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Las temperaturas supradptimas y su impacto sobre el crecimiento, la actividad
fotosintética y la productividad del cultivo de algodon

RESUMEN

El algodon es un cultivo perenne de fructificacion indeterminada y de origen tropical,
tiene como producto principal la fibra, siendo uno de los productos agricolas mas
importantes de la civilizacidbn moderna. Este suele estar expuesto a altas temperaturas
durante la etapa reproductiva, lo que puede afectar negativamente su productividad. En
esta tesis se analizo el impacto de las altas temperaturas durante el periodo critico de
determinacion del rendimiento sobre su generacién, a través de la captacion de la
radiacion, su conversion en biomasa a traves de la fotosintesis y su particion
reproductiva. Se realizaron dos experimentos en condiciones de campo, con
tratamientos térmicos en dos momentos: i) a partir de pre-floracion de 14 dias entre el
botdn floral y el inicio de floracion (H1) y ii) en post-floracion de 15 dias a partir de la
floracién (H2). Los tratamientos control fueron sin manipulacion de temperatura en
ambos periodos (C1 y C2 para H1 y H2, respectivamente). En Exp. 1, se compararon
dos genotipos con duracion ciclo contrastante. En Exp. 2, plantas defoliadas al 50%
(D-) se compararon con plantas intactas (D +) bajo los mismos tratamientos de
temperatura usando un solo genotipo. La temperatura maxima diaria promedio de los
tratamientos calentados para ambos experimentos fue de 37,9 £ 0,79°C, 5,8°C mas alta
que los controles. Se observé que, independientemente del periodo, el estrés térmico
tuvo un impacto negativo en la tasa de fotosintesis en los dos genotipos a través de una
respuesta de aclimatacion, reduciéndolo hasta en un 35% en comparacion con los
controles cuando se midieron las plantas de estrés y control a la misma temperatura. Por
otra parte, no se observaron respuestas instantaneas a la temperatura. Esta disminucion
se determind principalmente por la conductancia del mesofilo y no se observo
recuperacion 15 dias después del final de los tratamientos. Por otra parte, el estrés
térmico redujo significativamente la eficiencia de intercepcion (e;i), la eficiencia en el
uso de la radiacién (EUR) y el indice de cosecha (IC), del mismo modo, el estrés
térmico redujo en aproximadamente 60% el rendimiento de capsulas, tanto en pre como
en post floracién. Sorprendentemente, no se detectaron interacciones entre el
tratamiento térmico y la disponibilidad de fuente (manipulada mediante genotipos mas
cortos o defoliacion). La temperatura alta provocé aborto de estructuras reproductivas
en las posiciones mas jerarquicas, mientras que en la mas lejana no hubo efectos
significativos. Estos resultados representan un avance significativo hacia el
conocimiento del impacto de las altas temperaturas sobre la productividad del cultivo de
algodon.

Palabras clave: Algodon, Estrés térmico, Fotosintesis, Rendimiento



Supraoptimal temperatures and their impact on crop growth, photosynthetic
activity and productivity in cotton

ABSTRACT

Cotton is an indeterminate perennial crop originated from tropical environments. Cotton
fiber is one of the most important agricultural products of modern civilization. This crop
is often exposed to high temperatures during the reproductive stage, which may
negatively affect crop productivity. In this thesis, the impact of high temperatures
during the critical period of yield determination over the generation of productivity has
been analyzed, through the study of radiation capture, biomass conversion (mediated by
photosynthesis) and reproductive partition. Two field experiments were carried out
under field conditions and two heating treatment periods were imposed: i) a pre-
flowering treatment during 14 days between flower bud and the onset of flowering (H1)
and ii) a post -flowering treatment of 15 days from flowering (H2). Control treatments
were also imposed without temperature manipulation in both periods (C1 and C2 for H1
and H2, respectively). In Exp. 1, two genotypes with contrasting crop cycle durations
were compared. In Exp. 2, 50% defoliated plants (D-) were compared with intact plants
(D +) under the same temperature treatments, using only one genotype. Average daily
maximum temperature of heated treatments for both experiments was 37.9 + 0.79°C,
5.8°C higher than the controls. A negative impact of thermal stress was observed on
photosynthesis rate in both genotypes through an acclimatization response, reducing up
to 35% compared with controls when measured at the same temperature. On the other
hand, instant responses to temperature were not observed. This decrease was mainly
determined by mesophyll conductance, and no recovery was observed 15 days after the
end of treatments. On the other hand, heat stress significantly reduced the interception
efficiency (ei), the radiation use efficiency (EUR) and the harvest index (IC). In the
same way, thermal stress reduced capsule yield both when occurred at pre- or post-
flowering. Surprisingly, no interactions between heat treatment and source availability
(manipulated by genotype cycle or defoliation treatment) were detected. High
temperature caused flower abortion in the most hierarchical positions, while no
significant changes were observed for the less priority ones. These results represent a
significant advance with the aim to understand the impact of high temperatures on
cotton crop productivity.

Keywords: Cotton, Heat Stress, Photosynthesis, Yield



CAPITULO 1
INTRODUCCION GENERAL



1.1. PLANTEO DEL PROBLEMA Y REVISION DE ANTECEDENTES

1.1.1. El impacto del estrés abiotico y de las altas temperaturas sobre la
productividad

El estrés es definido como el impacto negativo que genera cualquier factor ambiental
a nivel bioquimico, fisiolégico y molecular (Wang et al. 2004). Este puede estar
originado por dos grandes grupos de factores: organismos vivos (estrés biotico), o
causados por factores ambientales no bioldgicos (estrés abidtico). Dentro de ellos, el
estrés abiotico es la principal causa de pérdidas en la agricultura a nivel mundial, que
pueden alcanzar hasta un 50% de la produccion o incluso mucho méas (Wang et al.
2004). De la misma forma, Vinocur et al. (2005) sefialan que este tipo de estrés
constituye la causa mas importante en las pérdidas de los cultivos a nivel mundial.

Por otra parte, las fluctuaciones climéticas registradas en diversas regiones de la
tierra son objeto de estudio, debido a que se relacionan con la generacion de estrés
abidtico en los cultivos, con un impacto negativo en la produccion de alimentos (Nelson
et al. 2009). En la actualidad, los agricultores se enfrentan con anomalias climéaticas mas
intensas que las experimentadasafios atras. Como ejemplo, algunos estudios
prospectivos sobre el clima han estimado que la produccién mundial de maiz para el afio
2030 podria disminuir en un 24% (Jagermeyr et al. 2021). Las variaciones de los ciclos
del clima que conducen a limitaciones y/o excesos de recursos, se traducen en pérdidas
en la productividad del cultivo (Jiménez et al. 2004).

En muchas ocasiones, el estrés abidtico involucra la accion aislada o combinada de una
multiplicidad de factores, tales como la falta 0 exceso de agua, la salinidad y las
temperaturas extremas. En este sentido, el estrés por altas temperaturas esta fuertemente

vinculado con el aumento en la temperatura maxima diaria por encima de un valor



umbral, durante un periodo de tiempo breve pero suficiente como para provocar dafios
irreversibles en el crecimiento y/o desarrollo de las plantas (Wahid et al. 2007). El estrés
por alta temperatura tiene una amplia gama de efectos sobre las plantas en términos de
fisiologia, bioquimica y las vias de regulacion génica. Aunque existen estrategias para
mitigar la tolerancia al estrés de calor (Bita et al. 2013), se prevé que las altas
temperaturas tengan un alto protagonismo negativo sobre el crecimiento y desarrollo de
los cultivos, lo que eventualmente llevaria a la pérdida catastrofica de la productividad

de los cultivos y a un aumento en gran escala de las hambrunas (Bita et al. 2013).

1.1.2 Efecto de la temperatura sobre la tasa de desarrollo

Los procesos de desarrollo pueden cuantificarse ya sea a través de cambios en el
nimero de organos de una planta (desarrollo morfolégico, como el nimero de hojas
diferenciadas), o a través del tiempo transcurrido entre dos eventos f que definen una
fase fenolodgica (desarrollo fasico, como el tiempo entre la emergencia y la iniciacién
floral; Atkinsony Porter, 1996). El efecto de los factores ambientales sobre el desarrollo
de las plantas, y en particular sobre el tiempo a floracién, se ha estudiado
principalmente en especies de ciclo anual; inicialmente a partir de cultivos de
importancia economica (Garner y Allard, 1920; Vince-Prue, 1975; Roberts y
Summerfield, 1987; Summerfield et al. 1991), y mas recientemente en Arabidopsis
thaliana L., lo que ha permitido abordar numerosas respuestas fisioldgicas a escala
molecular y genética (Ausin et al. 2005).

Adicionalmente, existen algunos trabajos en especies perennes, realizados
principalmente con pasturas templadas (Heide, 1994) y en menor medida con especies

lefiosas (Wilkie et al. 2008).



La temperatura (ya sea a través de su efecto universal como también de la
vernalizacion) y el fotoperiodo, son los factores ambientales mas consistentes en la
regulacion del tiempo a floracion y otras etapas del ciclo ontogénico de los cultivos
tradicionales (Evans, 1971; Ellis et al. 1988; Wang y Engel, 1998; Yan y Wallace,
1998). Por otra parte, los factores que normalmente se asocian con los procesos de
crecimiento (como el nivel de fertilidad del suelo, la disponibilidad hidrica y la
radiacion), tienen un peso relativo mucho menor en la tasa de desarrollo de cultivos de
grano tradicionales como el trigo (Miralles et al. 2003).

Dentro de ellos, la temperatura es un factor ambiental primario en la regulacion del
desarrollo fenoldgico de las plantas (Hodges, 1991; Baker y Reddy, 2001). Los cultivos
presentan una respuesta universal a la temperatura, de modo tal que no existe
insensibilidad a este factor. Es decir, todas las etapas de desarrollo de todas las especies
vegetales responden a ella en mayor o en menor medida (Slafer y Rawson, 1994).
Dentro de un amplio rango de temperaturas, la tasa de desarrollo (definida como la
inversa de la duracion de una fase fenoldgica dada, por ejemplo, desde emergencia hasta
iniciacion floral) aumenta en forma lineal con incrementos en la temperatura desde una
temperatura base (Tb), por debajo de la cual no hay desarrollo mensurable, hasta una
temperatura Optima (Tept), que minimiza el tiempo a floracion. Con temperaturas
superiores a la 6ptima, la floracién se retrasa progresivamente hasta alcanzar una
temperatura méxima (Tmax) en la que cesa nuevamente el desarrollo (Figura 1.1). Las
temperaturas cardinales (Tb, Tept Y Tmax) SOn propias de cada especie, e incluso pueden
variar entre cultivares de una misma especie o entre las distintas fases fenoldgicas de un
mismo genotipo (Slafer y Rawson, 1994).

Para cuantificar la respuesta a la temperatura en el rango sub-éptimo, en el que se

desarrolla la mayor parte del ciclo de varios cultivos, existe una metodologia que



pondera la duracion de diferentes etapas del ciclo por la temperatura a la cual se esta
desarrollando. Este modelo se denomina tiempo térmico (TT) y consiste en la
acumulacion de unidades térmicas (°Cd), entre Toy Tept, para la concrecion de una fase
fenoldgica dada. Para su célculo se emplea la siguiente ecuacion:

Tiempo térmico (°Cd) = (T°media - Tp) X duracion (d)

=
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Figura 1.1 Duracion (izquierda) y tasa de desarrollo (duracion 2, derecha) de una etapa
fenoldgica de un cultivo ante diferentes temperaturas. En el eje de abscisas se indican
las temperaturas base (Tb), Optima (Tept) y méxima (Tmax) Y la pendiente de la relacion
cuya reciproca es el tiempo térmico, Unico para cualquier temperatura ubicada en el
rango entre Tp y Tept. Tomado de Miralles et al. (2003).

Este concepto no solo es funcional a la duracién entre la emergencia y la iniciacion
floral de un cultivo, sino también a la de otras fases de desarrollo controladas por el
efecto universal de la temperatura, tales como el llenado de frutos o el periodo critico de
definicion del rendimiento de un cultivo determinado. Asi, en el caso de una presunta
exposicion a temperaturas elevadas cuya media diaria se aproxime a la temperatura
Optima, eso traeria como consecuencia una reduccion marcada de la duracion de la fase.

Estas reducciones podrian tener efectos negativos sobre la productividad, tal como se

describird mas adelante.



1.1.3 Efecto sobre las tasas de fotosintesis y de crecimiento

La tasa de fotosintesis aumenta progresivamente con la temperatura, hasta que
alcanza un maximo, que representa la temperatura Optima de foto-asimilacion, para
luego decaer en forma brusca (Ducruet et al. 2007). La fotosintesis es uno de los
procesos fisiologicos de los vegetales mas sensible al estrés por altas temperaturas
(Sage y Kubien, 2007; Zhang y Sharkey, 2009), aunque los Optimos de respuesta
difieren entre las especies de metabolismo C3 y C4, especialmente cuando provienen de
ambientes muy contrastantes (Figura 1.2). Estas diferencias se deben,
fundamentalmente, a la incidencia de la fotorrespiracién en las plantas C3, cuya
magnitud aumenta con la temperatura (Taiz y Zeiger, 2013). Ademas, varios estudios
revelan que la tasa neta de fotosintesis también aumenta con la aclimatacion a altas
temperaturas, cuando las plantas que estuvieron expuestas a altas temperaturas durante
un periodo prolongado se comparan con las no aclimatadas cultivadas a la misma

temperatura (Haldimann y Feller, 2005).
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Figura 1.2 Contraste de la respuesta de la tasa de fotosintesis neta a la temperatura entre
una planta C3 proveniente de un hébitat costero fresco y una planta C4 adaptada y
crecida en un hébitat desértico calido. Adaptado de Berry et al. (1980).

Aunque la fotorrespiracion y la respiracion mitocondrial se ven incrementadas por la
temperatura, el aparato fotosintético y la cadena transportadora de electrones son los
principales blancos del estrés por temperatura, sea este por frio o calor (Ducruet et al.
2007). Segun Allkhverdiev et al. (2008) hay tres procesos que se ven afectados por el
estrés causado por las altas temperaturas: el funcionamiento de los fotosistemas (el mas
importante es el fotosistema I1), la generacién de ATP y el proceso de asimilacion de
carbono a través del ciclo de Calvin. Sin embargo, Sharkey et al. (2005) sefialan que el
estrés por episodios moderados (35 a 40°C) promueve un pequefio o nulo dafio en el
fotosistema 11, aunque la tasa fotosintética se podria reducir hasta cero. Esto se puede
explicar porque, segun Pshybytko et al. (2008), el proceso oxidativo del agua se veria

bloqueado, generando que el transporte electronico se detenga y la energia no pueda ser



almacenada como enlace quimico. Esto tendria su efecto en el centro de reaccion y en
los complejos pigmento-proteinas cosechadores de luz (LHCs) del fotosistema I1.

Por otra parte, también se revel6 que la conductancia estomatica (gs) y la
conductancia del mesofilo (gm) juegan un papel clave en la limitacion de la tasa de
fotosintesis bajo varios estreses abidticos, como cambios instantaneos de temperatura
(Flexas et al. 2008; 2012). No obstante, no existe en la actualidad informacion sobre el
posible papel de tales conductancias durante los procesos de aclimatacion a lo largo de
un periodo de estrés por calor.

Una consecuencia inmediata de los efectos negativos anteriormente expuestos es la
disminucion de la tasa de crecimiento. Una prueba de ello se sustenta con algunas
evidencias que sefialan que las plantas, creciendo en condiciones de mayor
concentracion de CO., pueden tolerar de mejor forma el estrés por calor, debido a que
su mayor disponibilidad podria contrabalancear sus efectos negativos (Taub et al. 2000).
Asi, el efecto depresor de la tasa de crecimiento, combinado con las posibles
reducciones de las duraciones de las fases explicadas en el punto anterior, podria tener

un impacto fuertemente negativo sobre la productividad de un cultivo.

1.1.4 Impacto de las altas temperaturas sobre las componentes ecofisiologicas que

determinan el rendimiento de un cultivo

Para integrar el impacto de los procesos anteriormente mencionados sobre la
productividad, resulta fundamental su abordaje a escala de cultivo. Asi, el efecto de la
temperatura sobre la productividad de los cultivos de grano u otro 6rgano de cosecha de
origen reproductivo depende de su impacto sobre los determinantes fisioldgicos del
rendimiento (Sinclair y de Wit, 1975; Gifford et al. 1984; Passioura, 1996) indicados en

el siguiente modelo general:



Rendimiento = RFA x ei x EUR x n x IC (Ecuacién 1)

donde RFA es la radiacion fotosintéticamente activa incidente diaria (en MJ m2 d™),
ei la eficiencia de intercepcion (fraccion de la RFA interceptada por el cultivo), EUR la
eficiencia en el uso de la radiacion (en g MJ™), n la duracion de la etapa de desarrollo
(en dias), y IC es el indice de cosecha (biomasa cosechada/biomasa total).

La exposicion a las altas temperaturas puede afectar a varios de estos determinantes.
Los efectos combinados de una disminucion de la tasa de expansién foliar junto con un
aumento de la tasa de desarrollo para el periodo en que ocurre la expansién, podria
reducir el indice de area foliar (IAF) del cultivo, con la posibilidad de que se reduzca
significativamente ei. Como consecuencia, la posibilidad de que el cultivo no alcance un
IAF critico que asegure un 95% de e; durante el periodo critico de determinacion del
rendimiento traeria aparejada una disminucion de la productividad. También, el impacto
negativo de las altas temperaturas sobre la duracién de las fases traeria como
consecuencia una reduccion en la duracién de la etapa critica arriba mencionada
(reflejada en el pardmetro n de la ecuacion) y, por ende, una menor radiacion
interceptada acumulada que podria disminuir el rendimiento.

Por otra parte, las pérdidas de productividad debidas a la incidencia de las altas
temperaturas estan principalmente asociadas con una menor fijacion de carbono (Berry
y Bjorkman, 1980; Sinsawat et al. 2004) producto de caidas en la actividad fotosintética
por unidad de radiacion interceptada e incrementos en la respiracion descriptas en el
punto 3 (Loomis y Connor, 1992; Hay y Porter, 2006). A nivel de cultivo, la
consecuencia de esta respuesta podria significar una reduccion en la EUR, tal como sido
ha reportado para trigo (Reynolds et al. 2007) y maiz (Cicchino et al. 2010).
Finalmente, en maiz se ha reportado que el efecto de las altas temperaturas incide sobre

el rendimiento en grano a traves de caidas en el numero y el peso individual del grano
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(ver punto 5), que impactan negativamente sobre el indice de cosecha (Rattalino et al.

2014).

1.1.5 Efectos de las altas temperaturas sobre el indice de cosecha

El peso final de los granos o frutos es en general la consecuencia del balance entre la
tasa de crecimiento del 6rgano y la duracion del periodo de llenado. Desde ese punto de
vista, Stone (2001) ha clasificado al estrés por las altas temperaturas en dos categorias,
de acuerdo con su intensidad. Por un lado, las temperaturas moderadamente altas
producen un efecto positivo sobre la tasa de crecimiento, pero prevalece el efecto
reductor de la duracion de la fase y determina un menor peso final. Por otra parte, si las
temperaturas son muy altas, no solo se reduce la duracién del llenado sino también la
tasa de crecimiento, determinando un impacto aun mas negativo sobre el peso de los
érganos reproductivos.

Dentro de ese contexto, la incidencia de exposiciones a muy altas temperaturas puede
generar los denominados golpes de calor (breves episodios de temperaturas supra-
dptimas), tanto en pre-floracion, como en floracion y el llenado de los granos. Se han
reportado efectos significativos de los golpes de calor durante la floracién sobre el
namero de granos y el rendimiento del maiz (Rattalino et al. 2012). Por su parte, la
incidencia de eventos de golpes de calor durante el llenado activo de los granos afecta al
rendimiento y su calidad a través de interrupciones prematuras del llenado y cambios en
la dindmica de deposicion de los compuestos quimicos (almidon, aceite, proteina)
(Cheikh y Jones, 1994; Ploschuk y Hall, 1995; Wilhelm et al. 1999; Monjardino et al.
2005; Alvarez Prado y Ploschuk, 2008).

En varios cultivos, existen antecedentes de efectos directos de breves periodos de

estrés térmico en el desarrollo, funcionalidad y supervivencia de los &rganos
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reproductivos. Por ejemplo, estudios en mani determinaron que las etapas mas sensibles
a las altas temperaturas se encuentran 4 dias antes y durante antesis, produciéndose una
reduccion en el nimero de frutos de 6% por cada °C por encima de 33°C, debido a
pérdidas en la viabilidad del polen y disminuciones en el crecimiento del tubo polinico
(Prasad et al. 2001). En colza-canola, siete dias de estrés térmico en floracion redujeron
significativamente el rendimiento a través de disminuciones en el nimero de vainas;
exposiciones a altas temperaturas en esta fase redujeron también el peso de las semillas
(Angadi et al. 2000). De manera similar, exposiciones a temperaturas superiores a 35°C
durante la etapa de crecimiento del embrion de girasol (Helianthus annuus L.) acortaron
la duracion de esta etapa, reduciendo el peso y el contenido final de aceite del grano
(Rondanini et al. 2003), mientras que, en trigo, episodios de alta temperatura de seis
dias de duracién durante pre o post antesis provocaron disminuciones significativas del
peso final de los granos (Calderini et al. 1999). La magnitud de los efectos del estrés por
alta temperatura en los cultivos depende tanto del rango térmico explorado como de la

duracion del estrés y del resto de las condiciones ambientales.

1.1.6 El cultivo de algoddn y su susceptibilidad a las altas temperaturas

1.1.6.1 Descripcion botanica

El algodon (Gossypium hirsutum L.) es un cultivo que produce la fibra textil natural
mas importante del mundo. Aunque es cultivado principalmente para la obtencién de
fibras, también se destaca como fuente de productos oleaginosos y alimenticios. En
aquellos paises que producen y consumen la materia prima, su participacion es muy
importante en los procesos de crecimiento economico, y contribuye al desarrollo

sustentable con responsabilidad social (Paytas y Ploschuk, 2013).
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El algoddn es una planta de ciclo perenne, pero se lo cultiva como anual en sistemas
comerciales a través de précticas de manejo agronémico. Se caracteriza por tener un
habito de crecimiento indeterminado (Hearn y Constable, 1984), con un desarrollo
vegetativo y reproductivo que sigue patrones regulares y ordenados.

Morfol6gicamente, presenta una raiz principal pivotante, y raices secundarias que
siguen una direccion mas o menos horizontal (McMichel, 1986). Posee un tallo erecto
con dos tipos de ramificaciones: i) la ramificacion vegetativa que sigue un patrén de
desarrollo monopodial (producto de la actividad de una Unica yema apical en un mismo
vastago) v ii) las reproductivas de caracter simpodial (cada segmento o entrenudo es el
producto del desarrollo de una yema distinta). Las hojas son pecioladas, de un color
verde intenso, grandes y con los margenes lobulados. La primera manifestacion
reproductiva visible se denomina comunmente pimpollo o boton floral. Las flores son
dialipétalas, grandes, solitarias y penduladas. El caliz de la flor esta protegido por tres
bracteas y el aparato reproductor masculino esta formado por un haz de estambres que
rodean el pistilo.

Es una planta autdgama y el fruto es una capsula en forma ovoide; con tres a cinco
carpelos, que tiene seis a diez semillas cada uno. La fibra esta constituida por las células
epidérmicas de las semillas. Su longitud varia entre 20 y 45 cm, y su calibre, entre 15y

25 micras; constituyendo un peso de 2 al0 g por capsula.

1.1.6.2. Importancia econémica en el mundo y en Argentina

La produccion de algodén y la industria textil son de vital importancia en el
crecimiento econdmico, tanto de paises desarrollados como en vias de desarrollo. Es
uno de los cultivos mas importantes debido a que es un “commodity” que se encuentra

ampliamente distribuido en méas de cien paises, ocupando el 2% de la tierra cultivable
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mundial. La produccion de algodon a nivel mundial se ha cuadruplicado en las dltimas
seis décadas, pasando de 7 millones de toneladas en 1950/51 a 27 millones de toneladas
en 2004/05, con una tasa de crecimiento promedio de 2,5% por afio (290.000 toneladas
por afio) (Wakelyn, 2010). Por otra parte, la superficie mundial de algodén ha fluctuado
solamente entre 28 y 36 millones de hectareas, con un promedio de 32,2 millones de
hectareas en los ultimos 50 afios.

Durante los primeros cinco afios del siglo XXI, se observé un proceso acelerado de
expansion del cultivo a nivel mundial, lo que coincidié con la rapida adopcion de
cultivares de algodon genéticamente modificados. Sin embargo, en los Gltimos afios
tanto la produccion como el consumo han ingresado en un periodo de crecimiento lento.

En consecuencia, la region algodonera mundial actual es muy extensa. El algodon es
principalmente producido entre las latitudes 37° N y 32° S, pero también se llega a
cultivar més al norte hasta el 43° N en Asia central y 45° N en China (Wakelyn, 2007).
Existen cinco paises que mantienen el liderazgo en los Gltimos 30 afios: China, India,
Pakistan, Estados Unidos y Uzbekistan, los que representan el 77% del area total de
algodon del mundo (ICAC, 2020). EI mayor productor es India, con un pico de
produccién de 8 millones de toneladas en el 2008/09, y 6 millones de toneladas en el
2019/20. Le siguen, China, Estados Unidos, Pakistan y Uzbekistan, Con respecto a los
paises consumidores de algoddn, China, India y Pakistdn mantienen el liderazgo;
seguidos por Turquia, Bangladesh y Vietnam. Sin embargo, han aparecido nuevos
actores que no necesariamente producen la fibra, sino que la importan para la
manufactura textil, como el caso de los paises del sudeste asiatico: Indonesia, Tailandia
y Taiwan.

En términos econdmicos, en las Ultimas cinco décadas los precios han ido en

descenso, debido a los avances tecnoldgicos y la competencia con las fibras sintéticas,
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como el poliéster. El algodon comparte la industria textil con otras fibras naturales y
sintéticas (poliéster), ocupando un 70% en la década del 50 y 40% en el 2000/01
(ICAC, 2009). EI consumo de fibras de algodon esta muy relacionado con los aspectos
intrinsecos del pais en cuestion (i.e., ingresos per capita, historia y preferencia de
consumo de algodon, publicidad, tendencias de moda, etc.). En el caso de los Estados
Unidos, el consumo medio anual de algodon per capita es de 16,1 kg, mientras que la
media mundial es de 3,7 kg (Wakelyn y Chaudhry, 2010).

En la Argentina, la regidn algodonera se concentra principalmente entre los 25° y los
31° de latitud sur, con nuevas areas de siembra hacia el norte y el sur de dichas latitudes.
Las provincias que generan la mayor produccion del pais son Santiago del Estero
Chaco, Santa Fe, y Formosa y, en menor porcentaje, Salta, Corrientes, Catamarca,
Cordoba, Entre Rios y San Luis. Histéricamente, la produccion de algodon en la
Argentina ha sido un motor dinamizador del sector primario, el sector industrial y los
servicios relacionados (Paytas, 2010).

Sin embargo, su tendencia de produccién ha variado notablemente durante las
diferentes décadas. En la campafia 1997/98 se logrd un record histérico de produccion,
alcanzando una superficie maxima de 1.133.500 ha a nivel nacional, a partir del cual
comenzd un periodo de disminucién acelerada de la superficie sembrada, llegando a
160.000 ha en la campafia 2002/03. Sin embargo, en las Ultimas campafias (2016/17 a
2019/20), se registrd un incremento tanto en el area sembrada como en la produccién
nacional, con un promedio de aumento de la superficie sembrada de 73.500 ha por
campafa. Esto se debe a la incidencia de algunos factores, como la expansién de un
nuevo sistema de siembra denominado surcos estrechos /altas densidades, que logrd

estabilizar significativamente la produccion, el desarrollo de maquinas cosechadoras de
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tipo “stripper” de bajo costo de adquisicién y mantenimiento, y mejores precios (Paytas,
2010).

De acuerdo con la informacidn suministrada por el Ministerio de Agroindustria de la
Nacion (Ministerio de Agricultura, 2020), el area algodonera nacional en el ciclo
2018/19 fue de 441.103 ha y las provincias mas importantes en superficie sembrada
fueron: Santiago del Estero (182.004 ha), Chaco (157.607 ha) y Santa Fe (74.200 ha) v,
en menor porcentaje, Salta (10.492 ha), Formosa (8.000 ha), San Luis (6.500 ha), Entre
Rios (1.100 ha), Cordoba (950 ha) y Corrientes (250 ha). Es importante destacar que,
hace 10 afios, Santiago del Estero representaba solo el 16% de la superficie nacional vy,
en las ultimas campafas, pasé a ser la principal provincia productora de algodén en
Argentina. Por otro lado, la provincia de Chaco, que en la campafia 2009/10 sembraba
cerca del 70% de la superficie nacional, paso a tener en las Gltimas campafas (2019/20),
un porcentaje menor al 35% del area total del pais. Ademas, Santa Fe ocupa el tercer
lugar entre las provincias con mayor area sembrada. Formosa mantiene una tendencia
decreciente y las provincias de San Luis y Cordoba estdn ampliando su superficie den
forma gradual.

Dentro de las provincias, el departamento con mayor superficie sembrada en el pais
(2019) fue 9 de Julio en la provincia de Santa Fe, con 55.000 ha, seguido por el
departamento Mayor Fontana (Chaco) y Moreno (Santiago del Estero) con 37.500 y
36.305 ha sembradas, respectivamente. Los rendimientos medios de algodon en la
Argentina (2019/20) se encuentran en 737 kg ha*; con valores semejantes al de la media

mundial (771 kg ha?).
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1.1.6.3 Generacion de érganos reproductivos

En el algodon se pueden diferenciar tres grandes etapas fenoldgicas: vegetativa (0 a 35
dias después de la emergencia, DDE), reproductiva (35 a 90 DDE) y maduracién (90 a
140 DDE). La etapa vegetativa comprende desde la emergencia hasta la aparicion del
primer pimpollo. En esta etapa se diferencian dos fases i) Germinacién-emergencia: en
condiciones normales dura entre 4 y 10 dias, siendo la temperatura base para la
germinacion y establecimiento de 14°C (Constable y Shaw, 1988); ii) Emergencia-
primer pimpollo: gran parte de los asimilados son destinados a la raiz y la temperatura
sigue siendo primordial para la planta, siendo las Optimas de 25 a 30°C. La etapa
reproductiva es la que esta involucrada con la generacion y determinacion del nimero
de d6rganos reproductivos. Comienza con la aparicion del primer botdon floral (también
Ilamado pimpollo), y continGa con la aparicion de flores hasta terminar con el
denominado corte fisioldgico estacional, (denominado “cutout” o fin de floracién
efectiva, que ocurre cuando la ultima flor a ser cosechada es fecundada, (Figura 1.3). Es
en esta etapa cuando el cultivo alcanza su IAF maximo. Este corte fisioldgico se
produce como consecuencia de procesos enddgenos de la planta y es el que facilita su

manejo y cosecha como cultivo anual, a pesar de tratarse de una especie perenne.
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Figura 1.3 Esquema descriptivo del ciclo ontogénico del cultivo de algoddn: etapa
vegetativa, reproductiva, madurez. Escala adaptada por Paytas y Ploschuk (2013).

Por otra parte, la formacion de drganos fructiferos sigue un patron definido. Estos
organos se agrupan en intervalos de floracion horizontal y vertical (Kerby, 1981; Figura
1.4). A partir del primer pimpollo y cada 3 dias (aproximadamente) ocurre la aparicion
de una nueva estructura fructifera sobre la posicion mas cercana al tallo principal de
cada rama simpodial (intervalo vertical), siempre desde la base hacia el apice y a partir
del sexto nudo del tallo principal. Estas se denominan “primera posicién” sobre el tallo
principal. De la misma manera, cada 6 dias (aproximadamente) aparecen nuevas

estructuras fructiferas sobre una misma rama reproductiva (intervalo horizontal).
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Figura 1.4 Esquema de la planta de algodon con el tallo principal, las ramificaciones
monopodiales y simpodiales, las estructuras reproductivas (boton floral o pimpollo,
flores y cépsulas) y sus intervalos de floracion vertical y horizontal, medidos en dias
calendario. Los nimeros en cada posicion representan la secuencia temporal de emision
de estructuras florales, medida en dias a partir de la primera flor abierta. El tridngulo
representa la zona de mayor retencion de frutos. La linea entrecortada representa el
sector en el que se produce el denominado “cutout”. Modificado de Paytas y Ploschuk
(2013).

Por otra parte, la rama vegetativa monopodial de la base tiene la capacidad potencial
de generar las mismas estructuras vegetativas y reproductivas que las producidas por el

tallo principal. No obstante, la prioridad jerarquica en la planta es muy baja en esta

rama, acentuandose aln mas en los sistemas de alta densidad y surcos estrechos. Por lo
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tanto, la contribucion de esta rama al rendimiento del cultivo se considera actualmente
despreciable debido a los planteos modernos que contemplan el uso de altas densidades.

Una vez formadas, las capsulas en crecimiento tienen prioridad jerarquica en el uso
de los asimilados sobre ¢l resto de las fructificaciones (Constable, 1980). A medida que
la carga de las capsulas aumenta, la disponibilidad de asimilados para los frutos mas
jovenes decrece. En relacion con el aborto (cominmente llamado derrame) de las
fructificaciones, se puede sefialar que las capsulas mas jovenes y pequefias (de no mas
de 10 dias) son las mas sensibles al derrame y les siguen en orden decreciente los
pimpollos grandes, pimpollos pequefios y, finalmente, las capsulas grandes (de méas de
10 dias). Este orden de prioridad esta principalmente determinado por la posicion de la
estructura reproductiva en la planta con respecto al tallo principal.

Como consecuencia principal de esta jerarquia interna, establecida dentro de una
misma planta, queda definida una especie de “triangulo de retencion de frutos”, tal
como se sefiala en la Figura 1.4. Las dimensiones de este triangulo podrian verse
reducidas ante la presencia de un evento de estrés abidtico como el de altas temperaturas
durante el periodo critico de determinacion del nimero de frutos, que abarca una
ventana desde 10 dias antes de principio de floracion hasta 10 dias posteriores a la
finalizacién de la floracion efectiva (Paytas y Ploschuk, 2013). De hecho, se han
observado importantes reducciones producidas por un estrés térmico durante ese
periodo sobre la retencion de las flores y los frutos en situaciones de cultivo a campo
(Singh et al. 2007). Sin embargo, existe un vacio de conocimientos acerca de la
variabilidad espacial del impacto de las altas temperaturas durante el periodo
critico sobre la retencion, numero y peso de las capsulas. Estos aspectos fueron

abordados en la tesis.
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En relacion con las caracteristicas del genotipo, el impacto de la limitacion de la
disponibilidad de fotoasimilados sobre la retencion de frutos durante el periodo critico
de definicion del rendimiento (Singh et al. 2007; Pettigrew, 2012)se ha ido
incrementando como consecuencia de que los genotipos actuales tienden a reducir la
duracion de su ciclo y, posiblemente, posean una menor relacion fuente/destino durante
el periodo critico, asociado a su vez con un menor IC final (Paytas y Ploschuk, 2013).
Como se mencion0 anteriormente, el algodon es una especie perenne que no presenta
una floracion terminal y el corte estacional fisioldgico se establece presuntamente a
través de regulaciones enddgenas. En consecuencia, un estrés térmico durante el
periodo critico podria ser menos compensado en los genotipos de ciclo més cortos
con una menor relacién fuente/destino durante el periodo posterior a la
finalizacion del estrés. Este aspecto es muy relevante y original en la linea de

trabajo y fue tratado en esta tesis.

1.1.6.4 Antecedentes del impacto de las altas temperaturas en el cultivo de algodén
a escala de planta, bioquimica y molecular

Como se menciond anteriormente, la temperatura es el principal factor ambiental que
controla la duracién de las diferentes etapas de desarrollo del algoddn. El desarrollo
temprano es altamente dependiente de la temperatura (Constable, 1977) y la tasa de
desarrollo es funcion directa y lineal de la temperatura, desde una temperatura base
hasta una Optima. Una caracteristica del algodon es su elevada temperatura base
(alrededor de 15°C; Paytas y Ploschuk, 2013), que limita severamente su cultivo hacia
los ambientes subtropicales. Pero estos ambientes, a su vez, estan expuestos a episodios

de temperaturas suficientemente altas para someter al cultivo a condiciones de estrés.
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En relacién con los procesos de crecimiento, algunos antecedentes en este cultivo
revelan que la temperatura afecta el comportamiento de la fotosintesis (Krief y Sung,
1986). Estos autores reportaron una tasa Optima de fotosintética bruta a los 32 °C, pero
la tasa de fotosintesis neta se redujo a partir de los 22°C. Con temperaturas elevadas,
ademés de la disminucion de la fotosintesis ocurre también aumentos en las tasas
respiratorias y de fotorrespiracion, tipico de las plantas Cz (ver punto 3).

En relacién con lo anterior, en este cultivo se han realizado diversos trabajos que
evaluaron los efectos de las temperaturas sobre el aparato fotosintético en un nivel de
organizacion a escala bioguimica y molecular. Asi, Feller et al. (1998) encontraron que
la enzima Rubisco sufria una inhibicion reversible con temperaturas superiores a 35°C y
menores 0 iguales a 40°C, pero a temperaturas mayores la inhibicion resultd
irreversible.

En cambio, otros trabajos han demostrado que, con temperaturas altas (40°C), se
indujo la resistencia al calor, sin presentar alteraciones en la composicion de los acidos
grasos (Rikinet al. 1993). Existen ademas diversos estudios que abordaron el impacto
de las altas temperaturas sobre la produccion de especies reactivas de oxigeno (ROS) y
enzimas antioxidantes. La mayoria de ellos han sido analizados (en condiciones
controladas 0 a campo) durante las etapas vegetativas tempranas (Sethar et al. 2002;
Schrader et al. 2004; Wise et al. 2004; Gur et al. 2010; Mathur et al. 2011; Wang et al.
2013; Mathur y Jajoo, 2014), mientras que son pocos los estudios centrados en la
etapa reproductiva (Snider et al. 2009; Snider y Oosterhuis, 2012). Por otra parte, en
cultivos perennes como el algoddn, no existe en la actualidad informacién acerca
del rol de la aclimatacion de la fotosintesis al estrés térmico, como tampoco del rol
de los componentes difusionales del CO: (conductancias estomaticas y del

mesofilo). Estos aspectos fueron abordados en la tesis.
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1.1.6.5 Antecedentes del impacto de las altas temperaturas en el cultivo de algodén
a escala ecofisiologica de cultivo

Existen estimaciones del rendimiento tedrico basadas en la ecofisiologia del cultivo
de algodon (Constable y Bange, 2015). En cuanto a la temperatura, se ha estudiado
recientemente el impacto de la temperatura del canopeo sobre la calidad de la fibra, pero
no sobre el rendimiento cuantitativo (Conaty et al. 2015). En relacion con esto ultimo, el
conocimiento acerca del impacto de los episodios de altas temperaturas sobre los
parametros ecofisiologicos presentados en la Ecuacién 1 (ver punto 4) es bastante
limitado. En este cultivo, los mayores esfuerzos sobre el efecto de la temperatura han
sido abordados en el impacto de este estrés sobre el indice de cosecha,
fundamentalmente en lo que respecta a las fallas en el proceso de polinizacién (Burke et
al. 2004; Snider et al. 2009; Snider y Oosterhuis, 2012). No obstante, no existe en la
actualidad antecedente alguno en este cultivo que describa su impacto sobre la
eficiencia de intercepcién y la eficiencia en el uso de la radiacién, como tampoco su
interaccion con genotipos que tengan diferente largo del ciclo. Estos aspectos son
actualmente originales y relevantes, teniendo en cuenta su condicién de especie
perenne y su particular dinamica de emision de estructuras reproductivas, y

también fueron abordados en esta tesis.
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1.2 OBJETIVOS E HIPOTESIS DE TRABAJO

1.2.1 Objetivo general

Analizar el impacto de las altas temperaturas durante el periodo critico, sobre la
determinacion y generacion del rendimiento, a traves de la captacion de la radiacion, su

conversion en biomasa y su particion reproductiva

1.2.2 Objetivos especificos

i) Evaluar los efectos instantdneos y de aclimatacion de las temperaturas
supradptimas sobre la tasa fotosintética via sus componentes difusionales, a
través de la conductancia estomatica y del mesofilo.

ii) Caracterizar el efecto de las temperaturas supradptimas sobre la eficiencia de
intercepcion, la eficiencia del uso de la radiacion interceptada y el indice de
cosecha.

iii) Analizar el impacto diferencial de las altas temperaturas durante dos etapas del
periodo critico de determinacion del rendimiento sobre el numero y peso de
capsulas, como también su distribucion espacial en las ramas reproductivas.

iv) Analizar posibles interacciones entre cultivos con relaciones fuente/destino

contrastantes, en las variables analizadas en los objetivos anteriores.

1.3. Hipotesis

Para el objetivo i)
Hii) Los impactos del estrés térmico durante la etapa reproductiva sobre la tasa
fotosintética tienen un componente relacionado con efectos instantaneos de la

temperatura y otra con una aclimatacion producida durante el periodo de exposicion.
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Hi.ii) La principal variable involucrada en el impacto del estrés térmico sobre la tasa
fotosintética es la conductancia del mesofilo.

Para el objetivo ii)
Hu) El impacto negativo del estrés térmico tiene una componente relacionada con una
menor eficiencia de intercepcion (ei) y/o eficiencia de uso de la radiacion (EUR) y otra
determinada por un menor indice de cosecha (IC).

Para el objetivo iii)
Hina) Las temperaturas supraoptimas disminuyen el ndmero de cépsulas como
consecuencia de un mayor nimero de abortos en posiciones menos prioritarias de los
destinos reproductivos.
Hin-n) Las temperaturas supradptimas disminuyen el peso de las capsulas ubicadas en
posiciones menos prioritarias de los destinos reproductivos.

Para el objetivo iv)
Hiv) La disminucion en la relacion fuente/destino exacerba los efectos negativos de las

temperaturas supradptimas sobre las variables afectadas.
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1.4 Estructura de la tesis

Para poner a prueba las hipotesis propuestas se realizaron distintos experimentos
cuyos resultados se presentan en los capitulos 3, 4 y 5. Cada capitulo cuenta con su
propia introduccién, materiales y métodos, resultados y discusion. En el presente
capitulo introductorio se presenta una descripcion general de los temas a abordar y de
los antecedentes con los que se cuenta. En el capitulo 2 se aborda los materiales y
métodos generales utilizados en el desarrollo de cada uno de los experimentos, mientras
que los materiales y métodos especificos se describen en cada capitulo particular. En el
Capitulo 3 (Hipotesis Hii, Hi-n 'y Hiv) se presentan los resultados sobre los efectos
instantaneos y de aclimatacion de las temperaturas supradptimas sobre la tasa
fotosintética via sus componentes difusionales, a través de la conductancia estomatica y
del mesofilo. En el capitulo 4 (Hipotesis Hu y Hiv) se presentan los resultados sobre
efecto de las temperaturas supradptimas sobre la eficiencia de intercepcion y la

eficiencia del uso de la radiacion interceptada.

En el capitulo 5, (Hipotesis Hi, Hin-i, Hi-ny Hiv) se presentan los resultados sobre el
impacto diferencial de las altas temperaturas durante dos etapas del periodo critico de
determinacion del rendimiento sobre el nimero y peso de capsulas, como también su
distribucion espacial en las ramas reproductivas y el indice de cosecha. Finalmente, en
el capitulo 6 se presenta la interrelacion y sintesis de los resultados alcanzados, la
discusion general del trabajo que incluye el contraste de hipotesis, la contribucién al
avance del conocimiento, aplicaciones de los resultados obtenidos, el planteo de nuevos

interrogantes y la propuesta de futuras lineas de investigacion.
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CAPITULO 2
METODOLOGIA GENERAL
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Resumen

En este capitulo se describen los experimentos que se realizaron en esta tesis y las
metodologias generales aplicadas. En particular, se brinda una descripcién detallada de
la forma en que se impusieron los tratamientos y como se cuantifico el estrés térmico.
Los métodos particulares utilizados para abordar los diferentes objetivos de la tesis se
encuentran descriptos dentro de su correspondiente capitulo.

2.1 Generalidades y tratamientos

Se realizaron dos experimentos en condiciones de campo en las temporadas
2015/2016 y 2016/2017 (Experimentos 1 y 2, respectivamente) bajo Optimas
condiciones hidricas y nutricionales. EI Experimento 1 se realizé en la estacion de
investigacion del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA), ubicada en
Reconquista (29° 15 'S, 59° 44' O, Santa Fe, Argentina) y el Experimento 2 en el campo
experimental de la Facultad de Agronomia de la Universidad de Buenos Aires,
Argentina (34° 35 S, 58° 29’ O). En ambos experimentos la siembra se realizé de
forma manual, en surcos distanciados a 0,525 m, con una densidad de siembra de 20 pl
m=2.

En ambos experimentos se realizaron tratamientos de alta temperatura desde la etapa
de boton floral (pimpollado). Se impusieron dos tratamientos térmicos: i) un tratamiento
a partir del momento de pre-floracion, 14 dias entre el boton floral y el periodo de
floracion (H1) y ii) un tratamiento en el momento de post-floracion de 15 dias a partir
de la floracion (H2). Los tratamientos de control fueron aquellos sin manipulacion de
temperatura en ambos periodos (C1 y C2 para H1 y H2, respectivamente) tal como se

muestra en la Fig. 2.2
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Figura 2.1 Esquema de los tratamientos de calentamiento y control realizados en los
Experimentos 1 y 2 mediante el uso de estructuras portatiles de control (C1-C2) y de
calentamiento (H1-H2) durante los periodos de pre-floracién (C1-H1) y post-floracién
(C2-H2). Las barras grises indican el periodo en el que se impusieron los tratamientos
correspondientes (A). Los momentos de medicion y los respectivos tratamientos
medidos se indican mediante flechas verticales para las variables de intercambio de
gases y fluorescencia. Los tratamientos C1 y H1 también se midieron durante el periodo
post-floracién con el fin de evaluar una posible recuperacion del estrés térmico. S=
siembra, BF= etapa de boton floral, FL= etapa de floracion, MF= madurez fisioldgica.

Concretamente, la instalacion de los tratamientos H2 y C2 coincidié con el momento
de finalizacién de los tratamientos H1 y C1, y la sumatoria de ambos periodos dio como
resultado una ventana de aproximadamente 30 dias, que aborda al periodo critico de
determinacion del rendimiento del cultivo (Fig. 2.1).

Se instalaron 3 microparcelas para cada uno de los tratamientos, cada unidad
experimental (microparcela) estuvo constituida por una estructura con una base hecha
con cafos de metal, desplegada con un film de acetato de 150 micrones (Fig. 2.2). Las
dimensiones de cada estructura fueron de 2*1*1 m y se instalo una estructura por
unidad experimental a través de un sub-muestreo. Las estructuras de los tratamientos H1
y H2 fueron cerradas, pero con una luz de aireacion en la base, con el fin de aumentar la

temperatura de su interior por efecto en el balance de radiacion, pero a su vez disminuir
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en su maxima posibilidad el aumento de humedad y una posible caida de la
concentracion de CO., producto de las tasas de transpiracion y fotosintesis,
respectivamente. De hecho, mediciones preliminares realizadas al mediodia durante un
dia soleado revelaron que las estructuras para generar temperaturas altas no
disminuyeron significativamente la concentracion de CO, medida a la altura de la hoja
mas joven completamente expandida (380,5+1,64 y 378,9+3,12 ppm, media * error
estandar para los tratamientos C y H, respectivamente, n= 5, Fig. 2.3). En cambio, las
estructuras de los tratamientos C1 y C2 fueron abiertas completamente en sus costados,
con el film desplegado solamente en el techo, con el fin de descartar posibles artefactos

asociados con la estructura del tratamiento y cuantificar la posible extinciéon de la

radiacion producida por el film cobertor.
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Figura 2.2 Fotografias de estructuras de polietileno cristal sobre las estructuras de hierro
destinadas a los tratamientos controles (C) y de temperatura (H).
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Figura 2.3 Concentracion ambiental de CO> en el interior de las miroparcelas medida
en tratamientos de control (C) y calor (H), medida con el analizador de gases Li-Cor
6400, durante el periodo de pre-floracién en la parte superior del dosel de la planta. Las
mediciones se tomaron a la 1: 30 h PM. En Exp. 1. ns= No significativo (P> 0,05).

2.2. Experimento 1

El experimento se sembré en forma manual el 24 de noviembre de 2015, en parcelas
con un suelo Argiudol Acuértico, que se caracteriza por tener buen drenaje y textura
franco-limosa. Cada unidad experimental constd de una superficie de 10mx5m y el
disefio experimental fue en bloques completos aleatorizados con un n de 3. Se utilizaron
semillas de dos genotipos: DP402 BGRR y DP1238 BGRR. Ambos materiales difieren
en el nimero de dias a madurez (DP1238 BGRR es de ciclo méas largo que DP402
BGRR). ElI comportamiento productivo y sanitario entre genotipos es similar, la
diferencia entre ellos esta en el inicio y en la duracion del periodo reproductivo. La
etapa primer pimpollo, en el genotipo DP 402 necesita acumular 496 °C d de tiempo
térmico ; en cambio el DP 1238 requiere 584 °C d. El periodo reproductivo (primer
pimpollo- primera capsula abierta) en el genotipo DP 1238 tiene aproximadamente 127
°C d mas que el DP 402 (Casuso et al., 2016). Por razones practicas, en esta tesis los
genotipos DP1238 BGRR y DP402 BGRR son denominados como Gl (genotipo de

ciclo largo) y Gc (genotipo de ciclo corto), respectivamente.
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2.3 Experimento 2

El Experimento 2 se llevd a cabo en el campo experimental de la Facultad de
Agronomia de la Universidad de Buenos Aires, y tuvo el objetivo de reforzar la Hiv
propuesta en el capitulo 1) la cual plantea que una disminucion en la relacion
fuente/destino exacerba los efectos negativos de las temperaturas supradptimas sobre las
variables afectadas. La fecha de siembra fue el 24 de diciembre de 2016. El mismo tuvo
caracteristicas muy similares a las descriptas para el Experimento 1, por lo que el set de
mediciones fue similar, al igual que los tratamientos de temperatura. En este caso se
utilizd un solo genotipo (DP402 BGRR, el de ciclo corto) y se incorporé un nuevo
factor que consistié en tratamientos de defoliacion. Asi, en el comienzo del periodo
critico, los tratamientos H y C se combinaron a su vez con dos tratamientos que se
visualizan en le Figura 2.4: i) testigo sin defoliar (D+) y ii) tratamiento parcialmente
defoliado (D-, 50% al inicio de este periodo en forma intercalada a lo largo de toda la
planta). Esto permitié generar condiciones manipuladas de diferentes relaciones
fuente/destino, con el fin de descartar presuntos efectos indirectos del genotipo que

pudiesen haber existido en el Experimento 1.

Figura 2.4 Fotografias de los tratamientos sin defoliar (D+) (a) y defoliados (D-) (b).
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En este experimento se evalu6 también el estado hidrico de las plantas mediante
mediciones de potencial agua de la hoja, utilizando una camara de presion (Scholander
et al. 1965), estas se realizaron a la 1:30h PM hora local a los 6 dias después del inicio
del estrés, con el fin de descartar eventuales diferencias en las respuestas asociadas con
esta variable. No se detectaron diferencias en el potencial hidrico de las hojas. En el Exp
2, sin embargo, las plantas sin manipulacion de area foliar (D +) alcanzaron valores de
potencial foliar méas bajos que el tratamiento de remocién del 50% del area foliar (D-,

P< 0,05; Fig. 2.5), independientemente del tratamiento de temperatura.
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Figura 2.5. Potencial agua de la hoja para los diferentes tratamientos térmicos (control:
C y calor: H) y defoliacion (D+ intacto y D- eliminado al 50%) durante la post-floracién
en Exp. 2. Las mediciones se tomaron a la 1: 30H PM a los 6 dias después del inicio del
estrés. Las barras verticales son errores estandar para las medias (n= 4). Letras
diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos (P< 0,05).

2.4 Registro de variables meteoroldgicas
Para el Exp 1 se tomaron registros integrales de temperatura media diaria y radiacion

diaria de una estacion meteoroldgica automatica ubicada a 420 m del sitio experimental.
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En Exp. 2, los datos meteoroldgicos fueron registrados por una estacion meteorolégica
ubicada a 300 metros de las parcelas. Para registrar la temperatura del aire y la humedad
relativa (HR) dentro de las microparcelas que se describen a continuacion, se utilizaron
dataloggers (Cavadevices, Buenos Aires, Argentina) que contenian un sensor de
temperatura (termocupla) y otro de humedad relativa (de capacitancia variable),
ubicados en la parte superior del dosel. En forma simultanea, se registraron los datos
(temperatura y humedad relativa) de una unidad experimental de cada tratamiento de

temperatura (C y H), con rotaciones llevadas a cabo en forma semanal.

2.5 Condiciones ambientales durante el periodo de crecimiento del cultivo y
tratamientos

Las condiciones ambientales en las dos localidades donde se llevaron a cabo los
experimentos se muestran en la Cuadro 2.1. Tal como se esperaba por su ubicacion
geografica, las temperaturas media, minima y maxima para el Experimento 1 (realizado
en la localidad subtropical norte de Reconquista) fueron alrededor de 2°C maés altas que

las del Experimento 2, realizado en la zona templada de Buenos Aires.
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Cuadro 2.1 Temperaturas del aire medias, minimas y méaximas diarias, humedad relativa
(HR) y radiacion global en los dos experimentos durante los meses comprendidos entre
la siembra y los 15 dias posteriores a la floracion. El Experimento 1 se llevé a cabo en
Reconquista (29° 15 'S, 59° 44' O, Santa Fe, Argentina) y el Experimento 2 en Buenos
Aires, Argentina (34° 35 'S, 58° 29' O).

Temperatura HR
Media Min. Max. Prom. Radiacién Global
°C % (MJ m? dia?)
Enero 277 228 327 784 25.3
56‘;’61 Febrero 275 223 327 788 21.2
Marzo 226 171 282 793 20.1
Exp.2 Enero 254 242 308 745 24.7
2017 Febrero 254 204 303 743 19.7
Marzo 225 184 26.7 735 12.6

En cuanto a los tratamientos, las estructuras H aumentaron claramente las temperaturas
en comparacion con las C (Fig. 2.6; Cuadro 2.2). En ambos experimentos, la
temperatura media diaria promedio de ambos periodos de calentamiento (antes y
después de la floracién) fue 3,2 y 1,8°C maés alta en estructuras H que C (Exp. 1y 2
respectivamente, P< 0,05). Como era de esperar, las diferencias en las temperaturas
maximas medias entre los tratamientos H y C (6,9 y 5,8°C para los Exp. 1 y 2
respectivamente, P< 0,05) fueron méas contrastantes, alcanzando una media diaria de
37,9°C en el Experimento 2 (Cuadro 2.2). De hecho, el intervalo de tiempo en el que las
temperaturas H y C difirieron oscil6 entre las 10 AM y las 6 PM durante un dia soleado
(Fig. 2.6C), alcanzando hasta 40°C en H. La temperatura promedio fue 4,9°C més alta
(P< 0,05, promedio de tres dias soleados) que los tratamientos C, mientras que se

detectaron diferencias no significativas en los dias nublados (datos no mostrados).
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Figura 2.6. Temperatura maxima diaria (simbolos negros) y promedio diario (simbolos
grises) en Exp. 1 (a) y Exp. 2 (b). Registro de la marcha diaria de la temperatura media
de un dia completamente soleado (20/02) y un dia nublado (23/02) en Exp. 2 (c), en
tratamientos de control (C, simbolos vacios) y de calor (H, simbolos llenos). Las lineas
punteadas verticales representan el final (H1) o el inicio (H2) de los tratamientos
térmicos de cada experimento.
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Cuadro 2.2. Temperaturas medias y maximas diarias para las estructuras de control (C)
y calentadas (H) registradas por un datalogger a intervalos de media hora. Promedio de
53 dias de tratamiento

Exp. 1 Exp. 2
Tratamiento Media °C Max °C Media °C Max °C
C 26,8+0,29a 299+0,36a 248+0,35a 321+0,69a
H 30,0+046b 36,8+0,38b  26,3+0,51b 379+0,79b

Letras diferentes en cada columna indican diferencias significativas entre tratamientos de
temperatura (P< 0,05).

El déficit de presion de vapor de las hojas (VPDL) también se analiz6 en ambos
experimentos (Fig. 2.7). Como se esperaba, VPDL se asocié positivamente solo con la
temperatura instantanea a la que se realizaron las mediciones, independientemente del
genotipo y la estructura de calentamiento. Asi, cuando las comparaciones entre las
estructuras C y H se realizaron bajo la misma temperatura instantanea (es decir, C Tc
frente a H Tc a 35°C o C Th frente a H Th a 43°C), las VPD. fueron las mismas,

descartando artefactos asociados con los tratamientos de temperatura.
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Figura 2.7 Déficit de presion de vapor de la hoja (VPDL) durante pre-floracion,
medido con el analizador de gases Li-Cor 6400, para los diferentes tratamientos
(control: C y calor: H). Los datos se presentan para dos genotipos (Gc) y (Gl), y dos
temperaturas instantaneas (Tc: 35°-Th: 43°C) en Exp.1 (a) y Exp.2 (b) a los 6 dias
después del inicio del estrés. Letras diferentes indican diferencias significativas entre
tratamientos (P< 0,05). ns= No significativo (P> 0,05).



38

La metodologia mencionada a lo largo de este capitulo resulta comin a todos los
objetivos e hipoétesis planteados en esta tesis. Los aspectos particulares de las
observaciones y mediciones se encuentran descriptos detalladamente en las secciones de

Materiales y Métodos correspondientes a cada capitulo.
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IMPACTO DE LAS TEMPERATURAS SUPRAOPTIMAS SOBRE LA TASA DE

FOTOSINTESIS Y VARIABLES ASOCIADAS

Articulo derivado de este capitulo: Mercado Alvarez, K., Bertero, H. D., Paytas, M. J., &
Ploschuk, E. L. (2021). Mesophyll conductance modulates photosynthetic rate in cotton crops

exposed to heat stress under field conditions. Journal of Agronomy and Crop Science.
http://doi.org/10.1111/jac.12536.

37



42

3.1 Introduccion

La temperatura es el principal factor ambiental que controla la duracion de las
diferentes etapas del desarrollo del algodon. El estrés por calor esta fuertemente
relacionado con el aumento de la temperatura méxima diaria por encima de un valor
umbral, durante un corto periodo de tiempo, pero suficiente para causar un dafio
irreversible al crecimiento y/o desarrollo de las plantas (Wahid et al. 2007). El
fenémeno del cambio climatico se observa actualmente en una amplia gama de
ecosistemas y especies en todas las regiones del mundo, en respuesta al aumento de la
concentracion de didxido de carbono asociado a un aumento de la temperatura media y
sus fluctuaciones anuales (Seneviratne et al. 2018). Este aumento de temperatura se
observé desde la etapa preindustrial hasta la actualidad, causando en muchas casos
efectos negativos asociados a la pérdida de rendimiento de los cultivos, asi como
cambios significativos en la fenologia y distribucion de especies.

El estrés por altas temperaturas tiene numerosos efectos sobre la fisiologia, la
bioquimica y regulacion genica de las plantas, siendo uno de ellos la reduccién de la
fotosintesis. Como regla general, la tasa de fotosintesis neta aumenta con la temperatura
hasta alcanzar un maximo, que representa la temperatura 6ptima para la fotoasimilacion,
seguida de un fuerte descenso con temperaturas mas altas (Ducruet et al. 2007).
Ademas, varios estudios revelan que la tasa neta de fotosintesis también aumenta con la
aclimatacion a altas temperaturas, cuando las plantas que estuvieron expuestas a altas
temperaturas durante un periodo prolongado se comparan con las no aclimatadas
cultivadas a la misma temperatura (Haldimann y Feller, 2005).

Segun estudios anteriores, los tres procesos fotosintéticos mas afectados por el estrés

por calor son: el funcionamiento de los fotosistemas, la generacion de ATP y la
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asimilacién bioquimica a través del ciclo de Calvin (Allkhverdiev et al. 2008). Sin
embargo, también se revel6 que la conductancia estomatica (gs) y la conductancia del
mesofilo (gm) juegan un papel clave en la limitacion de la tasa de fotosintesis bajo
varios estreses abidticos, como cambios instantaneos de temperatura (Flexas et al. 2008;
2012).

No obstante, no existe en la actualidad informacion sobre el posible papel de tales
conductancias durante los procesos de aclimatacion a lo largo de un periodo de estrés
por calor.

En este contexto, el algodon es una planta perenne, pero se cultiva como anual en
sistemas comerciales a traves de practicas de manejo agrondmico y se caracteriza por
tener un habito de crecimiento indeterminado, con un desarrollo vegetativo y
reproductivo que sigue patrones regulares y ordenados. Durante el ciclo del cultivo, su
productividad es sensible a las variaciones en las condiciones ambientales. Los efectos
de la alta temperatura en la germinacion, el crecimiento de las plantulas, el crecimiento
vegetativo y el desarrollo del cultivo han sido bien documentados (Hodges et al. 1993;
Reddy et al. 1996a); en este cultivo se han realizado diversos trabajos que evaluaron los
efectos de las temperaturas sobre el aparato fotosintético en un nivel de organizacion a
escala bioguimica y molecular. Feller et al. (1998) encontraron que la enzima Rubisco
sufre inhibicién reversible a temperaturas alrededor de 35°C, pero esta inhibicion es
irreversible a temperaturas mas altas.

Otros estudios abordaron el impacto de las altas temperaturas en la produccion de
especies reactivas de oxigeno (ROS) y enzimas antioxidantes. Sin embargo, la mayoria
de ellos han sido evaluados (bajo condiciones controladas o de campo) durante las
primeras etapas vegetativas, sin embargo (Sethar et al. 2002; Schrader et al. 2004; Wise

et al. 2004; Gur et al. 2010; Mathur et al. 2011; Mathur y Jajoo, 2014).
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Por el contrario, solo unos pocos estudios en algodon se centran en la etapa
reproductiva y la mayoria de ellos solo estudiaron la inhibicion de la fecundacion
(Snider et al. 2009; Snider y Oosterhuis, 2012). En este contexto, el foco de estos
estudios fue el efecto de la temperatura en el indice de cosecha, particularmente
relacionado con fallas de la polinizacion. Sin embargo, se sabe poco sobre el efecto del
estres por calor durante la etapa reproductiva sobre la fotosintesis y los componentes de
difusion involucrados (gs Y gm). Ademas de esto, se desconoce en gran medida si la
fotosintesis puede ser modulada por la influencia de los destinos reproductivos
(Lambers et al. 1998). Los genotipos actuales de algodon generalmente tienen ciclos
mas cortos con respecto a los genotipos antiguos, lo que reduce la relacién fuente (area
foliar por planta)/destino (rendimiento potencial por planta) (Casuso et al. 2016). No se
dispone de informacién sobre las interacciones entre la relacion fuente/destino y los
efectos del estrés por calor en la actividad de la fotosintesis.

Dado que el periodo critico para la determinacion del rendimiento del algodon esta
delimitado por la fase reproductiva (Paytas y Ploschuk, 2013), y que las fallas en la
fotosintesis podrian reducir la productividad cuando el cultivo estd sometido a estrés
térmico, este capitulo aborda especificamente el objetivo i) propuesto en el Capitulo 1
de la tesis: Evaluar los efectos instantdneos y de aclimatacion de las temperaturas
supradtimas sobre la tasa fotosintética via sus componentes difusionales, a través de la
conductancia estomatica y del mesofilo. Las hipdtesis involucradas son las Hi.i, Hin y
Hiv.

3.2 Materiales y métodos
3.2.1 Material vegetal y experimentos
Se realizaron dos experimentos en condiciones de campo en las temporadas

2015/2016 y 2016/2017 (Experimentos 1 y 2, respectivamente) cuya descripcion
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detallada se encuentra en el Capitulo 2. A modo de resumen, el Experimento 1 se
realizo en la estacion de investigacion del Instituto Nacional de Tecnologia
Agropecuaria (INTA), ubicada en Reconquista (29° 15 S, 59° 44' O, Santa Fe,
Argentina) y el Experimento 2 en el campo experimental de la Facultad de Agronomia
de la Universidad de Buenos Aires, Argentina (34° 35° S, 58° 29’ O). En el Exp. 1 se
utilizaron dos genotipos de algodon (DP402 BGRR ciclo corto y DP1238 BGRR, ciclo
largo), denominados en este capitulo Gc y GI respectivamente. Dado que no se
encontraron diferencias significativas entre los genotipos en este experimento, solo se
usoé un genotipo (DP402 BGRR) en Exp. 2.

En ambos experimentos se realizaron tratamientos de alta temperatura desde la etapa
de boton Floral (ver Figura 2.1, Capitulo 2). Se impusieron dos tratamientos térmicos: i)
un tratamiento en pre-floracion de 14 dias entre boton floral y el inicio de la floracion
(H1) y ii) un tratamiento en post-floracion de 15 dias a partir del inicio de la floracion
(H2), los tratamientos de control fueron aquellos sin manipulacion de temperatura en

ambos periodos (C1 y C2 para H1 y H2, respectivamente).

3.2.2. Intercambio gaseoso foliar y parametros de fluorescencia de clorofila.

En ambos experimentos, se evalu6 el intercambio de gases en las hojas, utilizando un
sistema portatil Li-6400 con un fluorémetro de cAmara foliar 6400-40 (Li-Cor, Lincoln,
NE, EE.UU.) con 1500 pmol m=2 st PPFD en las hojas mas jovenes completamente
expandidas, ubicadas en el estrato superior de la planta. Se efectuaron mediciones de:
tasa de fotosintesis neta a saturacion luminica (Amax), conductancia estomatica (gs,) Yy
concentracion de COz intercelular (Ci) (umol CO, mol? de aire). El flujo de aire, la
concentracion de COz en la camara de referencia y la temperatura del bloque fueron

controlados automaticamente por el equipo a 300 pumol s, 400 umol mol™ (ppm) y
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35°C, respectivamente. Con el fin de distinguir los efectos instantaneos de la
temperatura predominante del tratamiento de los posibles efectos producidos por la
aclimatacion (Yamori et al. 2014), las mediciones de cada tratamiento (H y C) se
realizaron con las temperaturas de H y C, alcanzando asi cuatro combinaciones (HH,
HC, CH y CC). Para hacer esto, se utilizé el comando de control de la temperatura del
bloque de la camara de medicién utilizada por el medidor Li-6400.

En ambos experimentos, se realizaron mediciones de fluorescencia. Asi, la eficiencia
fotoquimica maxima del PSIl (Fv / Fm) se estimé utilizando otro conjunto de hojas
(diferentes de aquellas donde se midio fotosintesis) aclimatadas a la oscuridad durante
30 min, mientras que los parametros de fluorescencia (Maxwell y Johnson 2000;
Lichtenthaler et al. 2005) se midieron simultdneamente con la fotosintesis. La tasa de

transporte de electrones (ETR) se calculé como:

ETR = ®PSII x PPFDabs x 0,5

donde ®PSII es el rendimiento cuantico efectivo del fotosistema II, PPFDabs es la
fraccion de PPFD absorbido (asumida como 0,85), y 0,5 es la constante que explica la
particion de electrones entre el PSIl y el PSI.

El rendimiento cuéntico efectivo de PSII se estimé utilizando:

®PSII = (Fm' - Ft) / Fm'

donde Fm' es la intensidad de fluorescencia méaxima producida por un flash de

saturacion de 1 s (7000 pmolm—2 s —1 PPFD) y Ft es la intensidad de fluorescencia a

estado estacionario de la fotosintesis bajo un PPFD de 1500 pmolm—2s—1 .
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La eficiencia intrinseca de PSII (Fv’ / Fm’), parametro que describe la eficiencia

cuantica si todos los centros de PSII estuvieran abiertos, se calculé como:

Fv'/Fm'= (Fm’-Fo’) / Fm’

donde Fo ' es la intensidad de fluorescencia minima después de un pulso oscuro de 6
s y un pulso de rojo lejano de 10 umol m =2 s —1 durante 5 s (que comenzo 1 s antes de
que se apague la luz). El rendimiento cuantico maximo de PSII (Fv/Fm) se estimd en la
mafiana (10:00 — 11:00 h, hora solar). Las hojas se mantuvieron durante 30 minutos en
la oscuridad dentro de sobres de papel de aluminio segln lo recomendado por Murchie
y Lawson (2013).

El calculo del rendimiento cuéntico potencial del PSII (Fv/Fm) se basé en

Fv/Fm=(Fm-Fo)/Fm

donde Fm es la intensidad maxima de fluorescencia producida por un flash de
saturacion de 1 s (7000 pmol m— 2 s — 1 PPFD) en la oscuridad y Fo es la fluorescencia
minima antes del pulso de flash.

Las mediciones de intercambio de gases y fluorescencia se realizaron en dos
momentos diferentes: tanto en el periodo pre-floracion como en post-floracion (ver
Figura 2.1, Capitulo 2). Para evaluar una posible recuperacion del estrés térmico, los
tratamientos C1 y H1 se midieron dos veces: en pre-floracion y también durante post-

floracion, cuando se habian retirado las estructuras.
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3.2.3 Conductancia del mesofilo

La conductancia de mesofilo (gm) se estimd en ambos experimentos aplicando el
método de flujo de electrones variable (Bongi y Loreto, 1989; Harley et al. 1992)

mediante la siguiente ecuacion:

gm = Amax/ {[Ci - (T * [[ETR + 8 (Amax + RD]] / [ETR-4 (Amax + RA)]]} (Ecuacién 1)

donde Amax es la tasa de fotosintética neta a saturacion luminica, Ci es la
concentracion interna de CO- en la cdmara sub-estomatica, ETR es la tasa de transporte
de electrones , Rd es la respiracion que ocurre durante el dia que no esté relacionada con
la fotorrespiracion y I' * es el punto de compensacion de CO2 en ausencia de Rd. Se
midieron Amax, Ci Y ETR con el sistema Li-6400 como se describié anteriormente. El
coeficiente I' * se obtuvo de la literatura para la temperatura de medicién (Bernacchi et
al. 2002). Rd se estim¢ indirectamente para cada tratamiento utilizando el método
propuesto por Yin et al. (2011), basado en mediciones combinadas de fotosintesis y

fluorescencia en un rango de bajas irradiancias.

3.2.4 Andlisis estadistico

Los datos fueron sometidos a Andlisis de Varianza (ANOVA) usando un Anova
bifactorial (genotipo x estructura) en Exp.1 y un Anova de trifactorial (estructura x
momento x defoliacidn) en Exp. 2. Las relaciones entre Amax y los rasgos difusionales
(@s, Om, Ci) se ajustaron mediante regresion lineal y semilogaritmica en los
Experimentos 1y 2, respectivamente, utilizando el software estadistico SPSS Statistics

(v20, SPSS an IBM company, Chicago, EE.UU.). Los contrastes entre los tratamientos
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se determinaron mediante la prueba t de Tukey a P< 0,05 y las cifras se crearon

utilizando el software Infostat, version 2011 (InfoStat, http://www.infostat.com.ar).

3.3 Resultados
3.3.1 Intercambio de gases de las hojas

Con la excepcion de gs, no se detectaron interacciones significativas entre los tres
factores involucrados (temperatura instantanea, aclimatacion al calor y genotipo) en el
Experimento 1 para las comparaciones de las mediciones antes y después de la floracion
(Cuadro 3.1). Asi, se observo un fuerte efecto de aclimatacion negativo producido por
los tratamientos térmicos (H1 y H2) a través de una reduccion de alrededor del 40% en
Amax en comparacion con los 11 pmol m? s medidos en los controles (promedio de C1
y C2, Fig. 3.1). Por el contrario, no se detectaron efectos de cambios instantaneos de
temperatura a pesar de haber sido explorados en un rango de temperatura amplio y supra
optimo (entre 38°C y 45°C). Tampoco se detectaron efectos genotipicos. Se observéd un
patron similar al de Amax para ambos periodos en gm, mientras que gs se redujo solo en
el periodo posterior a la floracion. Sorprendentemente, Ci no se vio afectado por la
aclimatacién y solo aument6 por la temperatura instantanea mas alta durante la pre-
floracion (P< 0,05). La aclimatacion también aumentd gm en un 35% y disminuy0 gs en

un 25% durante el periodo de pre y post floracion, respectivamente.


http://www.infostat.com.ar/
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Cuadro 3.1 Anélisis estadisticos del Experimento 1 para la tasa fotosintética neta bajo
irradiancias saturantes (Amax), conductancia estomatica (gs), concentracion interna de
CO- de la cavidad estomatica (Ci), y conductancia del meséfilo (gm). Los datos se
tomaron durante los periodos de pre- y post-floracion en genotipos con ciclos cortos
(Gc, DP402) y largos (Gl, DP1238). Los regimenes de temperatura se denominan
control (C) y tratamientos térmicos (H). Se realizaron analisis estadisticos para cada
rasgo utilizando pruebas ANOVA de dos vias (n= 4).

Pre-floracion

Anmax Os Ci Om

(umolm2s?t)  (molm2s?) (ppm) (molm2s?)
Genotipo ns ns * ns
Temperatura Instantanea ns wx falaial ns
Estructura * ns ns *
Genotipo x Temperatura Instantanea ns ns ns ns
Genotipo x Estructura ns ns ns ns
Temperatura Instantanea x Estructura ns ns ns ns
Genotipo x Temp.InstantdneaxEstructura ns ns ns ns

Post-floracion

Genotipo ns ns ns ns
Temperatura Instantanea ns ns ns *
Estructura e HHx ns **
Genotipo x Temperatura Instantanea ns ns ns ns
Genotipo x Estructura ns ns ns ns
Temperatura Instantanea x Estructura ns ns ns ns
Genotipo x Temp.InstantaneaxEstructura ns *x ns ns

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 ns= No significativo (P>0,05)
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Pre-floraciéon Post-floracion
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Figura 3.1. Tasa fotosintética neta bajo irradiancias saturantes (Amax, ab), conductancia
estomatica (gs, cd), concentracion interna de CO2 de la cavidad estomaética (Ci, ef) y
conductancia del mesofilo (gm, gh) durante pre-floracion (a,c,e,g) y post-floracion
(b,d,f,h) para los diferentes tratamientos (control: C y calor: H). Se presentan datos para
dos genotipos (Gc y GI) y dos temperaturas instantaneas (Tc = 35°C y Th = 43°C) en
Exp. 1. Las barras verticales son errores estandar para las medias (n= 5). Los analisis
estadisticos se muestran en la Cuadro 3.1

Como en Exp. 1 no se detectaron impactos significativos de temperaturas
instantaneas en Amax, en el Exp. 2 el efecto de la aclimatacion al régimen térmico
superior (H vs C) solo se midi6 a una misma temperatura de 35°C. En términos
generales, los valores de Amax fueron hasta tres veces superiores a los medidos en Exp.

1. En la pre-floracion, no se encontraron interacciones y tanto el calentamiento como los
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tratamientos de defoliacion tuvieron efectos independientes (Cuadro 3.2). Por lo tanto,
se redujo fuertemente por los tratamientos de temperatura mas alta (H1) en comparacion
con el tratamiento de control (C1), independientemente del tratamiento de defoliacion
(Fig. 3.2), de acuerdo con el Exp. 1. Inesperadamente, Amax Se incremento en un 15% en
el tratamiento D- (promedio de plantas C1 y H1, P< 0,05), mientras que gm Sigui6é un
patrén similar.

Cuando se realizaron las mediciones durante el periodo posterior a la floracion, se
detectaron interacciones significativas i) entre la aclimatacion al estrés por calor (factor
estructura) y la disponibilidad de la fuente (factor defoliacion); y ii) entre la estructura y

el periodo en el que se impuso la tensién térmica (factor momento) (Cuadro 3.2).

Cuadro 3.2. Analisis estadisticos en el Experimento 2 para la tasa de fotosintesis neta
(Amax), la conductancia estomatica (gs), la concentracion interna de CO> de la cavidad
estomatica (Ci) y la conductancia del mesoéfilo (gm). Los datos correspondieron a
medidas tomadas en el pre-post floracion en el genotipo DP402 (Gc). Los regimenes de
temperatura correspondieron al control (C) y los tratamientos térmicos (H). Los analisis
se realizaron para cada rasgo utilizando pruebas ANOVA de dos y tres vias cuando las
mediciones se realizaron antes y después de la floracion, respectivamente (n=5).

Pre-floracion

Améx gs Ci gm
(M mol m?st)  (mol m?s?) (ppm) (mol m?s?)
Defoliacion ** ns ns *
Estructura * ns * ns
Defoliacién x Estructura ns ns ns ns
Post-floracion
Defoliacién ns ns ns ns
Momento ** *kkk *kkk ns
Estructura Fekkx ns Fkx falaieie
Defoliacién x Momento Fxk ns *x Fxk
Defoliacién x Estructura Fkkox fale ns falaia
Momento x Estructura ns ns * ns
Defoliacién x Momento x
Estructura ns ns ns ns

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 ns= No significativo (P>0,05)
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Figural2.2. Tasa fotosintética neta bajo irradiancias saturantes (Amax), conductancia
estomatica (gs), concentracion interna de CO. de la cavidad estomética (Ci) y
conductancia del mesofilo (gm) durante los dos momentos, pre-floracién (a, c, e, g) y
post-floracion (b, d, f, h) para tratamientos de temperatura (control: C y calor: H) y
defoliacion (D +, no defoliado y D-, parcialmente defoliado) a una temperatura de 35°C.
Exp. 2. Las barras verticales son errores estandar para las medias (n= 5). Letras
diferentes indican diferencias significativas entre combinaciones de tratamientos (P<
0,05) y se agregaron solo cuando se detectaron interacciones significativas. Los analisis
estadisticos se muestran en la Cuadro 3.2.



54

Por lo tanto, el efecto de aclimatacion negativo sobre Amax Se observo solo en plantas
intactas sin defoliacion (D +). Sorprendentemente, la reduccién en comparacion con los
tratamientos C se observo no solo en plantas estresadas por calor en el momento de la
medicion (H2 D +), sino también para el tratamiento que habia sido realizado durante el
periodo de pre-floracion (H1 D +), revelando una falta de recuperacion de la fotosintesis
a lo largo del periodo posterior a la imposicion del tratamiento térmico (Fig. 3.2).

Contrariamente, se observo una recuperacion de Amax en plantas H1 D- (alcanzando
valores similares a las C1 D-), cuando fueron defoliadas parcialmente al inicio del
tratamiento. Sin embargo, se mantuvo un fuerte efecto perjudicial de reduccion de la
fuente durante un corto plazo después de la imposicion de los tratamientos en los
tratamientos C2 y H2 D, independientemente del régimen térmico. En términos
generales, se observé una tendencia similar a la descrita anteriormente para Amax para la
conductancia del mesofilo (gm), de acuerdo con los resultados del Experimento 1.

Ademas, la conductancia estomatica (gs) siguié el mismo patrén solo en los
tratamientos realizados durante el periodo la pre-floracion en plantas intactas (C1 D +,

H1 D +) y no se detect6 un patrdn claro para la concentracion intercelular (Ci) de CO..

3.3.2 Asociaciones de parametros de intercambio de gases y la fotosintesis de las
hojas

Combinando datos de los tratamientos pre y post floracion, Amax Se asocio
significativamente con gs Y gm, aunque se observé una falta de asociacion entre Amax Y
Ci (Fig. 3.3). Curiosamente, los valores de fotosintesis mas altos medidos en Exp. 2 en
comparacion con Exp. 1 estan fuertemente asociados (r> = 0,75) con valores de gs mas

altos, pero ambos experimentos tienen ajustes diferentes en funcion de gm. Sin embargo,
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gm podria explicar la variabilidad en Amax producida por los tratamientos térmicos
(dentro de los experimentos) mejor que gs (r>= 0,62 y 0,66 para Exps. 1y 2,

respectivamente; P< 0,05).
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Figura 3.3. Relaciones entre la tasa fotosintética neta bajo irradiancia saturante (Amax) Yy
la conductancia estomatica al CO- (gs, a), la concentracion interna de CO> de la cavidad
estomatica (Ci, b) y la conductancia del mesofilo (gm, ¢) Los datos corresponden a las
mediciones de los dos momentos analizados (pre-floracion y post-floracion) en Exp. 1y
Exp. 2.
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Amax también se asocio con parametros de fluorescencia, mostrando una correlacion
mas estrecha con la tasa de transporte de electrones (ETR) (r?= 0,65, P< 0,0001) (Figs.

3.4 y 3.5) que con el rendimiento cuantico maximo de PSII (Fv / Fm) (r>= 0,15, P=

0,0020) (Figs. 3.6 y 3.7).
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Figura 3.4. Relacion entre la tasa neta de fotosintesis bajo irradiancias saturantes (Amax)
y la tasa de transporte de electrones (ETR), medida en Exp. 2 en hojas de plantas
sometidas a tratamientos térmicos y de control. Los datos incluyeron mediciones tanto

previas como posteriores a la floracion.
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Figura 3.5. Tasa de transporte de electrones (ETR) durante pre-floracién (a) y post-
floracion (b) para los diferentes tratamientos (control: C y calor: H) y en los
tratamientos de defoliacion (D + y D-) a una temperatura de 35°C. Exp. 2. Las barras
verticales son errores estandar para las medias (n= 5) y letras diferentes indican

diferencias significativas entre los tratamientos (P< 0,05)

Ap ax (Hmol m?s™)

50
Pre-Floracion  Post-Floracion
| C1D+ & C2D+
O C1D- - C2D- -
40- A H1 D+ & H2 D+
A H1D- & 42 D- EFEP
O
301
20
10+
y=20.87*x + 15.3
r’=0.15
0 | ] 1
0.2 0.4 0.6 0.8
FviFm

1.0

Figura 3.6. Relacion entre la tasa neta de fotosintesis bajo irradiancias saturantes (Amax)
y la méxima eficiencia fotoquimica del PSIl (Fv / Fm), medida en hojas de plantas
sometidas a tratamientos térmicos y de control. Los datos corresponden a medidas de
los dos momentos analizados (pre-floracion y post-floracion), en Exp. 2.
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Figura 3.7. Maxima eficiencia fotoquimica del PSII (Fv / Fm), durante pre-floracion (a)
y post-floracion (b) para los diferentes tratamientos (control: C y calor: H) y en
tratamientos de defoliaciéon (D +y D -) medida a una temperatura de 35°C. Exp. 2. Las
barras verticales son errores estandar para las medias (n= 5), ns: indican diferencias no
significativas y letras diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos (P<
0,05).

3.4 Discusion

Para comprender los procesos fisiol6gicos involucrados en las respuestas a altas
temperaturas, resulta necesario discernir si la fotosintesis se estd reduciendo por
aumentos instantaneos de temperatura a corto plazo o si también se encuentra
influenciada por los efectos de una aclimatacion térmica mas prolongada. En términos
generales, la aclimatacion de las especies C3 a altas temperaturas tiende a mantener una
tasa fotosintética estable en un amplio rango de temperaturas de crecimiento entre 5y
30°C (Dusenge et al. 2019). Ademés, Yamori et al. (2014) propusieron que la
aclimatacion a altas temperaturas es posible a través de la expresion de proteinas de
choque de térmico, activasa estable de Rubisco y una respiracion méas baja. De hecho,
los efectos positivos de la aclimatacion a altas temperaturas han sido corroborados en un
estudio reciente realizado en plantas de olivo utilizando medidas reciprocas entre 35y

39°C (C et al. 2021).
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Por el contrario, los resultados revelaron que el estrés por altas temperaturas tuvo un
impacto negativo en la fotosintesis en los genotipos evaluados, que se redujo hasta en
un 35% cuando se midi6 a 35°C (Fig. 3.2). Este hallazgo concuerda con Bibi et al.
(2008), quienes informaron que las temperaturas superiores a 35°C restringen en gran
medida la tasa de fotosintesis, el crecimiento y la productividad del algodon.

Sorprendentemente, la fotosintesis no presentd respuestas a los cambios en la
temperatura instantanea a la que se realizaron las mediciones (Fig. 3.1). No obstante, se
esperarian caidas drasticas en la tasa fotosintética con aumentos de temperatura
instantanea por debajo del rango explorado, ya que temperaturas entre 35°C y 43°C
como las experimentadas aqui, se asumen como supradptimas para una planta C3 tipica
como el algodon (Taiz y Zeiger, 2002). Sin embargo, las temperaturas exploradas por
los tratamientos son consideradas suficientemente altas como para generar estrés por
calor en el algodon (Reddy et al. 1992; Loka y Oosterhuis, 2010; Pettigrew, 2016).
Estos resultados nos permiten concluir que la tasa fotosintética es altamente tolerante a
eventos de exposiciones breves a temperaturas muy altas. Por lo tanto, el efecto
negativo de las altas temperaturas sobre la fotosintesis se relaciond principalmente con
la aclimatacion del cultivo a los altos regimenes de calor alcanzados durante el periodo
de estrés por calor, descartando los efectos instantaneos de la temperatura. Por lo tanto,
se acepta parcialmente la Hi.i que plantea que los impactos del estrés térmico
durante la etapa reproductiva en la tasa fotosintética tienen una componente
relacionada con efectos instantdneos de la temperatura y otra con una
aclimatacion producida durante el periodo de exposicion.

La conductancia del meséfilo (gm) surge como el principal determinante de las
restricciones de la fotosintesis bajo estrés por calor en Gossypium hirsutum L., como lo

demuestra la fuerte asociacion lineal entre Amax Y gm (Fig. 3.3C). Aunque la



60

conductancia estomatica también se vio afectada por el estrés térmico, no parecio ser la
causa directa de la reduccion de la fotosintesis, ya que no estaba directamente
relacionada con disminuciones en la concentracion de CO; (C;, Fig. 3.3B). Por lo tanto,
el cierre de estomas seria una respuesta secundaria al estrés por calor (Berry y
Bjorkman, 1980). En consecuencia, estos resultados estan de acuerdo con la idea de que
la reduccion de la fotosintesis durante el estrés estuvo determinada principalmente por
factores no estomaticos. Por lo tanto, se acepta la Hi-n que sostiene que la principal
variable involucrada en el impacto del estrés térmico sobre la tasa fotosintética es
la conductancia del mesofilo.

De manera similar, se han reportado disminuciones en la fotosintesis bajo estrés por
calor en una variedad de cultivos y se han asociado con limitaciones estomaticas y no
estomaticas, respectivamente (Wahid, 2007; Oosterhuis y Snider, 2011; Carmo-Silva et
al. 2012; Loka et al. 2014). De acuerdo con otros informes (Neiff et al. 2019), la tasa de
transporte de electrones (ETR) es la variable de fluorescencia mejor asociada con las
tasas de fotosintesis. Ademas, los tratamientos térmicos también redujeron (aunque en
menor grado y con mucha variabilidad) Fv / Fm (Figs. 3.6 y 3.7), lo que sugiere que las
reducciones de la fotosintesis dependen parcialmente de los cambios del estado integral
del aparato fotoquimico. Las causas de esta variabilidad no son claras y se requiere de
futura investigacion para abordar este aspecto.

Curiosamente, la apertura de los estomas fue el factor que mejor explicé las grandes
diferencias de fotosintesis entre los Experimentos 1y 2 (Fig. 3.3A). Aunque la causa de
las bajas tasas de fotosintesis y conductancia estomatica encontradas en Exp. 1 no
resulta clara, podria estar relacionado con un mayor déficit de presién de vapor de la
hoja (VPDL) durante las mediciones (ver Fig. 2.7, Capitulo 2) que desencadeno un

cierre estomatico (Taiz y Zeiger, 2002). Aun mas interesante es el hecho de que la
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conductancia del mesdfilo explico los efectos de los tratamientos dentro de cada
experimento, pero no las diferencias entre ellos. Estos resultados confirman claramente
la especificidad de la gm para explicar las variaciones producidas por los tratamientos
térmicos, descartando la influencia de otros efectos ambientales secundarios sobre la
fotosintesis, como el déficit de presion de vapor.

Por otro lado, el efecto perjudicial de la aclimatacion estuvo claramente
condicionado por cambios en la relacion fuente / destino, provocados por la reduccién
del area foliar por planta realizada en el Exp. 2. Primero, durante el periodo de pre-
floracion, la fotosintesis y la gm fueron estimulados por la remocién parcial de hojas
(Fig. 3.2A y G; Cuadro 3.2), independientemente del tratamiento térmico, de acuerdo
con otros reportes, como en trigo, que revelan un aumento en la fotosintesis de la hoja
siguiente cuando se quito la hoja bandera (Rawson et al. 1976; Aslam y Hunt, 1978). En
segundo lugar, a pesar del efecto residual sobre la fotosintesis de plantas intactas
sometidas a estrés térmico en pre-floracién (H1D +, Fig. 3.2B) cuando se midi6 durante
el periodo posterior a la antesis (ver Fig.2.1, Capitulo 2), se detectd una recuperacion en
plantas calentadas con defoliacion parcial (H1 D-). Sin embargo, en ningln caso se
detectaron interacciones que reflejen una exacerbacion del efecto negativo
producido por la exposicion a las altas temperaturas. Por lo tanto, en este capitulo
se rechaza la Hiv que sostiene que la disminucion en la relacion fuente/destino
exacerba los efectos negativos de las temperaturas supradptimas sobre las
variables afectadas.

En relacion con lo anterior, Quisenberry et al. (1994) informaron que la fotosintesis
de hoja aumentd a medida que disminuyd la relacion fuente / destino, lo que sugiere que
una mayor demanda relativa del destino aument6 la productividad del tejido fuente

restante. Joudi et al. (2006) también informaron que la defoliacion del trigo de invierno
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aumento la tasa fotosintética neta y el contenido de clorofila de las hojas restantes. Estos
resultados previos sugieren claramente que una respuesta compensatoria al estrés por
calor podria desencadenarse cuando la disponibilidad de fuentes es limitada.
Inesperadamente, la fotosintesis disminuyd alrededor de un 20% en los tratamientos sin
defoliar C2 y H2, independientemente del tratamiento térmico (Fig. 3.2B). Aunque la
razon para los bajos valores de la fotosintesis bajo las estructuras C no esta clara, una
posible explicacion podria estar relacionada con una disminucion de la demanda de los
destinos provocada por la reduccion de la fuente, lo que lleva a una retroalimentacién
negativa sobre la fotosintesis. Se necesitan mas investigaciones para evaluar esta
posibilidad.

En resumen, el estrés térmico durante el periodo critico para la determinacién del
rendimiento en el algodon (etapas antes y después de la floracién) provoco un impacto
negativo en la fotosintesis a través de la aclimatacion, pero no se detectaron respuestas a
cambios instantaneos de temperatura en el rango explorado (entre 35y 43°C). Por tanto,
el algodon se comportdé como sensible a las altas temperaturas a mediano plazo
mediante una aclimatacion negativa, pero tolerante a breves episodios de muy altas
temperaturas a corto plazo. Esta reduccion de la fotosintesis estuvo determinada
principalmente por la conductancia del meséfilo, mientras que la conductancia
estomatica no parecié ser la causa directa de la reduccion de la fotosintesis. Ademas, los
resultados revelaron una falta de recuperacion de la tasa de fotosintesis 15 dias después
del final del tratamiento de calentamiento. Sin embargo, el efecto del estrés térmico
estuvo claramente condicionado por la relacion fuente / destino, mostrando una
recuperacion completa 15 dias después del final del estrés térmico cuando la relacion

fuente / destino se redujo por la defoliacion.
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Finalmente, el impacto negativo de las altas temperaturas durante el periodo critico
puede ser perjudicial para la productividad del algodon considerando el contexto de
cambio climéatico global asociado a un aumento de la temperatura media y sus
fluctuaciones entre afios (Seneviratne et al. 2018). A pesar de varias evidencias que
revelan fuertes efectos del estrés térmico durante este periodo sobre el rendimiento del
algodon a traves de la inhibicidn de la polinizacion y, por lo tanto, del indice de cosecha
(Snider y Oosterhuis, 2012), los efectos sobre la acumulacion de biomasa vegetal
habian sido poco explorados hasta la actualidad. Bajo una perspectiva de escala de
cultivo, la eficiencia del uso de la radiacion (EUR) es bastante estable en el algodon en
diferentes entornos y sitios (Yeates et at. 2010; Grundy et al. 2020). Sin embargo, las
consecuencias de una inhibicion de la fotosintesis por temperatura encontradas en
nuestro trabajo podrian implicar una reduccion del EUR (Zafar et al. 2018) como se
reporta para el trigo (Reynolds et al. 2007) y el maiz (Cicchino et al. 2010), como
también cambios en la eficiencia de intercepcion de radiacion del cultivo. Estos

aspectos estan abordados en el Capitulo 4.
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CAPITULO 4
IMPACTO DE LAS TEMPERATURAS SUPRAOPTIMAS SOBRE LA

EFICIENCIA DE INTERCEPCION Y SOBRE LA EFICIENCIA EN EL USO DE
LA RADIACION

59
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4.1 Introduccion

La biomasa total producida durante el ciclo de un cultivo es el resultado de la
cantidad de radiacion fotosintéticamente activa interceptada (RFAI) acumulada y de la
eficiencia con que ésta es convertida en biomasa (EUR) (Andrade et al. 2005). El
ambiente ejerce una fuerte regulacién del primer componente, no sélo a través de la
cantidad de radiacion incidente, sino también a través de los factores ambientales que
regulan el desarrollo del cultivo y de aquellos que modifican la aparicion, expansion y
decaimiento del indice de &rea foliar (temperatura, nivel de recursos, cantidad y
disposicion de las plantas) (Loomis y Connor ,1996). Los cultivares de algodon de ciclo
corto tienden a generar menor biomasa vegetativa que los ciclos largos. A su vez, la
menor acumulacién de materia seca vegetativa podria estar contrabalanceada con la
asignacion de una mayor cantidad de fotoasimilados para el desarrollo de las estructuras
fructiferas (Bange y Milroy, 2000). Asi, la radiacién interceptada es uno de los factores
que controlan la acumulacion de materia seca en algodon y se puede predecir el
rendimiento del cultivo a partir de la cantidad de radiacién solar interceptada por las
plantas durante un periodo determinado (Hay y Porter, 2006).

Por otra parte, el area foliar es la principal determinante (fuente) de la generacién de
biomasa vegetativa y reproductiva; ya que intercepta la radiacion solar y permite la
conversion fotosintética de la energia radiante en energia quimica; para fijar el didéxido
de carbono en asimilaciones fotosintéticas esenciales para el desarrollo y crecimiento de
los destinos (Andrade y Sadras, 2009). Del mismo modo, Reddy et al. (1992)
concluyeron que el algodon cultivado bajo condiciones de alta temperatura mostré una
reduccion del area foliar, reportando un tamafio del canopeo més reducido y hojas

individuales mas pequefias. Por otra parte, el indice de area foliar (IAF), medido como
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la relacion entre superficie de hoja por superficie de suelo, es un estimador muy
apropiado para medir el grado de desarrollo ontogénico del cultivo (Gardner et al.
1985). El IAF que posibilita alcanzar las tasas de crecimiento maximas se denomina
IAF critico, y varia para los diferentes cultivos (Andrade et al. 1996). El IAF critico
para algodon en condiciones de secano normalmente presenta valores de 3, mientras
que, para un cultivo completamente irrigado, estos son cercanos a 5 (Ashley et al. 1965;
Heilholt, 1994). Sin embargo, Paytas (2005), report6é valores de IAF maximos de 1,9
bajo el sistema de siembra directa, y valores similares fueron alcanzado en otras zonas
productoras de algodon en Argentina (Mondino, 2000). Sorprendentemente, el
rendimiento de algoddn en variedades con hoja normal (hojas con lébulo anchos) o tipo
okra (hojas con l6bulos largos y angostos) se redujo cuando presentaron valores de IAF
superiores a 5, y por el contrario se incrementd a medida que el valor de IAF se
incremento de 2 a 3 (Heitholt y Meredith, 2002). Por otra parte, los genotipos de ciclo
largo, en etapas vegetativas tempranas, generan mayor IAF que los genotipos precoces
debido a su mayor tasa de expansion foliar (Orozco-Vidal et al. 2011).

Las plantas sembradas en surcos estrechos modifican el canopeo a través de una
mayor disponibilidad de radiacion en la parte media y superior del canopeo (Reta-
Sanchez, 1992). Seguln estudios anteriores en algodon, se encontrd una relacidn negativa
significativa entre la tasa de crecimiento del algodon y el IAF en cultivos sembrados en
surcos estrechos (Constable, 1975). Sin embargo, también hay estudios que encontraron
que los surcos estrechos tienen una mayor y mas temprana intercepcion de luz total
durante la estacion de crecimiento, en comparacion con hileras espaciadas convencional
y pueden potencialmente incrementar el rendimiento de algodén (Heitholt et al. 1992;

Steglich et al. 2000; Maddonni et al. 2001).
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La estructura planofila de la hoja del algodén puede generar, a su vez, un fuerte
gradiente de radiacion dentro del perfil del canopeo, especialmente bajo altas
poblaciones de plantas; en ese caso poca radiacion alcanza a las hojas del estrato
inferior de las mismas (Hearn, 1976; Dauzat et al. 2008; Lv et al. 2013). Distintas
evidencias de la literatura demostraron que, trabajando en cultivos sombreados, una
reduccion del 32% de la radiacion incidente a partir del periodo de floracion provoca un
descenso del 47% en el rendimiento del algodon en bruto, asi como también se reporto
que una merma del 50% en la captacién de la luz durante las tres semanas posteriores a
la primera flor, provoca una disminucién en el mismo (Eaton y Ergle, 1954; Sorour y
Rassoul, 1974). Sin embargo, no existen, en la actualidad, antecedentes en este
cultivo que describan el impacto de las altas temperaturas sobre la eficiencia de
intercepcion y la radiacion interceptada acumulada durante su periodo critico.
Ademas, estudios hechos en otros cultivos sugieren que el impacto del estrés térmico
también radicaria en el decrecimiento de la eficiencia del uso de la radiacion (EUR)
(Reynolds et al. 2007; Cicchino et al. 2010b; Rattalino et al. 2012).

Por lo tanto, este capitulo aborda parcialmente el objetivo ii) mencionado en el
Capitulo 1 de la tesis, que propone caracterizar el efecto de las temperaturas
supradptimas sobre la eficiencia de intercepcion, la eficiencia del uso de la
radiacion interceptada y el indice de cosecha. Las hipotesis involucradas son: Hy) El
impacto negativo del estrés térmico tiene una componente relacionada con una menor
eficiencia de intercepcion (ei) y/o eficiencia de uso de la radiacion (EUR) y otra
determinada por un menor indice de cosecha (IC), y Hiv) La disminucion en la relacion
fuente/destino exacerba los efectos negativos de las temperaturas supradptimas sobre las

variables afectadas.
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4.2 Materiales y métodos
4.2.1 Material vegetal y experimentos

Se realizaron dos experimentos en condiciones de campo en las temporadas
2015/2016 y 2016/2017 (Experimento 1 y 2, respectivamente), los mismos descriptos
para el capitulo anterior. Las condiciones de cultivo y el disefio experimental estan
detallados en el Capitulo 2. A modo de resumen, el Experimento 1 se realizd en la
estacion de investigacion del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA) de
Reconquista, provincia de Santa Fe, y el Experimento 2 en el campo experimental de la
Facultad de Agronomia de la Universidad de Buenos Aires, Argentina. Se utilizaron dos
genotipos de algodon (DP402 BGRR ciclo corto y DP1238 BGRR, ciclo largo),
denominados Gc y Gl respectivamente. En el Experimento 2 solo se us6 un genotipo
(DP402), en este experimento se realizaron manipulaciones de la relacién fuente/destino
con tratamientos manipulativos de defoliacién parcial. A continuacion, se incluyen los
detalles de las mediciones y célculos especificos para los atributos concernientes a este

capitulo.

4.2.2 Variables medidas

El area foliar se cuantificd escaneando las hojas verdes de las mismas muestras
cosechadas para medir peso seco, usando el Medidor Portable de Area Foliar LI-COR
LI-3000C. El indice de area foliar (1AF) se estim6 como el cociente entre el area foliar y
la superficie cosechada. Esta variable se midio en pimpollado (PP), floracion (FL),
floracion efectiva (FE) y fin de floracion efectiva (FF, tanto para tratamientos controles
(C) como para tratamientos calentados (H). En cada unidad experimental también se

midié la radiacion fotosintéticamente activa (RFA= 400-700 nm) incidente e
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interceptada en el estrato medio e inferior, tal como se detalla en el Capitulo 2. Estas
variables se midieron durante todo el periodo critico de la definicion del rendimiento.
(ver Fig. 2.1).

Para medir la produccion de biomasa aérea y su particion, se tomaron muestras de
plantas en los momentos fenoldgicos pimpollado (PP), floracion (FL), floracién efectiva
(FE) y fin de floracion efectiva (FF). Para la toma de las muestras, en cada uno de los
tratamientos se respeto el efecto bordura, y cada muestra estuvo compuesta por 5
plantas ubicadas dentro de cada tratamiento. Las muestras se dividieron en hojas verdes
(laminas), tallo (incluyendo peciolos), flor y/o cépsulas. Estas muestras se llevaron a
estufa con circulacion forzada de aire a 60°C hasta su secado total y posterior registro
del peso seco. A partir de esta informacion, se calculd la produccion de biomasa total
acumulada y particionada (materia seca, MS en g m?) en 6rganos vegetativos (tallo,

ramas Yy hojas) y o6rganos reproductivos (pimpollos, flores y capsulas).

La EUR se calculé inicialmente para el periodo completo (pre + post-floracion) a
través de la pendiente de la variacion de la biomasa entre PP y FF en funcién de la
radiacion interceptada acumulada durante ese periodo para todos los tratamientos. Para
evaluar eventuales respuestas diferenciales entre los sub-periodos de pre (tratamientos
de 14 dias entre el boton floral y el periodo de floracién; C1 y H1) y post floracién
(tratamientos de 15 dias a partir de la floracion; C2 y H2) (Fig. 2.1), también se
estimaron las EUR en forma separada para la etapa de pre-floracion (entre PPy FL) y
post-floracion (entre FL y FF), mediante el cociente entre la variacion de biomasa y la
radiacion interceptada acumulada durante la respectiva etapa. La tasa de crecimiento del
cultivo se estimo para cada tratamiento de la misma manera, como el cociente entre la

variacion de biomasa y la duracién de la etapa.
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4.2.3 Andlisis estadistico

Los datos fueron sometidos a Analisis de Varianza (ANOVA) usando un anova
bifactorial (Genotipo x Estructura) en el Exp.1 y un anova Trifactorial (Estructura x
momento x defoliacién) en el Exp. 2. Los andlisis estadisticos se hicieron con el
software Infostat (Di Rienzo et al. 2011) y los graficos se obtuvieron usando el software
GraphPad Prisma 5 para Windows (GraphPad Software, San Diego California USA,

www.graphpad.com).

4.3 Resultados

4.3.1 Indice de area foliar (IAF)

En ambos experimentos y en todos los tratamientos los valores del IAF fueron muy
bajos en la etapa de pimpollado, cuando se implantaron los tratamientos C1 y H1,
inferiores a 1 (Fig. 4.1). En todos los tratamientos IAF se incrementd durante todo el
periodo analizado, hasta fin de floracion (FF), con diferencias significativas entre
tratamientos de temperatura (H) con respecto a sus controles (Figs. 4.1A y D), con
valores que oscilaron entre 2 y 3 para los tratamientos no defoliados. Asi, en ambos
experimentos los tratamientos térmicos tuvieron en FF hasta un 15% menos de IAF que
los controles cuando estos se aplicaron en post floracion (Fig. 4.1B, D). En el Exp. 1, en
esa misma etapa el 1AF fue aproximadamente 20% y 30% menor en Gc que en Gl para
los tratamientos térmicos de pre y post floracion respectivamente (P> 0,05), sin que se
detectaran interacciones con el tratamiento térmico. Del mismo modo, en el Exp. 2 el
IAF fue aproximadamente 30% y 70% menor en el tratamiento defoliado (D-) que en el
intacto (D+) durante FF para los tratamientos térmicos de pre- y post-floracion,
respectivamente (P> 0,05), sin que tampoco se detectaran interacciones con el

tratamiento térmico. El impacto del tratamiento D- fue significativo en todos los estados
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fenoldgicos observados (Fig. 4.1C-D). Curiosamente, en el Experimento 1 el impacto
negativo de las altas temperaturas se detectdé mas tempranamente (en FL), pocos dias

después de haber sido implantados los tratamientos en post-floracion (Fig. 4.1B).
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D+ D- D+ D- D=*
amos = ExD= ns
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0- 1
PP FL F.E F.F PP FL F.E F.F
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Figura4.1. indice de area foliar (IAF) para los tratamientos de estructura C1-H1 de pre-
floracion (A, C) y C2-H2 de post-floracion (B, D), para los genotipos corto (Gc) y largo
(GI) en el Experimento 1y en los tratamientos defoliados (D-) y sin defoliar (D+) en el
Experimento 2. Las barras horizontales indican el periodo que abarcaron los
tratamientos. Los asteriscos indican diferencias significativas (P< 0,05) para los factores
estructura térmica (H), defoliacion (D) y genotipo (G) para cada momento fenoldgico
pimpollado (PP), floracién (FL), floracién efectiva (FE) y fin de floracion efectiva (FF).
ns= No significativo.

4.3.2 Eficiencia de intercepcion (ei)
En términos generales, la eficiencia de intercepcion (ei) mostro un patron levemente

creciente en el Experimento 1, con valores aproximados de 0,6 en PP que se
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incrementaron hasta 0,75 en FF (Fig. 4.2). En este experimento, la ej fue leve pero
significativamente méas baja en Gc que en Gl en todas las etapas. No se detectaron
impactos negativos de las altas temperaturas cuando los tratamientos fueron hechos en
pre-floracion (Fig. 4.2A), mientras que con estres térmico en post-floracion e llegé a ser
significativamente menor en FF (Fig. 4.2B).

Por otra parte, en el Exp.2, el patron de variacion de ej a lo largo de la fenologia se
mantuvo estable en pre-floracién, y solo se presentaron diferencias significativas de e;
en el momento fenoldgico floracion efectiva (FE) tanto de la temperatura (factor
estructura) como de defoliacion (Fig. 4.2C). Por otra parte, en post floracion se
presentaron diferencias significativas de esta variable tanto en floracién efectiva (FE)
asi como en fin de floracion efectiva (FF) para ambos factores (Fig. 4.2D). En ambos
momentos el valor méximo de la variable se exhibio en el estadio de FF, alcanzando
valores en post-floracion cercanos al 95% en los tratamientos testigos. En ambos

experimentos, en ningun caso se detectaron interacciones significativas entre factores.
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Figura4.2. Eficiencia de intercepcion (e;) durante pre-floracion (A, C) y post-floracion
(B, D) para los tratamientos de estructura C1-H1 de pre-floracion (A, C) y C2-H2 de
post-floracion (B,D), para los genotipos corto (Gc) y largo (GI) en el Experimento 1y
en los tratamientos defoliados (D-) y sin defoliar (D+) en el Experimento 2. Las barras
horizontales indican el periodo que abarcaron los tratamientos. Los asteriscos indican
diferencias significativas (P< 0,05) para los factores estructura térmica (H), defoliacidn
(D) y genotipo para cada momento fenoldgico pimpollado (PP), floracion (FL),
floracion efectiva (FE) y fin de floracién efectiva (FF). ns= No significativo.

4.3.3 EUR a través de las pendientes para el periodo entre PPy FF

A pesar de las disminuciones generadas por el calentamiento en las eficiencias de
intercepcion arriba descriptas, en ninguno de los experimentos se detectaron mermas en
la radiacion interceptada acumulada al final del periodo de floracién (FF; Cuadros 4.1y
4.2). Sin embargo, en el Experimento 1 las reducciones en biomasa fueron en promedio
del 50% para ambos genotipos, tanto en pre como en post floracién. Esto indica que la

EUR se vio afectada negativamente por los tratamientos térmicos, independientemente
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del genotipo, en pre-floracion (Fig. 4.3A, B, E y F; Cuadro 4.1), mientras que en post
floracion también disminuyo, pero solo resulto significativa en Gl (Fig. 4.3C, D, Gy H;

Cuadro 4.1).

Cuadro4.1. Valores de eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), Radiacion
interceptada acumulada (Rint acum) y Materia seca total (MSTot), para los diferentes
tratamientos térmicos (control: C y calor H) durante pre-floracion (C1-H1) y post-
floracion (C2-H2). Los datos se presentan para el genotipo DP402 de ciclo corto (Gc) y
para el genotipo DP1238 de ciclo largo (GI) en Exp.1. Se realizaron analisis estadisticos
para cada rasgo utilizando pruebas ANOVA de dos vias (n= 3). Los valores fueron
obtenidos a través de las pendientes ajustadas de las funciones de la Figura 4.3. Los
asteriscos indican diferencias significativas con respecto a su tratamiento control. ns=
No significativo.

Exp.1
Gc Gl
Tratamiento EUR Rintacum MSrot EUR Rintacum MSrot
(g MY (MIm?)  (gm?) (@MY (MIm?)  (gm?)
C1 4,83 +0,62 221,64 834,84 3,81+0,46 241,11 733,03
H1 0,72+ 0,11 *** 202,51 ns 250,6 *** 2,050,214 ** 237,98 ns 421,06 ***
C2 2,64 £0,13 222,39 527,2 3,39+£0,48 250,35 704,29
H2 1,79+ 0,15 ns 205,30 ns 380,42 *** 160+ 0,15 ** 24483 ns 341,52 ***

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 ns= No significativo (P>0,05)
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Figura 4.3. Ajustes de la variacion de biomasa (g m?) en funcion de la Radiacion
interceptada acumulada (MJ m2), para tratamientos aplicados en pre-floracion (A, B; E,
F) y post-floracion (C, D; G, H) para los diferentes tratamientos térmicos (control: C y
calor H) para cada momento fenolégico pimpollado (PP), floracion (FL), y fin de
floracion efectiva (FF). Los datos se presentan para el genotipo DP402 genotipo corto
(Gc) y para el genotipo DP1238 genotipo largo (Gl) Exp.1.
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En el Experimento 2, la biomasa total en FF fue la misma para todos los
tratamientos, mientras que la tasa de variacion de la biomasa en pre-floracion mostro
una tendencia hacia la diferencia entre los tratamientos, aunque esta no llego a ser
significativa (Fig. 4.4B, D; Cuadro 4.2). Este patron fue similar tanto en los
tratamientos térmicos como en los defoliados en pre-floracion (Fig. 4.4A-D). La tasa de
variacion fue en promedio mayor en los tratamientos control y sin manipulacion de la
relacién fuente/ destino, aunque no fue significativamente diferente (Fig. 4.4A; Cuadro
4.2).

Cuadro 4.2. Valores de eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), Radiacion
interceptada acumulada (Rint acum) y Materia seca total (MSTot), para los diferentes
tratamientos térmicos (control: C y calor H) y en los tratamientos de defoliacion parcial
(D-) y sin defoliar (D+) aplicados durante pre-floracion (C1-H1) y post-floracion (C2-
H2). Los datos se presentan para el genotipo DP402 genotipo corto (Gc) en Exp.2. Se
realizaron analisis estadisticos para cada rasgo utilizando pruebas ANOVA de dos vias

(n= 3). Los valores fueron obtenidos a través de las pendientes ajustadas de las
funciones de la Figura 4.4. ns= No significativo.

Exp.2
D+ D-
Tratamiento EUR Rintacum MSrot EUR Rintacum MSrot
(@MY (MIm?)  (gm?) (@MY (MIm?)  (gm?)
C1l 2,76 £1,28 221,47 868,86 4,67+0,75 182,83 982,22
H1 3,88 +0,86 ns 222,38 ns 1153,33ns 3,66 +1,21ns 182,95ns 922,22 ns
C2 2,47 £ 0,60 262,82 1067,78 1,08 £ 0,40 251,99 648,44
H2 1,60 + 0,45 ns 268,8 ns 760,0 ns 1,07+ 0,51 ns 257,14 ns 646,66 ns

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 ns= No significativo (P>0,05)
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Figura4.4. Ajustes de la variacion de biomasa en funcion de la Radiacion interceptada
acumulada (MJ m), para tratamientos aplicados en pre-floracion para los diferentes
tratamientos térmicos control (C) y calor (H) y en los tratamientos de defoliacion (D+;
A, By D-; C, D). para cada momento fenolégico pimpollado (PP), floracion (FL),
floracion efectiva (FE) y fin de floracion efectiva (FF) Los datos se presentan para el
genotipo DP402 (Gc) en el Exp. 2.

En post floracion la tasa de acumulacion de biomasa fue menor en los tratamientos

térmicos (H2) que en los controles (C2) independientemente del tratamiento de

defoliacion, aunque estas diferencias no llegaron a ser significativas (Fig. 4.5B, D;

Cuadro 4.2).
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Figura 4.5. Tasas de variacion de acumulacion de Biomasa (g m™2) en funcion de la
Radiacion interceptada acumulada (MJ m™), para tratamientos aplicados en post
floracién para los diferentes tratamientos térmicos control (C) y calor (H) y en los
tratamientos de defoliacién (D+; A, B y D- ; C, D). para cada momento fenoldgico
pimpollado (PP), floracion (FL), floracion efectiva (FE) y fin de floracion efectiva (FF)
Los datos se presentan para el genotipo DP402 (Gc) en el Exp. 2

4.3.4 Eficiencia en el uso de la radiacion (EUR) estimada en forma separada para

las etapas de pre (entre PPy FL) y post-floracion (entre FL y FF)

Para aumentar la sensibilidad del analisis de EUR ante la exposicion al estrés térmico
en las diferentes subetapas de pre (C1, H1) y post-floracion (C2, H2), se estimaron las
EUR en forma separada para cada uno de estos subperiodos. En el Experimento 1 se
detectaron interacciones significativas entre factores y los tratamientos térmicos
mostraron valores de EUR 79% y 20% menores a sus respectivos controles en los

genotipos Gc y Gl, respectivamente, durante pre-floracion (Fig. 4.6A), mientras que en
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post floracién se observaron mayores valores de EUR en los tratamientos testigos (C1)
tanto para Gc como para Gl. Por otra parte, también se observo una recuperacién de
EUR en post-floracion de las estructuras que habian sido calentadas en pre-floracion
(H1) en ambos genotipos (Fig. 4.6B). En post floracién los tratamientos calentados en
ese periodo (H2) mostraron diferencias significativas con respecto a sus controles (C2)
en los valores de EUR; se detectaron disminuciones del 32% y 72% en Gc y Gl
respectivamente (Fig. 4.6B). Las plantas que fueron sometidas a tratamientos de estrés
térmico siempre mostraron bajos valores de EUR, independientemente del genotipo

(Figs. 4.6Ay B).
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Figura 4.6. Eficiencias en el uso de la radiacion (EUR, g MJ), estimadas durante pre-
floracion (a,) y post-floracion (b) para los diferentes tratamientos térmicos (control: C y
calor H). Los datos se presentan para el genotipo DP402 de ciclo corto (Gc) y para el
genotipo DP1238 de ciclo largo (GI) Exp.l. Los tratamientos C1 y H1 también se
midieron durante el periodo post-floracion con el fin de evaluar una posible
recuperacion post estrés térmico (ver Fig. 2.1). Las barras verticales son errores estandar
para las medias (n= 9) y letras diferentes indican diferencias significativas entre los
tratamientos (P< 0,05).

A diferencia de lo ocurrido cuando la EUR se estimé para todo el periodo PP y FF
(Cuadro 4.2), en el Exp. 2 se detectaron interacciones significativas entre los factores
analizados. Cuando las plantas fueron expuestas a altas temperaturas durante la primera
etapa del periodo critico (H1) se observé una reduccion en los valores de EUR de un

63,7% con respecto a los valores ligeramente superiores a 4 g MJ de su respectivo
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control (C1) en los tratamientos sin defoliar (D+) (Fig. 4.7A), mientras que el
tratamiento de defoliacion (D-) la redujo drasticamente a valores cercanos a 1 g MJ?,
independientemente del tratamiento térmico. Por otra parte, en post-floracion se observo
una recuperacion de la EUR en los tratamientos que habian sido calentados solamente
durante pre-floracion (H1), con valores que, con esta metodologia, resultaron
extremadamente altos (cercanos a 6 g MJ™) cuando las plantas se mantuvieron con su
fuente inalterada (D+) (Fig. 4.7B).

En concordancia con lo esperado, la EUR disminuy6 significativamente cuando el
estrés térmico fue aplicado en el mismo momento de post-floracion en el que se hizo la
estimacion (H2 D+). Los tratamientos que habian sido defoliados en pre-floracién
mostraron una notable recuperacion cuando la EUR se midié abarcando solamente el
periodo de post-floracién (C1 D- y H1 D-; Fig. 4.7B), mientras que cuando el raleo fue
hecho en el mismo momento en que se estimé EUR (C2 D--H2 D-) la EUR fue muy

baja, independientemente de la temperatura.
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Figura4.7. Eficiencias en el uso de la radiacion (EUR, g MJ?), estimadas durante pre-
floracién (a,) y post-floracion (b) para los diferentes tratamientos térmicos (control: C y
calor H) y los tratamientos de defoliacion (D+ y D-). Los datos se presentan para el
genotipo DP402 genotipo corto (Gc) Exp.2. Los tratamientos C1 y H1 también se
midieron durante el periodo post-floracion con el fin de evaluar una posible
recuperacion del estrés téermico (ver Fig. 2.1). Las barras verticales son errores estandar
para las medias (n= 9) y letras diferentes indican diferencias significativas entre los
tratamientos (P< 0,05)
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4.3.5 Tasa de crecimiento del cultivo (TCC)

En el Experimento 1, la TCC disminuy0 significativamente para ambos subperiodos
del periodo critico, tanto en pre-floracion como en post-floracion (Figs. 4.8A y B),
mostrando el mismo patrén que el observado para la EUR (Figs. 4.6A y B). Cuando las
plantas fueron expuestas a altas temperaturas durante la primera etapa del periodo
critico (H1), la disminucion en la TCC fue de un 76% y de 22,9% en el Gc y Gl
respectivamente, con respecto a su respectivo control (C1) (Fig. 4.8A). A diferencia de
lo ocurrido con la EUR, el tratamiento H1 no experimento recuperacion durante la post
antesis y la TCC permaneci6 baja, con valores de solo de 2,8 g m* d! (Fig. 4.8B). La
disminucion fue del orden de 91%, en el genotipo Gc y de 60% en el Gl. En (H2)
también se presentaron disminuciones significativas en ambos genotipos 35,6% y

72,7%, respectivamente (Fig. 4.8B).
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Figura 4.8. Tasas de crecimiento estimadas durante pre-floracion (a) y post-floracion (b)
para los diferentes tratamientos térmicos (control: C y calor H). Los datos se presentan
para el genotipo DP402 (Gc) y para el genotipo DP1238 (Gl) Exp.1. Los tratamientos
C1y H1 también se midieron durante el periodo post-floracion con el fin de evaluar una
posible recuperacion del estrés térmico (ver Fig. 2.1). Las barras verticales son errores
estandar para las medias (n= 9) y letras diferentes indican diferencias significativas
entre los tratamientos (P< 0,05)
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Al igual que en el Experimento 1, en el Experimento 2 el patrén de respuesta de TCC
a los tratamientos fue similar al observado para EUR vy estas fueron superiores durante
la post-floracion (Fig. 4.9B). En pre-floracion, el patron fue similar al observado para la
EUR, con una reduccion de los tratamientos térmicos (H1) en comparacion con el
tratamiento de control (C1), del orden de 61 % cuando las plantas se mantuvieron con
su fuente inalterada (D+) (Fig. 4.9A) y una baja producida por la defoliacion (D-),
independientemente del tratamiento térmico. En post floracion, las plantas intactas que
habian sido calentadas en pre-floracién (H1 D+) tuvieron una recuperacion de TCC con
valores estadisticamente similares al control C1 D+ (Fig. 4.9B). Cuando la fuente fue
disminuida (D-) los tratamientos H1 D- tratados solamente en pre-floracion se
recuperaron, mientras que, cuando el raleo fue hecho en el mismo momento en que se
estimé TCC (C2 D- -H2 D-) los valores de esta variable fueron muy bajos,

independientemente de la temperatura.
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Figura 4.9. Tasas de crecimiento estimadas para el periodo pre-floracion (a) y post-
floracion (b) para los diferentes tratamientos térmicos (control: C y calor: H) y los
tratamientos de defoliacion (D + y D-). Los datos se presentan para el genotipo DP402
de ciclo corto (Gc) en el Exp.2. Los tratamientos C1 y H1 también se midieron durante
el periodo post-floracion con el fin de evaluar una posible recuperacién del estrés
térmico (ver Fig. 2.1). Las barras verticales son errores estandar para las medias (n=9)
y letras diferentes indican diferencias significativas entre los tratamientos (P< 0,05).
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4.4 Discusion

El IAF es un pardmetro que determina/se correlaciona estrechamente con la tasa de
crecimiento del cultivo y muestra una fuerte relacion con el rendimiento (Brandédo y
Zonta, 2016). Los resultados de este capitulo mostraron que los tratamientos térmicos
generaron reducciones importantes en el IAF en el cultivo de algoddn tanto en pre-
floracion como en post-floracion (24% y 25% para los Experimentos 1 y 2,
respectivamente). Los valores de IAF en pre-floracion fueron incluso menores que los
de post-floracion, donde se alcanzaron valores cercarnos a 3.3. Los resultados de este
estudio son coincidentes con Reddy et al. (1992), quienes reportaron que, a medida que
se incrementa la temperatura, se reduce el IAF en el cultivo de algodon. Los resultados
también coinciden con Tcach (2020) quien muestra que los episodios de alta
temperatura redujeron un 20% el 1AF en relacion con el control sin estrés térmico.

Los bajos valores de IAF méaximo observados en floracién en los tratamientos
control de esta tesis, cercanos a 1,6 (Fig. 4.1) son similares a los valores promedio de
IAF reportados en la Argentina por Colombo (2019), que fueron de 1,9. Del mismo
modo Paytas (2005), reportd valores equivalentes en cultivos de algoddn sembrados en
altas densidad bajo el sistema de siembra directa. VValores similares fueron alcanzados
en otras zonas productoras de algodon en Argentina (Mondino, 2000). De hecho, los
resultados de este capitulo revelan que la radiacion interceptada acumulada fue similar
en todos los tratamientos (Cuadros 4.1 y 4.2), en concordancia con la idea de que ambos
experimentos habrian llegado al IAF critico al final de floracion (FF).

Sin embargo, hay trabajos que sostienen que el IAF critico debe tener un valor
minimo de 3 para interceptar toda la radiacién solar en un ambiente 6ptimo (Basinskii,
1975; Kerby et al. 1990). En relacion con el IAF critico (entendido como el que se

requiere para capturar el 95% de intercepcién efectiva de la radiacién (Andrade et al.
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1996), solamente los tratamientos testigo lo alcanzaron en el estadio de fin de floracion
efectiva, coincidiendo también con algunos antecedentes (Gardner et al. 1985; Kerby et
al. 1990; Paytas, 2004) que reportan los mayores valores de IAF en plena floracién e
inicio de fructificacion. De este modo, la ej alcanzo valores cercanos al 85% en los
tratamientos control, cerca de la fase fenologica fin de floracion (FF) (Fig. 4.2). Estos
resultados contrastan con los obtenidos por Mondino y Lozano (2015) que, con
distanciamientos similares, obtuvieron el 95% de la intercepcién de la radiacion en
estadios previos a la FF.

Del mismo modo, la EUR se vio afectada negativamente por las altas temperaturas
durante el periodo critico, mostrando reducciones de hasta un 80% respecto a sus
respectivos controles, independientemente del tratamiento de defoliacion. Las
disminuciones de EUR fueron acordes a las obtenidas en estudios previos (Evangelos et
al. 2012; Bange, 2013; Mayer, 2017), que mostraron que bajo condiciones de estrés
térmico se produjeron/producen disminucion de los valores de EUR. Por todo lo
expuesto, en este capitulo se corrobora parte de la hipotesis Hii propuesta en el
Capitulo 1, que plantea que el impacto negativo del estrés térmico tiene una
componente relacionada con una menor eficiencia de intercepcion (ei) y/o eficiencia
de uso de la radiacion (EUR) y otra determinada por un menor indice de cosecha
(1C).

Por el contrario, no se encontraron evidencias para corroborar la Hyv propuesta en la
tesis que sostiene que la disminucion en la relacion fuente/destino exacerba los efectos
negativos de las temperaturas supradptimas sobre las variables afectadas por: i) no se
encontraron interacciones significativas entre tratamientos para el 1AF y ei en ninguno
de los experimentos, por lo que el efecto de las altas temperaturas no estuvo

condicionado por el largo del ciclo ni por el tratamiento de defoliacion; ii) aunque hubo
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interaccion entre factores para EUR y TCC, en ninglin momento estuvieron relacionadas
con una magnificacion del efecto negativo del estrés térmico sino con un efecto
depresor de la defoliacion, que resultod independiente del tratamiento térmico. Por lo
tanto, se rechaza la Hiv.

Coincidentemente, algunos estudios previos revelaron valores de EUR bajos cuando
simularon una defoliacion en plantas de algodon defoliadas por acaros (Sadras et al.
1997). Por otra parte, en lo que respecta a los valores de TCC, el estrés térmico
disminuyé en un 16 y 32%, respectivamente, con respecto a sus testigos. Estos
resultados son similares a lo reportado por (Ergle, 1936; 1938; Eaton y Ergle, 1948;
Jordania, 1970; Marin y Da Silva, 1972), quienes encontraron disminuciones en el
crecimiento en plantas sometidas a condiciones de estrés en periodos reproductivos.

Los resultados de este capitulo revelan, ademas, la fuerte recuperacion
experimentada por el cultivo frente al estrés térmico al estimarla/observarla 15 dias
luego de la finalizacion de los tratamientos aplicados en pre-floracion (Figs. 4.7B y
4.9B, tratamientos C1 y H1). Asi, las plantas de los tratamientos defoliados y con altas
temperaturas en la segunda parte del periodo critico mostraron mayores valores de EUR
y TCC que en la primera parte del mismo, observandose una recuperacion en post
floracion, alcanzando, con la metodologia utilizada, valores de 5 g MJ™. No obstante,
estos resultados difirieren con algunos antecedentes en los que la EUR no se recuperd
de un solo gran evento de anegamiento al principio del desarrollo del cultivo y
permanecio bajo durante el resto de la temporada (Milroy y Bange, 2013).

En sintesis, la exposicidn a altas temperaturas afect6 significativamente varios de los
parametros fisioldgicos involucrados en la generacién de carbono, desde la perspectiva
de la captura y uso de la radiacion (Ecuacion 1, Capitulo 1). Por un lado, se afecto la

generacion de biomasa total del cultivo durante el periodo critico, como consecuencia
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de las disminuciones de EUR vy, finalmente, TCC. A pesar de las disminuciones de e;
detectadas, no hubo disminuciones significativas en la radiacion interceptada acumulada
entre botdn floral y fines de floracion. Por lo tanto, es esperable que se desencadenen
efectos negativos sobre el rendimiento, tal como lo sefialan estudios previos basados en
que el efecto de la temperatura sobre la productividad de los cultivos de grano u otro
organo de cosecha de origen reproductivo depende de su impacto sobre sus
determinantes fisioldgicos (Sinclair y de Wit, 1975; Gifford et al. 1984; Passioura,
1996). Los posibles efectos de estos parametros sobre el rendimiento del cultivo seran

analizados en el Capitulo 5 de esta tesis.
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5.1 Introduccion

El algodon (Gossypium hirsutum L.) es una especie perenne que se cultiva como
anual en sistemas comerciales de produccion mediante practicas de manejo agronémico.
Este cultivo se caracteriza por poseer un habito de crecimiento indeterminado (Hearn y
Constable, 1984), en el cual el crecimiento vegetativo y reproductivo se producen de
forma simultdnea. Debido a ello, el rendimiento y la calidad de la fibra estan
influenciados por el balance entre crecimiento y desarrollo (Kerby et al. 2010).

El crecimiento se define como un aumento irreversible de volumen de una célula,
tejido, 6rgano o individuo, generalmente acompafiado de un aumento de masa (Sivori et
al. 1980; Vézquez Becalli y Torres Garcia, 1995). Por otra parte, el desarrollo es la
sucesion progresiva de estados diferenciados fisiolégica y/o morfoldégicamente,
relacionada con la duracion de las etapas fenoldgicas del cultivo, definiendo estados
como vegetativo, floracion y fructificacion, esta duracién se encuentra afectada
principalmente por la temperatura (Sadras et al. 2000). Asi, el cultivo de algodédn
requiere acumular una suma térmica determinada para pasar de una etapa fenolégica a
otra y su estimacion se realiza en grados dia (°Cd, ver Capitulo 1), si las temperaturas
son mas altas se acumula la suma térmica en menor tiempo y el ciclo del cultivo se

acorta (Constable y Shaw, 1988) (Cuadro 5.1).
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Cuadro 5.1: Tiempo térmico (TT) promedio acumulado desde la siembra requerido para
lograr cada una de las etapas fenoldgicas del cultivo del algodon en un experimento
realizado en Australia. T° base: 12°C (Constable y Shaw, 1988).

Etapa del cultivo TT (°Cd)
Emergencia 80
Cinco hojas verdaderas 330
Primer pimpollo 505
Primera flor 777
Pico de floracion 1302
Primera cépsula abierta 1527
60% de capsulas abiertas 2050

En términos generales, un balance 6ptimo entre el crecimiento y desarrollo del
cultivo contribuye al incremento del rendimiento potencial del cultivo. A su vez, el
rendimiento del cultivo de algodon se genera a través del producto del nimero de
capsulas producidas por unidad de superficie y su peso. Su determinacion final es
consecuencia de las relaciones metabdlicas entre la fuente (canopeo) y los destinos
reproductivos (Constable, 2010).

Por otra parte, la retencién y distribucion de capsulas en la planta es importante en la
determinacion del rendimiento final, y estd asociada con la distribucién de los
asimilados producidos durante el crecimiento vegetativo de la planta (ver Fig. 1.4,
Capitulo 1). Si la disponibilidad de asimilados es suficiente para sostener a las capsulas
en crecimiento, estas seran fijadas en la planta (Jenkins, 1990; Constable, 1991). Sin
embargo, cuando la demanda de los destinos en activo crecimiento (capsulas) excede la
oferta de asimilados, su fijacion puede reducirse (Mason, 1922; Guinn, 1998). Asi,
aquellos cultivos que se realizan en ambientes con mayor radiacion solar disponible
tienen mayor capacidad fotosintética y carbono asimilable, comparado con aquellos que
crecen con menores radiaciones incidentes (Patterson, 1977). En consecuencia,

ambientes con baja radiacion solar (dias nublados sucesivos) pueden afectar
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directamente la produccién de asimilados, con reducciones tanto en rendimiento como
en calidad de fibra (Pettigrew, 1994).

En relacion con lo anterior, los genotipos modernos de algodén se caracterizan por
tener una mayor retencion de capsulas (mayor numero) por unidad de superficie que
variedades tradicionales, obteniendo asi mayores rendimientos (Ahuja, 2006; Hoffs,
2006; Yeates, 2006; Mills, 2008; Paytas, 2009). Estos genotipos tienen un cambio en la
arquitectura de planta, distribucién de frutos y una mayor demanda de asimilados por
parte de un mayor nimero de 6rganos reproductivos (Bange, 2000).

El régimen térmico es otra variable que podria influenciar el balance entre fuente y
destino mencionado anteriormente. La respuesta del algodon a la temperatura varia
segun la etapa de desarrollo, el 6rgano de la planta y el ambiente. En la mayor parte de
las regiones productoras de algoddn, las temperaturas actuales son cercanas o superiores
a la temperatura Optima para su crecimiento y desarrollo, especialmente durante el
periodo reproductivo; reducciones en los rendimientos asociadas con la incidencia de
temperaturas supra-6ptimas han sido reportados para valores superiores a 32°C,
ocasionando una disminucion del nimero de estructuras fructiferas (Reddy et al. 1991;
Reddy et al. 2004), del nimero de semillas por capsulas y del tamafio de las mismas
(Brown, 2008; Pettigrew, 2008). Mas aln, las altas temperaturas diarias ocasionan
también reducciones de la viabilidad del polen (Burke et al. 1988) y comprometen los
parametros de calidad de la fibra (Reddy et al. 2004). De hecho, se ha reportado que
reducciones en el rendimiento de fibra debido al aumento de las temperaturas se
atribuyen principalmente a un menor peso de las capsulas (Echer et al. 2014). En
consecuencia, las altas temperaturas podrian reducir el indice de cosecha del cultivo.

Tomando como base los antecedentes arriba mencionados, existe un vacio de

conocimientos acerca de la variabilidad espacial del impacto de las temperaturas supra-
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Optimas durante el periodo critico sobre la retencidén, nimero y peso de las cépsulas,
como tampoco su variacion con distintas disponibilidades de fuente fotosintética. Sobre
la base de lo anteriormente expuesto, este capitulo aborda especificamente el objetivo
iii) estipulado en el Capitulo 1 de la tesis: analizar el impacto diferencial de las altas
temperaturas durante dos sub-etapas del periodo critico de determinacion del
rendimiento sobre el nimero y peso de capsulas, como también su distribucién
espacial en las ramas reproductivas. Concretamente, se pondran a prueba las Hi-

L, Hi-ny Hiv.

5.2 Materiales y métodos

5.2.1 Sitio experimental y tratamientos

Los resultados mostrados en este capitulo corresponden a datos obtenidos en el
Experimento 2 (la camparfia 2016/2017), con la excepcion del rendimiento bruto (fibra +
semillas + estructuras anexas de la capsula) que se muestran también para el
Experimento 1 (campafia 2015/2016). Las condiciones de cultivo, disefio experimental
y tratamientos se encuentran descriptos en forma detallada en el Capitulo 2.
Brevemente, se impusieron dos tratamientos térmicos: i) un tratamiento en pre-floracion
de 14 dias entre el boton floral y el periodo de floracion (H1) y ii) un tratamiento en
post-floracién de 15 dias a partir de la floracion (H2), los tratamientos de control fueron
aquellos sin manipulacion de temperatura en ambos periodos (C1 y C2 para H1 y H2,
respectivamente). A su vez, en el Exp. 2 se manipuld la relacién fuente/destino con
tratamientos de defoliacién parcial. Un tratamiento consistié en parcelas parcialmente

defoliadas (50%), al comienzo del tratamiento de temperatura (D-) para ambos
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tratamientos térmicos C y H. El otro tratamiento permanecié sin alterar el area foliar,

constituyendo sus respectivos tratamientos testigos sin defoliacion (D +).

5.2.2 Material Vegetal

Tal como se describio en el Capitulo 2 (Materiales y Métodos) el genotipo de
algoddén (Gossypium hirsutum L.) que se utiliz6 en el Experimento 2 fue la variedad

comercial DP 402.

5.2.3 Mediciones realizadas a campo

Durante ambos periodos de tratamiento (pre- y post-floracion) y posterior a su
finalizacién se realizaron mapeos de capsulas a cosecha (130 DDS) con el objetivo de
analizar la distribucién espacial de las capsulas y retencion de estructuras reproductivas
en cosecha. Se registrd el niUmero de capsulas, el aborto de estructuras reproductivas
(observando presencia o ausencia de frutos) y el numero de céapsulas abiertas por
posicidon de todas las plantas, asi como también la evolucion del peso seco de sus
componentes. Con dichos datos se calculé el porcentaje de retencidn fructifera a través

de:

%ROF = 6rganos fructiferos retenidos / (n® érganos fructiferos retenidos + n°® 6rganos

fructiferos caidos).

Ademas del mapeo, en simultaneo se realizd la cosecha final para obtener el
rendimiento de capsula en cada una de las posiciones, y evaluar sus componentes de
rendimiento (nimero de capsulas y peso unitario por capsula) en cada una de las
posiciones de las ramas y en tres estratos del tallo principal (superior(nudo 14-19),

medio (nudo 10 al 13) e inferior (nudo 6 al 9), tal como se detalla en la Fig.5.1
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Figura 5.1 Esquema de la planta de algodon con sectores para el analisis de la
distribucion de las cépsulas y los estratos. El sector 1 (linea entrecortada verde)
representa el estrato inferior de la planta, el Sector 2 (linea entrecortada azul) el estrato
medio y el Sector 3 (linea entrecortada roja) el estrato superior. P indica la posicion que
ocupa la cépsula dentro de la rama, €j. P1: posicion 1; P2: posicion 2; P3: posicion 3).

5.2.4 Rendimiento y Componentes

Cuando el cultivo alcanzo el 60% de las capsulas abiertas, se realizd una aplicacion
de defoliante DROPP a una dosis de 0,71 | ha y, posteriormente, cuando las plantas
presentaban 100% de apertura de capsulas se cosechd, esta cosecha se realizd de forma
manual. Seguidamente se peso el algoddn en bruto (fibra + semilla) y luego se realizo el
desmote (separacion de la semilla de la fibra) mediante el empleo de una micro
desmotadora de ensayos, eléctrica a sierras, obteniendo de esta manera el rendimiento

de fibra (kg ha?).
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5.2.5 Parametros de calidad de fibra

Las muestras de fibra fueron analizadas en el laboratorio de calidad de fibra de la
Asociacién para la Promocion de la Produccion Algodonera (APPA) en Reconquista,
provincia de Santa Fe, para estimar de esta forma los principales parametros técnicos de
calidad de fibra: longitud de fibra medida (mm), uniformidad de la longitud (relacién
entre la longitud media y la longitud media de la mitad superior de las fibras),
resistencia (expresada en unidades de fuerza gramos por textil. Una unidad tex es igual
al peso en gramos de 1.000 m de fibra (g/tex)), y el indice de micronaire, (indice de la
finura y madurez de la fibra). Este analisis se realiz6 mediante un instrumento de alto

volumen denominado HVI (“High Volumen Instrument”).

5.3 Analisis de datos

Los datos fueron analizados mediante analisis de variancia unifactorial y se
compararon las medias de cada combinacion de tratamientos mediante test de Tukey,
utilizando el software estadistico InfoStat (Di Rienzo et al. 2011). También se realiz6 un
andlisis bifactorial en cada posicidn para analizar los efectos de estructura, defoliacion e

interaccion entre ambos.

5.4 Resultados

5.4.1. Aporte de los estratos y las posiciones al nUmero de capsulas por estrato

En términos generales, la principal contribucion del nimero de capsulas por planta se
produjo a través de un mayor aporte relativo de las estructuras fructiferas de los estratos
inferiores y medios, independientemente de su posicidon relativa en la rama respecto al

tallo principal (Figs. 5.2, 5.3 y 5.4). Para la posicion 1, la contribucion relativa del
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estrato superior (sector 3) al nimero de cépsulas por planta fue de solo un 15%,
mientras que resulto practicamente nula para las posiciones 2 y 3. En coincidencia con
esto, el aporte de cada posicion (respecto a la distancia al tallo principal monopodial) al
numero de capsulas por planta también fue distinto, siendo mayor en las posiciones mas
cercanas al mismo (posicion 1). Asi, la posicion que potencialmente fue capaz de
aportar un mayor namero de estructuras reproductivas fue la 1, sequida de la 2 y la 3,
independientemente de las condiciones de temperatura y de relacion fuente /destino. La
combinacion de ambas categorias de jerarquia (estrato y posicion) determiné que los
mayores aportes se produzcan en los estratos medios e inferiores y en las posiciones
mas cercanas al tallo, tal como se deduce del esquema de la Fig. 1.4 del Capitulo 1.

Un patron similar al anterior tuvo el efecto de la estructura térmica en esta variable.
Asi, los tratamientos térmicos H1 y H2 tuvieron una menor cantidad de estructuras
reproductivas solo en los estratos medio e inferior y solo en las posiciones 1y 2 de cada
estrato (Cuadros 5.2, 5.3 y 5.4). Por otra parte, la defoliacion redujo en forma
significativa el nimero de capsulas solamente en la posicién 2 del estrato inferior (Fig.
5.3C), mientras que en ningln caso se detectaron interacciones significativas entre
factores.

Debido a que el aporte relativo de cada posicion al total de capsulas por estrato fue
similar, el resto de las comparaciones se hizo solamente entre posiciones, a través de la

fusién del pool de datos de los 3 estratos.

Cuadro 5.2. Andlisis estadisticos para el numero de capsulas por planta de la posicién
uno (P1) en cada estrato (Superior, Medio e Inferior). Los datos se tomaron al momento
de cosecha. Los regimenes de temperatura se denominan control (C) y tratamientos



98

térmicos (H). Se realizaron andlisis estadisticos para cada rasgo utilizando pruebas

ANOVA de dos vias (n=

NUmero de capsulas P1

4).

Superior Medio Inferior
Defoliacién ns ns ns
Estructura ns kel *x
Defoliacién x Estructura ns ns ns

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 ns= No significativo (P>0,05)
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Figura 5.2. NUmero de céapsulas por planta de la posicion uno (P1) en cada estrato (a:
superior, b: medio y c: inferior) y tratamiento. Los segmentos verticales indican el error
estandar para cada media (n= 24). Analisis estadistico en Cuadro 5.2

Cuadro 5.3. Analisis estadisticos para el numero de capsulas por planta de la posicién
dos (P2) en cada estrato (Superior, Medio e Inferior). Los datos se tomaron al momento
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de cosecha. Los regimenes de temperatura se denominan control (C) y tratamientos
térmicos (H). Se realizaron anélisis estadisticos para cada rasgo utilizando pruebas
ANOVA de dos vias (n= 4).

NUmero de capsulas P2

Superior Medio Inferior
Defoliacion ns ns *
Estructura ns * kel
Defoliacién x Estructura ns ns ns

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 ns= No significativo (P>0,05)
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Figura5.3. Numero de cépsulas por planta de la posicion dos (P2) en cada estrato (a:
superior, b: medio y c: inferior) y tratamiento. Los segmentos verticales indican el error
estandar para cada media (n= 24). Analisis estadistico en Cuadro 5.3
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Cuadro 5.4. Anélisis estadisticos para el nimero de cépsulas por planta de la posicién
tres (P3) en cada estrato (Superior, Medio e Inferior). Los datos se tomaron al momento
de cosecha. Los regimenes de temperatura se denominan control (C) y tratamientos
térmicos (H). Se realizaron andlisis estadisticos para cada rasgo utilizando pruebas
ANOVA de dos vias (n= 24).

Numero de capsulas P3

Superior Medio Inferior
Defoliacién ns ns ns
Estructura ns ns ns
Defoliacion x Estructura ns ns ns

ns= no significativo (P> 0,05)
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Figura 5.4. Numero de cépsulas por planta de la posicion tres (P3) en cada estrato (a:
superior, b: medio y c: inferior) y tratamiento. Los segmentos verticales indican el error
estandar para cada media (n= 24). Analisis estadistico en Cuadro 5.4.

5.4.2 Retencion de estructuras reproductivas

La retencion de estructuras reproductivas por posicion vario significativamente,
independientemente de las condiciones a las que estaban expuestas las plantas, siendo
mayor en la primera (P1) y la més baja en la tercera (P3) (Fig. 5.5; Cuadro 5.5). Cuando
las plantas fueron expuestas a altas temperaturas durante la primera etapa de su periodo

critico (H1), la disminucion en la retencion se dio en todas las posiciones e
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independientemente del tratamiento de raleo, aunque no fueron de igual magnitud entre
posiciones (Fig. 5.5). Se detectd una disminucion significativa de la retencién de
estructuras reproductivas en la primera y segunda posicion del orden del 35% y 30%
respectivamente, tanto en H1 como en H2, respecto a sus respectivos controles e
independientemente del tratamiento de raleo (Fig. 5.5A; Cuadro 5.5). En la segunda
posicion esta diferencia fue mayor del 54% solo cuando el estrés térmico ocurrié en el
segundo periodo de tratamiento (H2) y en plantas no defoliadas (D+) (Fig. 5.5B; Cuadro
5.5). Por otra parte, la diminucién de la relacion fuente/ destino consecuencia de la
defoliacion determind un impacto negativo mucho mas pronunciado cuando se produjo
en post-floracion (H2D- vs C2D-) que en pre-floracion (H1D- vs C1D-), que llego a ser

significativa en P1 (Cuadro 5.5).

Cuadro 5.5 Analisis estadisticos para la retencién de estructuras reproductivas por
posicion (posicidn 1; posicion 2; posicion 3) en cada tratamiento medida al final de cada
tratamiento.). Se realizaron analisis estadisticos para cada rasgo utilizando pruebas
ANOVA de dos vias (posicion 1: n= 24, posicion 2: n= 24, posicion 3: n= 24).

Retencioén de estructuras

P1 P2 P3
Defoliacién ns * ns
Estructura kel kel ns
Defoliacién x Estructura * ns ns

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 **** P<0,0001 ns= No significativo (P>0,05)
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Figura5.5. Porcentaje de retencion de estructuras reproductivas por posicion (a:
posicién 1; b: posicion 2; c: posicion 3) en cada tratamiento medida al final de cada
tratamiento. Los segmentos verticales indican el error estdndar para cada media.
Anélisis estadistico en Cuadro 5.5.

5.4.3 La posicion de la capsula y el rendimiento

Como consecuencia de lo anteriormente descripto para cada uno de los estratos (Figs.
5.2 a 5.4), el nimero de capsulas fijadas por cada planta fue distinto en cada posicion,
independientemente de las condiciones a las que estaban expuestas las plantas, siendo
mayor en la primera (P1) y la mas baja en la tercera (P3) (Fig. 5.6). Cuando las plantas
fueron expuestas a ambientes con altas temperaturas (tratamientos H1 y H2), solo en las
posiciones 1 y 2 hubo efectos negativos de estructura (P< 0,05) pero no de defoliacion

(Cuadro 5.6). En estas posiciones (que aportaron un mayor numero de capsulas al total
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de la planta) las altas temperaturas provocaron una diminucion en el nimero de cépsulas
por planta de hasta un 40%. En cambio, la defoliacion no produjo efectos en esta
variable (Fig. 5.6A). Concretamente, se observaron diferencias significativas en el
numero de capsulas por planta (P< 0,05) en la primera posicion (2 capsulas en el primer
periodo y 1 en el segundo) y en la segunda (2 capsulas en el primer periodo y 1 en el
segundo), mientras que, en la tercera posicion, la diferencia no fue significativa. (Fig.
5.6; Cuadro 5.6).

Por otro lado, el peso por céapsula por posicion varié en las tres posiciones ante
cambios en las condiciones de temperatura y relacion fuente/ destino. El calentamiento
provoco una disminucion significativa en el peso de capsulas en las posiciones 1y 2; en
la posicion 3 este no fue significativo. Asi, las plantas que se encontraron con
condiciones de altas temperaturas durante alguno de los dos periodos criticos tuvieron
un peso de capsulas menor. Cuando hubo una diminucién en la relacion fuente/ destino,
hubo una tendencia no significativa hacia la diferencia en los tratamientos calentados y

testigo, aungue no llegd a ser significativa (Fig. 5.7; Cuadro 5.7).

Cuadro 5.6. Analisis estadisticos para el nimero de capsulas por planta por posicién
(posicion 1; posicion 2; posicion 3) en cada tratamiento. Sumatoria de los 3 estratos,
utilizando pruebas ANOVA de dos vias (posicion 1: n= 24, posicién 2: n= 24, posicion
3:n=24).

Numero de capsulas/planta

P1 P2 P3
Defoliacién ns ns ns
Estructura falaiaiel *x ns
Defoliacién x Estructura ns ns ns

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 ns= No significativo (P>0,05)
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Figura5.6. Numero de capsulas por planta y posicion (a: posicion 1; b: posicién 2; c:
posicion 3) en cada tratamiento. Sumatoria de los 3 estratos. Los segmentos verticales

indican el error estandar para cada media. Analisis estadistico en Cuadro 5.6.

Cuadro 5.7. Analisis estadisticos para el peso unitario de cépsulas (g capsula-1) por
posicion (P1 posicién 1; P2 posicion 2; P3 posicion 3) en cada tratamiento. Se
realizaron analisis estadisticos para cada rasgo utilizando pruebas ANOVA de dos vias
(posicion 1: n= 24, posicion 2: n= 24, posicion 3: n= 24).

Peso de capsulas/planta

P1 P2 P3
Defoliacion ns ns ns
Estructura kel kel ns
Defoliacién x Estructura ns ns ns

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 ns= No significativo (P>0,05)
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Figura 5.7. Peso unitario de cépsulas por posicion (a: posicion 1; b: posicién 2; c:
posicion 3) en cada tratamiento. Los segmentos verticales indican el error estandar para
cada media (posicion 1. n= 24, posicion 2: n= 24, posicion 3. n= 24). Analisis
estadistico en Cuadro 5.7.

Como consecuencia, el rendimiento en bruto de céapsulas en cada posicién de la
planta también fue distinto, disminuyendo a medida que las estructuras reproductivas se
encontraron mas alejadas del tallo principal (Fig. 5.8). Por lo tanto, el nimero de
capsulas (Fig. 5.6) se correlacion6 positivamente con el rendimiento, y se encontraron
efectos significativos de estructura en la primera y segunda posicion, mientras que en la
tercera posicién no fue asi (Cuadro 5.8). Por otro lado, no se detectaron efectos

significativos en ninguna posicién ante cambios en la relacion fuente/ destino, como
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tampoco interaccion entre factores (Cuadro 5.8). El rendimiento al desmote tuvo un
patron similar al rendimiento en bruto, y también se detectaron efectos negativos de
estructura solamente en las estructuras de la posicion 1y 2 mientras que en la tercera no
(Fig. 5.9; Cuadro 5.9).

Por otro lado, no se detectaron efectos significativos en ninguna posicion ante
cambios en la relacion fuente/ destino, como tampoco de interaccion entre factores

(Cuadro 5.9).

Cuadro 5.8. Analisis estadisticos para el rendimiento en bruto por planta por posicién
(posicién 1; posicion 2; posicion 3) en cada tratamiento. Sumatoria de los 3 estratos. Se
realizaron analisis estadisticos para cada rasgo utilizando pruebas ANOVA de dos vias
(posicion 1: n= 24, posicion 2: n= 24, posicion 3: n= 24).

Rendimiento en bruto/planta

P1 P2 P3
Defoliacion ns ns ns
Estructura falaiel falaiolel ns
Defoliacién x Estructura ns ns ns

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 ns= No significativo (P>0,05)
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Figura 5.8. Rendimiento en bruto por planta y posicion (a: posicion 1; b: posicion 2; c:
posicidn 3) en cada tratamiento. Sumatoria de los 3 estratos. Los segmentos verticales
indican el error estandar para cada media (posicion 1: n= 24, posicion 2: n= 24, posicion
3: n=24). Analisis estadistico en Cuadro 5.8.

Cuadro 15.9 Analisis estadisticos para el rendimiento en fibra por planta por posicion
(posicion 1; posicion 2; posicion 3) en cada tratamiento. Sumatoria de los 3 estratos. Se
realizaron analisis estadisticos para cada rasgo utilizando pruebas ANOVA de dos vias
(posicion 1: n= 24, posicion 2: n= 24, posicién 3: n= 24).

Rendimiento al desmote /planta

P1 P2 P3
Defoliacion ns ns ns
Estructura falaiaiel falaiaiel ns
Defoliacién x Estructura ns ns ns

* P<0,05. ** P<0,01. *** P<0,001 ns= No significativo (P>0,05)
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Figura 5.9. Rendimiento en fibra por planta y posicion (a: posicion 1; b: posicion 2; c:
posicion 3) en cada tratamiento. Sumatoria de los 3 estratos. Los segmentos verticales
indican el error estandar para cada media. Andlisis estadistico en Cuadro 5.9.

Para estimar el rendimiento en bruto y en fibra por planta, se analiz6 la sumatoria de

las tres posiciones. Lo mismo se realiz6 con el nimero de capsulas por planta.

Asi, el rendimiento en bruto por unidad de superficie disminuy6 significativamente
con la exposicion a las altas temperaturas en ambas ventanas de exposicion (H1 y H2)
en 66% y 42% en el Exp.1 y en 54% y 63% en el Exp.2, respecto a C1 y C2
respectivamente (Fig. 5.10A, B), en concordancia con el patron observado para la
posicién 1 (Fig. 5.8). Merece destacarse que los rendimientos de los controles en el

Experimento 1 fueron en promedio 38% inferiores a los obtenidos en el Experimento 2.
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Complementariamente, el impacto de la defoliacion también resultd negativo, con
mermas promedio de 15%. El rendimiento en fibra tuvo un patron similar al
rendimiento en bruto mostrando asi efectos negativos significativos de ambas variables
(defoliacion y estructura), pero no se detectaron interacciones. Asi, los tratamientos
defoliados y calentados de ambos periodos tuvieron un menor rendimiento de capsulas

por planta que el resto de los tratamientos (Fig. 5.10B y Fig 5.10C).

8000
~ a)
2 6000
£
'g 4000
2 a a
E — 2.
©
5 2000+ c

0. !
C1 Cc2 H2

8000 Tratamiento
£ 6000 =
(=2
x
o
€ 4000
2
E
=]
é 2000+ ' '

0. i ‘ \ , 1
H1 c2

Cc1 H2

Tratamiento Defoliacion: p<0,05
Estructura: p<0,05

Interaccion: NS
8000

C) WD+
O b-

[=2]
o
(=3
o

Rendimiento (Kg ha™')
(] -
o o
(=] (=]
(=] (=]

Tratamiento Defoliacion: p<0,05
Estructura: p<0,05
Interaccion: NS

Figura 5.10. Rendimiento en bruto Exp.1 (a, solo genotipo de ciclo corto), rendimiento
en bruto Exp.2 (b) y rendimiento en fibra Exp.2 (c) de céapsulas por planta en cada
tratamiento. Un valor P< 0,05 indica efectos significativos de las variables y los
segmentos verticales indican el error estandar para cada media. n= 24; ns= No
significativo (P> 0,05).
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El nimero y el peso de cépsulas fueron mayores en aquellos tratamientos sin

calentamiento (C1 y C2). Asi, los tratamientos calentados de ambos periodos tuvieron

un menor numero y peso de capsulas por planta (Figs. 5.11A y 5.11B). En cambio, la

defoliacion no produjo efectos sobre estas variables.
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Figura 5.11. Namero (a) y Peso unitario de capsulas (b) en cada tratamiento. Un valor
P<0,05 indica efectos significativos de las variables y los segmentos verticales indican
el error estandar para cada media n= 24. ns= No significativo (P>0,05).

Combinando datos de los tratamientos pre y post floracion, el rendimiento se asocio

significativamente con el nimero de las cépsulas (Fig. 5.12A) y con su peso (Fig.

5.12B), aunque esta Ultima asociacion resultdé algo menor. Asi, tanto el nimero de las

capsulas como el peso explicaron la variabilidad en el rendimiento producida por los

tratamientos térmicos (r> = 0,87 y 0,78 respectivamente, P <0,05).
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5.4.4 Indice de cosecha (IC) y biomasa total al momento de cosecha

En términos generales, en el Experimento 2 el IC disminuy6 significativamente con
la exposicion a las altas temperaturas en ambas ventanas de tratamiento (H1 y H2)
independientemente del tratamiento de defoliacion, con disminuciones promedio de
40% y 65% para los tratamientos térmicos de pre (C1y H1) y post-floracién (C2 y H2)
respectivamente (Fig. 5.13). La biomasa total del cultivo al momento de cosecha
también se redujo significativamente con las altas temperaturas, independientemente del

momento de la imposicién del tratamiento térmico ni de la disponibilidad de fuente
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(Fig. 5.14). Ademaés, esta variable fue menor en el tratamiento de defoliacion (D-)

respecto al testigo sin defoliar (D+).
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Figura 5.13. indice de Cosecha (IC) para los diferentes tratamientos térmicos (control:
C y calor H) y los tratamientos de defoliacion (D +y D-). Los datos se presentan para el
genotipo DP402 de ciclo corto (Gc) en el Exp.2. Las barras verticales son errores
estandar para las medias (n= 3) y letras diferentes indican diferencias significativas
entre los tratamientos (P< 0,05).
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Figura5.14. Biomasa total al momento de cosecha para los diferentes tratamientos
térmicos (control: C y calor H) y los tratamientos de defoliacion (D + y D-). Los datos
se presentan para el genotipo DP402 ciclo corto (Gc) en el Exp.2. Las barras verticales
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son errores estandar para las medias (n= 3) y letras diferentes indican diferencias
significativas entre los tratamientos (P< 0,05).

5.4.5 Parametros de calidad de fibra

De los cuatro pardmetros tecnoldgicos que mayor importancia tienen en la
determinacion de la calidad de fibra el Micronaire y la resistencia (gr/Tex) fueron los
anicos que presentaron diferencias significativas (Figs. 5.15C y 5.15D). EI Micronaire
(Ug/Pulgadas) presentd efectos negativos de estructura (P< 0,05) mostrando una
disminucion de un 5% con respecto al testigo, tanto para C1 como para C2, pero no
presentd efectos negativos de defoliacion ni de interaccion. Por el contrario, la
Resistencia (gr/Tex) mostré disminuciones significativas producidas Unicamente por la
defoliacion (P<0,05) (Fig. 5.15D). Para ambos parametros se observa entonces que la

temperatura y la defoliacion los afectaron negativamente.
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Figura 5.15. Parametros de calidad de fibra (a: Longitud (mm); b: Uniformidad (%); c:
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5.5 Discusién

La formacion de 6rganos fructiferos sigue un orden horizontal y otro vertical que
determinan las prioridades de destino en la planta, y, consecuentemente, el periodo
critico se produce cuando se definen la mayor cantidad de estructuras reproductivas y
aquellas de mayor aporte al rendimiento (Kerby y Buxton, 1981). En este trabajo no se
realizdé una comparacién detallada entre estratos para una misma posicién, ya que no se
observaron diferencias en el nimero de capsulas (Figs. 5.2, 5.3 y 5.4). Por esta razén las
variables de estudio fueron analizadas entre posiciones, sin clasificar por estratos.
Durante ambos periodos de tratamiento, la temperatura (a través de las estructuras
utilizadas) provocd el aborto de estructuras reproductivas en las posiciones 1y 2,

mientras que en la 3 no hubo efectos significativos. Por lo tanto, se rechaza la Hi-i
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que afirma que las temperaturas supra-éptimas disminuyen el nimero de capsulas
como consecuencia de un mayor numero de abortos en posiciones menos
prioritarias de los destinos reproductivos.

No obstante, esta posicion esta relegada a contribuir muy poco al rendimiento total
porque el nimero de capsulas fijadas en el tratamiento control también fue muy bajo.

Relacionado con lo anterior, el nimero de capsulas fue mayor en la primera posicion,
seguida de la dos, independientemente del tratamiento. El estrés térmico tuvo un mayor
efecto en la primera y segunda posicion, donde se encontraron diferencias significativas,
mientras que en tercera posicion no fue asi, coincidiendo con Colombo (2019), quien
encontré que las altas temperaturas disminuyeron en un 11% las capsulas en primera
posicién. Del mismo modo, Ekinci et al. (2017) encontraron resultados similares, donde
la retencion de la cépsula en la primera posicion disminuyd debido al estrés de alta
temperatura. Las capsulas de la primera posicion son méas pesadas y se producen en
mayor cantidad que las cépsulas de cualquier otra posicion. Oosterhuis (2001),
determind que una gran fraccién del rendimiento total se deriva de la porcién central de
la planta; las ramas reproductivas en la parte superior de la planta producen menos
capsulas, tardan mas en madurar y son de menor tamafio. Las capsulas de la primera y
segunda posicion contribuyen con el 80 a 90% del rendimiento total de la planta
(Scarpin et al. 2017a).

Del mismo modo Zeiher et al. (1995) demostraron que el nimero de céapsulas era
bajo asociado con una temperatura mayor a 40°C, y que esta temperatura parece afectar
especificamente su desarrollo, ya sea por la destruccion del meristema reproductivo o
por aborto del fruto (Hesketh y Low, 1968). Algo similar a lo reportado por Ergo et al.
(2013) en soja, que mostro que bajo condiciones de estrés térmico se produjo

disminucion del numero de granos. Por lo tanto, también se rechaza la Hin-n que
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plantea que las temperaturas supradptimas disminuyen el peso de las capsulas
ubicadas en posiciones menos prioritarias de los destinos reproductivos.

La reduccidn en la relacion fuente/destino causé un impacto diferente a los efectos de
las altas temperaturas, en cuanto al nimero de capsulas esta se manifesté en una forma
diferente en las tres posiciones, al reducir en forma significativa el nimero de capsulas
solamente en la posicién 2 en el estrato inferior. La disminucion en el numero de
capsulas se dio, probablemente, por un aumento en el aborto de estructuras
reproductivas, el que fue mayor que cuando las plantas se mantuvieron con su fuente
inalterada. Esto dio como resultado un menor nimero de capsulas totales y un menor
rendimiento de cépsulas total en la planta, evidenciando la fuerte relacion que existe
entre la temperatura y el rendimiento, coincidiendo con Ready et al. (1992) donde
expresan gue las altas temperaturas presentan una correlacion negativa con rendimientos
de fibra. Del mismo modo Cottee et al. (2010) observaron que episodios breves de
temperaturas altas durante el inicio de pimpollado, disminuyen el rendimiento del
algodon debido a una menor retencion de capsulas. En maiz, los primeros frutos fijados
ejercen dominancia por sobre los mas jovenes (Carcova y Otegui, 2001). Por otro lado,
Egli y Bruening (2006a) observaron que ante un evento de alta temperatura las vainas
de soja directamente afectadas fueron también las menos jerarquicas por ser las mas
tardias en la planta. Molino (2011) report6 que, en soja, episodios de alta temperatura,
causantes de estrés térmico durante plena fructificacion (R4) provocaron un incremento
del porcentaje de aborto de vainas con respecto a las situaciones control. Del mismo
modo, Garcia (2012) mostré que en trigo episodios de altas temperaturas nocturnas,
afectan la fijacion de granos en las espiguillas mas jovenes. En relacion con el peso de
las capsulas, una diminucién en la relacién fuente/destino mostré una tendencia hacia la

diferencia entre tratamientos calentados y testigo, aunque no lleg6 a ser significativa.
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En concordancia, los resultados obtenidos indican claramente que, bajo condiciones
de altas temperaturas, el IC también se ve afectado negativamente, llegando a alcanzar
valores cercanos a 0,08 en H2 independientemente de las condiciones de relacion
fuente/ destino (tratamiento de defoliacion; Fig. 5.13). Estos resultados coinciden con
antecedentes que indican que episodios de temperaturas muy altas afectan la
fertilizacion y el crecimiento del tubo polinico de las flores de algodon (Burke et al.
2004; Snider et al. 2009; Snider y Oosterhuis, 2012). No obstante, eso no descarta el
impacto negativo que habria tenido la menor EUR en el peso de granos final, como
tampoco la posibilidad de que la menor retencién de céapsulas se haya producido
también por la menor TCC generada por la disminucién de la EUR. Ademas, los datos
revelan que, al momento de cosecha, la biomasa total del cultivo se mantuvo mas baja
en los tratamientos sometidos al estrés térmico, independientemente de la incidencia de
otro factor (Fig. 5.14). Por todo lo anteriormente expuesto, y en complemento con los
resultados presentados en el Capitulo 4, se corrobora la hipotesis la Hin propuesta
en el Capitulo 1, que plantea que el impacto negativo del estrés térmico tiene una
componente relacionada con una menor eficiencia de intercepcion (ei) y/o eficiencia
de uso de la radiacion (EUR) y otra determinada por un menor indice de cosecha
(1C).

5.6 Conclusion

Los resultados obtenidos en este trabajo demostraron que un régimen térmico
elevado durante el periodo critico del cultivo tiene un efecto negativo en el rendimiento
de capsulas. Se modificé el nimero y peso de capsulas en las posiciones mas
prioritarias, rechazando las Hii-1 y Hu-u. Por ultimo, la disminucién en la fuente no
exacerbd los efectos de las altas temperaturas. Los resultados implican un avance

significativo en el conocimiento general de las respuestas a la temperatura del
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rendimiento del algodén y sus componentes ante posibles cambios climéaticos que
produzcan una elevacion de la temperatura. Rechazando la Hiy. Finalmente, este trabajo
representa un aporte relevante hacia la obtencion de herramientas que puedan ser

utilizadas en el desarrollo de nuevas tecnologias aplicables en algodon.
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6.1 Sintesis y aportes en relacién a lo anteriormente conocido
6.1.1. Introduccién

El incremento de las temperaturas a nivel mundial se ha intensificado en los ultimos
afios, lo que ha demostrado ser un fendmeno cada vez méas preocupante. Diversos
estudios sefialan que la frecuencia de temperaturas supra-6ptimas aumentard, siendo la
intensidad y la duracion del estrés los que determinen las disminuciones en el
rendimiento de los cultivos. En consecuencia, este fendmeno podria comprometer la
produccion, incorporacion y expansion de cultivos con la incidencia de regimenes
térmicos elevados, afectando negativamente la calidad y el rendimiento (Oosterhuis,
1997; Gaido, 2008; Schlenkera y Roberts, 2009; Hatfield y Prueger, 2015).

Por otra parte, el cultivo de algodon es considerado uno de los més importantes de la
civilizacion moderna. En Argentina, su produccion es de gran importancia regional, no
solo por su valor agregado y por la mano de obra que ocupa, sino también por su
participacion en el comercio exterior y su relacion con el sector industrial (Mondino et
al. 2006). Las provincias que generan la mayor produccién del pais son Santiago del
Estero, Chaco, Santa Fe y, en menor porcentaje Salta, Formosa, San Luis, Entre Rios,
Cordoba, y Corrientes. Algunas regiones agricolas de la Argentina, como las
anteriormente mencionadas, se caracterizan por estar sujetas a episodios de estrés por
altas temperaturas que resultan supradptimas (o sea mayores a las temperaturas 6ptimas
que maximizan las tasas) tanto para los procesos de crecimiento como de desarrollo.
Pese a los avances importantes logrados en este cultivo, en los ultimos afios (Stone,
2001; Bita y Gerats, 2013), es escaso el conocimiento acerca de los procesos

fisiolégicos (a escala de planta o inferior) y ecofisiologicos (a escala de cultivo) que
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limitan los rendimientos frente al estrés producido por regimenes de temperaturas
supradptimas como en los sitios arriba mencionados.

Los aumentos en la temperatura modifican la duracion de las fases fenologicas de la
planta y episodios breves de altas o bajas temperaturas pueden afectar la generacion y/o
supervivencia de yemas florales, como asi también la determinacion del nimero de
semillas, peso de granos y, con ello, los rendimientos (Chmielewski y Rétzer, 2001).

Las altas temperaturas producen también efectos negativos sobre la fecundacion,
produccién y retencion de frutos (Snider et al. 2009; Snider y Oosterhuis, 2012). Sin
embargo, no existian conocimientos integrados que permitan vislumbrar si la reduccién
del rendimiento es consecuencia exclusiva de una menor radiacion interceptada
acumulada producida por la temperatura via sus posibles efectos negativos sobre la
eficiencia de intercepcion (ei) al reducir el area foliar y la eficiencia en el uso de la
radiacion (EUR), como (a otra escala) tampoco de dafios en la funcionalidad del aparato
fotosintético. Tampoco se habia estudiado en profundidad de qué manera influian estas
variables sobre el rendimiento y la distribucidn espacial de las capsulas en la planta.

Basado en lo anteriormente expuesto, la significancia de lo logrado en este trabajo
radica, en términos generales, en tres contribuciones relevantes. En un sentido creciente
de integracién, la primera contribucion de originalidad y relevancia es a través del
avance en las fronteras del conocimiento de las lineas expuestas en los capitulos 3
(H1), 4 (Hn) y 5 (Hin) de la tesis, en el marco general relacionado con el impacto del
estrés térmico en cultivos herbaceos perennes como el algodén. Un segundo aporte
original esta relacionado con la escasa informacion existente acerca de la interaccién
entre factores abidticos en cultivos herbaceos en condiciones de campo. Aunque existen
algunos trabajos recientes en los que se analizan interacciones entre estrés térmico y

estrés hidrico (Chastain et al. 2016; Ergo et al. 2017; Ergo et al. 2021), no existia hasta
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la fecha informacion que relacionara de qué manera incide la disponibilidad de
fuente sobre la respuesta al estrés por altas temperaturas. En esta tesis se abordaron
estas interacciones mediante manipulacion directa de la fuente o a través del contraste
de genotipos con diferente largo de ciclo (Hiv). Como consecuencia de lo anterior, la
tercera contribucion original radica en el abordaje desde un marco teorico
integrado que abarca distintas escalas de observacion. Asi, los resultados obtenidos
en el Capitulo 3 acerca de la fotosintesis y su difusion constituyen un eslabon
importante para integrar los mecanismos involucrados en escala de hoja con las
variables ecofisiologicas (Capitulo 4) y de productividad (Capitulo 5) obtenidas a escala

de cultivo. Estas tres contribuciones son discutidas detalladamente a continuacion.

6.1.2. Avance en las fronteras del conocimiento de las lineas propuestas

En relacion con la primera contribucion arriba mencionada, es muy escasa la
informacion en condiciones de campo que considere, en forma separada, los efectos
instantaneos y de aclimatacién a las altas temperaturas sobre la fotosintesis (Miserere et
al. 2021). En consecuencia, en esta tesis se evaluaron, en forma separada, los efectos
instantdneos y de aclimatacion de las temperaturas supradptimas sobre la tasa
fotosintética en sus componentes difusionales, a través de la conductancia estomatica y
del mesofilo (Capitulo 3). Como primer hallazgo en esta tesis se observé que, tanto en
pre como en post-floracion, el estrés térmico tuvo un impacto negativo en la fotosintesis
en los dos genotipos evaluados, a traves de una respuesta de aclimatacion, reduciendolo
hasta en un 35% en comparacion con los controles cuando se midieron las plantas de
estres y control a la misma temperatura (Fig. 3.2). Este hallazgo concuerda con Reddy y

Hodges (1995), Crafts-Brandner y Salvucci (2000), Wise et al. (2004), Bibi et al. (2008)
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y Snider et al. (2009) quienes reportan que la fotosintesis neta maxima en algodén se
observa a una temperatura Optima de 28°C, y tiende a disminuir cuando la temperatura
alcanza los 35°C, debido a una reduccién significativa de los pigmentos fotosintéticos a
temperaturas mas altas (Mohamed y Abdel-Hamid, 2013). Por otra parte, no se
observaron respuestas instantaneas a la temperatura (Fig. 3.1), Por lo tanto, el efecto
negativo de las altas temperaturas sobre la fotosintesis se relaciond principalmente con
la aclimatacion del cultivo a los altos regimenes de calor alcanzados durante el periodo
de estrés por calor, descartando los efectos instantaneos de la temperatura,
corroborando en forma parcial la HI-1 que sostiene que los impactos del estrés
térmico durante la etapa reproductiva en la tasa fotosintética tienen una
componente relacionada con efectos instantaneos de la temperatura y otra con una
aclimatacion producida durante el periodo de exposicion.

Del mismo modo, el estudio de la conductancia del meséfilo ha cobrado importancia
en los Gltimos afos debido a antecedentes que revelaron su rol en la regulacién de la
difusion de dioxido de carbono en cultivos sometidos a estrés abidtico (Flexas et al.
2008; Flexas et al. 2012; Gago et al. 2020) y demostrd estar fuertemente asociada con
las variaciones en la fotosintesis de la hoja, como lo demuestra la fuerte asociacion
lineal entre Amax ¥ gm (Fig. 3.3C), no observandose recuperacion 15 dias después del
final de los tratamientos. Por lo tanto, se acepta la Hi-n que sostiene que la principal
variable involucrada en el impacto del estrés térmico sobre la tasa fotosintética es
la conductancia del mesofilo.

A diferencia de lo arriba descripto, los parametros estimados en el Capitulo 4
corresponden a la escala ecofisiologica observada a nivel de cultivo. Efectivamente, en
esta tesis se corroboré la Hii que sostiene que el impacto negativo del estrés térmico

sobre el rendimiento tiene una componente relacionada con una menor eficiencia
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de intercepcion (ei) y/o eficiencia de uso de la radiacion (EUR) y otra determinada
por un menor indice de cosecha (IC). Asi, el estrés térmico generado tanto en pre
como en post- floracion redujo significativamente la eficiencia de intercepcion (e;) hasta
en un 10% con respecto al tratamiento C2D+ (Fig. 4.2) y la eficiencia en el uso de la
radiacion (EUR) hasta en un 20% en el tratamiento H2D+ (Fig. 4.7). La importancia de
lo obtenido en el Capitulo 4 radica en que, hasta la fecha, no existian estudios similares
realizados en algodon sobre la caracterizacion de estos parametros en cultivos a campo
sometidos a un estrés térmico durante el periodo critico de determinacion del
rendimiento. Ademas, el indice de cosecha (IC) también disminuyd significativamente
con la exposicion a las altas temperaturas en ambas ventanas de tratamiento (Fig. 5.13),
por lo que podria constituir una fuente adicional de detrimento del rendimiento en el
cultivo, a través de los efectos directos reportados sobre viabilidad del polen y los
pistilos de las flores (Snider y Oosterhuis, 2012).

Tal como se deduce de la Figura 1.4 presentada en el Capitulo 1 (introductorio), la
formacion de drganos fructiferos sigue un patrén definido en las ramas simpodiales
cuya jerarquia como destino aumenta cuanto mas cercana es la posicion al vastago
monopodial principal. Los resultados del Capitulo 5 revelan que el estrés térmico redujo
en aproximadamente 60% el rendimiento de capsulas, tanto en pre como en post
floracion (Fig. 5.10). Sorprendentemente, los efectos negativos de la exposicion a las
altas temperaturas sobre la retencion y el peso las de capsulas se produjeron en las
posiciones mas prioritarias (P1), por lo que se rechazan las hipotesis presentadas
en el Capitulo 1 que afirman que las temperaturas supradptimas disminuyen el
namero (Hin-1, como consecuencia de un mayor numero de abortos) y peso (Hii-n)
de las capsulas en posiciones menos prioritarias de los destinos reproductivos. Asi,

durante ambos periodos de tratamiento, la temperatura provoco aborto de estructuras
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reproductivas en las posiciones 1 y 2, mientras que en la 3 (la més lejana al tallo
monopodial) no hubo efectos significativos (Fig. 5.5; Cuadro 5.5). De todos modos, la
posicién 3 de la rama simpodial contribuyé muy poco al rendimiento total porque el
numero de capsulas fijadas en el tratamiento control también fue muy bajo. Por lo tanto,
el fuerte impacto del estrés térmico observado sobre las posiciones mas prioritarias
y productivas posiciona al estrés térmico como un factor muy sensible para la
limitacion de la productividad en algodén.

El rendimiento se asocid significativamente con el nimero de las capsulas (r’= 0,78;
Fig. 5.12A), tal como sucede en la mayoria de los cultivos de grano. Mas sorprendente
resulta la alta asociacion encontrada entre el rendimiento bruto y el peso por capsula,
que explicd con un r?= 0,78 el impacto producido por el estrés térmico (Fig. 5.12B).
Estos resultados contrastan marcadamente con las bajas o nulas asociaciones entre
ambas variables reportadas para algunos cultivos de grano de ciclo anual (Carcova et al.
2004) y sugieren que una mayor TCC durante el periodo critico se asocia tanto a un
mayor nimero como un mayor peso de capsulas. No obstante, algunos estudios previos
en algodon encontraron que las altas temperaturas provocan una produccion de
carbohidratos insuficiente para satisfacer los requerimientos de las plantas reflejandose
en un mayor aborto de cépsulas, malformadas, de menor tamafio y en un menor

rendimiento (Oosterhuis, 1999; 2002).

6.1.3. La disponibilidad de fuente y su interaccion con el impacto del estrés por

altas temperaturas

La Hiv, formulada en el Capitulo 1, que sostiene que la disminucion en la relacion

fuente/destino exacerba los efectos negativos de las temperaturas supradptimas sobre las



128

variables afectadas, ha sido testeada en todos los capitulos que constituyen el cuerpo de
la tesis (Capitulos 3, 4 y 5). En todos los casos la hipotesis fue rechazada, en
concordancia con la idea de que la magnitud del impacto de las exposiciones a las
altas temperaturas no estuvo condicionada por la disponibilidad de fuente y la
relacion fuente/destino. Asi, no se detectd ninguna interaccion significativa entre los
tratamientos térmicos y los de defoliacion (D+, D-) o para genotipos de diferente ciclo
(Gl, Gc) para las variables ecofisiologicas estimadas en el Capitulo 4, como tampoco las
de rendimiento presentadas en el Capitulo 5. En el abordaje de la fotosintesis presentado
en el Capitulo 3, se detectaron interacciones con el factor defoliacion, aunque no se
relacionaron con exacerbaciones del efecto del estrés térmico sino con recuperaciones
de los tratamientos con altas temperaturas que habian sido raleados (Fig. 3.2B). Estas
recuperaciones concuerdan con lo esperado segun la literatura previa en trigo, que
revela un aumento en la fotosintesis de la hoja siguiente cuando se quité la hoja bandera
(Rawson et at. 1976; Aslam y Hunt, 1978).

Que el efecto de las altas temperaturas no haya estado condicionado por la relacién
fuente/destino resulta sorprendente, considerando que una limitacion de la produccién
de fotoasimilados podria condicionar la satisfaccion de los requerimientos de las plantas
para sostener a sus estructuras reproductivas. De hecho, esto fue lo observado en
algodon sometido a un rango de variacién de temperatura que llegé hasta los 32°C
(Oosterhuis, 1999; 2002). Una posible explicacion podria ser la existencia de
conexiones particulares entre cada capsula con la hoja mas cercana en la rama simpodial
(ver Fig. 1.4), de una forma similar a la que sucede entre una espiga de trigo y la hoja
bandera (Rawson et al. 1976; Aslam y Hunt, 1978). De esta manera, el sostenimiento de
cada capsula no dependeria tanto del pool general de fotosintatos/fotoasimilados sino de

la actividad de la hoja a la que esta conectada. Por otra parte, algunas reducciones
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podrian deberse también a efectos directos menos dependientes de la disponibilidad de
carbohidratos, tales como la viabilidad del polen y alargamiento del tubo polinico
(Burke et al. 2004; Snider et al. 2009; Snider y Oosterhuis, 2012). Se necesitan nuevos

experimentos para poner a prueba estas hipotesis.

6.1.4. Integracion del conocimiento adquirido

La eficiencia en el uso de la radiacion (EUR) es un pardmetro que refleja la biomasa
producida por un cultivo por unidad de radiacion interceptada. Es ampliamente
conocido que la EUR puede verse modificada por la arquitectura del canopeo y su
efecto sobre el perfil de extincion de la radiacion incidente (Loomis y Williams, 1969).
Por otra parte, cambios importantes en la actividad fotosintética a nivel de planta
podrian contribuir significativamente a esta variable. En el cultivo de algodon, existen
trabajos que abordaron el impacto de las altas temperaturas sobre el aparato
fotosintético, la produccién de especies reactivas de oxigeno (ROS) y de enzimas
antioxidantes. La mayoria de ellos han sido realizados en condiciones controladas o a
campo durante las etapas vegetativas tempranas (Sethar et al. 2002; Wise et al. 2004;
Schrader et al. 2004; Gur et al. 2010; Mathur et al. 2011; Liu et al. 2013; Mathur y
Jajoo, 2014), mientras que son pocos los estudios centrados en la etapa reproductiva que
aborda el periodo critico de determinacion de rendimiento (Snider et al. 2009; Snider y
Oosterhuis, 2012).

Estudios mas recientes reportaron un impacto negativo a escala de campo de las altas
temperaturas combinadas con episodios de estrés hidrico (Chastain et al. 2016), pero
€s0 Nno asegura que se trate de efectos puros de las altas temperaturas al no diferenciarse

entre ambos factores.
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En consecuencia, el conocimiento previo en este cultivo era demasiado fragmentario
como para sacar conclusiones acerca de cuél era el impacto de la tasa fotosintética la
EUR producidos por una exposicion a altas temperaturas durante la etapa reproductiva.
Considerando ese vacio en el conocimiento, se recurrid a identificar los procesos
involucrados en la menor productividad del algodén bajo condiciones de temperaturas
supradptimas. Uno de ellos esta directamente relacionado con menores EUR (Figs. 4.6 y
4.7). A su vez, los resultados revelan que esas eficiencias estuvieron fuertemente
asociadas con la tasa de fotosintesis que, a su vez, estaban limitadas por un proceso
de difusion poco estudiado como la conductancia del meséfilo (Figs. 3.1 y 3.2),
constituyendo un eslabon importante para integrar los mecanismos involucrados.
Este aporte es muy relevante, porque son pocos los trabajos que relacionan
procesos que se producen en diferentes escalas de observacion, y este es uno de
ellos.

Por otra parte, es bien conocido que, para garantizar la mayor productividad posible
de un cultivo, resulta crucial que el mismo sea expuesto a condiciones ambientales y de
manejo que maximicen la generacién de biomasa a través de la utilizacion de la
radiacion (Ecuacion 1; Capitulo 1). En ese sentido, en este trabajo se confirmé que el
estrés por temperaturas supradptimas ocurrido durante todo el periodo critico del
algodon disminuye todos los parametros ecofisioldgicos que determinan el rendimiento:
la eficiencia de intercepcién (Fig. 4.2), la EUR (Figs. 4.6 y 4.7), la biomasa total a

cosecha (Fig. 5.14) y el indice de cosecha (Fig. 5.13).

Asi, las reducciones en los rendimientos producidas por las exposiciones a altas
temperaturas (55% y 65% para los tratamientos en pre y post-floracion respectivamente,
Fig. 5.10A) fueron ligeramente superiores a aquellas en el indice de cosecha, del 40 y

60% (Fig. 5.13). Aunque esto podria deberse a la menor biomasa total del cultivo de los
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tratamientos bajo estrés térmico (Fig. 5.14) producto de una menor tasa de crecimiento
(Fig. 4.8), en términos generales la reduccion del crecimiento se produjo en casi su
totalidad a través de un menor indice de cosecha (Fig. 5.13). A pesar de que una parte
de su reduccidén podria deberse a efectos directos de la temperatura supradptima sobre la
viabilidad del polen, fertilizacién y desarrollo del tubo polinico de las flores (Burke et
al. 2004; Snider et al. 2009; Snider y Oosterhuis, 2012), también podria serlo por la
menor tasa de crecimiento del cultivo (a su vez determinada por las menores eficiencias
de intercepcion y de radiacion) producida por los tratamientos térmicos, que a su vez
determinaron menores retenciones de capsulas (Fig. 5.5; Cuadro 5.5), tal como se ha
encontrado en algunos cultivos de grano (Prasad et al. 2001; Da Matta y Ramalho,
2006; Cicchino et al. 2010b; Rattalino et al. 2012; Rattalino et al. 2013). Se requiere de
nuevos estudios para poder separar estos efectos presuntamente mediados o no por la

tasa de crecimiento del cultivo.

6.2 Modelo conceptual

Sobre la base de la integracion presentada en el punto anterior, surge la proposicion
de un modelo conceptual para explicar los procesos que se vieron afectados ante el
estrés térmico y su influencia en la determinacion del rendimiento y calidad (Fig. 6.1).

De acuerdo con este modelo, las temperaturas supradptimas impactan negativamente
sobre el rendimiento de capsulas a través de tres posibles vias. Una de ellas es a través
de la conductancia del mesofilo (gm), cuyos resultados analizados en el Capitulo 3
corroboran que es la variable determinante de las reducciones de la tasa fotosintética
(Figs. 3.1, 3.2y 3.3; Cuadros 3.1y 3.2). A su vez, la fotosintesis seria el factor causal

de las menores eficiencias en el uso de la radiacion descripto en el Capitulo 4 (EUR).
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De acuerdo con el modelo de generacion de biomasa a traves de la radiacion (Ecuacion
1 del Capitulo 1; Sinclair y de Wit, 1975; Gifford et al. 1984; Passioura, 1996), las
menores EUR serian determinantes de los menores nameros de capsulas y pesos
unitarios mostrados en el Capitulo 5 (Figs. 5.10, 5.11 y 5.12). Estos efectos negativos,
mediados a través de esta via, se deben exclusivamente a procesos de aclimatacion y no

a efectos instantaneos del incremento de la temperatura.
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Figura 6.1. Modelo conceptual eco fisiologico de las relaciones evaluadas a nivel de
cultivo entre los atributos de determinacion de rendimiento y calidad del cultivo de
algodon y su vinculacion con los efectos de las temperaturas supradptimas.

Aunqgue se presume que la menor EUR seria un factor causal de las menores tasas de
crecimiento del cultivo (TCC; Fig. 4.8) durante el periodo en el que fueron impuestos
los tratamientos de temperatura (Carcova et. al 2004; Cicchino et al. 2010b; Rattalino et
al. 2013), la tasa de expansion también es afectada por un efecto directo de la
temperatura, tal como sucede con otros tipos de estrés abiotico (Andriani et al. 1991;
Rattalino et al. 2013; Neiff et al. 2016). Asi, podria constituirse en una segunda via
directa mediada, que seria determinante de las reducciones en el indice de area foliar
(IAF), la eficiencia de intercepcion de la radiacion (ei) y, en consecuencia, la TCC.
Aungue en esta tesis este efecto no fue suficiente como para reducir significativamente
la radiacion interceptada acumulada durante el periodo critico (Cuadros 4.1 y 4.2),

podria constituirse en un factor importante de reduccion de rendimiento (a través del
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namero y peso unitario de capsulas) en cultivos sembrados con densidades menores y/o
arreglos espaciales mas rectangulares (Kruk et al. 2004).

Finalmente, existen conocimientos previos que indican que los episodios de
temperaturas muy altas afectan la fertilizacion y el crecimiento del tubo polinico de las
flores de algoddon (Burke et al. 2004; Snider et al. 2009; Snider y Oosterhuis, 2012). En
ese caso, estos procesos contribuirian adicionalmente a reducir el nimero de capsulas, a
través de un efecto directo de las altas temperaturas que impactarian directamente sobre
el indice de cosecha.

La relevancia de lo sintetizado en la Figura 6.1 se acentla si se considera que la
mayoria de los estudios del efecto de las altas temperaturas no habian sido enfocados
sobre el rendimiento del cultivo sino sobre la calidad de fibra (Conaty et al. 2015). De
hecho, en esta tesis el Micronaire fue afectado negativamente por la exposicion a las
altas temperaturas (Fig. 5.15C), en concordancia con otros trabajos que reportan efectos
negativos de la temperatura sobre la calidad de fibra (Hu et al. 2018; Chen et al. 2019;
Echer et al. 2020); mientras que la resistencia fue afectada solamente por la defoliacion
(Fig. 5.15D).

6.3 Impacto de la tesis sobre potenciales aplicaciones y futuras lineas de
investigacion

El impacto negativo de las altas temperaturas durante el periodo critico puede ser
perjudicial para la productividad del algodon considerando el contexto de cambio
climatico. Esto estd asociado con un aumento de la temperatura media y sus
fluctuaciones entre afios que podrian aumentar los episodios de exposicién a
temperaturas supradptimas (Seneviratne et al. 2018). La informacién obtenida en esta
tesis constituye un paso trascendente para generar un modelo que permita predecir las

mermas en el rendimiento de algodon producidas por la exposicién a temperaturas
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supradptimas durante el periodo critico de determinacion del rendimiento. En esta tesis
se corrobord en forma independiente que el cultivo es sensible tanto en pre como en
post-floracion, abarcando un periodo aproximado de un mes. La ausencia de
interacciones con la relacion fuente/destino simplificaria la posibilidad de generar,
en futuras investigaciones, estimadores de pérdida de rendimiento en funcion de la
acumulacion de temperaturas supratérmicas (por arriba de una temperatura
umbral) tal como se ha llevado a cabo en algunos cultivos de grano (Wardlaw et al.
2002; Rondanini et al. 2006; Ergo et al. 2021).

Por otra parte, la conductancia del mesofilo (gm) demostro estar fuertemente asociada
con las variaciones en la fotosintesis de la hoja, producidas por el estrés térmico (Fig.
3.3C). En términos de bases genéticas, se han identificado genes de acuaporinas
involucrados con la conductancia del mesofilo en otras especies sujetas a estrés abiotico
(Flexas et al. 2006; Pérez-Martin et al. 2014; Han et al. 2016; Gémez Ocampo et al.
2021). Ademas, recientemente se ha comprobado que gm puede variar rapidamente bajo
estrés hidrico, con cambios en las caracteristicas fisicas y quimicas de la pared celular
(Roig-Olivier et al. 2020; Flexas et al. 2021; Roig-Olivier et al. 2021). Por lo tanto, se
requiere de futuras investigaciones para identificar nuevos genes candidatos que
controlen gm, con el objetivo de detectar si los mismos se expresan en forma
diferencial bajo regimenes térmicos supradptimos. Estas investigaciones podrian
conducir a desarrollar herramientas de mejoramiento a través de la supresion o

sobreexpresion de genes para mejorar la resistencia a las altas temperaturas.

La relacion fuente/destino no modifico el efecto de las altas temperaturas, a pesar de
antecedentes que revelan que la disponibilidad de carbohidratos es un factor limitante de
la productividad del algodon cuando se encuentra sujeto a altas temperaturas

(Oosterhuis, 1999; 2002). Tal como se menciono en el apartado 6.1.3, la existencia de
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conexiones particulares entre cada capsula con la hoja mas cercana en la rama simpodial
podria ser una explicacion de la falta de respuesta del estrés térmico a la defoliacion de
los experimentos de la tesis, que en este caso fueron hechos a escala de cultivo en
condiciones de campo. Para abordarlo, se requiere realizar nuevos experimentos con
raleos selectivos, para establecer el impacto de la remocion de una hoja particular
sobre la capsula méas cercana bajo diferentes condiciones térmicas. Ademas, se
necesitan nuevos experimentos para poner a prueba la posibilidad de que
reducciones relacionadas con la viabilidad del polen y alargamiento del tubo
polinico (Burke et al. 2004; Snider et al. 2009; Snider y Oosterhuis, 2012) podrian
deberse a efectos directos de la temperatura no dependientes de la disponibilidad

de carbohidratos.

Finalmente, el estudio de los procesos de aclimatacion a los cambios ambientales es
trascendente para afrontar los futuros escenarios que se proyectan como consecuencia
del cambio global. Sin embargo, estos procesos han sido muy poco estudiados en el
ambito de la produccion vegetal, especialmente en lo que respecta a los efectos de la
temperatura sobre la fotosintesis y sus variables asociadas. La realizacion de esta tesis
constituye un primer paso para diferenciar entre los efectos instantaneos y los de
aclimatacion. Aunque en este trabajo se han identificado solamente efectos negativos de
la aclimatacion (Capitulo 3), para consolidar esta linea se requieren futuros estudios
gue aborden, ademas de los rangos supradptimos, rangos subdptimos en los que se
espera que el efecto de la temperatura sea mas pronunciado, de acuerdo con lo
esperado con una planta de metabolismo C3 como el algodon (Berry et al. 1980)

(ver Fig. 1.2).
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