiencia en el uso de radiación (P < 0,0002) (36%) 

(Cuadro 4.3). 
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Cuadro 4.2. Cuadrados medios del análisis de varianza de la duración del período crítico (DPC), radiación 

fotosintéticamente activa (RFA) interceptada acumulada durante el período crítico, eficiencia en el uso de radiación 

(EUR), biomasa acumulada durante el período crítico, partición de biomasa a espigas (PBE), peso de espigas por unidad 

de área (PSEa), peso seco por espiga (PSE) y eficiencia de fructificación (EF). 

Factor gl DPC 
RFA 

interceptada 
EUR Biomasa PBE PSEa PSE EF 

Año 1 75 ** 12449 ** 6,8 ** 930747 ** 0,0 ** 87296 ** 159045 ** 10384 ** 

N 1 12 * 45449 ** 4,8 ** 1199536 ** 0,1 ** 85430 ** 82254 ** 936 * 

A 1 12 * 6888 ** 0,0   32865 ** 0,0   928   31570   560   

Tn 1 243 ** 13300 ** 0,7 ** 303690 ** 0,1 ** 8295 ** 9492   0   

Año*N 1 21 ** 15   0,4 * 70994 ** 0,0 * 17595 ** 37913 * 48   

Año*A 1 0  13   0,0   3040   0,0   609   1292   27   

Año*Tn 1 65 ** 3799 ** 0,2   8533   0,0   7228 * 2868   1121   

N*A 1 0  729 * 0,2 ** 1704   0,0   276   165   184   

N*Tn 1 8 * 760 * 0,7 ** 138675 ** 0,0   7880 ** 204   37   

A*Tn 1 5 * 0   0,0   3201   0,0   248   4238   1   

Año*N*A 1 3  35   0,1 * 4961   0,0   239   426   7   

Año*N*Tn 1 0  475   0,0   3924   0,0   78   1789   19   

Año*A*Tn 1 5 * 5   0,0   4760   0,0   11   1151   44   

Año*N*A*Tn 1 8 * 514   0,0   40   0,0   20   6098   533   

Error 21 1  136  0,05  3788  0,01  927   3974   285   

Año, N: disponibilidad de N, A: disponibilidad de agua, Tn: temperatura nocturna 

*P < 0,05, **P < 0,01  

 

La disponibilidad de agua también afectó la producción de biomasa (P = 0,0047), 

aunque en menor medida que la disponibilidad de nitrógeno (Cuadro 4.2, 4.3). Así, las 

parcelas regadas produjeron un 9% más de biomasa (Cuadro 4.3), como consecuencia de 

un incremento en la cantidad de radiación interceptada (P = 0,0005) durante el período 

crítico (10%) sin cambios en la eficiencia en el uso de la radiación (P = 0,7893) (Cuadro 

4.3).  
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Cuadro 4.3. Duración del período crítico (DPC), radiación fotosintéticamente activa (RFA) interceptada 

acumulada durante el período crítico, eficiencia en el uso de radiación (EUR), biomasa acumulada durante el 

período crítico, partición de biomasa a espigas (PBE), peso de espigas por unidad de área (PSEa), peso seco 

por espiga (PSE) y eficiencia de fructificación (EF: cociente entre el número de granos por unidad de área y 

el peso seco de espigas por unidad de área 10 días post antesis) para los años 2015 y 2016, disponibilidad de 

N en el suelo (N-, N+), régimen de disponibilidad de agua (secano, regado) y condiciones de temperatura 

nocturna durante el período crítico (C: control, >Tn: mayor temperatura nocturna). 

Factor 
DPC 

RFA 

interceptada 
EUR Biomasa 

PBE 
PSEa PSE EF 

días MJ m-2 g MJ-1 g m-2 g m-2 mg espiga-1 granos g-1 

Año 

2015 36 a 277 a 2,8 a 776 a 0,37 b 283 a 539 a 69 b 

2016 34 b 245 b 2,0 b 498 b 0,41 a 198 b 424 b 99 a 

Disponibilidad de N 

N- 34 b 230 b 2,1 b 479 b 0,42 a 199 b 523 a 80 b 

N+ 35 a 292 a 2,7 a 795 a 0,36 b 283 a 440 b 88 a 

Disponibilidad de agua 

Secano 34 b 249 b 2,4 a 611 b 0,40 a 236 a 456 a 87 a 

Regado 35 a 273 a 2,4 a 663 a 0,38 a 245 a 507 a 81 a 

Temperatura nocturna 

C 37 a 278 a 2,5 a 717 a 0,36 a 254 a 495 a 84 a 

>Tn 32 b 245 b 2,3 b 558 b 0,42 a 228 a 467 a 84 a 

Medias con letras diferentes son significativamente diferentes (P < 0,05) cuando se analizan dentro de cada uno de los 

efectos principales 

 

Por otro lado, las noches más cálidas durante el período crítico redujeron la 

cantidad de biomasa (P < 0,0001) producida durante el período crítico en un 22% (Cuadro 

4.3). Esta reducción en la producción de biomasa fue producto de una caída en la cantidad 

de radiación interceptada (P < 0,0001) (12%) y una menor eficiencia en el uso de la 

radiación (P = 0,0018) durante el período crítico (10%) (Cuadro 4.3). Sin embargo, el 

impacto del incremento de las temperaturas nocturnas estuvo modulado por la 

disponibilidad de nitrógeno (P < 0,0001) (Cuadro 4.2). Así, las noches más cálidas 

redujeron la producción de biomasa durante el período en un 29% bajo altos niveles de 

nitrógeno, mientras que en condiciones de baja disponibilidad no hubo diferencias entre 

las parcelas calentadas y control (Cuadro 4.4). Del mismo modo, las noches más cálidas 

durante el período crítico redujeron la eficiencia de uso de la radiación (16%) bajo altos 

niveles de nitrógeno, mientras que en condiciones de baja disponibilidad no hubo 

diferencias entre las parcelas calentadas y control (Cuadro 4.4). Por el contrario, el 

incremento de las Tn redujo la radiación interceptada durante el período crítico de manera 

similar entre ambos niveles de nitrógeno (10% en N- y 13% en N+) (Cuadro 4.4). Es 

importante mencionar que no hubo interacciones significativas entre la disponibilidad de 

agua y los tratamientos de temperatura nocturna para ninguno de los componentes 

fisiológicos del número de granos (Cuadro 4.2, 4.3). Teniendo en cuenta estos resultados, 

todas las regresiones que analizan cómo la disponibilidad de recursos modula el impacto 

de las noches más cálidas se graficaron considerando solo el tratamiento de disponibilidad 

de N, graficando cada nivel de disponibilidad de agua por separado.  
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Cuadro 4.4. Duración del período crítico (DPC), radiación fotosintéticamente activa (RFA) interceptada 

acumulada durante el período crítico, eficiencia en el uso de radiación (EUR), biomasa acumulada durante el 

período crítico, partición de biomasa a espigas (PBE), peso de espigas por unidad de área (PSEa), peso seco por 

espiga (PSE) y eficiencia de fructificación (EF: cociente entre el número de granos por unidad de área y el peso 

seco de espigas por unidad de área 10 días post antesis). para N- y N+ y las dos condiciones de temperatura 

nocturna (Tn) durante el período crítico (C: control, >Tn: mayor temperatura nocturna). Cada valor corresponde 

al promedio de los años 2015 y 2016 para cada combinación de Nitrógeno y Temperatura nocturna. 

N Tn 
DPC 

RFA 

interceptada 
EUR Biomasa 

PBE 
PSEa PSE EF 

días MJ m-2 g MJ-1 g m-2 g m-2 mg espiga-1 granos g-1 

N- C 37 a 243 c 2,1 c 505 c 0,39 ab 199 c 539 a 79 a 

  >Tn 32 c 218 d 2,1 c 453 c 0,46 b 198 c 507 ab 80 a 

N+ C 37 a 313 a 2,9 a 929 a 0,33 a 309 a 452 bc 89 a  
>Tn 33 b 271 b 2,5 b 662 b 0,39 ab 257 b 428 c 87 a 

Medias con letras diferentes son significativamente diferentes (P < 0,05) 

 

Considerando ambos años, la biomasa producida durante el período crítico, la 

radiación interceptada durante el período crítico y la eficiencia en el uso de la radiación 

durante dicho periodo se representaron gráficamente en función el rango de temperaturas 

nocturnas exploradas durante el período crítico, para determinar cómo sus efectos fueron 

modulados por la disponibilidad de nitrógeno (Figura 4.2). Hubo una clara interacción 

entre la temperatura nocturna y la disponibilidad de nitrógeno sobre la producción de 

biomasa, ya que, en altos niveles de nitrógeno, la biomasa se redujo como resultado del 

incremento en las Tn durante el período crítico a una tasa de ca. 22% por °C bajo altos 

niveles de nitrógeno y a una tasa de ca. 8% por °C en baja disponibilidad de nitrógeno 

(Figura 4.2a). Esta interacción fue consecuencia de una mayor caída de la eficiencia en el 

uso de la radiación bajo N+ (no se encontró relación significativa bajo N-, Figura 4.2c) 

ya que la radiación interceptada durante el período crítico se redujo a una tasa similar en 

ambas condiciones de nitrógeno (6% por °C en N+ y 5% por °C en N-) (Figura 4.2b). 
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Figura 4.2. (a) Biomasa producida durante el período crítico normalizado, (b) Radiación 

interceptada durante el período crítico (RFA int PC) normalizado y (c) eficiencia en el uso de la 

radiación (EUR) normalizado en función de la temperatura nocturna promedio durante el período 

crítico. Los círculos y cuadrados representan los niveles de nitrógeno N- y N+, respectivamente. 

Símbolos llenos y vacíos representan condiciones de secano y regado, respectivamente. Cada 

punto corresponde al promedio de tres repeticiones, los segmentos horizontales y verticales 

indican el error estándar. Se incluyen la tasa de caída (i.e., la pendiente) y el coeficiente de 

regresión y la probabilidad (*P < 0,05; **P < 0,01). 

De manera similar a la biomasa, el efecto de las noches más cálidas sobre el peso 

seco de espigas por unidad de área fue modificado por la disponibilidad de nitrógeno (P 

= 0,0083) (Cuadro 4.2 y 4.3). Así, las noches más cálidas redujeron el peso de espigas 

por unidad de área en un 17% bajo altos niveles de nitrógeno, mientras que en condiciones 

de baja disponibilidad no hubo diferencias entre las parcelas calentadas y control (Cuadro 

4.4).  
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Figura 4.3. (a) Peso seco de las espigas por unidad de área (PSEa) normalizado, (b) Peso seco 

individual de las espigas (PSE) normalizado y (c) eficiencia de fructificación (EF: cociente entre 

el número de granos por unidad de área y el peso seco de espigas por unidad de área 10 días post 

antesis) normalizado en función de la temperatura nocturna promedio durante el período crítico. 

Los círculos y cuadrados representan los niveles de nitrógeno N- y N+, respectivamente. 

Símbolos llenos y vacíos representan condiciones de secano y regado, respectivamente. Cada 

punto corresponde al promedio de tres repeticiones, los segmentos horizontales y verticales 

indican el error estándar. Se incluyen la tasa de caída (i.e., la pendiente) y el coeficiente de 

regresión y la probabilidad (*P < 0,05; **P < 0,01). 

Teniendo en cuenta ambos años, el peso seco de la espiga se redujo (P = 0,003) a 

una tasa ca. 16% por °C de incremento en las Tn en N+ (Figura 4.3a) mientras que en N- 

el peso seco de las espigas disminuyó a una tasa de ca. 4% por °C de incremento en las 

Tn; aunque la reducción no fue significativa en términos estadísticos (P = 0,0752). El 

peso seco individual de las espigas también se redujo diferencialmente según la 

disponibilidad de nitrógeno. Así, el peso seco individual de las espigas se redujo a una 

tasa ca. 9% y 4% por °C de aumento en las Tn para los tratamientos N+ y N-, 

respectivamente (Figura 4.3b), aunque la relación solo fue significativa a P = 0.05 para 

el tratamiento N+. Las noches más cálidas aumentaron la eficiencia de fructificación (6% 

por °C de aumento en las Tn) en ambos tratamientos de N, aunque el porcentaje de la 

variabilidad explicada por los incrementos de temperatura nocturna fue bajo (r2 = 0.29) 

(Figura 4.3c). 

4.3.3 Rendimiento y sus componentes numéricos bajo condiciones contrastantes de 

recursos. 

La disponibilidad de nitrógeno fue el factor con mayor impacto en el rendimiento 

(P < 0,0001) (Cuadro 4.5 y 4.6). Así, las parcelas con alta disponibilidad de nitrógeno 

produjeron un 57% más de rendimiento que aquellos con bajo nivel de nitrógeno (Cuadro 
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4.6). En línea con el rendimiento, el nitrógeno aumentó el número de granos por unidad 

de área (P < 0,001) (Cuadro 4.6). Los cambios en el número de granos se relacionaron 

con el número de espigas ya que el tratamiento N+ produjo un 70% más de espigas por 

unidad de área (P < 0,0001) en comparación con el tratamiento con N- (Cuadro 4.6). La 

disponibilidad de agua no produjo cambios (P = 0,8711) sobre el rendimiento en ningún 

año (Cuadro 4.5). De manera similar, no hubo interacciones significativas entre la 

disponibilidad de agua y los tratamientos de temperatura nocturna ni para el rendimiento 

ni para sus componentes (Cuadro 4.5). Teniendo en cuenta estos resultados, todas las 

regresiones que analizan cómo la disponibilidad de recursos modula el impacto de las 

noches más cálidas se graficaron considerando solo el tratamiento de disponibilidad de 

N, graficando cada nivel de disponibilidad de agua por separado.  

Cuadro 4.5. Cuadrados medios del análisis de varianza del rendimiento, el número de granos 

por unidad de área (NG), el número de espigas por unidad de área (NE), el número de granos por 

espiga (NGE), y el peso de grano (PG). 

Factor gl Rendimiento NG NE NGE PG 

Año 1 57270 * 3105919   17290 * 121 * 85,3 ** 

N 1 981552 ** 954761120 ** 839259 ** 86 ** 6,5   

A 1 40   2831437   17214 ** 7   6,3   

Tn 1 29900 ** 42348904 ** 9719 * 51 * 2,4   

Año*N 1 41654 * 21932144 * 1036   246 ** 0,3   

Año*A 1 10034   3328533   4   5   4,4   

Año*Tn 1 24661 ** 15124565 ** 6936 * 242 ** 3,0 * 

N*A 1 47125 ** 26246334 * 2228   149 * 4,2   

N*Tn 1 41419 ** 57917314 ** 33338 ** 1   3,9 * 

A*Tn 1 4070   7096332   501   35   2,3   

Año*N*A 1 7154   7366467   117   35   0,0   

Año*N*Tn 1 4563   3226107   2041   24   0,2   

Año*A*Tn 1 0,3   65860   3350   13   0,0   

Año*N*A*Tn 1 5461   7975591 * 6143 * 1   1,1   

Error 21 2406   1685570   1293   10   0,6   

Año, N: disponibilidad de N, A: disponibilidad de agua, Tn: temperatura nocturna 

*P < 0,05, **P < 0,01 

  

Las noches más cálidas durante el período crítico redujeron el rendimiento (P = 

0,002) (Cuadro 4.5). Sin embargo, el impacto estuvo modulado por el año, ya que la 

interacción entre Tn y el año fue significativa (P = 0,0043) (Cuadro 4.5). El rendimiento 

se redujo como consecuencia de las noches más cálidas en 2016 (14%), mientras que en 

2015 el impacto fue insignificante (Cuadro 4.6). Por otro lado, el impacto del aumento en 

las Tn en el rendimiento estuvo modulado por el nivel de nitrógeno, con una interacción 

significativa entre N y Tn (P < 0,0005) (Cuadro 4.5). Las reducciones en el rendimiento 

debido a las noches más cálidas fueron mayores en los tratamientos N+ (13%), siendo 

insignificantes en N- (Cuadro 4.6). Al igual que con el rendimiento, las noches más 

cálidas redujeron el número de granos por unidad de área (P = 0,0001) (Cuadro 4.6). 

Asimismo, el nivel de nitrógeno moduló el impacto del incremento en las Tn sobre el 

número de granos (P < 0,0001). Así, el aumento en las Tn no produjo cambios en el 

número de granos en condiciones de baja disponibilidad de nitrógeno, mientras que, bajo 

niveles altos, las noches más cálidas redujeron el número de granos (16%) (Cuadro 4.6). 
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Cuadro 4.6. Rendimiento, número de granos por unidad de área (NG), número de espigas 

por unidad de área (NE), número de granos por espiga (NGE), y peso de grano (PG) para 

los años 2015 y 2016, disponibilidad de N en el suelo (N-, N+), régimen de disponibilidad 

de agua (secano, regado) y condiciones de temperatura nocturna durante el período crítico 

(C: control, >Tn: mayor temperatura nocturna). 

Fuente 
Rendimiento NG NE NGE PG 

g m-2 granos m-2 espigas m-2 granos espiga-1 mg 

Año 

2015 684 a 19627 a 530 a 36,9 b 34,9 a 

2016 613 b 19129 a 492 b 40,1 a 32,2 b 

Disponibilidad de N 

N- 505 b 14924 b 379 a 39,8 a 33,9 a 

N+ 792 a 23833 a 643 b 37,2 b 33,2 a 

Disponibilidad de agua 

Secano 649 a 19627 a 530 b 38,1 a 33,1 a 

Regado 648 a 19130 a 492 a 38,9 a 33,9 a 

Temperatura nocturna 

C 673 a 20323 a 525 a 39,5 a 33,3 a 

>Tn 624 b 18433 b 497 b 37,5 b 33,8 a 

Medias con letras distintas son significativamente diferentes (P < 0,05) cuando se analizan 

dentro de cada uno de los efectos principales 

 

Las variaciones en el número de granos se explicaron por los cambios en el 

número de espigas por unidad de área (r2 = 0,81, P < 0,0001, datos no mostrados). Los 

cambios en el número de espigas debido a incrementos en las Tn estuvieron modulados 

por el año (P = 0,0307) y también por el nivel de nitrógeno (P < 0,0001) (Cuadro 4.5). 

Así, en 2015 el número de espigas por unidad de área se redujo un 9% debido a las noches 

más cálidas mientras que en 2016 no hubo impacto del régimen de temperatura nocturna 

(Cuadro 4.7). Por otro lado, las reducciones en el número de espigas debido a las noches 

más cálidas en N+ fueron mayores (12%) que en los tratamientos N- (Cuadro 4.8). Es 

importante destacar que no hubo diferencias (P > 0.05) en el número de tallos por unidad 

de área al inicio de los tratamientos de Tn entre las parcelas control y calentadas tanto 

bajo los tratamientos N+ como N-. Sin embargo, las noches más cálidas aumentaron la 

mortandad de los macollos un 34% solo en tratamientos N+ mientras que no hubo 

diferencias en N-. 
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Cuadro 4.7. Rendimiento, número de granos por unidad de área (NG), número de espigas por 

unidad de área (NE), número de granos por espiga (NGE), peso seco de espigas por unidad de área 

(PSEa), eficiencia de fructificación (EF), peso seco individual de espigas (PSE) y peso de grano 

(PG) para los años 2015 y 2016 y las dos condiciones de temperatura nocturna (Tn) durante el 

período crítico (C: control, >Tn: mayor temperatura nocturna). Cada valor corresponde al promedio 

de los dos niveles de nitrógeno (N- y N+) para cada combinación de Año y Temperatura nocturna. 

Año Tn 
Rendimiento NG NE NGE PG 

g m-2 granos m-2 espigas m-2 granos espiga-1 mg 

2015 C 685 a 20016 a 556 a 35,7 b 34,4 b 

  >Tn 680 a 19260 a 504 b 38,1 b 35,3 a 

2016 C 661 a 20630 a 494 b 43,4 a 32,2 c 

  >Tn 566 b 17629 b 490 b 36,8 b 32,2 c 

Medias con letras distintas son significativamente diferentes (P < 0,05) 

 

Las noches más cálidas afectaron el número de granos por espiga, sin embargo, el 

efecto fue diferente según el año ya que la interacción entre Año y Tn fue significativa (P 

= 0,0001) (Cuadro 4.5). Mientras que en 2015 las noches más cálidas aumentaron el 

número de granos por espiga (7%), en 2016 el incremento en las Tn redujo este número 

(15%) (Cuadro 4.7). El peso del grano se modificó por la temperatura nocturna, pero el 

impacto dependió del año (P = 0,0425) (Cuadro 4.5). Así, en 2015 el peso del grano se 

incrementó debido a las noches más cálidas (3%), mientras que en 2016 no hubo un 

impacto significativo (Cuadro 4.7). El efecto de las noches más cálidas sobre el peso del 

grano también fue modificado por el nivel de nitrógeno (P = 0,0232). Así, en niveles altos 

de nitrógeno, el peso del grano aumentó (4%) debido al aumento en las Tn, mientras que, 

en niveles bajos de nitrógeno, el impacto del régimen de temperatura fue insignificante 

(Cuadro 4.8). 

 
Cuadro 4.8. Rendimiento, número de granos por unidad de área (NG), número de espigas por 

unidad de área (NE), número de granos por espiga (NGE), y peso de grano (PG) para N- y N+ 

y las dos condiciones de temperatura nocturna (Tn) durante el período crítico (C: control, >Tn: 

mayor temperatura nocturna). Cada valor corresponde al promedio de los años 2015 y 2016 

para cada combinación de Nitrógeno y Temperatura nocturna. 

N TN 
Rendimiento NG NE NGE PG 

g m-2 granos m-2 espigas m-2 granos espiga-1 mg 

N- C 501 c 14765 c 367 c 41,0 a 33,9 a 

  >Tn 509 c 15083 c 391 c 38,7 ab 33,8 a 

N+ C 845 a 25881 a 684 a 38,0 ab 32,6 b 

  >Tn 737 b 21806 b 603 b 36,3 b 33,7 a 

Medias con letras distintas son significativamente diferentes (P < 0,05) 

 

Considerando ambos años, el rendimiento, el número de granos y el peso de los 

granos se representaron gráficamente en función el rango de temperaturas nocturnas 

exploradas durante el período crítico, para determinar cómo sus efectos fueron modulados 

por la disponibilidad de nitrógeno (Figura 4.4). Hubo una clara interacción entre el 

impacto de las noches más cálidas y la disponibilidad de nitrógeno, ya que, en altos 

niveles de nitrógeno, el rendimiento y el número de granos se redujeron como resultado 
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del aumento en las Tn durante el período crítico a una tasa de ca. 7% y ca. 6% por cada 

°C de aumento en la temperatura nocturna, respectivamente (Figura 4.4a,b). Sin embargo, 

con niveles más bajos de nitrógeno no se encontró relación entre el rendimiento, el 

número de granos y la temperatura nocturna.  

 

 

Figura 4.4. (a) Rendimiento normalizado, (b) número de granos por unidad de área normalizado, 

(c) y peso de grano normalizado en función de la temperatura nocturna promedio durante el 

período crítico. Los círculos y cuadrados representan los niveles de nitrógeno N- y N+, 

respectivamente. Símbolos llenos y vacíos representan condiciones de secano y regado, 

respectivamente. Cada punto corresponde al promedio de tres repeticiones, los segmentos 

horizontales y verticales indican el error estándar. Se incluyen la tasa de caída (i.e., la pendiente), 

el coeficiente de regresión y la probabilidad (* P < 0,05). 

El número de espigas fue la variable más afectada por el aumento en las Tn, en 

una magnitud similar a la observada para el rendimiento y el número de granos por unidad 

de área bajo alta disponibilidad de nitrógeno (ca. 7% por ° C, r2 = 0,77), sin relación 

significativa en el tratamiento con baja disponibilidad de nitrógeno (Figura 4.5a).  
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Figura 4.5. (a) Número de espigas por unidad de área normalizado y (b) Número de granos por 

de espiga normalizado en función de la temperatura nocturna promedio durante el período crítico. 

Los círculos y cuadrados representan los niveles de nitrógeno N- y N+, respectivamente. 

Símbolos llenos y vacíos representan condiciones de secano y regado, respectivamente. Cada 

punto corresponde al promedio de tres repeticiones, los segmentos horizontales y verticales 

indican el error estándar. Se incluyen la tasa de caída (i.e., la pendiente) y el coeficiente de 

regresión y la probabilidad (** P < 0,01). 

4.3.4 Producción de biomasa, rendimiento y sus componentes bajo diferentes 

densidades de plantas. 

Los cambios en densidad de plantas no produjeron cambios significativos en la 

producción de biomasa durante el período crítico ni en ninguno de los componentes 

fisiológicos determinantes de la biomasa (Cuadro 4.9). Incrementos en la temperatura 

nocturna durante el período crítico redujeron la producción de biomasa (P = 0,0403) en 

un 17%. Esta caída en la producción de biomasa durante el período crítico estuvo asociada 

con una menor captura de radiación (P = 0,003) como consecuencia de un acortamiento 

en la duración de esta etapa (P = 0,0025). Si bien las mayores temperaturas nocturnas 

durante el período crítico redujeron la EUR en bajas densidades (i.e., 100 y 150 pl m-2), 

en la densidad más alta la EUR fue superior bajo incrementos en la Tn. Por ello, en 

promedio no hubo diferencias significativas (P = 0,2681) entre las parcelas control (EUR 

= 2,65) y las parcelas bajo incrementos en la Tn (EUR = 2,40). 
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Cuadro 4.9. Duración del período crítico (DPC), radiación fotosintéticamente activa (RFA) interceptada 

acumulada durante el período crítico, eficiencia en el uso de radiación (EUR), biomasa acumulada durante 

el período crítico, partición de biomasa a espigas (PBE), peso de espigas por unidad de área (PSEa), peso 

seco por espiga (PSE) y eficiencia de fructificación (EF: cociente entre el número de granos por unidad 

de área y el peso seco de espigas por unidad de área 10 días post antesis) para tres densidades de plantas 

(DP) (D1: 100 plantas m-2, D2: 150 plantas m-2 y D3: 300 plantas m-2) y dos regímenes de temperatura 

nocturna (Tn) durante el período crítico (C: control, >Tn: mayor temperatura nocturna) para el año 2017. 

Año 
DP 

Tn 
DPC 

RFA 

interceptada 
EUR Biomasa 

PBE 
PSEa EF 

plantas m-2 días MJ m-2 g MJ-1 g m-2 g m-2 granos g-1 

2017 100 C 42 290 3,1 901 0,38 480 61 

  >Tn 38 264 2,3 607 0,37 364 65 
 150 C 44 309 2,6 797 0,37 464 67 
  >Tn 40 279 2,5 712 0,40 440 65 
 300 C 45 315 2,2 697 0,38 429 65 
  >Tn 39 273 2,4 657 0,36 371 60 
                 

  C 43 a 305 a 2,7 a 798 a 0,38 a 456 a 64 a 

  >Tn 39 b 272 b 2,4 a 659 b 0,37 a 392 a 63 a 
                 

 ANOVA DP ns ns ns ns ns ns ns 
  Tn ** ** ns * ns ns ns 
  DP*Tn ns ns ns ns ns ns ns 

Resultados ANOVA: *P < 0,05, **P < 0,01, ns: no significativo (P ≥ 0.05). Medias con letras distintas son 

significativamente diferentes (P < 0,05) 

 

El rendimiento de los cultivos fue diferente según la densidad de plantas (P < 

0,005). Las densidades de plantas más bajas (i.e. 100 y 150 plantas m-2) rindieron un 10% 

más que las densidades más altas (Cuadro 4.10). Sin embargo, la contribución de los tallos 

principales y los macollos difirió entre las distintas densidades de plantas (P < 0,0001). 

El rendimiento, el número de granos y el número de espigas de los tallos principales 

mostraron los valores de contribución más altos en la densidad de planta más alta (i.e. 

300 plantas m-2) (Cuadro 4.10). Por el contrario, el número de granos por espiga registró 

el valor más alto con la densidad más baja (Cuadro 4.10). La contribución de los macollos 

al rendimiento y sus componentes numéricos fue mayor en la densidad más baja (Cuadro 

4.10). 
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Cuadro 4.10. Rendimiento, número de granos por unidad de área (NG), número de espigas por unidad de área (NE), número de granos por espiga (NGE) y peso de 

grano (PG) del total, el tallo principal (TP) y macollos para tres densidades de plantas (DP) (D1: 100 plantas m-2, D2: 150 plantas m-2 y D3: 300 plantas m-2) y dos 

régimenes de temperatura nocturna (Tn) durante el período crítico (C: Control, >Tn: mayor temperatura nocturna) para el año 2017. Resumen ANOVA muestra el 

nivel de significancia para los efectos principales y sus interacciones. 

Año 
DP 

Tn 
Rendimiento (g m-2) NG (m-2) NE (espigas m-2) NGE (granos espiga-1) PG (mg) 

plantas m-2 Total TP Macollo Total TP Macollo Total TP Macollo Total TP Macollo Total TP Macollo 

2017 D1 C 1047 a 260 b 787 a 29330 a 7060 b 22282 a 547 abc 107 c 440 ab 53,7 a 66,2 a 50,6 a 35,7 ab 36,9 a 35,3 a 

  >Tn 868 ab 246 b 621 ab 23560 a 6549 b 17027 a 444 abc 105 bc 338 a 53,0 abc 62,1 ab 50,2 a 36,9 b 37,5 a 36,5 a 

 D2 C 1014 abc 307 b 707 c 30644 ab 8728 b 22000 c 613 ab 149 a 465 c 49,9 c 59,0 b 47,3 a 33,2 ab 35,5 a 32,1 ab 

  >Tn 880 cd 340 b 540 ab 23769 bc 8685 b 15157 b 499 c 178 c 321 bc 47,7 ab 54,4 ab 47,7 a 37,1 a 39,1 a 35,7 a 

 D3 C 931 bcd 650 a 281 b 27508 bc 18112 a 9792 b 601 bc 316 bc 285 c 46,0 bc 57,2 bc 35,0 b 33,9 a 36,0 a 28,2 b 

  >Tn 770 d 547 a 222 c 21657 c 14180 a 8072 c 534 abc 295 a 239 c 40,5 d 48,0 c 33,7 b 35,6 ab 38,6 a 27,2 b 
                  

 ANOVA DP ** ** ** ns ** ** * ** ** ** ** ** ns ns ** 

  Tn ** ns ** ** ns ** ** ns ** * ** ns ** * ns 

  DP*Tn ns ns ns ns ns * ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

Resultados ANOVA: *P < 0,05, **P < 0,01, ns: no significativo (P ≥ 0,05) 
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Cuando se analizó el rendimiento y sus componentes numéricos sin distinguir 

entre el tallo principal y los macollos, no se encontró interacción entre la temperatura 

nocturna y la densidad de las plantas. Las noches más cálidas durante el período crítico 

redujeron el rendimiento (P < 0,0001) en una magnitud similar en las densidades de 

plantas (15%) (Cuadro 4.10). El número de granos también se redujo en una magnitud 

similar para todas las densidades de plantas (21%), el número de espigas y el número de 

granos por espiga también se redujeron 16% y 5%, respectivamente. Por el contrario, las 

noches más cálidas aumentaron el peso del grano (P = 0,0162) tal como se observó en 

2015. Considerando todas las densidades de plantas, el peso del grano aumentó un 5% a 

causa del aumento en las Tn (Cuadro 4.10). 

 

 

 

 

Figura 4.6. (a) Cambio relativo en el número de granos por m2 (círculos llenos), cambio relativo 

en el número de espigas por unidad de área (cuadrados abiertos) y número de granos por espiga 

(triángulos llenos) de parcelas bajo incremento en las Tn con respecto a las parcelas control en 

respuesta a la densidad de plantas, (b) cambio relativo en el número de espigas por unidad de área 

de parcelas bajo incremento en las Tn en función del número de macollos por unidad de área diez 

días después de la antesis y (c) cambio relativo en el número de granos por espiga de parcelas 

bajo incremento en las Tn en función del número de granos por espiga. Cada punto corresponde 

al valor de cada repetición. Se incluyen el coeficiente de regresión y la probabilidad (*P < 0,05; 

**P < 0,01). 
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Aunque el aumento en las Tn redujo el número de granos por unidad de área en 

una magnitud similar para todas las densidades de las plantas, el impacto en sus 

componentes numéricos estuvo modulado por la densidad de las plantas (Figura 4.6a). 

Así, la reducción en el número de espigas debido a noches más cálidas disminuyó a 

medida que la densidad de plantas aumentó con un rango de reducción del 20% (100 

plantas m-2) al 10% (300 plantas m-2). El efecto negativo de las noches más cálidas sobre 

el número de espigas aumentó a medida que aumentó el número de macollos por unidad 

de área (Figura 4.6b). Por lo tanto, cuanto mayor fue el número de tallos provenientes de 

macollos (i.e. baja densidad), mayor fue el impacto negativo del incremento en las Tn 

sobre el número de espigas por unidad de área. La tendencia opuesta se encontró en el 

número de granos por espiga, ya que las mayores reducciones en el número de granos por 

espiga se observaron en la densidad más alta. La reducción causada por el aumento en las 

Tn en el número de granos por espiga varió de 1% (100 plantas m-2) hasta 12% (300 

plantas m-2) (Figura 4.6c). El impacto de las noches más cálidas en el número de granos 

por espiga se asoció con el tamaño de las espigas. Tomando el número de granos por 

espiga como un indicador del tamaño de las espigas, las espigas más chicas (mayor 

densidad) mostraron las mayores reducciones en el número de granos, mientras que las 

espigas más grandes (baja densidad) se vieron menos afectadas en términos de reducción 

del número de granos (Figura 4.6c). 

4.4 Discusión 

4.4.1 La disponibilidad de recursos modula el impacto de las noches más cálidas. 

El impacto de mayores temperaturas nocturnas se puede analizar a través de 

cambios en el peso seco de las espigas y el número de granos por unidad de área en antesis 

(R. A. Fischer, 2008; R. A. Fischer et al., 1984). En este sentido, las noches más cálidas 

provocaron una mayor reducción del peso seco de las espigas en condiciones de altos 

niveles de nitrógeno, tanto por unidad de superficie como individualmente. Este atributo 

es el producto de la tasa de crecimiento de los cultivos durante el período crítico y de la 

partición de la biomasa a las espigas (R. A. Fischer, 2008; R. A. Fischer et al., 1984).  

La tasa de crecimiento del cultivo es el producto de la radiación interceptada por 

el cultivo durante el período crítico y la eficiencia del uso de la radiación (R. A. Fischer 

et al., 1984). La cantidad de radiación interceptada durante el período crítico es el 

resultado de la eficiencia con que la radiación es interceptada por el canopeo y la duración 

del período crítico. Trabajos anteriores han demostrado que los aumentos de temperatura 

nocturna no provocan una senescencia temprana del canopeo, por lo que las noches más 

cálidas reducen la captura de radiación principalmente a través de una menor duración de 

las etapas (García et al., 2015). Coincidentemente con estudios previos, noches más 

cálidas durante el período crítico redujeron la duración del período crítico de manera 

similar en ambas condiciones de nitrógeno. Así, el impacto de las noches más cálidas 

sobre la captura de radiación fue similar para ambas condiciones de disponibilidad de 

nitrógeno. 

Por otro lado, las noches más cálidas durante el período crítico redujeron la 

eficiencia en el uso de la radiación solo bajo condiciones de alta disponibilidad de 

nitrógeno. Estos resultados se contraponen con trabajos previos donde aumentos en la 

temperatura nocturna durante el período crítico no produjeron cambios significativos en 

la eficiencia de uso de la radiación en trigos bajo alta disponibilidad de nitrógeno (García 

et al., 2015). Sin embargo, existen evidencias de que mayores temperaturas nocturnas 

reducen el intercambio neto de carbono a través de aumentos en la respiración nocturna 

(Impa et al., 2019; Penning de Vries, 1975). Por otro lado, aumentos de temperatura 
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podrían causar mayores aumentos en la tasa de respiración en plantas con niveles más 

altos de nitrógeno (Amthor, 2012; Penning de Vries, 1975; Swain et al., 2000), 

probablemente debido a un aumento en la respiración de mantenimiento asociada con el 

recambio de proteínas (Amthor, 2012; Swain et al., 2000). Estos mecanismos podrían 

explicar la mayor caída en la eficiencia en el uso de la radiación bajo altos niveles de 

nitrógeno, con respecto a la condición de bajo nitrógeno.  

En línea con estudios previos, la partición de la biomasa a espigas no se modificó 

por los aumentos en la temperatura nocturna (García et al., 2015). Por lo tanto, el mayor 

impacto de las noches más cálidas en el peso seco de espigas bajo alta disponibilidad de 

nitrógeno podría ser consecuencia de una mayor reducción en la tasa de crecimiento del 

cultivo asociada con una mayor caída en la eficiencia del uso de la radiación en los 

tratamientos con alta disponibilidad de N en comparación con los tratamientos con baja 

disponibilidad de N. Por otro lado, el incremento en las Tn aumentó la eficiencia de 

fructificación, como lo observaron Dreccer et al. (2014) ante incrementos en la 

temperatura media diaria. Sin embargo, el porcentaje de variabilidad explicado por los 

aumentos de temperatura nocturna fue bajo, por lo tanto, el principal impacto de las 

noches más cálidas en las determinaciones del número de granos podría estar asociado 

con un menor peso seco de las espigas en antesis que no fue compensado por los ligeros 

incrementos en la eficiencia de fructificación.  

Otros mecanismos podrían verse alterados durante la noche al exponer las plantas 

a noches más cálidas, resultando en pérdidas de carbono y finalmente afectando el 

rendimiento. Uno de estos mecanismos está relacionado con la transpiración nocturna 

(Sadok y Jagadish, 2020). Un incremento en el déficit de presión de vapor (DPV) durante 

la noche podría resultar en una mayor transpiración nocturna no asociada con la fijación 

de CO2, como ocurre durante el día (Rawson y Clarke, 1988). Sin embargo, es importante 

mencionar que el DPV dentro de las carpas de calentamiento podría haber sido menor 

debido a una humedad relativa ligeramente más alta, lo que lleva a una menor tasa de 

transpiración nocturna. 

El impacto de las noches más cálidas durante el período crítico estuvo modulado 

por la disponibilidad de nitrógeno, ya que el aumento en las Tn redujo significativamente 

el rendimiento solo en cultivos sin limitaciones de nitrógeno. En este sentido, la tasa de 

reducción del rendimiento (7% por °C de incremento en la Tn) observada bajo alta 

disponibilidad de nitrógeno estuvo en línea con reportes anteriores (García et al., 2015). 

Esta interacción fue consecuencia de la diferente mortandad de los macollos, ya que el 

aumento en las Tn durante el período crítico incrementó la mortandad sólo en condiciones 

de alta disponibilidad de nitrógeno, mientras que en condiciones de menor disponibilidad 

no hubo diferencias entre el control y bajo mayores Tn. En consecuencia, el número de 

espigas por unidad de área sólo se redujo con altos niveles de nitrógeno, lo que condujo 

a reducciones en el número de granos por unidad de área, el componente numérico más 

importante en la determinación del rendimiento de trigo (R. Fischer, 1985; R. A. Fischer, 

2008; Slafer et al., 2014). 

Hasta el momento, no existen estudios de campo que evalúen cómo la 

disponibilidad de nitrógeno modula el efecto de las temperaturas nocturnas más altas en 

trigo. Sólo hay un caso en arroz (Shi et al., 2017) en el que se observó una mayor pérdida 

de rendimiento en plantas cultivadas con alto aporte de nitrógeno cuando se expusieron a 

noches más cálidas. Sin embargo, esta situación no debe llevar a la conclusión errónea de 

reducir o incluso no fertilizar los cultivos, ya que esta penalización del rendimiento 

debido a las noches más cálidas nunca fue suficiente para reducir la producción a los 

niveles de los cultivos con bajo disponibilidad de nitrógeno. 
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4.4.2 El manejo de la densidad de siembra no contrarrestó el impacto de las noches 

más cálidas. 

Noches más cálidas redujeron la producción de biomasa durante el período crítico 

de manera similar para el rango de densidades explorados. Esta caída en la biomasa estuvo 

asociada con una menor captura de radiación durante el período crítico debido a una 

aceleración en desarrollo bajo mayores temperaturas nocturnas. Esto resultados y los 

observados en los experimentos de 2015-2016 se suman a los antecedentes que 

demuestran que las mayores temperaturas nocturnas durante el período crítico reducen la 

captura de radiación producto de un acortamiento de la etapa (García et al., 2015). Por 

otro lado, y a diferencia de lo observado en los experimentos de 2015-2016, el incremento 

en las temperaturas nocturnas durante el período crítico no produjo cambios en la 

eficiencia en el uso de la radiación. Sin embargo, es importante destacar que en promedio 

la EUR se redujo ca. 9%. Esta reducción en la EUR fue marcadamente mayor en la menor 

densidad de plantas (i.e., 100 plantas m-2). Por último, la partición de biomasa a espiga, 

así como la eficiencia de fructificación no se vio modificado por las mayores temperaturas 

nocturnas. Estos resultados demuestran una importancia relativamente mayor del 

desarrollo respecto del crecimiento o la partición de asimilados sobre la determinación 

del NG en cultivos de trigo expuestos a mayores temperaturas nocturnas durante el 

período crítico (García et al., 2015). 

Si bien no se encontró una interacción significativa entre la densidad de plantas y 

la temperatura nocturna en el rendimiento, la magnitud del impacto del incremento en las 

Tn en los componentes del número de granos estuvo modulada por la densidad de plantas. 

Las mayores reducciones en el número de espigas asociadas con noches más cálidas se 

observaron en las densidades bajas, probablemente debido a una mayor proporción del 

total de espigas proveniente de macollos, la mayoría de los cuales aparecen más tarde 

durante el período de macollaje y, por lo tanto, son más propensos a morir (Alzueta et al., 

2012; Davidson y Chevalier, 1990). Sin embargo, aunque el impacto negativo del 

incremento en las Tn en el número de espigas fue mayor en las densidades bajas, las 

menores reducciones en el número de granos por espiga, tanto en tallos principales como 

en macollos, compensaron parcialmente el impacto negativo de menos espigas en el 

número de granos por unidad de área. En densidades altas, el número de granos por espiga 

se vio penalizado probablemente debido a un aumento en la competencia intra-planta por 

los recursos (Berry et al., 2003; García del Moral y García del Moral, 1995; Mohamed y 

Marshall, 1979). Asimismo, Fischer et al. (1976) observaron caídas en el número de 

granos por espiga en densidades altas de plantas, particularmente en ambientes de bajos 

recursos producto de una baja radiación incidente. Por lo tanto, aunque solo se realizó un 

año de experimentación, el aumento en la densidad de siembra no parece ser una práctica 

de manejo razonable para reducir el impacto de las noches más cálidas en ambientes con 

alta disponibilidad de recursos, ya que a pesar de que la reducción en el número de espigas 

fue menor a altas densidades, el menor número de granos por espiga compensó la 

reducción en el número de granos por unidad de área. Finalmente, es importante destacar 

los altos rendimientos alcanzados durante los experimentos 2017, especialmente a bajas 

densidades. En promedio, los rendimientos fueron ca. 6% y ca. 15% más altos con 

respecto a las parcelas con alta disponibilidad de nitrógeno y regadas en 2015 y 2016, 

respectivamente. Estos rendimientos se deben a los altos valores de números de granos 

m-2 los cuales pueden deberse a las óptimas condiciones fototermales exploradas durante 

fechas de siembra tempranas como las de 2017 (Stapper y Fischer, 1990). Aunque la 

radiación incidente tiende a aumentar a medida que se retrasa la siembra, las temperaturas 

más altas acortan la duración de las etapas, reduciendo la cantidad de radiación 
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interceptada por el cultivo (y por lo tanto, los valores del cociente fototérmico) y el 

potencial de rendimiento (R. Fischer, 1985). 

4.5 Conclusiones. 

Los incrementos de temperatura nocturna durante el período crítico aceleraron la 

tasa de desarrollo, penalizando la producción del número de granos por unidad de área y 

sus subcomponentes numéricos (i.e. el número de espigas y granos por espiga) y como 

consecuencia el rendimiento debido a que la compensación en el peso del grano fue 

parcial. El impacto del incremento de las temperaturas nocturnas sobre el rendimiento 

estuvo modulado por la disponibilidad de nitrógeno, siendo mayor la caída del 

rendimiento en condiciones de alta disponibilidad de nitrógeno. La caída en el 

rendimiento producto de mayores temperaturas nocturnas durante el período crítico fue 

similar en el rango de densidades exploradas como consecuencia de una compensación 

en los componentes del número de granos (i.e., número de espigas y granos por espiga). 
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CAPÍTULO 5. Impacto de las noches más cálidas durante el período 

crítico y el llenado de granos sobre los componentes del rendimiento y 

la calidad de trigo3 

 

 

 

 
3 Los principales resultados de este capítulo están incluidos en: Giménez, V.D., Serrago, 

R.A., García, G.A., Miralles, D.J., 2021. How milling and breadmaking quality are 

modified by warmer nights in wheat? J. Cereal Sci. 102, 103343. 



 

 

 



88 

 

 

 

5.1 Introducción. 

El trigo tiene un papel importante en la dieta humana ya que proporciona aprox. 

16% de las calorías consumidas a nivel mundial (Tilman et al., 2011) y es uno de los 

cultivos más vulnerables, en términos de pérdida de rendimiento y calidad de grano, en 

escenarios de mayores temperaturas (Asseng et al., 2015, 2019). El rendimiento de trigo 

está determinado en gran medida por el número de granos (Slafer et al., 2014), el cuál 

queda definido durante el período crítico para la determinación del rendimiento (R. 

Fischer, 1985). Sin embargo, variaciones en el peso del grano pueden ser cuantitavemente 

importantes en la determinación del rendimiento (Borrás et al., 2004b; Slafer et al., 2014). 

Las condiciones de temperatura durante el llenado granos tienen un fuerte impacto sobre 

la determinación del peso de grano debido a su impacto sobre la duración y el llenado de 

granos. En este sentido, estudios previos han demostrado que mayores temperaturas 

nocturnas durante el llenado de granos produce caídas en el rendimiento (ca. 4% por °C) 

debido a un menor peso de granos producto principalmente a un acortamiento del llenado 

de granos (García et al., 2016). Hasta el momento, los mayores esfuerzos se han centrado 

en comprender cómo el aumento de la temperatura nocturna afecta el rendimiento y sus 

componentes (García et al., 2015, 2016), mientras que pocos estudios han analizado el 

impacto de las noches más cálidas sobre los atributos que determinan la calidad comercial 

e industrial del trigo. 

Uno de los factores que tiene un mayor impacto en la composición del grano de 

trigo y, en consecuencia, en la calidad de la harina es el rango de temperatura que 

encuentra el cultivo (Nuttall et al., 2017). El aumento de temperatura durante el llenado 

del grano afecta la calidad directamente debido a cambios en la composición del grano. 

Las temperaturas más altas aumentan la concentración de proteínas del grano porque la 

acumulación de almidón se ve más afectada que la deposición de proteínas (Impa et al., 

2020). En términos generales, temperaturas más altas producen menor peso de grano pero 

mayor concentración de proteína (Altenbach et al., 2003). 

La calidad panadera está asociada con las propiedades reológicas de la masa, 

descritas por la tenacidad, extensibilidad y resistencia de la masa (Vázquez et al., 2012). 

La industria del pan exige un equilibrio adecuado entre la tenacidad y la extensibilidad 

de la masa, que junto con una alta fuerza panadera son necesarias para contener los gases 

y resistir el colapso durante la fermentación. En este sentido, los atributos reológicos de 

la masa se relacionan positivamente con la concentración de proteínas (Vázquez et al., 

2012). Así, aumentos de la temperatura media hasta 30 °C durante el llenado del grano 

aumentan la fuerza panadera de la masa debido a una mayor concentración de proteínas; 

sin embargo, temperaturas superiores a 30 °C reducen la calidad de panificación debido 

a un aumento en la proporción de gliadinas que integran el gluten debido a que su tasa de 

acumulación es menos afectada por la temperatura que la deposición de gluteninas 

(Daniel y Triboi, 2000). En consecuencia, la relación gliadinas:gluteninas aumenta 

provocando una menor calidad de pan debido a masas excesivamente débiles. 

La mayoría de los estudios sobre el impacto de la temperatura en la calidad 

comercial e industrial analizan los efectos de las temperaturas máximas (i.e. estrés por 

golpe de calor) en particular o de la temperatura promedio en general; sin embargo, pocos 

estudios han analizado el impacto del incremento en las Tn en la calidad del grano y la 

harina de trigo (Impa et al., 2020; Li et al., 2019). Los estudios sobre los efectos del 

incremento en las Tn informaron un aumento en la concentración de proteína de grano 

(Impa et al., 2020; Li et al., 2019). Por otro lado, mientras que Li et al. (2019) encontraron 

aumentos en el peso del grano en noches más cálidas, Impa et al. (2020) observaron 

reducciones en el peso del grano debido a una mayor temperatura nocturna durante el 
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llenado del grano. En consonancia con los aumentos en la concentración de proteínas, Li 

et al. (2019) observaron un aumento en la concentración de gluten y de las propiedades 

de amasado debido a las noches más cálidas. La evidencia limitada y contradictoria hace 

necesario explorar cómo el aumento en las Tn afecta la determinación de la calidad del 

trigo. Por lo tanto, el objetivo de este trabajo fue analizar cómo las noches más cálidas 

antes y después de la floración, afectan los componentes del rendimiento y los atributos 

relacionados con la calidad comercial e industrial del trigo. 

5.2 Materiales y métodos. 

5.2.1 Manejo de cultivos y condiciones experimentales. 

Los experimentos a campo se realizaron en 2013, 2016 y 2017. En 2013, el 

cultivar evaluado fue Baguette 13 Premium, cultivar de ciclo corto con potencial de 

rendimiento medio y clasificado como grupo de calidad I (INASE, 

https://www.argentina.gob.ar/inase). En 2016 y 2017 el cultivar evaluado fue Baguette 

601, material de ciclo intermedio con alto potencial de rendimiento y clasificado como 

grupo de calidad II (INASE, https://www.argentina.gob.ar/inase).  

Para explorar diferentes condiciones fototermales durante el período crítico y el 

llenado granos, las fechas de siembra variaron entre los años experimentales. En 2013 y 

2017, las fechas de siembra fueron el 6 de junio y 5 de junio, respectivamente; y en 2016 

el 11 de agosto. Las densidades de siembra variaron entre 300 y 400 plantas m-2, para las 

fechas de siembra temprana y tardía, respectivamente. Los cultivos crecieron sin 

limitaciones de nutrientes o agua. Para ello, se aplicó urea en los tres años para alcanzar 

una disponibilidad de N en el suelo superior a 180 kg ha-1. Además, a la siembra se aplicó 

superfosfato triple en 2013, fosfato monoamónico en 2016 y fosfato diamónico en 2017 

para alcanzar 20 ppm de P disponible en el suelo. Todos los experimentos se regaron por 

goteo manteniendo la disponibilidad de agua del suelo cerca de capacidad campo. Las 

malezas, plagas y enfermedades fueron controladas químicamente de manera preventiva. 

Es importante aclarar que las condiciones y características del experimento llevado a cabo 

en el año 2013 fueron publicadas previamente en García et al. (2016, 2015). 

Los tratamientos consistieron en una combinación de diferentes regímenes de 

temperaturas nocturnas: (i) mayores temperaturas Tn durante el período crítico (PC), 

desde DC33 hasta 10 días post antesis; (ii) mayores temperaturas Tn durante el período 

de llenado del grano (LLG), desde 10 días post antesis hasta DC87; y (iii) cultivos control 

sin calentar (C) durante todo el ciclo del cultivo.  

5.2.2 Mediciones y análisis. 

Para el rendimiento por unidad de área, las espigas se trillaron en una trilladora 

estacionaria y los granos se secaron en estufa a 60 °C hasta peso constante. Se pesó una 

submuestra de 200 granos para estimar el peso promedio de los granos. El número de 

granos por unidad de área se calculó como el cociente entre el rendimiento y el peso 

promedio de grano. El rendimiento, el número de granos por unidad de área y el peso de 

grano correspondientes al año 2013 fueron publicados previamente en García et al. (2016, 

2015). 

Los atributos de calidad comercial e industrial se determinaron de acuerdo con los 

estándares del Instituto Argentino de Normalización y Certificación (IRAM -http: 

//www.iram.org.ar) regidos por los estándares de la Organización Internacional de 

Normalización (ISO- http: / /www.bureau-veritas.com.ar). Para evaluar el impacto del 

aumento de la temperatura nocturna en los atributos de calidad comercial, los granos 

cosechados se limpiaron de impurezas y se determinó el peso hectolítrico con el 

https://www.argentina.gob.ar/inase
https://www.argentina.gob.ar/inase
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condrómetro de referencia Schopper. El contenido de proteína de grano (%) se obtuvo a 

partir del contenido total de nitrógeno del grano determinado por el método Kjeldahl 

(método de referencia estándar IRAM 15852) y se multiplicó por el factor de conversión 

5.7 para obtener el contenido de proteína en los granos. El resto de los granos recolectados 

fueron acondicionados a una humedad del 15,5%, óptima para la molienda (IRAM15854-

1). El rendimiento de molienda (%) se calculó en 2016 y 2017, a partir de la harina 

obtenida de molienda con el molino experimental Bühler MLU-202 (Bühler Holding, 

Uzwil, Suiza) (IRAM 15854-2). El contenido de gluten húmedo se determinó a partir de 

una muestra de 10 g de harina y 4,8 ml de solución salina (IRAM 15864-2) utilizando 

Glutomatic 2200® (Perten Instruments, Perkin Elmer Company). Los análisis reológicos 

se realizaron mediante un alveoconsistógrafo Chopin (Chopin Technologies, Villeneuve-

La-Garenne, Francia) (IRAM 15857), donde se insufló una muestra de 250 g de harina 

hasta su rotura. Estos análisis dan como resultado curvas denominadas alveogramas 

donde los parámetros obtenidos son el área bajo la curva (AlvW, × 10-4 J) que indica la 

fuerza panadera de la masa, la tenacidad de la masa (AlvP, mm), la extensibilidad de la 

masa (AlvL, mm) y la relación entre tenacidad y extensibilidad (P/L) que expresa el 

equilibrio de la masa. Los análisis reológicos se realizaron en el Laboratorio de la Cámara 

Arbitral de Cereales de Bahía Blanca (Buenos Aires, Argentina). Finalmente, se obtuvo 

el análisis de la actividad alfa-amilasa en 2016 y 2017 según la norma (IRAM 15862) 

realizado con un equipo Falling number 1500® (Perten instruments, Perkin Elmer 

Company) utilizando 7 gramos de muestra de harina, que posteriormente fue sometida 

para estimular las temperaturas del proceso, gelatinización de amilasas, calculando la tasa 

de caída del émbolo (segundos), que representa la respuesta a la degradación de las 

amilasas. La norma de comercialización de los trigos argentinos (Norma XX – SAGyPA 

1262/2004) establece un porcentaje base de proteína del 11% y un peso hectolítrico de 76 

kg hl-1 a partir del cual incrementos o reducciones en estos valores implican 

bonificaciones o descuentos en el precio de comercialización, respectivamente 

(http://www.argentrigo.org.ar). Además, la norma de comercialización considera valores 

de fuerza panadera de la masa mayores a 320 × 10-4 J y una relación P/L entre 1 y 1,5 

como de calidad superior (http://www.argentrigo.org.ar). 

El análisis estadístico se realizó con el software InfoStat (Di Rienzo et al., 2020). 

El efecto del año y el régimen de temperatura nocturna y sus interacciones fueron 

analizados por ANOVA, considerando la fuente de error de un diseño completamente al 

azar. Se utilizó la prueba de Tukey para detectar diferencias significativas entre medias. 

5.3 Resultados. 

5.3.1 Condiciones de temperatura nocturna y desarrollo de cultivos. 

El incremento en la Tn durante el período crítico aumentó la temperatura mínima 

(P < 0,0001) respecto del tratamiento control (Cuadro 5.1). Sin embargo, el incremento 

de la temperatura mínima fue diferente según el año (3.3 °C en 2013, 1.8 °C en 2016 y 

1.5 °C en 2017). Del mismo modo, la temperatura media fue más alta que el control 

cuando se aplicó el tratamiento de Tn durante el período crítico, aunque el incremento de 

la temperatura media fue similar en los tres años (1.1 °C en 2013 y 0.8 °C en 2016 y 

2017). 

http://www.argentrigo.org.ar/
http://www.argentrigo.org.ar/
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Cuadro 5.1. Temperatura mínima media (TmínPC), temperatura media (TmediaPC), temperatura máxima (TmáxPC) 

durante el período crítico; temperatura mínima media (TmínLLG), temperatura media (TmediaLLG), temperatura 

máxima (TmáxLLG) durante el llenado de granos; duración de emergencia a antesis (DC11 - DC65), duración de 

emergencia a madurez fisiológica (DC11-DC87) y duración del período crítico (PC) y el llenado de granos (LLG) 

para los años 2013, 2016 y 2017 y los tres tratamientos de temperatura nocturna (Tn). 

Año Tn TmínPC TmediaPC TmáxPC TmínLLG TmediaLLG TmáxLLG DC11 - DC65 DC11 - DC87 

Duración 

PC 

Duración 

LLG 

°C °C °C °C °C °C días días días días 

            

2013 C 11,7 16,2 20,7 14,3 18,6 23,0 115 146 43 31 

 PC 15,0 17,3 19,6 14,9 19,4 23,8 108 139 36 31 

 LLG 11,7 16,2 20,7 17,0 19,9 22,8 114 142 43 28 

2016 C 13,6 18,5 23,4 14,8 21,1 27,4 76 110 36 34 

 PC 15,4 19,3 23,3 14,8 21,1 27,2 73 108 34 35 

 LLG 13,5 18,5 23,5 17,2 22,3 27,3 76 108 36 33 

2017 C 10,6 15,9 21,1 15,6 19,6 23,6 106 145 45 39 

 PC 12,1 16,7 20,7 14,1 18,5 22,9 98 139 38 41 

 LLG 10,6 15,9 21,2 18,4 21,1 23,7 106 143 45 37 
            

 

El aumento en la Tn durante el llenado de granos aumentó la temperatura mínima 

(P < 0,0001) respecto del tratamiento control (2,4 °C en 2016 y 2,8 en 2013 y 2017). 

Asimismo, es importante mencionar que no hubo diferencias (P = 0,1445) en los 

incrementos de temperaturas promedios durante el período crítico y el llenado de granos 

(2.7 ° C y 2.2 °C, respectivamente). La temperatura media durante el llenado de granos 

aumentó de manera similar en todos los años (1,3 °C, 1,2 ° C y 1,5 °C en 2013, 2016 y 

2017, respectivamente). Finalmente, no se observaron diferencias en la temperatura 

máxima durante el llenado de granos entre las parcelas calentadas y control. 

La duración del período emergencia-antesis fue diferente (P < 0,0001) según el 

año (Cuadro 5.1). La duración fue de 115 días en 2013, 106 días en 2017 y 76 días en 

2016. La duración del período de llenado de grano también fue modificada por el año. La 

duración del llenado de grano fue de 39, 34 y 31 días en 2017, 2016 y 2013, 

respectivamente. Las noches más cálidas durante el período crítico acortaron el tiempo 

hasta la antesis ca. 5 días (P < 0,001) pero no modificó la etapa posterior de llenado de 

grano en ninguna de los años (Cuadro 5.1). Cuando se aplicó el aumento de Tn durante 

el llenado del grano, la duración de esta fase se acortó (P = 0,0051) 2 días, en promedio 

para los tres años. 

5.3.2 Rendimiento y componentes numéricos. 

El rendimiento en 2013 fue menor (607 g m-2) al observado en los años 2016 y 

2017 (897 g m-2 y 921 g m-2, respectivamente) (Figura 5.1). El número de granos por 

unidad de área mostró una tendencia similar, ya que en 2013 fue menor (16635 granos m-

2) que en 2016 y 2017 (27995 granos m-2 y 25686 granos m-2, respectivamente). Por otro 

lado, el peso del grano en 2016 fue menor (31,8 mg) que en 2013 (34.4 mg) y 2017 (35,8 

mg). 



92 

 

 

 

 

Figura 5.1. (a) Rendimiento, (b) número de grano por unidad de área y (c) peso de grano en 2013, 

2016 y 2017. Las barras vacías representan el control (C), las barras grises representan el 

tratamiento de incremento de Tn durante el período crítico (PC) y las barras negras representan 

el tratamiento de incremento de Tn durante el llenado del grano (LLG). Cada barra representa el 

promedio de tres repeticiones y el error estándar. Letras distintas indican diferencias significativas 

entre los tratamientos según la prueba de Tukey (P < 0,05). 

Las noches más cálidas durante el período crítico y el llenado de granos redujeron 

(P < 0,0001) el rendimiento un 23% y 20%, respectivamente, en comparación con el 

control (Figura 5.1). Sin embargo, el impacto en los componentes numéricos del 

rendimiento fue diferente según el momento en que se aplicó el aumento en la Tn. Así, 

las noches más cálidas durante el período crítico redujeron el número de granos por 
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unidad de área (28%), pero no se observaron diferencias en el peso del grano. Por otro 

lado, el incremento en la Tn durante el llenado de granos redujo tanto el número de granos 

como el peso de los granos en un 15% y un 6%, respectivamente (Figura 5.1). 

5.3.3 Atributos de calidad comercial e industrial. 

El peso hectolítrico fue modificado (P = 0,0002) por el efecto “año” (Cuadro 5.2), 

siendo 86,0, 76,6 y 83,1 kg hl-1 en 2013, 2016 y 2017, respectivamente. El impacto de las 

noches más cálidas varió según el año. Esto fue debido a que el peso hectolítrico, como 

consecuencia del tratamiento de incremento en las Tn durante el período crítico, fue 

mayor (80,8 kg hl-1) que el control (76,6 kg hl-1) solo en 2016, no observándose 

diferencias en los otros dos años. Por otro lado, el porcentaje de extracción de harina se 

redujo (3%) debido a las noches más cálidas durante el llenado de grano en comparación 

con los cultivos control (72%). 

 

Cuadro 5.2. Peso de grano (PG), Peso hectolítrico (PH), rendimiento de molienda, porcentaje de proteína del grano 

(PrG), porcentaje de gluten húmedo, fuerza panadera de la masa (AlvW), tenacidad de la masa (AlvP), extensibilidad 

de la masa (AlvL), relación entre tenacidad y extensibilidad (P/L) y el falling number (FN) para los años 2013, 2016 

y 2017 y los tres tratamientos de temperatura nocturna (Tn). El rendimiento de molienda y el falling number no se 

midieron en 2013.  

Año Tn PG 
PH 

Rendimiento 

molienda 
PrG Gluten hum AlvW AlvP AlvL 

P/L 
FN 

kg hl-1 % % % x 10-4 J mm mm s 

2013 C 36,5 86,0 - 11,0 24,6 340 110,0 83,0 1,33 - 

 PC 34,6 85,3 - 12,3 28,3 352 92,0 107,7 0,86 - 

 LLG 32,1 85,9 - 11,8 26,8 368 100,7 101,0 1,02 - 

2016 C 32,1 76,6 72 12,9 25,4 323 100,7 77,3 1,30 350 

 PC 33,3 80,8 73 13,4 26,8 382 107,0 88,7 1,22 388 

 LLG 30,1 75,2 68 12,8 25,4 307 117,7 58,0 2,03 336 

2017 C 35,9 83,1 71 10,8 23,8 273 136,7 47,7 2,98 367 

 PC 36,1 83,1 71 10,8 24,2 310 142,0 52,3 2,73 432 

 LLG 35,5 81,8 70 11,4 24,2 321 138,0 55,3 2,60 362 
                    

ANOVA Año ** ** ns * ns ns ** * ** ns 

 Tn ** ** * ns ** ns ns * ns ns 

 Año*Tn ns ** ns ns ** ns * * ns ns 

C: control, PC (>Tn durante el período crítico), LLG (>Tn durante el llenado de granos). 

* P < 0,05, ** P < 0,01, ns: no significativo (P ≥ 0,05). 

 

El porcentaje de proteína del grano fue modificado (P = 0,0317) por el efecto año, 

siendo 11% en 2013, 12,9% en 2016 y 10,8% en 2017 (Cuadro 5.2). Las noches más 

cálidas no modificaron el porcentaje de proteína del grano (P = 0,073); sin embargo, 

tendieron a aumentarlo especialmente durante el período crítico. El incremento en las Tn 

aumentó (P = 0,0029) los valores de porcentaje de gluten húmedo cuando se aplicó 

durante el período crítico, así como durante el llenado del grano; sin embargo, el impacto 

fue diferente según el año. Noches más cálidas durante el período crítico aumentaron el 

porcentaje de gluten en un 15% en 2013, un 6% en 2016 y un 2% en 2017. Cuando se 

aplicó el tratamiento durante el llenado del grano, el gluten húmedo también mostró 

valores más altos (25,5%) en dos de los tres años, aunque dichos aumentos (9% en 2013 
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y 2% en 2017) fueron inferiores a los observados debido a la aplicación del tratamiento 

de Tn durante el período crítico. El porcentaje de gluten húmedo se asoció positivamente 

con el contenido de proteína de grano (Figura 5.2). 
 

 

Figura 5.2. Relación entre el porcentaje relativo de gluten húmedo y el porcentaje relativo de 

proteína en grano. Los círculos vacíos representan el control (C), los círculos grises representan 

el tratamiento de incremento en las Tn durante el período crítico (PC) y los círculos negros 

representan el tratamiento de incremento en las Tn durante el llenado del grano (LLG). Se 

incluyen la ecuación de regresión y la probabilidad (** P < 0,01). Los valores relativos de cada 

rasgo se calcularon en comparación con la media anual. 

La fuerza panadera de la masa (AlvW) no se vio afectada ni por el año 

experimental (P = 0,2740) ni por las mayores Tn (P = 0,0707). Sin embargo, en todos los 

casos, los valores de AlvW tendieron a ser más altos bajo mayores Tn (Cuadro 5.2). La 

fuerza panadera de la masa (AlvW) se relacionó positivamente con el porcentaje de gluten 

húmedo, mostrando los cultivos sometidos a noches más cálidas durante el período crítico 

los valores más altos (Figura 5.3a). El análisis de los parámetros que determinan el AlvW, 

es decir, la extensibilidad de la masa (AlvL) y la tenacidad (AlvP), mostró que ambos se 

vieron afectados por el año, aunque el impacto fue diferente según el año. Así, mientras 

que los valores más altos de AlvP se observaron en 2017 y los más bajos en 2013; el AlvL 

mostró la tendencia opuesta ya que los valores más altos se observaron en 2013 y los más 

bajos en 2017 (Cuadro 5.2). De hecho, se observó una relación negativa entre ambos 

parámetros (r2 = 0,73, P < 0,0001). El equilibrio de la masa (i.e. la relación P/L) se 

modificó (P < 0,0001) por el año, siendo la relación P/L 1,07, 1,52 y 2,77 en 2013, 2016 

y 2017, respectivamente. Esta relación P/L no se vio afectada (P = 0,390) por el 

incremento en las Tn (Cuadro 5.2). 
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P
o

rc
e

n
ta

je
 r

el
at

iv
o

 g
lu

te
n

 h
ú

m
e

d
o

0.8 0.9 1.0 1.1 1.2
0.8

0.9

1.0

1.1

1.2
C

PC

LLG

y = 1,03x - 0,03

r2 = 0,80**



95 

 

 

 

 

Figura 5.3. Relación entre: (a) AlvW relativo; (b) AlvL relativo; (c) AlvP relativo y el contenido 

relativo de gluten húmedo. Los círculos vacíos representan el control (C), los círculos grises 

representan el tratamiento de incremento en las Tn durante el período crítico (PC) y los círculos 

negros representan el tratamiento de incremento en las Tn durante el llenado del grano (LLG). Se 

incluyen la ecuación de regresión y la probabilidad (** P < 0,01). Los valores relativos de cada 

rasgo se calcularon en comparación con la media anual. 

La extensibilidad de la masa (AlvL) fue modificada por el incremento en las Tn; 

sin embargo, el impacto fue diferente según el año (Cuadro 5.2). Así, la extensibilidad de 

la masa siempre se incrementó con las noches más cálidas durante el período crítico (29%, 

15% y 10% en 2013, 2016 y 2017, respectivamente). Por otro lado, las noches más cálidas 

durante el llenado del grano incrementaron la extensibilidad de la masa 22% en 2013 y 

16% en 2017 pero la redujeron 25% en 2016, aunque en este último caso no hubo 

diferencias significativas respecto al control. Al igual que la fuerza panadera, la 

extensibilidad de la masa se asoció positivamente con el porcentaje de gluten húmedo 

(Figura 5.3b), pero no se encontró relación entre la tenacidad de la masa y el porcentaje 

de gluten húmedo (Figura 5.3c). El impacto del aumento en las Tn sobre la tenacidad de 

la masa (AlvP) también varió entre los años (P = 0,0321) (Cuadro 5.2). En 2013, la 

tenacidad de la masa se redujo 16% y 8% por las noches más cálidas durante el período 

crítico y el llenado de granos, respectivamente. Por el contrario, el incremento en las Tn 

durante el período crítico incrementó la tenacidad de la masa un 6% en 2016 y un 4% en 

2017. Las noches más cálidas durante el llenado de grano aumentaron la tenacidad de la 

masa, 17% en 2016. Las variaciones de la fuerza panadera se relacionaron con los 

cambios en la extensibilidad de la masa, pero no se observó una asociación significativa 

entre fuerza panadera y la tenacidad de la masa (Figura 5.4a,b). Finalmente, la actividad 

alfa-amilasa medida a través del falling number no fue modificada por efecto del año ni 

por el aumento en las Tn. 
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Figura 5.4. Relación entre: (a) AlvW relativo y AlvL relativo y (b) AlvW relativo y AlvP relativo. 

Los círculos vacíos representan el control (C), los círculos grises representan el tratamiento de 

incremento en las Tn durante el período crítico (PC) y los círculos negros representan el 

tratamiento de incremento en las Tn durante el llenado del grano (LLG). Se incluyen la ecuación 

de regresión y la probabilidad (** P < 0,01). Los valores relativos de cada rasgo se calcularon en 

comparación con la media anual. 

5.4 Discusión. 

5.4.1 Noches más durante el llenado de granos produjeron caídas en el rendimiento 

similares que durante el período crítico. 

Las condiciones ambientales, particularmente la radiación y la temperatura antes 

de la floración, son decisivas para la determinación del rendimiento, ya que el número de 

granos por unidad de área, principal componente del rendimiento se define en esta fase 

(R. Fischer, 1985). Así, condiciones que limitan la tasa de crecimiento de los cultivos 

durante este período reducen el número de granos, lo que conduce a un menor rendimiento 

(R. Fischer, 1985). Tal como se mostró en capítulos anteriores, el incremento en las Tn 

durante el período crítico provocó reducciones en el número de granos por unidad de área 

no compensadas por aumentos en el peso de los granos, lo que condujo a reducciones en 

el rendimiento. Estos resultados están en línea con trabajos previos que muestran que las 

noches más cálidas aceleran el desarrollo de los cultivos, reduciendo la radiación 

interceptada por los cultivos, lo que lleva a una menor tasa de crecimiento de los cultivos 

(García et al., 2015). Durante este período se determinan tanto el número de espigas por 

unidad de área como el número de granos por espiga (Alzueta et al., 2012; D. Miralles et 

al., 2000); por tanto, cultivos expuestos a mayores temperaturas nocturnas durante el 

período crítico tienen menor número de granos por unidad de área y finalmente menor 

rendimiento de grano (García et al., 2015). 

Aunque el número de granos por unidad de área es el componente que mejor 

explica las variaciones en el rendimiento de granos, pueden ocurrir cambios significativos 

en el rendimiento como consecuencia de cambios en el peso del grano (Slafer et al., 2014). 

Las condiciones ambientales, especialmente la temperatura, durante el llenado del grano 

son importantes para la determinación del peso del grano (Farooq et al., 2011). En línea 

con estudios previos, las noches más cálidas durante el llenado del grano redujeron el 

peso del grano (García et al., 2016).  
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Es importante resaltar que, si bien se impuso un tratamiento de temperatura 

nocturna durante el llenado del grano a partir de los 10 días posteriores a la antesis, se 

observó una reducción significativa en el número de granos. Esto puede explicarse porque 

una cantidad significativa de granos de macollos o posiciones distales dentro de la espiga 

aún no se habían definido y son más lábiles para ser abortados que los granos de tallos 

principales y posiciones de granos basales en las espiguillas (Bremner y Rawson, 1978). 

En este sentido, en un estudio reciente donde se analizó el impacto de mayores 

temperaturas nocturnas desde 10 días post antesis hasta madurez fisiológica en 10 

genotipos de trigo se observó una marcada caída en el número de granos por planta, 

principalmente de aquellos provenientes de macollos más tardíos (Impa et al., 2020). Es 

importante mencionar, que el estudio de Impa et al. se realizó en macetas donde las 

plantas normalmente tienen más macollos tardíos con espigas. Estos resultados sugieren 

que las condiciones de crecimiento de los cultivos aún luego de la floración pueden 

condicionar la fijación de una importante cantidad de granos, especialmente en materiales 

que poseen la capacidad de fijar un alto número de granos por unidad de área a través de 

los macollos o de granos de posiciones distales dentro de la espiga. 

Los valores de caída del rendimiento producto del aumento en las temperaturas 

nocturnas se encuentran dentro del rango de respuestas observados en trabajos previos ( 

entre 2% y 9% por cada °C de incremento en la temperatura mínima (García et al., 2015, 

2016, 2018; D. Lobell y Ortiz-Monasterio, 2007). La variabilidad observada en la 

respuesta del rendimiento a aumentos en la temperatura nocturna puede explicarse, por 

un lado, por una mayor sensibilidad al incremento de la temperatura nocturna durante el 

período crítico que durante post-antesis, con reducciones de ca. 7% por °C (García et al., 

2015) y ca. 3% por °C (García et al., 2016), respectivamente. Por otro lado, la variabilidad 

regional observada a través de modelos de simulación tanto por García et al., (2018) como 

por Lobell y Ortiz-Monasterio (2007) puede atribuirse a la respuesta de la radiación solar 

incidente durante el período crítico al incremento de la temperatura mínima. La radiación 

solar incidente se incrementa continuamente a medida que trascurre la estación de 

crecimiento de trigo. Entonces, un acortamiento del período crítico debido a mayores 

temperaturas nocturnas se traduce en una menor radiación promedio durante la etapa. Sin 

embargo, localidades con una mayor variación diaria de la radiación solar incidente sufren 

una mayor caída en la radiación promedio ante similares acortamientos de la duración del 

período crítico. Por ello, en localidades donde esta reducción en la disponibilidad de 

radiación es mayor, el impacto negativo sobre el rendimiento podría ser más importante 

o viceversa (García et al., 2018). 

5.4.2 Las noches más cálidas modifican los parámetros de calidad mediante cambios 

en el contenido de gluten. 

Las noches más cálidas durante el período de llenado del grano redujeron el 

porcentaje de extracción de harina. Las temperaturas más altas durante esta fase pueden 

aumentar la heterogeneidad del tamaño de grano, debido al impacto diferente en las 

diversas posiciones de granos en las espigas y espiguillas. El cuaje de los granos centrales 

dentro de las espigas, y de los granos proximales al raquis dentro de las espiguillas, ocurre 

más tempranamente que el de los granos distales y son destino prioritario de los 

asimilados (Bremner y Rawson, 1978). Así, limitaciones de crecimiento, como las 

impuestas por las noches más cálidas, originan granos más pequeños, especialmente los 

de las espiguillas superiores e inferiores y las posiciones de los flósculos distales en las 

espiguillas. En consecuencia, los aumentos en las Tn podrían aumentar la variabilidad en 

el tamaño de los granos y un cambio en la distribución a tamaños de grano más pequeños 

junto con una reducción posterior en el rendimiento de harina. En términos generales el 
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peso hectolítrico bajo mayores Tn durante el llenado de grano fue en todos los años menor 

al control, en línea con el efecto negativo de las noches más cálidas sobre el peso del 

grano que se redujo en dos de los tres años experimentales. Cuando el tratamiento de Tn 

se aplicó durante el período crítico el peso hectolítrico no se vio afectado 

significativamente excepto en el 2016 en la que se incrementó respecto al control. Es 

importante resaltar que, en 2016, el número de granos por unidad de superficie sufrió la 

mayor reducción (25,3%) con respecto al control. Por lo tanto, es posible especular que 

en ese año la compensación positiva en peso de grano podría haber promovido un peso 

hectolítrico mayor al testigo que no se observó en las temporadas de 2013 y 2017. 

La calidad industrial está determinada en gran medida por el porcentaje de 

proteína del grano y su composición (Johansson et al., 2013). El impacto de las noches 

más cálidas en la calidad industrial se asoció con cambios en el porcentaje de gluten 

húmedo impulsados por cambios en el porcentaje de proteína del grano. Como se informó 

anteriormente, el porcentaje de gluten húmedo se relacionó positivamente con el 

porcentaje de proteína de grano, ya que las proteínas de almacenamiento en el gluten 

comprenden la mayor parte del contenido total de proteína del grano (Vázquez et al., 

2012). El impacto del aumento de la temperatura nocturna observado en el presente 

trabajo sobre el porcentaje de gluten húmedo se podría interpretar a través de: (i) un efecto 

directo sobre el porcentaje de gluten de la harina o (ii) un efecto indirecto del incremento 

en las Tn sobre la acumulación de proteína en el grano. 

En primer lugar, una mayor temperatura media durante el llenado del grano puede 

aumentar el porcentaje de proteína del grano debido a efectos directos sobre la dinámica 

de la acumulación de almidón y proteína (Altenbach et al., 2003). Temperaturas más altas 

durante el llenado de granos incrementan la tasa de acumulación del almidón, pero no 

compensan completamente a la reducción en la duración del llenado de grano, lo que 

conduce a un peso de grano más bajo. Por el contrario, la acumulación de proteínas se ve 

menos afectada por temperaturas más altas, lo que resulta en un mayor porcentaje de 

proteína de grano (Altenbach et al., 2003). En nuestro trabajo, las noches más cálidas 

durante el período de llenado del grano aumentaron el porcentaje de proteína y gluten de 

manera similar en términos relativos (aprox. 4%), en comparación con el control, y esta 

es la razón por la que existió una estrecha relación entre ambos atributos de calidad. Este 

efecto podría considerarse un efecto "directo" de temperatura sobre ambos atributos, ya 

que las condiciones ambientales se modificaron durante el período en el que se acumulan 

almidón y proteínas. Estos hallazgos son consistentes con estudios anteriores de 

incrementos en las Tn durante la fase de llenado del grano (Impa et al., 2020; Li et al., 

2019). 

Por otro lado, las noches más cálidas durante el período crítico incrementaron el 

porcentaje de gluten húmedo a través de un efecto indirecto, ya que este tratamiento no 

modificó las condiciones de temperatura exploradas por los cultivos durante el llenado de 

granos. Este efecto indirecto podría ser causado por un aumento en la relación fuente-

destino debido a una reducción significativa en el tamaño del destino (i.e. número de 

granos por unidad de área) sin cambios en el tamaño de la fuente (no se observó 

senescencia prematura del área foliar). Varios estudios han demostrado que la 

acumulación de proteínas en el grano de trigo se encuentra limitada por fuente (Barneix 

y Guitman, 1993; Martre et al., 2003). En este sentido, Barneix y Guitman (1993) 

observaron que aumentos del 100% de la fuente (desespiguillados de la mitad de la 

espiga) produjeron un aumento del 45% en el porcentaje de N del grano, mientras que 

reducciones del 100% la fuente (defoliación completa) provocaron una reducción del 

40% en el porcentaje final de N del grano. Por lo tanto, aumentos en la relación fuente-

destino, como el observado en el tratamiento de mayores Tn durante el período crítico, 
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podrían ser la causa de los aumentos en el porcentaje de proteína del grano y, por lo tanto, 

en el gluten húmedo. 

Los trigos argentinos, según su calidad, se clasifican en tres grupos (Cuniberti et 

al., 2003). El genotipo utilizado en 2013 (Baguette 13) pertenece al grupo de calidad I 

(INASE, https://www.argentina.gob.ar/inase) con mayor calidad industrial por mayor 

porcentaje de proteínas y mayor fuerza panadera de la masa (AlvW), mientras que el 

genotipo utilizado en 2016 y 2017 pertenece al grupo de calidad II (INASE, 

https://www.argentina.gob.ar/inase), con calidad y valores intermedios de porcentaje 

proteico y fuerza panadera de la masa. La diferente aptitud de calidad entre ambos 

cultivares podría explicar la interacción entre el efecto de los aumentos de temperatura 

nocturna y el efecto del año. Así, parecería que la magnitud del efecto de las noches más 

cálidas sobre el porcentaje de proteína del grano y el gluten húmedo no sería la misma 

según el genotipo evaluado. En este sentido, el aumento del porcentaje de gluten por 

noches más cálidas fue mayor en el cultivar perteneciente al grupo I (Baguette 13, con 

mejor calidad de panificación) en comparación con el perteneciente al grupo II (Baguette 

601, aptitud de calidad intermedia). Por ejemplo, el porcentaje de gluten húmedo se 

incrementó, en promedio, un 15% en Baguette 13 y un 4% en Baguette 601. Por ello, es 

necesario más estudios con un mayor número de cultivares de ambos grupos para seguir 

evaluando el impacto del aumento de las temperaturas nocturnas en los atributos de 

calidad de diferentes genotipos. 

La extensibilidad de la masa (AlvL) estuvo estrechamente asociada con el 

porcentaje de proteína del grano y gluten húmedo (Fleitas et al., 2020; Vázquez et al., 

2012). Por ello, aumentos en el porcentaje de proteínas como de gluten producen 

aumentos en AlvL (Fleitas et al., 2020; Vázquez et al., 2012). Por otro lado, no se encontró 

asociación entre el porcentaje de gluten húmedo y AlvP. Además, la extensibilidad y la 

tenacidad de la masa exhibieron un comportamiento opuesto. Las propiedades reológicas 

de la masa están asociadas con proteínas de almacenamiento de granos conocidas como 

gliadinas y gluteninas (Johansson et al., 2013). Las gliadinas son responsables de impartir 

extensibilidad a la masa, mientras que las gluteninas confieren fuerza. En el presente 

estudio, las noches más cálidas aumentaron la extensibilidad sin cambios en la fuerza de 

la masa. Por lo tanto, es posible especular que las noches más cálidas modificaron la 

estructura de las proteínas del gluten promoviendo la deposición de gliadinas en 

comparación con las gluteninas (Johansson et al., 2013). 

5.5 Conclusiones. 

Las noches más cálidas redujeron el rendimiento, pero mejoraron los atributos de 

calidad como el contenido de gluten. Las noches más cálidas durante el período crítico 

modificaron ambos atributos del cultivo en mayor medida que el calentamiento durante 

la fase de llenado del grano. Los cultivos expuestos a mayores Tn durante el período 

crítico presentaron los valores más altos de proteína de grano y contenido de gluten 

húmedo. Estos resultados sugieren que el efecto principal de las noches más cálidas sobre 

los atributos asociados con la calidad de la panificación ocurre indirectamente, 

probablemente relacionado con cambios en la relación fuente-destino del nitrógeno del 

grano y la acumulación de proteínas. 
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CAPÍTULO 6. Discusión general y conclusiones de los principales 

resultados obtenidos 
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6.1 Contexto de la problemática abordada. 

La producción de alimentos, fibras y biocombustibles está directamente afectada 

por el clima (Asseng et al., 2009). El incremento en la temperatura media a nivel global 

es uno de los cambios proyectados para las próximas décadas con mayor probabilidad de 

ocurrencia (IPCC, 2021). Un aspecto que se destaca entre los cambios ocurridos en el 

clima a nivel global, es el aumento asimétrico de las temperaturas debido a mayores 

aumentos en las temperaturas mínimas diarias en relación con las temperaturas máximas 

diarias (Donat y Alexander, 2012; Easterling et al., 1997; Vose et al., 2005). Esta 

tendencia climática ha sido observada en la mayor parte de la Región Pampeana 

(Fernández-Long et al., 2013; García et al., 2018; G. O. Magrin et al., 2009; Rusticucci, 

2012). En este contexto, los cultivos de invierno (e.g. trigo, cebada, avena, etc.) están 

expuestos a ambientes con mayores temperaturas medias producto de incrementos en las 

temperaturas nocturnas, sobre todo durante las etapas críticas para la definición del 

rendimiento y la calidad (García et al., 2018).  

Por otro lado, el actual ritmo de crecimiento que experimenta la demanda mundial 

de productos agrícolas es uno de los desafíos más grandes a los que se enfrenta la 

humanidad (Ray et al., 2013; Tilman et al., 2011). En este contexto y teniendo en cuenta 

las futuras proyecciones climáticas, las cuales destacan, tal como se indicó a lo largo de 

la tesis, un aumento en la temperatura media producto de mayores temperaturas nocturnas 

(Sillmann et al., 2013) y teniendo en cuenta la relevancia tanto a nivel nacional (FAO, 

2020) como mundial (T. Fischer et al., 2014) de la producción de trigo, resulta necesario 

desarrollar estrategias de adaptación que permitan mantener estable la producción de este 

cultivo en las próximas décadas  (Howden et al., 2007). En este sentido, esta tesis tiene 

como objetivo general estudiar la respuesta del rendimiento y la calidad comercial e 

industrial del cultivo de trigo frente a incrementos en la temperatura nocturna poniendo 

énfasis en posibles estrategias de adaptación. 

Estudios previos mostraron que el principal impacto del incremento en las Tn 

sobre la productividad de un cultivo se encuentra mediado por los procesos que modifican 

la captura de recursos a través de la modificación en la duración de las etapas del cultivo 

y en menor medida por la eficiencia con la que el cultivo utiliza los recursos (García et 

al., 2015). A partir de estos antecedentes, esta tesis tiene como objetivos específicos 

estudiar mecanismos fisiológicos de la respuesta del rendimiento de trigo a mayores 

temperaturas nocturnas bajo condiciones hídricas y nutricionales contrastantes y bajo 

diferentes densidades de siembra, haciendo énfasis en la generación y mortandad de 

macollos como posibles atributos responsables de modular la respuesta del cultivo de 

trigo a escenarios de mayores temperaturas nocturnas. La información generada pretende 

servir de base para diseñar estrategias de adaptación mediante el manejo de la oferta de 

recursos (i.e. agua y nitrógeno) y la densidad de siembra. 

El trigo tiene un papel importante en la dieta humana ya que proporciona aprox. 

16% de las calorías consumidas a nivel mundial (Tilman et al., 2011) y es uno de los 

cultivos más vulnerables a estos escenarios de mayores temperaturas (Asseng et al., 2015, 

2019). En Argentina el trigo es el principal cultivo invernal, tanto por su producción en 

volumen como en superficie cultivada (Bolsa de Cereales, 2020). Los aumentos en las 

temperaturas nocturnas no solo afectan el rendimiento y sus componentes numéricos y 

fisiológicos, sino también es altamente probable que modifique la calidad del cultivo. Sin 

embargo, hasta el momento pocos estudios a nivel mundial y, menos aún en Argentina, 

han evaluado el impacto del aumento en las Tn sobre sobre la calidad comercial e 

industrial de trigo (Impa et al., 2020; Li et al., 2019). Por estos motivos, el tercer objetivo 



104 

 

 

 

específico de esta tesis es estudiar la respuesta de la calidad comercial e industrial de 

trigo a ambientes con mayores temperaturas nocturnas. 

6.2 Procesos funcionales a nivel de cultivo que gobiernan la respuesta del 

rendimiento de trigo a mayores temperaturas nocturnas. 

Existe suficiente evidencia que muestra que el rendimiento del cultivo de trigo 

que se define durante el periodo crítico principalmente a través del número de granos por 

unidad de área, está principalmente limitado por fuente (R. Fischer, 1985; D. Miralles y 

Slafer, 2007). Reducciones en la disponibilidad, captura y eficiencia de utilización de los 

recursos durante dicho período impactan negativamente sobre la determinación del 

número de granos y, por ende, del rendimiento (R. A. Fischer, 2008; R. A. Fischer et al., 

1984). La respuesta del cultivo de trigo a mayores temperaturas nocturnas se esquematiza 

en la Figura 6.1, haciendo énfasis en los procesos funcionales relacionados con la captura 

y eficiencia de utilización de la radiación y partición de asimilados durante el período 

crítico. La cantidad de radiación capturada durante el período crítico depende de la 

eficiencia de intercepción por parte del canopeo y la duración de dicha etapa. Estudios 

previos han demostrado que el aumento en las temperaturas nocturnas reduce la captura 

de radiación durante el período crítico debido principalmente a un acortamiento de la 

etapa (García et al., 2015). Los resultados obtenidos en el Capítulo 4 de esta tesis 

mostraron reducciones en la radiación capturada durante el período crítico en cultivos 

expuestos a mayores temperaturas nocturnas (6% de reducción por °C) asociados a un 

aceleramiento de la tasa de desarrollo que derivo en un acortamiento del periodo crítico 

(Figura 6.1). Es importante remarcar que la eficiencia de intercepción de la radiación 

durante el periodo crítico no se vio modificada por el aumento en las temperaturas 

nocturnas. El Cuadro 6.1 resume los efectos de la Tn durante el período crítico para la 

determinación del rendimiento en trigo obtenidos en la FAUBA a lo largo de 5 años. En 

todos los ensayos realizados, claramente la captura de radiación fue el principal atributo 

afectado por el aumento de la Tn. Esta reducción fue consecuencia de una menor duración 

del período crítico (Cuadro 6.1). Los resultados descritos en el Capítulo 4 reafirman los 

efectos ampliamente conocidos de la temperatura media sobre el desarrollo de los cultivos 

(Slafer y Rawson, 1994; Porter y Gawith, 1999). Sin embargo, los estudios de los efectos 

de la Tn sobre el desarrollo son más escasos y recientes. Dentro de este escaso universo 

es donde se encuadran los resultados mostrados en el Capítulo 4. 

Mayor nivel de controversia y desconocimiento existe sobre los efectos de la Tn 

en la eficiencia de uso de la radiación. La literatura señala que mayores temperaturas 

nocturnas pueden reducir el intercambio neto de carbono a través de aumentos en la 

respiración nocturna (Impa et al., 2019; Penning de Vries, 1975). Este efecto a nivel de 

hoja podría afectar negativamente la eficiencia en el uso de la radiación cuando esta es 

estimada a nivel de cultivo. Sin embargo, estudios realizados en trigo y cebada no han 

encontrado cambios significativos en la eficiencia en el uso de la radiación ante 

incrementos en las temperaturas nocturnas (García et al., 2015; Cuadro 6.1 años 2011 y 

2013). Además, muchas de las evidencias obtenidas hasta el momento sobre pérdidas de 

carbono producto del aumento en la respiración foliar no se ven reflejados en cambios 

significativos en la biomasa producida cuando se evalúa a escala de cultivo o planta 

(Peraudeau et al., 2015). Por ello, uno de los hallazgos más novedosos de esta tesis 

corresponde a los resultados que mostraron caídas significativas en la EUR ante aumentos 

en la temperatura nocturna exclusivamente en las condiciones de N+ (Figura 6.1 y Cuadro 

6.1, años 2015 y 2016). Claramente el efecto del aumento de la Tn sobre la eficiencia de 

uso de la radiación en condiciones no restrictivas de nitrógeno es uno de los aspectos del 

cultivo que aún quedan por dilucidar. El cuadro 6.1 muestra que, de 5 años experimentales 
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solamente en 2 de ellos las caídas en la EUR por efecto del aumento de las Tn fueron 

significativas. Estos resultados muestran que es importante seguir indagando en este 

aspecto del aumento de la Tn.   

Tomando a la EUR como atributo integrador de procesos de crecimiento a nivel 

de cultivo (Monteith, 1977; Sinclair y Muchow, 1999) y a la duración del período crítico 

como atributo integrador de procesos de desarrollo (Fischer, 1984), el presente trabajo 

refuerza los resultados obtenidos anteriormente, demostrando una importancia 

relativamente mayor del desarrollo respecto del crecimiento o la partición de asimilados 

sobre la determinación del NG en cultivos de trigo expuestos a mayores temperaturas 

nocturnas durante el período crítico (García et al., 2015). 
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Figura 6.1. Diagrama conceptual de la generación de la biomasa y el número de granos durante 

el período crítico, indicando las principales variables (rectángulos) y procesos (pentágonos) 

involucrados, destacando en gris los principales procesos afectados por el incremento de la 

temperatura nocturna. Esquema del cultivo adaptado de Slafer y Rawson (1994). Abajo a la 

derecha se muestra la respuesta de cultivos de trigo a mayores temperaturas nocturnas durante el 

período crítico. Los círculos y cuadrados representan los niveles de nitrógeno N- y N+, 

respectivamente. Símbolos llenos y vacíos representan condiciones de secano y regado, 

respectivamente. Cada punto es el promedio de tres repeticiones correspondientes a los 

experimentos de 2015 y 2016, los segmentos horizontales y verticales indican el error estándar. 

Los puntos rojos en la figura de respuesta del rendimiento corresponden a García et al. (2015).  
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Cambios graduales de la temperatura, como un aumento crónico en las 

temperaturas nocturnas, impactan principalmente sobre tasas de desarrollo y crecimiento 

(Slafer y Rawson, 1994), mientras que los eventos térmicos extremos y puntuales suelen 

afectar la partición de asimilados y procesos reproductivos como los involucrados en la 

eficiencia de fructificación (Stone, 2001; Farooq et al., 2011; Dreccer et al., 2014). En 

este sentido, y coincidentemente con estudios previos (García et al., 2015), los resultados 

obtenidos en el Capítulo 4 demostraron que no hubo variaciones significativas en la 

partición de biomasa a espiga y eficiencia reproductiva ante incrementos en la 

temperatura nocturna durante el período crítico en ninguno de los 5 años experimentales 

(Figura 6.1 y Cuadro 6.1). Es importante mencionar que la partición de biomasa a espiga 

y la eficiencia de fructificación se calcularon teniendo en cuenta el peso seco de las 

espigas diez días después de DC65, lo cual puede crear cierto sesgo en la medición debido 

a que una parte del peso de las espigas puede corresponder a los granos en etapas iniciales 

del crecimiento.  

Cuadro 6.1. Incremento de la temperatura mínima durante el período crítico (Δ Tmín) y cambio relativo al 

control sin calentar (%) de la duración del período crítico (Δ DPC), radiación fotosintéticamente activa (Δ 

RFA) interceptada durante el período crítico, eficiencia en el uso de la radiación durante el período crítico 

(Δ EUR), partición de biomasa a espiga (Δ PBE), peso seco de espigas por unidad de área (Δ PSEa), 

eficiencia de fructificación (Δ EF), número de granos por unidad de área (Δ NG), peso de grano (Δ PG) y 

rendimiento (Δ R) en cultivos sin limitaciones de nitrógeno para los años 2011, 2013, 2015, 2016 y 2017. 

Los datos de 2011 y 2013 corresponden a García et al. (2015). Los valores en negrita son estadísticamente 

significativos (P < 0,05). 

Año 
Δ Tmín Δ DPC 

Δ RFA 

interceptada 
Δ EUR Δ PBE Δ PSEa Δ EF Δ NG Δ PG Δ R 

°C % % % % % % % % % 

2011 3,4 -13,9 -16,1 8,4 -18,7 -24,7# 10,4 -17,7 8,0 -10,9 

2013 3,3 -15,6 -19,4 -3,6 -10,3 -31,5# 13,6 -22,3 -5,0 -26,7 

2015 2,7 -15,5 -19,2 -10,4 8,8 -20,6 13,6 -9,5 5,8 -4,4 

2016 1,6 -4,0 -6,1 -25,5 28,1 -10,6 -11,5 -22,2 1,2 -21,3 

2017 1,7 -9,6 -10,6 -9,1 2,7 -14,4 -1,9 -21,1 6,5 -15,9 

# Datos no publicados 

 

Para finalizar, es importante remarcar que el marco conceptual mostrado 

anteriormente es válido para cultivos creciendo sin limitaciones hídricas ni nutricionales. 

La presente tesis avanza además en el entendimiento de estas relaciones, sobre todo en 

cultivos con baja disponibilidad de N. En estas condiciones, el incremento en las 

temperaturas nocturnas también redujo la captura de radiación como consecuencia de una 

menor duración del período crítico a causa de una aceleración en el desarrollo. Sin 

embargo, los resultados del Capítulo 4 demostraron que las mayores temperaturas 

nocturnas durante el período crítico no modificaron la EUR en condiciones de baja 

disponibilidad de N. Esta respuesta podría estar relacionada a un mayor incremento en la 

respiración de mantenimiento en altos niveles de N asociada con un mayor recambio de 

proteínas (Amthor, 2012; Swain et al., 2000). Por otro lado, los cambios observados en 

la partición de biomasa a espigas y en la eficiencia de fructificación no difirieron de las 

respuestas observadas bajo alta disponibilidad de nitrógeno. Estos resultados concuerdan 

con la predicción derivada de la Hipótesis 1: “Cambios en la oferta de recursos modulan 

la vulnerabilidad del cultivo de trigo (en términos de rendimiento) ante aumentos en la 

temperatura nocturna”. Por lo tanto, dicha hipótesis no fue rechazada. 
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Si bien estas condiciones productivas (bajo nivel de fertilización) no son las más 

comunes en los planteos de trigo de alta producción de la región pampeana, diferentes 

contextos económicos, productivos y sociales podrían hacer que los niveles de 

fertilización con N se vean reducidos en un futuro. De esta manera, el entendimiento de 

el efecto del aumento de la Tn sobre los procesos de captura y utilización de los recursos 

se vuelve relevante.  

6.3 La importancia del período crítico y el llenado de granos en la definición de 

estrategias de adaptación al incremento en las temperaturas nocturnas. 

Las reducciones en el número de granos debido a incrementos en la temperatura 

nocturna se asocian principalmente con menos espigas por unidad de área (García et al., 

2015). El número de espigas por unidad de área es el resultado del proceso de macollaje 

y este proceso se divide en dos grandes etapas, una primera etapa que comprende la 

generación de los macollos y una segunda etapa donde ocurre la mortandad de los 

macollos hasta que queda definido el número final de espigas (Alzueta et al., 2012; 

Salvagiotti y Miralles, 2007). Los resultados obtenidos en el Capítulo 3 de la presente 

tesis demuestran que las noches más cálidas durante el macollaje tienen un impacto menor 

sobre la generación de macollos sin modificar el número de espigas por unidad de área. 

Estos resultados se contraponen con las predicciones derivadas de la Hipótesis 2: “La 

generación de macollos modula la respuesta (en términos de rendimiento) de trigo frente 

al incremento de temperaturas nocturnas”. Por lo tanto, la misma fue rechazada. 

Incrementos en la temperatura nocturna durante el macollaje aceleraron del 

desarrollo acortando la duración de esta etapa. Además, temperaturas más altas durante 

el macollaje, pueden ubicar las etapas críticas para la definición del rendimiento en 

ambientes relativamente más frescos con mejores condiciones fototérmicas, 

compensando parcial o totalmente el efecto negativo sobre la fase expuesta (V. O. Sadras 

y Monzon, 2006). Así, incrementos en las temperaturas nocturnas durante la fase de 

macollaje en climas templados tienen un efecto insignificante sobre el rendimiento del 

trigo tanto en condiciones de alta como de baja disponibilidad de nitrógeno, tal como lo 

demuestran los resultados obtenidos en el Capítulo 3 de la presente tesis. Estos resultados 

están respaldados por evidencias en la literatura que demuestran que los incrementos en 

la temperatura media durante el macollaje tienen un escaso impacto sobre el rendimiento 

(R. Fischer y Maurer, 1976; Wollenweber et al., 2003).  

Los resultados de esta tesis mostraron que noches más cálidas durante el período 

crítico redujeron significativamente el rendimiento, sin embargo; este efecto negativo 

solo se observó en cultivos sin limitaciones de nitrógeno. Los resultados obtenidos en el 

Capítulo 4, demuestran que el aumento en las Tn durante el período crítico incrementó la 

mortandad de macollos reduciendo el número de espigas por unidad de área, lo que 

condujo a una caída en el número de granos, el componente numérico más importante en 

la determinación del rendimiento de trigo (R. Fischer, 1985; R. A. Fischer, 2008; Slafer 

et al., 2014), al menos en condiciones de alta disponibilidad de nitrógeno. Estos resultados 

concuerdan con la primera predicción derivada de la Hipótesis 3, al menos en condiciones 

de alta disponibilidad de nitrógeno. Sin embargo, los resultados obtenidos del análisis del 

impacto de las noches más cálidas bajo diferentes densidades de siembra demostraron 

que está mayor mortandad de macollos solo se observó en bajas densidades de plantas, 

mientras que en altas densidades el principal impacto fue a través del número de granos 

por espiga, observándose una similar caída en el rendimiento para todas las densidades 

explorada. Estos resultados se contraponen con la segunda predicción derivada de la 

Hipótesis 3, “La mortandad de macollos modula la respuesta (en términos de 

rendimiento) de trigo frente al incremento de temperaturas nocturnas”, por ello fue 
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rechazada. La tasa de reducción del rendimiento bajo alta disponibilidad de nitrógeno 

(7% por °C), obtenida en el Capítulo 4, se encuentra dentro del rango caídas en 

rendimiento reportados en la literatura, entre 2% y 9% por cada °C de incremento en la 

temperatura mínima (García et al., 2015, 2018; D. Lobell y Ortiz-Monasterio, 2007). Este 

rango de respuestas puede atribuirse, al menos en parte, a la utilización de diferentes 

cultivares que pueden tener diferente sensibilidad al aumento en las temperaturas 

nocturnas (Hein et al., 2021; Impa et al., 2020). Además, existe una variabilidad regional 

en la caída del rendimiento que puede atribuirse a la respuesta de la radiación solar 

incidente durante el período crítico al incremento de la temperatura nocturna. Un 

acortamiento del período crítico y adelantamiento de la floración, debido a mayores 

temperaturas nocturnas, se traduce en una menor radiación promedio durante esta etapa. 

Sin embargo, la caída en la radiación promedio es mayor en localidades con una mayor 

variación diaria de la radiación solar incidente. Por ello, en localidades donde esta 

reducción en la disponibilidad de radiación es mayor, el impacto negativo sobre el 

rendimiento podría ser más importante o viceversa (García et al., 2018). Esta relación 

entre el incremento en la temperatura nocturna y la radiación podría explicar buena parte 

de la variabilidad regional observada en la caída del rendimiento. 
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Figura 6.2. Respuesta de cultivos de trigo a mayores temperaturas nocturnas durante el período 

crítico y llenado de granos. Diagrama conceptual del impacto del incremento en las temperaturas 

nocturnas sobre el rendimiento, el número de granos, peso de granos y la calidad comercial e 

industrial de trigo. Esquema del cultivo adaptado de Slafer y Rawson (1994).
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Los resultados del Capítulo 5 demuestran que incrementos en la temperatura 

nocturna durante el llenado de granos pueden ocasionar caídas significativas en el 

rendimiento. Esta caída en el rendimiento fue consecuencia de una reducción significativa 

en el número de granos. Esto puede explicarse porque una cantidad significativa de granos 

de macollos o posiciones distales dentro de la espiga aún no se habían definido y son más 

lábiles para ser abortados que los granos de tallos principales y posiciones de granos 

basales en las espiguillas (Bremner and Rawson, 1978; Impa et al., 2020). Definido el 

rendimiento del cultivo, las características relacionadas con la calidad de los granos 

definen la aptitud y el destino de la producción (Gooding y Davies, 1997). Al igual que 

el rendimiento, la calidad del grano y como consecuencia la calidad de la harina, se 

encuentra fuertemente afectada por la temperatura explorada por el cultivo durante la 

etapa de desarrollo del grano (Blumenthal et al., 1993; Nuttall et al., 2017; Stone y Savin, 

1999). El aumento de temperatura durante el llenado del grano afecta la calidad 

directamente debido a cambios en la composición del grano (Altenbach et al., 2003), lo 

cual puede modificar las propiedades reológicas de la masa y la calidad panadera 

(Vázquez et al., 2012). Los resultados obtenidos en el Capítulo 5 demostraron que el 

principal impacto del aumento de la temperatura nocturna sobre la calidad industrial se 

da a través de cambios en el porcentaje de gluten de la harina. En este sentido, las noches 

más cálidas durante el llenado de granos aumentaron (aprox. 4%) el porcentaje gluten en 

comparación con el control. Este efecto podría considerarse un efecto "directo" de 

temperatura sobre este atributo, ya que las condiciones ambientales se modificaron 

durante el período en el que se acumulan almidón y proteínas. Estos hallazgos son 

consistentes con estudios anteriores de incrementos en las Tn durante la fase de llenado 

del grano (Impa et al., 2020; Li et al., 2019). Por otro lado, noches más cálidas durante el 

período crítico incrementaron el porcentaje de gluten húmedo a través de un “efecto 

indirecto”, ya que este tratamiento no modificó las condiciones de temperatura exploradas 

por los cultivos durante el llenado de granos. Los cultivos bajo temperaturas nocturnas 

más altas durante el período crítico presentaron los valores más altos de concentración de 

gluten (Figura 6.2). Estos resultados concuerdan con las predicciones derivadas de la 

Hipótesis 4: “Variaciones en la temperatura nocturna alteran la calidad comercial e 

industrial del grano de trigo”. Por lo tanto, la misma no fue rechazada. 

Los resultados obtenidos en la presente tesis destacan que tanto el rendimiento 

como la calidad de trigo resultaron ser más sensibles al incremento de la temperatura 

nocturna durante el período crítico que durante el macollaje y el llenado de granos 

(Capítulos 3, 4 y 5). Por lo tanto, aunque podrían producirse aumentos en las temperaturas 

nocturnas a lo largo de toda la estación de crecimiento, estudios prospectivos sobre el 

efecto del incremento en las temperaturas nocturnas en la producción de trigo deben tener 

en cuenta el hecho de que el mayor impacto de sobre el rendimiento y la calidad ocurre 

durante el período crítico y el llenado de granos (García et al., 2015, 2016, 2018). 

6.4 Posibles estrategias de adaptación frente a incrementos de la temperatura 

nocturna en la Región Pampeana. 

La fecha de siembra determina cambios importantes en las condiciones 

ambientales que exploran los cultivos, lo cual repercute en la duración de las etapas y la 

capacidad de capturar recursos (e.g., radiación), determinando consecuentemente la 

producción de biomasa y el rendimiento (R. Fischer, 1985). En general, retrasos en la 

fecha de siembra conduce a reducciones en el rendimiento asociadas con cambios en el 

ambiente fototérmico (Stapper y Fischer, 1990). Por ello, ubicar el período crítico en 

mejores condiciones fototermales mediante el adelanto de la fecha de siembra podría ser 

una estrategia útil para reducir el impacto de mayores temperaturas nocturnas (G. O. 
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Magrin et al., 1993). Esta estrategia es factible siempre y cuando se adelante la ventana 

óptima de floración en el nuevo escenario térmico, como consecuencia de un adelanto de 

la fecha media de última helada. En este sentido, es importante destacar que si bien a nivel 

general de la Región Pampeana el período libre de heladas tendió a alargarse en las 

últimas décadas (Fernández-Long et al., 2013; García et al., 2018), existe una gran 

variabilidad a nivel regional y en alguna regiones, como en el Sudoeste de la Región 

Pampena, no se observaron cambios en la duración del período libre de heladas 

(Fernández-Long et al., 2013; García et al., 2018). De manera similar, en el sur de 

Australia, la fecha de última helada se mantuvo o incluso se retrasó a pesar de registrarse 

un incremento de la temperatura media, siendo necesario sembrar más tarde o cambiar a 

un cultivar de mayor largo de ciclo (Crimp et al., 2016).  

Cuando la ubicación de la ventana óptima de floración no se modifica, una de las 

alternativas factible de adaptación es la utilización de cultivares de ciclo más largo para 

evitar fuertes acortamientos en las etapas previas a floración. La utilización de cultivares 

de mayor duración de ciclo con una mayor sensibilidad al fotoperíodo podría ser una 

estrategia viable, compensando el acortamiento en el ciclo que produce el aumento de la 

temperatura, ya que adelantos de la fecha de siembra durante el invierno aumentan las 

diferencias entre cultivares de diferente sensibilidad fotoperiódica al ubicar las etapas 

prefloración en fotoperiodos menos inductivos. En el mercado de trigo Argentino, la 

variabilidad en sensibilidad al fotoperíodo de los cultivares es cuantitativamente 

importante (Gomez et al., 2014). Otra alternativa entre cultivares con similar tiempo a 

floración, podría ser la utilización de genotipos con una mayor duración del período 

crítico en detrimento de las etapas previas, ya que pueden acumular más radiación solar 

durante esta etapa (D. Miralles y Slafer, 2007; Slafer et al., 2001), dándole una ventaja 

frente a escenarios de noches más cálidas. En este sentido, existe variabilidad de este 

atributo en cultivares comerciales de trigo (González et al., 2011; Whitechurch et al., 

2007).  

6.5 Implicancias para investigaciones futuras. 

Más allá del aporte al conocimiento logrado en la presente tesis sobre la respuesta 

de trigo a mayores temperaturas nocturnas, nuevos interrogantes surgen para 

investigaciones futuras. Estas nuevas preguntas permitirán generar conocimiento útil para 

diseñar estrategias tanto de manejo como de mejora para la adaptación de trigo y otros 

cultivos a ambientes con mayores temperaturas nocturnas. Los principales interrogantes 

se plantean a continuación.  

6.5.1 Variabilidad intra-especifica en la respuesta de trigo a mayores temperaturas 

nocturnas. 

Una vez comprendida la respuesta de trigo a incrementos en la temperatura 

nocturna, es común preguntarse: ¿Existe variabilidad intra-específica en la respuesta de 

trigo a mayores temperaturas nocturnas? ¿Cuáles son los procesos o mecanismos detrás 

de esas diferencias? Como se discutió en el Capítulo 4, los procesos más afectados por el 

incremento en las temperaturas nocturnas son la captura de recursos como consecuencia 

de un aceleramiento en el desarrollo y la eficiencia en el uso de los recursos capturados. 

Estudios recientes demuestran la existencia de gran variabilidad en la sensibilidad del 

desarrollo de diferentes genotipos de trigo ante incrementos similares en la temperatura 

nocturna durante el llenado de grano (Impa et al., 2020). Sin embargo, aún resta 

comprender con mayor precisión que procesos explican la variabilidad en la sensibilidad 

del desarrollo. Esta variabilidad genética en la respuesta del desarrollo al calentamiento 
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nocturno podría relacionarse a variabilidad genotípica en las temperaturas cardinales (T. 

Fischer et al., 2014; V. Sadras y Dreccer, 2015). Además, la variabilidad genética en la 

tasa de desarrollo podría ser causada por diferente sensibilidad del fotoperíodo (Gomez 

et al., 2014) la cual podría ser además utilizarse para mantener o incrementar la duración 

del período crítico (Slafer et al., 2001). En tercer lugar, la tasa de desarrollo podría 

manipularse a través de la respuesta a la vernalización (Gomez et al., 2014) pero este 

proceso afecta solo las etapas de establecimiento y macollaje del cultivo (Slafer y 

Rawson, 1994b), que como se describe en el Capítulo 3 el acortamiento de estas etapas 

tienen efectos despreciables sobre el rendimiento.  

Por otro lado, la existencia de variabilidad en la eficiencia en el uso de recursos 

implicaría tener variabilidad genética en los procesos de conversión de los recursos en 

biomasa (e.g., EUR). Obtener mejoras constitutivas en la eficiencia en el uso de la 

radiación (Furbank et al., 2015; Reynolds et al., 2012) podría tener un marcado impacto 

en escenarios de mayores temperaturas nocturnas compensando la menor captura de 

radiación solar producto del acortamiento de la etapa o reduciendo las pérdidas de 

asimilados producto de la respiración. Estos aspectos representan un claro desafío a largo 

plazo para el mejoramiento de cultivos.  

Hasta el momento, pocos estudios han evaluado la variabilidad genética en la 

susceptibilidad al incremento en las temperaturas nocturnas (Impa et al., 2020). Estos 

autores evaluaron el impacto de mayores temperaturas nocturnas durante el llenado de 

granos sobre un set de diez genotipos creciendo bajo condiciones controladas en cámaras 

de crecimiento. En este trabajo puede observarse una variabilidad en la respuesta del 

rendimiento por planta que va de un 5% a un 0,9% por °C de aumento en la temperatura 

nocturna (Impa et al., 2020). Los genotipos con rendimiento más estable fueron aquellos 

que retrasaron la senescencia del canopeo manteniendo el nivel de clorofila y la capacidad 

fotosintética de las hojas por más tiempo. Debido a que las noches más cálidas aumentan 

la pérdida de carbono producto de una mayor respiración nocturna (Impa et al., 2019), la 

capacidad de la planta para satisfacer la demanda de carbono al mantener la fotosíntesis 

podría ser un atributo favorable para reducir la pérdida de rendimiento (Impa et al., 2020). 

Sin embargo, es importante remarcar que las condiciones controladas exploradas por las 

plantas este tipo de trabajos son poco representativas de las condiciones exploradas a 

campo por los cultivos donde la interacción con otros factores muchas veces enmascara 

las respuestas observadas en cámaras de crecimiento. Además, otro problema importante 

es que muchos atributos evaluados en plantas individuales son bastante independientes 

de los observados en un cultivo (e.g., rendimiento) y hay pocos estudios que indiquen 

rasgos fisiológicos en plantas individuales que sean confiables para seleccionar para un 

cultivo (Pedró et al., 2012). Estas limitaciones nos llevan a preguntarse: ¿Cuáles son las 

mejores alternativas para evaluar la variabilidad genética en la susceptibilidad al 

incremento en las temperaturas nocturnas? 

Una manera podría ser mediante evaluaciones a campo con sistemas de 

calentamiento más intensos y de duración más breve que permitan evaluar la respuesta de 

un mayor número de genotipos. En este sentido, en un estudio publicado recientemente 

se evaluó a campo se evaluó el impacto de noches más cálidas durante el llenado de granos 

en 12 genotipos sembrados a campo mediante grandes invernáculos ubicados sobre 

parcelas de cultivo (Hein et al., 2020). Estos autores reportaron caídas en el rendimiento 

que variaron entre 3,6% y 8% por °C de aumento en la temperatura nocturna durante el 

llenado de granos. Estos sistemas de calentamiento tienen la ventaja de realizarse en 

cultivos bajo condiciones agronómicas similares a las presentes en los campos de 

producción, sin embargo, son muy costosos de implementar y la cantidad de genotipos 

que pueden evaluarse es algo limitada.  
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Una alternativa relativamente económica y sencilla de implementar para evaluar 

la susceptibilidad al aumento en la temperatura de un gran número de genotipos son los 

experimentos de fechas de siembra (Krishnamurthy et al., 2011; Ottman et al., 2012). Sin 

embargo, este tipo de experimentos son un método indirecto de evaluación donde los 

resultados pueden estar confundidos (V. O. Sadras et al., 2015), debido a que los cambios 

en la temperatura producto de las diferentes fechas de siembra también modifican la 

radiación, el fotoperíodo, el déficit de presión de vapor, así como también la oferta y 

demanda tanto de agua como de nitrógeno (Gastaldi et al., 2020). Además, la temperatura 

altera el desarrollo de los cultivos modificando el momento y la duración de las etapas 

críticas en relación con la temperatura y otras variables ambientales (Slafer et al., 2015). 

6.5.2 La caída en el número de granos debido a las noches más cálidas es un efecto 

directo del aumento en la temperatura o es un efecto indirecto mediado por el 

suministro de asimilados. 

Los resultados obtenidos en el Capítulo 4 de esta tesis, junto con estudios previos, 

demuestran que las noches más cálidas durante el período crítico reducen el número de 

granos principalmente debido a un efecto indirecto, mediado por el suministro de 

asimilados, como consecuencia de un acortamiento en la duración de la etapa y una menor 

captura de radiación (García et al., 2015). Sin embargo, la caída en la EUR (atributo que 

integra efectos de fotosíntesis dentro del canopeo y pérdida de asimilados a través de la 

fotorespiración, respiración -Monteith, 1977; Sinclair y Muchow, 1999-) observada en el 

Capítulo 4 de esta tesis demuestra la existencia de posibles efectos directos del aumento 

en la temperatura nocturna a través cambios en el intercambio neto de carbono. A partir 

de estos resultados, surge la necesidad de evaluar si: ¿La caída en el número de granos 

debido a las noches más cálidas es consecuencia únicamente del efecto indirecto mediado 

por el suministro de asimilados o también existe un efecto directo del aumento en la 

temperatura? Para ello, es necesario evaluar mediante experimentos factoriales que 

combinen aumentos en la temperatura nocturna con tratamientos que permitan compensar 

la reducción en la captura de radiación, por ejemplo, a través de un aumento en la duración 

del período crítico mediante una exposición a fotoperíodos más cortos o mediante un 

incremento artificial de la radiación incidente durante el período crítico. En caso de que 

el menor fotoperíodo o el aumento de la radiación incidente compense la caída en el 

número de granos sería una nueva evidencia, mediante otra aproximación, a favor de que 

el efecto del aumento en la temperatura nocturna se trata principalmente de un efecto 

indirecto mediado por el suministro de asimilados a través de cambios en el desarrollo. 

6.5.3 Susceptibilidad a heladas de cultivos de trigo expuestos a mayores 

temperaturas nocturnas. 

La ocurrencia de heladas es uno de los aspectos más considerados por los 

productores a la hora de elegir la estrategia de producción de trigo en la región pampeana 

(e.g. fecha de siembra y el cultivar). Las heladas tienen gran variación espacial 

(Fernández-Long et al., 2013) y cierta independencia del incremento gradual de la 

temperatura nocturna (Crimp et al., 2016), con lo cual este fenómeno podría afectar al 

cultivo de trigo incluso en escenarios de mayores temperaturas nocturnas. Así, la 

tolerancia a heladas es un atributo que podría resultar sumamente útil en el mejoramiento 

de variedades para ambientes con noches más cálidas (Frederiks et al., 2015). En este 

sentido, las condiciones a las que están expuestas las plantas durante su desarrollo juegan 

un rol clave en la aclimatación (i.e. proceso a través del cual ciertas plantas, al ser 

expuestas a bajas temperaturas, incrementan su tolerancia al frío) y la tolerancia de trigo 
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a las heladas (Frederiks et al., 2015). Teniendo en cuenta estos aspectos, surge la 

pregunta: ¿Cultivos de trigo expuestos a noches más cálidas son más susceptibles a la 

ocurrencia de heladas como consecuencia de una peor aclimatación? Este interrogante 

es un claro ejemplo de un posible impacto indirecto del calentamiento nocturno sobre el 

rendimiento de trigo, el cual merece ser investigado. 

6.5.4 Impacto de mayores temperaturas nocturnas sobre la calidad comercial e 

industrial de trigos de diferentes grupos de calidad. 

Los atributos que determinan la calidad comercial e industrial de trigo están 

fuertemente determinados para características genéticas de las variedades (Cuniberti et 

al., 2003; Vázquez et al., 2012). Los trigos argentinos, según su calidad, se clasifican en 

tres grupos (Abbate et al., 2010; Cuniberti et al., 2003), siendo el grupo I el de mayor 

calidad y el grupo III el de peor. En Argentina existe una gran oferta de materiales 

comerciales de trigo de diferentes grupos de calidad (INASE, 

https://www.argentina.gob.ar/inase), los cuales son utilizados de acuerdo con el objetivo 

de la producción. En el Capítulo 5 se observó que el impacto de las noches más cálidas 

sobre los atributos de calidad comercial e industrial variaron según el grupo de calidad 

analizado. Así, parecería que la magnitud del efecto sobre el porcentaje gluten húmedo 

no sería la misma según el genotipo evaluado (i.e., mayor impacto en el cultivar 

perteneciente al grupo I). Teniendo en cuenta estos resultados surge el interrogante: ¿El 

impacto del incremento en las temperaturas nocturnas sobre los atributos de calidad 

depende del grupo de calidad analizado? Existen evidencias donde se observa que para 

un mismo contenido de proteína en el grano la fuerza panadera de la masa (AlvW) es 

mayor en los grupos de calidad I (Abbate et al., 2010; Cuniberti et al., 2003). Por ello, es 

necesario más estudios con un mayor número de cultivares de diferentes grupos de calidad 

para seguir evaluando el impacto del aumento de las temperaturas nocturnas en los 

atributos de calidad de diferentes genotipos. Este aspecto representa un desafío a largo 

plazo si se desea mantener o mejorar los niveles de calidad del trigo argentino frente a 

escenarios de noches más cálidas. 

 

https://www.argentina.gob.ar/inase
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