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RESUMEN

El anegamiento es un factor limitante para la produccion de trigo y cebada. El
periodo inmediatamente previo a antesis fue identificado como critico para la definicidn
del rendimiento ante un evento de anegamiento. El impacto negativo de un evento de
estrés sobre el rendimiento depende de la condicion ambiental a la que esta expuesto el
cultivo durante y luego del estrés. Por otro lado, no hay evidencias de variabilidad entre
cultivares en su susceptibilidad al anegamiento, asi como tampoco de sus mecanismos.
El objetivo general de la tesis fue caracterizar los mecanismos ecofisiolégicos asociados
a la respuesta al anegamiento durante el periodo critico en trigo (Triticum aestivum L.) y
cebada (Hordeum vulgare L. ssp. distichum). Para ello se plantearon dos grupos de
ensayos: (I) ensayo de evaluacion de cultivares de trigo y cebada, a escala de planta, y
(I1) ensayo de interaccion anegamiento x ambiente (fecha de siembra) x cultivar a escala
de micro-parcela. Los ensayos (I) demostraron que las pérdidas en el rendimiento
debido al anegamiento fueron mayores para trigo (-76% respecto al control) que para
cebada (-49%). A su vez, se encontrd variabilidad genotipica entre los cultivares de
trigo y de cebada en respuesta al anegamiento. Esa variabilidad genotipica, medida
como cambio relativo del rendimiento respecto al control, disminuyé cuando las plantas
fueron expuestas durante y después del anegamiento a mayores temperaturas ambiente y
déficit de presion de vapor. El area foliar verde por planta al finalizar el anegamiento y
la tasa de crecimiento por planta en el periodo de recuperacion fueron dos variables que
explicaron las variaciones en el rendimiento. A su vez, el anegamiento afectd la
funcionalidad de las hojas, anticipando la senescencia foliar. Cuando se evalud el
impacto del anegamiento en estructura de microcultivo, las pérdidas en rendimiento
fueron menores para trigo (-39%) que para cebada (-69%). La tasa de crecimiento del
cultivo post-anegamiento (TCCrecureracion) continud siendo una variable explicativa
de las variaciones en el rendimiento. La eficiencia en el uso de la radiacion explico
mejor que la radiacion interceptada la TCCrecuperacion Y la biomasa aérea a madurez.
A pesar de la variabilidad genotipica en el peso y largo de raices, las modificaciones en
el sistema radical (sea por efecto genotipo o ambiente) no fueron explicativas ni del
rendimiento ni de atributos ligados a la economia del nitrégeno. Conocer la respuesta de
trigo y cebada al anegamiento conlleva la oportunidad de diagramar estrategias de

manejo para mitigar su efecto a nivel productivo o asistir al proceso de mejoramiento.

Palabras claves: anoxia, Area foliar, fluorometria, raices, rendimiento.
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ABSTRACT

Wheat and barley sensitivity to waterlogging

Waterlogging is a limiting factor for wheat and barley production. The period
immediately previous to anthesis was identified as critical for grain definition under
waterlogging conditions. The negative impact of a stress event on yield depends on the
environmental condition (e.g. vapor pressure deficit) to which the crop is exposed
during and after the stress. On the other hand, there is no evidence of the variability
between cultivars in their susceptibility to waterlogging, nor of their mechanisms
behind the response. The aim of the thesis was to characterize the ecophysiological
mechanisms associated with the response to waterlogging during the critical period in
wheat (Triticum aestivum L.) and barley (Hordeum vulgare L. ssp. distichum). Two
groups of experiments were carried out: (1) evaluation of wheat and barley cultivars, in
pots, and (Il) waterlogging x environment (sowing date) x cultivar interaction on a
micro-plot scale. Yield losses due to waterlogging were higher for wheat (-76% respect
to the control) than for barley (-49%) in experiment (I). Genotypic variability was found
in both wheat and barley in response to waterlogging. This variability, measured as the
relative change in yield compared to the control, decreased when the plants were
exposed during and after the waterlogging event to higher both mean air temperatures
and vapor pressure deficits. The green leaf area per plant at the end of the waterlogging
and the growth rate per plant during the recovery period explained the variations in
grain yield. Waterlogging affected the functionality of the leaves, anticipating leaf
senescence. When the impact of waterlogging was evaluated in plant growing in a
micro-plot structure, yield losses were lower for wheat (-39%) than for barley (-69%).
The growth rate of the post-flooding crop (TCCrecovery) maintained as the main
explanatory variable that explained yield variations. The efficiency in the use of
radiation described better than the efficiency in radiation interception the TCCrecovery
and the above-ground biomass at maturity. Finally, despite finding genotypic variability
in root weight and length, root system modifications (whether due to genotype or
environment effect) did not explain yield. Knowing the response of wheat and barley to
waterlogging brings the opportunity to diagram management strategies to mitigate its

effect under farm conditions or assist in the genetic improvement process.

Keywords: anoxia, leaf area, fluorometry, roots, grain yield
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Introduccion general

1.1 Problemay antecedentes

1.1.1 El anegamiento como factor limitante de la produccion

Trigo (Triticum aestivum L.) y cebada (Hordeum vulgare L. ssp. distichum) son
los principales cereales de grano fino cultivados a nivel mundial, dada el area destinada
a ambas especies y los niveles de produccién (FAOSTAT, 2022). ElI anegamiento
constituye uno de los estreses a los que frecuentemente estan expuestos estos cultivos
bajo condiciones productivas en paises tales como Japon (Araki et al., 2012; Hayashi et
al., 2013), India (Datta y Jong, 2002), Australia (Shaw et al., 2013), China (H. Li et al.,
2013), Italia (Pampana et al., 2016), Francia (Penel, 1988), Gran Bretafia (Dickin y
Wright, 2008), Estados Unidos (Boyer, 1982) y Argentina (de San Celedonio et al.,
2014a; Viglizzo et al., 2009), entre otros. A pesar de la expansion geografica del
anegamiento como factor limitante de la produccion, no hay consenso sobre la
superficie anegable a nivel mundial. Para trigo Sayre et al. (1994) estimaron que a nivel
mundial entre 10 y 15 millones de hectareas sufren frecuentemente anegamiento, lo que
representa un 5-7 % del total de superficie destinado al cultivo (FAOSTAT, 2022). A
nivel regional en paises como Argentina, para algunas sub-regiones de la Pampa, se
encontraron eventos de anegamiento que abarcan hasta un 25% de la superficie
considerada (Kuppel et al., 2015).

En distintas localidades de la zona nucleo triguera argentina, Reussi Calvo y
Echeverria (2006) determinaron probabilidades de ocurrencia de excesos hidricos en el
momento de la emergencia del cultivo de trigo del 12 al 35 %. Por otro lado, de San
Celedonio et al. (2014), utilizando modelos de simulacion, estimaron para la zona
triguera argentina probabilidades de anegamiento para el periodo cercano a antesis de

trigo del 25 a 40% dependiendo de la localidad, fecha de siembra y contenido de agua



inicial en el perfil del suelo. En lotes de produccion el anegamiento puede deberse a
entradas repentinas de agua (i.e. lluvias intensas, riegos por inundacién, aumento del
nivel de la napa de agua, etc.) y salidas lentas como consecuencia de, por ejemplo,
superficies planas, horizontes con baja conductividad hidraulica, tosca, o piso de arado.
La diferente combinacién de dichos factores puede dar lugar a la ocurrencia de eventos
de anegamiento en distintos momentos del ciclo de los cultivos. En el oeste de la llanura
pampeana, un fuerte impulsor del anegamiento es el nivel de la capa fretica, la cual ha
subido su nivel produciendo efectos de saturacion hidrica sub-superficiales. El principal
factor que afecta las fluctuaciones de la capa freatica son las lluvias actuales (Mercau et
al., 2016), mientras que la pendiente de la superficie (region plana con pendientes
menores a 0,1%; Jobbagy et al., 2008) y los cultivos sembrados son factores
secundarios (Mercau et al., 2016). Estas situaciones cuentan con el agravante de que a
futuro la ocurrencia de dias con anegamiento tendrd una mayor importancia, como
consecuencia del incremento de la frecuencia de eventos climaticos extremos tales
como altas temperaturas y precipitaciones intensas (Alexander et al., 2006; IPCC,
2022).

Algunos autores consideran que un suelo esta anegado cuando la fraccion de agua
disponible en las capas superficiales supera en un 20% la capacidad de retencion del
suelo (capacidad de campo) (Aggarwal et al., 2006). También se lo puede considerar
anegado cuando el aire en la matriz del suelo empieza a ser limitante, umbral que es
considerado cuando la cantidad de poros con aire es del 10% o menor (Grable, 1966).
Cualquiera que sea la manera de definirlo, el anegamiento implica que el agua
reemplaza el aire de los poros del suelo. Cuando fue comparada la difusion de gases en
agua respecto al aire se determind que la misma es entre 5000 y 10000 veces menor

(Grable, 1966). Por lo cual, bajo condiciones de anegamiento se favorecen condiciones



de hipoxia y en unas pocas horas —dependiendo de la temperatura— el suelo puede llegar
a la anoxia (Ponnamperuma, 1972; Trought y Drew, 1980b). De esta manera el
anegamiento comienza a tener consecuencias negativas sobre la productividad de los

cultivos.

1.1.2 Anegamiento durante el periodo critico para la definicién del rendimiento

El rendimiento de trigo y cebada puede ser analizado como el producto del
nimero de granos logrado por m? y el peso de los granos. De los componentes
numéricos que conforman el rendimiento, el ndmero de granos es el que explica en
mayor medida las variaciones en rendimiento tanto en trigo como en cebada (Abeledo et
al., 2003; Fischer et al., 1993; Gonzalez et al., 2005; Midmore et al., 1984; Peltonen-
Sainio et al., 2007; Prystupa et al., 2004). EI nimero de granos, a su vez, puede ser
desglosado en distintos subcomponentes: plantas por m?, espigas por planta y granos
por espiga, los cuales se establecen a lo largo del ciclo del cultivo. A emergencia queda
establecido el nimero de plantas por m?. Posteriormente, con el inicio del macollaje,
comienza la generacion del niamero de macollos por planta. Cuando el tallo empieza a
crecer activamente (encafiazén) queda definido el méximo numero de macollos por
planta. En ese momento comienza la mortandad de macollos hasta quedar definido el
namero final de macollos por planta y, por consiguiente, el nimero de espigas por
planta. Este Gltimo componente junto con el nimero de granos por espiga queda
definido alrededor de antesis (Slafer y Andrade, 1993 para trigo; Arisnabarreta y
Miralles, 2008 para cebada). Las variaciones en el nimero de granos logrados por m? en
cebada dependen fuertemente de la cantidad de espigas establecidas por m?, mientras
que las variaciones en el nimero de granos logrados por m? en trigo se explican
principalmente por variaciones en el nimero de granos por espiga (Arisnabarreta y

Miralles, 2008; de San Celedonio et al., 2014b; Slafer y Andrade, 1993). Dichas



diferencias entre especies se sustentan en que cebada posee una sola flor fértil por
espiguilla, mientras que la espiguilla de trigo es pluriflora. El peso de los granos, el otro
componente numerico que conforma al rendimiento, se establece durante el periodo
comprendido entre antesis y madurez fisioldgica (i.e. etapa de llenado de granos). El
peso que alcancen los granos es producto de la tasa de acumulaciéon de materia seca en
el grano y de la duracion del periodo. Trigo y cebada difieren en la magnitud del peso
de grano dado que el grano de trigo tiende a ser de menor peso que el de cebada
(Cossani et al., 2011). Sin embargo, ambas especies se caracterizan por presentar escasa
o nula limitacion por fuente (i.e. disminuciones en la disponibilidad de recursos por
grano durante post-antesis no generan caidas significativas en el peso de los granos;
Borras et al., 2004) y alta limitacién por destinos (i.e. aumentos en la disponibilidad de
recursos por grano durante post-antesis no generan aumentos significativos en el peso
de los granos; Borréas et al., 2004). Esta secuencia de generacion de los distintos
componentes numéricos ha sido principalmente analizada para condiciones de
crecimiento potenciales (i.e. plantas creciendo sin limitaciones hidrico-nutricionales ni
presencia de adversidades bioticas; Evans y Fischer, 1999), siendo més acotado su
analisis ante condiciones de estrés.

La determinacién del rendimiento a través de sus componentes numericos es un
proceso continuo que comienza con la siembra y finaliza en madurez. Sin embargo, no
todas las etapas del ciclo del cultivo poseen el mismo grado de relevancia en definir el
rendimiento final a lograr. En linea con lo mencionado se define como periodo critico a
la etapa del cultivo donde un estrés genera la mayor merma en el rendimiento. En trigo,
el periodo critico de definicion del rendimiento potencial se ubica alrededor de antesis,
abarcando desde la fase final de crecimiento activo del tallo (aproximadamente 20 dias

previos a antesis) hasta el inicio del llenado efectivo de los granos (10 dias posteriores a



antesis) (Fischer, 1975). En cebada, se determind que el periodo critico para
rendimiento potencial se ubica 30 dias previos a espigazén (Arisnabarreta y Miralles,
2008). Un aspecto a destacar es que en cebada la antesis se produce cuando la espiga
aun se encuentra dentro de la vaina de la ultima hoja (Fernandez Gémez y Wilson,
2012), de forma tal que cuando el cultivo expone la espiga por sobre la hoja bandera, el
polen ya fue liberado de las anteras unos dias antes (10 dias aproximadamente). De esta
manera el periodo critico en cebada abarca una fase fenoldgica similar a la de trigo. En
dicho periodo critico queda definido en ambas especies el niUmero de granos por unidad
de &rea. La definicion de ambos periodos se establecid en condiciones potenciales. Sin
embargo, los cultivos se enfrentan afo tras afio, a nivel productivo, a diferentes tipos de
estreses abidticos como por ejemplo anegamientos, sequias, salinidad y altas
temperaturas, entre otros.

Se considera estrés abiotico cuando un factor ambiental reduce la tasa de algin
proceso fisioldgico (e.g. crecimiento o reproduccidn) por debajo de la tasa méaxima que
podria sostener (Lambers et al., 2008). Segun el estado del ciclo ontogénico en el que se
produzca el estrés, sera el efecto sobre el rendimiento y sus componentes. En el estrés
por anegamiento se determind que el periodo de mayor susceptibilidad del rendimiento
comprende desde el inicio de encafiazon hasta la antesis en ambas especies (de San
Celedonio et al., 2014b), entendiéndose como periodo de mayor susceptibilidad aquel
que produce las mayores pérdidas relativas de rendimiento respecto a una condicion
potencial. Anegamientos en otros momentos del ciclo del cultivo pueden también
reducir el rendimiento pero su efecto (a igual intensidad y duracion) es de menor
magnitud o incluso nulo (de San Celedonio et al., 2014b). De forma tal que el periodo
del ciclo del cultivo de trigo y cebada de mayor susceptibilidad al anegamiento (i.e.

cuantificado como pérdida relativa de rendimiento respecto a un cultivo creciendo sin



anegamiento) se ajusta al definido para condiciones potenciales y en esta tesis se
considerara ese periodo como los 20 dias previos a antesis. Pese a las diferencias de
trigo y cebada en la composicion de su rendimiento, la respuesta comparada de ambas
especies frente a condiciones de estrés por anegamiento, factibles de ser observadas a
campo, es un tema que ha recibido atencion insuficiente. Conocer la variabilidad de
respuesta de trigo y cebada al anegamiento en términos de la composicion numérica de
su rendimiento constituye una estrategia para identificar atributos que permitan mejorar
el comportamiento de cada especie frente a la ocurrencia del estrés. Por lo cual estudiar
ambas especies de forma comparada permite que, en caso de encontrar algun atributo
que reduzca el impacto del anegamiento en una de las especies, tratar de priorizar la
busqueda de dicho atributo en los planes de mejoramiento en la especie donde no se
encuentra. Esta tesis se focalizd en analizar las causas que explican la merma de
rendimiento con anegamientos durante el periodo inmediatamente previo a antesis, dado

su impacto negativo sobre el rendimiento (de San Celedonio et al., 2014b).

1.1.3 Establecimiento de biomasa vy definicion del rendimiento ante anegamiento

Es posible analizar los dafios por anegamiento considerando los componentes
fisiologicos de la biomasa aérea. En términos de crecimiento, el rendimiento puede
describirse con la siguiente ecuacion:

Rendimiento= Biomasa aérea x indice de cosecha (Ecuacion 1.1)

donde un rendimiento (g pl™* o g m?) dado depende de la cantidad de biomasa aérea
producida a madurez (g pl™t 0 g m) y de la proporcion que es derivada hacia los granos
(indice de cosecha, adimensional).

A su vez, la biomasa aérea producida depende, para un recurso dado (e.g.
radiacion, nitrégeno), de la cantidad de recurso disponible, de la captacion de dicho

recurso por parte del cultivo y de la eficiencia con la que el recurso capturado es



convertido en biomasa. Para el recurso radiacion, la generacion de biomasa puede ser
resumida en la ecuacion descripta a continuacion:

Biomasa aérea= RFA x EI x EUR x Dur (Ecuacion 1.2)

donde RFA es la radiacion incidente (MJ m dia), El es la eficiencia de intercepcion
de la radiacion (%), EUR es la eficiencia de uso de la radiacion (g MJ™!) y Dur es la
duracién de la etapa (dias).

El mantenimiento del area verde y su funcionalidad modula la captura y eficiencia
en el uso de radiacion (Lemaire et al., 2007). Es de destacar que son escasos los trabajos
que analizaron el efecto del anegamiento sobre la generacion y mantenimiento del area
foliar sea a escala de planta o a nivel de canopeo y, en particular, en trigo o cebada
creciendo simultaneamente en condiciones de anegamiento. De hecho, rara vez fue
analizado el impacto del anegamiento sobre las variables que definen al rendimiento en
funcién de la generacion biomasa. Ello evidencia el vacio de informacién que existe en
la tematica. Identificar los atributos fisioldgicos que explican las variaciones en
rendimiento en respuesta al anegamiento permitiria reconocer si las pérdidas de
rendimiento por dicho estrés se asocian a la susceptibilidad particular de alguna
variable, y en funcion de ello disefiar estrategias de manejo o de mejora para paliar ese
efecto.

El indice de cosecha ha sido la principal variable fisiologica que explico el
aumento del rendimiento a lo largo de los afios por efecto del mejoramiento genético
(Abeledo, 2002; Lo Valvo et al., 2018; Shearman et al., 2005; Slafer y Andrade, 1991).
El aumento en el indice de cosecha como producto del proceso de mejoramiento
genético estuvo asociado a una reduccién en la altura del cultivo, que permitié un
aumento en la particion de recursos hacia la espiga durante el periodo inmediatamente

previo a antesis (i.e. aumento en la relacion espiga: tallo). Ello determind un incremento



en el nimero de flores fértiles establecidas por espiga a antesis y, por consiguiente, un
aumento en el nimero de granos logrados a madurez (Slafer y Andrade, 1993). Sin
embargo, més alla de la escala de trabajo, la variacion en el indice de cosecha por
anegamiento no ha sido un topico abordado ampliamente. Esto se debe a que la mayoria
de las investigaciones referidas a anegamiento en trigo y cebada fueron realizadas en los
primeros estadios de los cultivos. de San Celedonio et al. (2014b) observaron que la
caida de rendimiento ante eventos de anegamiento desde encafiazon en adelante se
debieron a mermas en el indice de cosecha, de una magnitud similar o mayor en trigo
respecto a cebada. Analizar comparativamente en trigo y cebada el impacto del
anegamiento sobre la particion de biomasa a grano, y considerando la variabilidad entre
diversos cultivares, constituye una herramienta para identificar atributos que confieran
distinto grado de susceptibilidad del cultivo al anegamiento. Estudiar a ambas especies
en conjunto cuando estan expuestas a un mismo ambiente, permite comparar el nivel de
susceptibilidad de cada una de ellas. Esto aporta conocimiento de utilidad al momento
de tomar decisiones en la produccion, como puede ser la eleccion de la especie a
sembrar considerando tanto en ambientes con mayor probabilidad de anegamiento. El
estudio comparado de ambas especies también es de utilidad para decidir cual de las dos
especies sembrar en afios con mayor probabilidad de lluvias (afio Nifio), donde hay
mayor probabilidad de que el cultivo sufra anegamiento en algin momento de su ciclo
productivo.

A diferencia de los escasos trabajos que analizaron el impacto del anegamiento
sobre el indice de cosecha, puede encontrarse en la literatura una mayor proporcién de
estudios que estudiaron el impacto del anegamiento sobre variables referidas a la
produccién de biomasa (Ecuacién 1.1). En la mayoria de los casos, frente a un evento de

anegamiento, se observa una caida en la biomasa producida cuya magnitud varia segun
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la intensidad, la duracion del estrés y el momento fenoldgico en el que se encuentra el
cultivo (en trigo Malik et al., 2002; Marti et al., 2015; trigo y cebada: de San Celedonio
et al., 2014b; Ploschuk et al., 2021). Sin embargo, el anélisis de los componentes de la
Ecuacion 1.2, que desglosa la formacion de biomasa, escasas veces fue analizado
durante el periodo critico de los cultivos, y sin que haya en la literatura resultados
consistentes sobre el tema de trabajos que hayan analizado a nivel de canopeo para trigo
0 cebada en condiciones de anegamiento. de San Celedonio (2015), trabajando con un
genotipo de trigo y de cebada, encontré caidas en la EUR con anegamiento previos a
antesis en ambas especies mientras que la eficiencia de intercepcion de radiacion se
mantuvo por encima del 90%. Por el contrario, cuantiosas veces se analiz6 el impacto a
nivel de d6rgano o planta (Herzog et al., 2016). A nivel de canopeo el anegamiento
afecta negativamente tanto en la EI como en la EUR (Ploschuk et al., 2021). El impacto
del anegamiento sobre la El podria ser producto de un menor tamafio de hoja (Malik et
al., 2001, 2002; Trought y Drew, 1980b) y una senescencia acelerada (Hossain et al.,
2011). Mientras que el impacto en la EUR podria deberse a una menor tasa de
fotosintesis (trigo: Herzog et al., 2016; Huang et al., 1994), a la menor concentracion de
clorofila en hoja (trigo: Malik et al., 2002; Trought y Drew, 1980b) como también a la
menor tasa de absorcién de nitrdgeno bajo condiciones de anegamiento (Trought y
Drew, 1980b).

El anélisis ecofisiologico de la determinacion del rendimiento raramente fue
analizado ante condiciones de anegamiento y la escasa literatura disponible indica que,
a nivel de cultivo para diferentes cultivares de trigo y cebada. La temaética solo ha sido
explorada en arroz (Kar et al., 2014) y algodén (Bange et al., 2004; Milroy y Bange,

2013) y recientemente en un cultivar de trigo y uno de cebada (Ploschuk et al., 2021).
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1.1.4 Susceptibilidad al estrés por anegamiento: variabilidad intraespecifica

El impacto del anegamiento sobre el rendimiento presenta variabilidad genotipica,
con diferentes niveles de susceptibilidad. Una definicion de tolerancia al anegamiento
que se ajusta al presente trabajo hace referencia a la capacidad de sobrevivir o de
mantener altas tasas de crecimiento, acumulacion de biomasa y/o rendimiento de grano
en relacién a la situacion sin anegamiento (Setter y Waters, 2003). Hoffman y Viega
(2011) demostraron que la pérdida de rendimiento es variable entre cultivares de trigo y
cebada ante condiciones de anegamiento durante encafiazon. Otros autores encontraron
resultados similares para genotipos de México, Argentina, Brasil y China (Sayre et al.,
1994), pero sin describir los mecanismos que expliquen las diferencias en la respuesta
entren los cultivares. En paralelo, muchos trabajos sobre mecanismos de tolerancia a
anegamientos fueron realizados en etapas ontogenicas tempranas (Boru et al., 2003;
Broughton et al., 2015; Huang et al., 1994b; Huang y Johnson, 1995; Trought y Drew,
1980b).

Cuando un evento de anegamiento tiene lugar en un estado intermedio-final del
ciclo del cultivo, el tiempo que resta para una recuperacion con posterioridad al
anegamiento es escaso. Por lo tanto, los cultivos deberian, ademas de sobrevivir a la
adversidad, también crecer lo méaximo posible post-estrés. De esta manera se
posibilitaria minimizar el impacto del estrés. Hay una serie de atributos que han sido
analizados como explicativos de la tolerancia diferencial del rendimiento de distintas
especies o genotipos al anegamiento. Dichos atributos son: i) la funcionalidad de las
hojas, ii) la funcionalidad del sistema radical.

1) Funcionalidad de las hojas. Como consecuencia de la hipoxia por anegamiento,

disminuye la absorcién y el flujo de agua por la planta y se produce una disminucion de

la conductancia estomaética y caida en los niveles de fotosintesis foliar. A nivel de planta
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o de cultivo, la menor produccion de fotoasimilados frente a un estrés por anegamiento
puede suceder por afectarse la tasa de fotosintesis por unidad de area verde (umol CO>
m2s?) o el tamafio total del area verde por planta (m? por planta) (de San Celedonio et
al., 2017; Hayashi et al., 2013). Numerosos trabajos evidenciaron que ante un evento de
anegamiento disminuye la tasa de fotosintesis por unidad de area foliar verde (Herzog et
al., 2016); sin embargo, es sensiblemente menor la relevancia que se le ha brindado al
impacto del anegamiento sobre la formacion y mantenimiento del &rea foliar verde total.
Algunos estudios clasificaron a genotipos como tolerantes al anegamiento por
sostener por mayor tiempo el area foliar verde durante el estrés. EI mayor verdor foliar
observado en estos trabajos se podria relacionar con una mayor funcionalidad de las
hojas y estas caracteristicas si se vincularon fuertemente con el rendimiento (Samad et
al., 2001). Sin embargo, utilizar este rasgo como criterio de seleccion de genotipos de
trigo y cebada tolerantes al anegamiento no parece ser posible ya que no responden de
la misma manera para todas las condiciones ambientales (Setter y Waters, 2003). Al
mismo tiempo, estudios que observaron la respuesta de las plantas en la etapa posterior
al anegamiento, demostraron que hay una marcada aceleracion en la senescencia (Malik
et al., 2002). Con lo cual, no todas las plantas que se clasifican como tolerantes al
finalizar el evento de anegamiento lo son post-anegamiento. Es decir, no todas las
plantas logran expresar dicha tolerancia en términos de rendimiento al final del ciclo.

ii) Funcionalidad del sistema radical. Como resultado del anegamiento se reduce o

inhibe el intercambio gaseoso entre las raices y la atmdsfera (Levitt, 1980). La baja
concentracion de oxigeno en las plantas limita la respiracion aerébica al mismo tiempo
que favorece la fermentacion anaerobica (Lee et al., 2014). También se genera un
rapido aumento de la concentracién de etileno, dioxido de carbono y otros gases (Setter

y Waters, 2003) debido a la baja difusion que tienen en el agua (Grable, 1966). Como
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consecuencia de la baja energia generada y del efecto de los gases sobre las hormonas,
se producen cambios en la conformacion del sistema radical tales como generacion de
aerénquima, crecimiento de raices adventicias muy cerca de la superficie del suelo
(Loreti et al., 2016; Shaw et al., 2013) y un cese en la elongacién y muerte de las raices
(de San Celedonio et al., 2017).

La funcionalidad del sistema radical en condiciones de anegamiento estd mediada
por la capacidad de formar aerénquima, la aparicion de raices adventicias Yy
sostenimiento de la relacion biomasa raiz- biomasa tallo (Bramley et al., 2011; Malik et
al., 2002). Cultivos con estas capacidades intentan mantener la provision de oxigeno a
las raices, la cual, ademas de depender de la capacidad de ingreso a la planta, depende
de la difusion interna, de las pérdidas hacia afuera de las raices y del consumo
respiratorio (Voesenek y Bailey-Serres, 2015).

Las caracteristicas presentadas en los items anteriores (i y ii) hacen hincapié en
rasgos morfoldgicos y fisioldgicos (tasa de fotosintesis foliar, duracién del area foliar
verde, longitud radical, relacion biomasa raiz — biomasa tallo, entre otras) estudiados
como posibles atributos que le permiten a algunas especies vegetales tolerar con distinto
grado al estrés por anegamiento. Sin embargo, no encontramos trabajos que
relacionaron alguna caracteristica considerada de tolerancia al anegamiento con el
rendimiento en grano considerando sea el factor especie (trigo, cebada) o la variabilidad
entre cultivares dentro de cada especie. Analizar la variabilidad genotipica posibilita
avanzar sobre la adaptacion a condiciones ambientales adversas para un estrés dado, en
este caso anegamiento, constituye una estrategia para incrementar la eficiencia de los

programas de mejoramiento (Aisawi et al., 2015).
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1.1.5 Impacto del anegamiento en la economia del N v la calidad comercial.

El anegamiento disminuye rapidamente la concentracion de oxigeno del suelo
(Trought y Drew, 1980a). Una de las consecuencias es que se modifica el estado de
oxidacion de los nutrientes del suelo, los cuales pasan de un estado oxidado a un estado
reducido. Esta reduccion de los nutrientes genera que no estén disponibles para ser
absorbidos por las plantas. Es decir, el anegamiento disminuye la disponibilidad de los
nutrientes del suelo, tal es el caso de los macronutrientes como el N, que pasé de nitrato
a nitrito y luego a éxido nitroso, por medio del proceso de desnitrificacion (Mariotti et
al., 1981). Cuando el anegamiento y, como consecuencia, la disminucion de nutrientes
se generd en estadios temprano de los cultivos, impactd sobre la cantidad total de N
acumulado, llegando a limitar el crecimiento y la calidad de tejidos como las hojas
(Huang et al., 1995; Malik et al., 2002). Algunos trabajos mostraron que anegamientos
en la etapa inicial del cultivo también impactaron al final del ciclo, generando aumentos
en la concentraciéon de N diferentes érganos (Arduini y Orlandi y Ercoli y et al., 2016;
Masoni et al., 2016; Robertson et al., 2009). En dichos estudios, el incremento en la
concentracion de N en los granos estuvo fuertemente asociada al efecto de dilucion del
N ya que el anegamiento impact6 negativamente en la produccion de biomasa (Arduini
y Orlandi y Ercoli y et al., 2016; Masoni et al., 2016). Cuando el anegamiento ocurrié
en estadios méas avanzados del cultivo, el impacto en el crecimiento y en el N total
absorbido fue de menor magnitud en relacion con anegamientos en estadios tempranos
(Araki et al., 2012; de San Celedonio et al., 2022; Jiang et al., 2008). Esto puede estar
asociado a que ca. 80% del N se acumula en los 6rganos en antesis (Hirel et al., 2007;
Lazzari et al., 2007), por lo cual anegamientos en estadios cercanos 0 posteriores a
antesis pueden no modificar la absorcién de N (aunque si puede verse afectada la

removilizacion de N entre los distintos 6rganos de la planta). Al mismo tiempo, el
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anegamiento generd grandes caidas en el peso de los granos (de San Celedonio et al.,
2014b; Becheran et al., 2022), lo cual gener6 un incremento en su concentracion de N
(Wollmer et al., 2018). El impacto del anegamiento sobre la economia del N de los

cultivos de trigo y cebada es un aspecto que merece ser profundizado.

1.1.6 Interaccién entre ambiente y anegamiento: su impacto sobre el cultivo

La magnitud de la pérdida de rendimiento ante anegamientos depende de la
condicion ambiental (e.g. temperatura, déficit de presion de vapor -DPV-) a la que esta
expuesto el cultivo durante y luego del evento de estrés (Grassini et al., 2007). Se
determiné que eventos de anegamiento muy cortos (2-3 dias) durante el periodo de
llenado de grano en girasol impactaban negativamente sobre el rendimiento cuanto
mayor era la demanda ambiental (Grassini et al., 2007). En trigo y cebada, de San
Celedonio et al. (2014b) identificaron que las pérdidas de rendimiento por anegamiento
fueron mayores en condiciones de alta demanda ambiental y altas temperaturas (dadas
por fechas de siembra tardias). Lo contrario se observé cuando el estrés fue acompafiado
por bajas temperaturas (Trought y Drew, 1982). Mientras que en pasturas se vio un
mayor efecto del anegamiento cuando el mismo sucedié con altas temperaturas (Van’t
Woudt y Hagan, 1957). Por lo tanto, las condiciones ambientales durante el
anegamiento modularon el impacto del estrés sobre variables asociadas a la generacion
de rendimiento en trigo y cebada. Un tema pendiente de analisis es comprender con un
mayor grado de detalle qué rol juega la variabilidad genotipica al considerarse la

interaccidn entre anegamiento y condicién ambiente.
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1.2 Objetivos e hipotesis de trabajo

El objetivo general de la presente tesis fue “Caracterizar los mecanismos
ecofisioldgicos asociados a la respuesta al anegamiento durante el periodo critico (20
dias previos a antesis) en trigo (Triticum aestivum L.) y cebada (Hordeum vulgare L.
ssp. distichum)”.

Los objetivos particulares son:

(i) Analizar la respuesta del rendimiento a escala de planta y sus componentes
numéricos frente a un evento de anegamiento durante los 20 dias anteriores a antesis
en diferentes cultivares de trigo y cebada creciendo en fechas de siembra temprana y
tardia.

(ii) Estudiar el rol de la tasa de crecimiento (cuantificada a escala de planta o de cultivo)
como variable que define las variaciones en rendimiento por efecto cultivar o
ambiente ante un anegamiento 20 dias anteriores a antesis.

(iii) Evaluar el impacto de un evento de anegamiento durante el periodo inmediatamente
previo a antesis (periodo critico) sobre el sistema radical y la economia del nitrégeno
en plantas de trigo y cebada creciendo en estructura de cultivo.

Las hipdtesis de trabajo planteadas son:

En relacion con el objetivo particular (i):

(1) Cultivares de trigo y cebada tienen diferentes niveles de susceptibilidad frente al
anegamiento durante el periodo critico evidenciado por sus diferencias en el
rendimiento y sus componentes nUMericos.

(2) Cultivares de trigo y cebada intensifican sus diferencias en susceptibilidad al
anegamiento cuando la fecha de siembra es mas tardia (i.e. las temperaturas y el
DPV después del anegamiento son mayores).

En relacion con el objetivo particular (ii):
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(3) Cultivares de trigo o cebada clasificados como de menor susceptibilidad al estrés
por anegamiento presentan mayor mantenimiento de su tasa de crecimiento al
finalizar el evento de anegamiento, respecto de cultivares mas susceptibles.

En relacidn con el objetivo particular (iii):

(4) La pérdida de rendimiento por anegamiento se incrementa con una disminucion
en la relacion biomasa radical: biomasa aérea.

(5) El anegamiento durante los 20 dias previos a antesis aumenta la concentracion
de N en los granos por efecto dilucion (disminuye el peso de los granos —

rendimiento-, pero no la cantidad total de N).

1.3 Estructura de la tesis

En la presente tesis doctoral se abarcaron aspectos relacionados con el
anegamiento y su impacto en la generacion de biomasa y rendimiento para diferentes
cultivares de trigo y cebada. El fin fue encontrar variabilidad entre los cultivares en el
grado de susceptibilidad al anegamiento y determinar qué mecanismo/s explican las
respuestas diferenciales. Para poder hacerlo se realizaron dos grupos de ensayos, el
primero en macetas (ejecutado en las campafias 2015/16 y 2016/17) y el segundo a
escala de micro cultivo utilizando dos fechas de siembras: temprana y tardia (2017/18).
Se diagramaron ensayos en macetas y en micro cultivos con objeto de lograr
complementariedad en la estructura experimental y en los resultados a obtener
(Kawaletz et al., 2014). Los ensayos en macetas posibilitan un mayor control en la
imposicion de los tratamientos, en particular sobre la salida de la condicion anegada, y
poseen un menor requerimientos de recursos (e.g. espacio). Asi, los experimentos en
maceta son valiosos por posibilitar una aproximacion inicial al problema. Su desventaja

radica en que presentan una escala limitada que no necesariamente refleja el
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comportamiento de las especies a campo. Por el contrario, los ensayos a escala de
cultivo brindan resultados mas cercanos a las condiciones que exploran las especies a
nivel productivo pero en escenarios en los que confluyen factores que pueden dificultar
la interpretacion de los resultados (e.g. tipo de suelo, incertidumbre en el comienzo y fin
del evento de anegamiento). Los ensayos en micro cultivos constituyen una instancia
intermedia. Las ventajas y desventajas de las diferentes aproximaciones (ensayo en
macetas, ensayos en micro cultivos, ensayos a campo) y el acotado grado de
conocimiento sobre el efecto del anegamiento sobre el rendimiento de trigo y cebada
determinaron que en la presente tesis se utilizara a los ensayos en maceta y en micro
cultivos como base experimental.

La tesis se estructura en 5 (cinco) capitulos. En el presente Capitulo 1
(Introduccion General) se describen los antecedentes en la temaética de la tesis y cuéles
son los principales vacios de conocimiento. A los Capitulos 2, 3 'y 4 se los organizé de
forma tal de que cada uno de ellos cuenta con una breve introduccion, la cual
complementa lo descripto en el Capitulo 1. A su vez, cada capitulo cuenta con la
descripcion detallada de los materiales y métodos utilizados para resolver las hipotesis
planteadas. En el Capitulo 2 se describen la respuesta al rendimiento y sus componentes
numericos, asi como los mecanismos que explican dicha respuesta analizado a escala de
planta, de 6 (seis) cultivares de trigo pan y 6 (seis) cultivares de cebada cervecera. En el
Capitulo 3 se ejecutd un analisis similar al capitulo anterior, pero se agrega un salto de
escala en el estudio, utilizando ensayos en estructura de micro cultivo y evaluando
variables ecofisioldgicas (e.g. radiacion interceptada, EUR). En el Gltimo Capitulo de
resultados se analiza como el anegamiento afectd el crecimiento de las raices y la
absorcion de N —el principal nutriente que absorben las raices—, y las relaciones entre

ambas variables mencionadas y el rendimiento. Finalmente, en el Capitulo 5 se presenta
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la discusion general en base a los resultados mas relevantes de la tesis, se contrastan las
hipotesis planteadas y se detallan algunas ideas de investigacién que podrian abordarse

a partir de los resultados de esta tesis.



CAPITULO 2

La tasa de crecimiento post-anegamiento y la variabilidad genotipica
condicionan la respuesta del rendimiento al anegamiento en trigo y
cebada
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La tasa de crecimiento post-anegamiento y la variabilidad genotipica
condicionan la respuesta del rendimiento al anegamiento en trigo y cebada

2.1 Introduccion

El rendimiento de los cultivos de trigo y cebada se define por una serie de etapas y
procesos que se desarrollan desde la siembra hasta la madurez. Hay un periodo acotado
donde la ocurrencia de un estrés provoca las mayores pérdidas de rendimiento (periodo
critico). Tanto en trigo como en cebada se determind como periodo critico para la
definicién del rendimiento bajo anegamiento a los 20 dias previos a la antesis (de San
Celedonio et al., 2014b), en coincidencia con el periodo critico definido para
rendimiento potencial.

El rendimiento de trigo y cebada puede ser entendido como el producto entre el
namero de granos logrados y el peso de los granos. Ante una condicién de estrés, las
pérdidas de rendimiento estan mas explicadas por la caida en el nimero de los granos
que en el peso de los mismos (Arisnabarreta y Miralles, 2008; Fischer, 1975). En el
contexto de la presente tesis, se entiende por estrés a cualquier factor ambiental que
reduce la tasa de algun proceso fisioldgico por debajo del maximo que puede lograr
(Lambers et al., 2008).

La tasa de crecimiento del cultivo (o por planta) durante el periodo critico es una
variable que explica los cambios en el nUmero de granos logrados. En trigo y cebada, la
relacién tedrica entre el nimero de granos logrados y la tasa de crecimiento por planta
en el periodo critico se describe como una relacion lineal, positiva y con ordenada al
origen de valor cero. Algunos autores asociaron indirectamente la tasa de crecimiento
del cultivo de trigo durante el periodo critico con el nimero de granos por medio de la

tasa de crecimiento de la espiga (Fischer, 1985; Lazaro et al., 2010) o el peso seco de
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las mismas a antesis (Abbate et al., 1997). En cebada, Arisnabarreta y Miralles (2008)
demostraron una asociacion lineal y positiva entre el nimero de granos y la tasa de
crecimiento del cultivo 30 dias previos a espigazon. En otros cultivos, como maiz, la
tasa de crecimiento por planta en el periodo critico ha sido un atributo muy estudiado y
se la relaciona con el numero de granos a través de una funcion asintética (Andrade et
al., 1999; Vega et al., 2001). En maiz se demostré que las condiciones ambientales
durante el periodo critico (ya sea por cambios en la densidad de plantas, recursos, etc.)
modifican la tasa de crecimiento y como consecuencia de ello el numero de granos
logrado (Andrade et al., 2002). Esta relacion ha sido ampliamente estudiada en maiz y
constituye un aspecto clave en la comprension de la fisiologia de la generacién del
rendimiento en el cultivo. Por el contrario, la relacion entre la tasa de crecimiento por
planta o del cultivo y el nimero de granos estd escasamente documentada para trigo y
cebada tanto en condiciones potenciales como bajo condiciones de estreses abi6ticos
tales como anegamiento. El sostenimiento de la tasa de crecimiento (de la planta o de la
espiga) dependera de cuan funcionales se mantengan las hojas (Lazaro et al., 2010). El
sostenimiento de verdor de las hojas es fuertemente influenciado por las condiciones
ambientales y poco variable en funcion del genotipo (Royo et al., 2004).

El impacto del estrés por anegamiento sobre el rendimiento se encuentra
condicionada por la variabilidad genotipica, donde algunos cultivares presentan mas
tolerancia que otros al estrés. En algunos estudios, se encontraron cultivares que tienen
un buen comportamiento frente al anegamiento en estadios tempranos y que en etapas
tardias no mantienen una buena respuesta (Sundgren et al., 2018). Esto se debe a que no
necesariamente un mecanismo de tolerancia al anegamiento evaluado en estados
tempranos del ciclo del cultivo (0 en un drgano en particular) implica una mayor

tolerancia al anegamiento expresado en el rendimiento (Setter y Waters, 2003). Por
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ejemplo, se encontrd que el anegamiento durante la etapa previa a la antesis gener6 una
aceleracion en la senescencia durante el llenado de granos, acompafiada de
disminuciones en la tasa de fotosintesis de la hoja bandera (Hossain et al., 2011). Sin
embargo, cultivares con mayor capacidad de mantener el area foliar verde en
condiciones de anegamiento no siempre lograron los mayores rendimientos (Setter et
al., 1999). Como consecuencia de ello, hay autores que plantean que la relacién entre
rendimiento y algun atributo fisioldgico de tolerancia evaluado en estados ontogénicos
tempranos es producto del azar y no de los rasgos estudiados (Setter y Waters, 2003).
Cobra asi importancia evaluar atributos fisiol6gicos de respuesta al anegamiento durante
el periodo critico de definicion del rendimiento.

Las condiciones ambientales imperantes durante el evento de anegamiento son un
factor adicional que modula la respuesta de los cultivos al anegamiento. En trigo y
cebada, de San Celedonio et al. (2014b) identificaron que las pérdidas de rendimiento
por anegamiento fueron mayores en fechas de siembra tardias (asociadas con
condiciones de alta demanda ambiental). Es decir que el impacto del anegamiento sobre
variables asociadas a la generacion de rendimiento en trigo y cebada estara supeditado a
la condicion ambiental.

El objetivo general de trabajo en el marco de este capitulo de la tesis fue analizar
la respuesta del rendimiento y sus componentes numéricos a un evento de anegamiento
durante los 20 dias anteriores a antesis en diferentes cultivares de trigo y cebada
creciendo en fechas de siembra temprana y tardia. Para llevar adelante el objetivo

propuesto se trabajo a escala de planta individual.
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2.2 Materiales y métodos

2.2.1 Condiciones generales

Se realizd un ensayo en el campo experimental del Departamento de Produccion
Vegetal de la Facultad de Agronomia de la Universidad de Buenos Aires (34°35°S,
58°29°0) en los afios 2015 y 2016. El experimento se llevé a cabo en macetas de 10 L
al aire libre. El relleno de las macetas fue una mezcla 3 a 1 de arena y tierra fértil, con el
objetivo de lograr un rapido drenaje una vez retirado el tratamiento de anegamiento. Se
sembraron 12 semillas por maceta y, luego de 10 dias de emergidas las plantulas, se
realiz6 un raleo obteniendo una densidad final de 6 plantas por maceta. En cada maceta
se fertiliz6 con 1,3 g de Nitrofull® (fertilizante con macro y micronutrientes, 12-5-
15+2Mg+8S+micronutrientes) y 1 g de urea, particionado en dos veces (al inicio del
macollaje y al inicio del periodo critico). El ensayo se mantuvo libre de plagas y
enfermedades por medio de controles quimicos y, a su vez, se realiz6 remocion manual

de malezas.

2.2.2 Diseio experimental y tratamientos

El ensayo se realizd en base a un disefio completamente aleatorizado, con 4
repeticiones por tratamiento (480 unidades experimentales, donde cada maceta fue una
unidad experimental). Los tratamientos consistieron en la combinacion de tres factores:
(i) fecha de siembra, (ii) genotipos, y (iii) condicion de anegamiento (anegado o
control). Las fechas de siembras fueron: 07 de junio del 2016 (fecha de siembra
temprana, E1) y 15 de agosto del 2015 (fecha de siembra tardia, E2). Para el factor
genotipo se utilizaron 6 cultivares de cebada de dos hileras (Andreia, Explorer, Scarlett,
Scrabble, Shakira y Traveler) y 6 cultivares de trigo pan (ACA 602, Baguette 13, Buck

Saeta, DM Arex, Klein Guerrero y SY100). Las abreviaturas de los cultivares a utilizar
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a lo largo del capitulo se presentan en el Cuadro 2.1. En la eleccion de los cultivares se
consider6 como importante que la duracion del ciclo ontogénico sea similar para los
dias hasta antesis y madurez y que fueran cultivares modernos con alto potencial de

rendimiento de acuerdo a la Red de Ensayos de Trigo local (disponible en RET, 2020).

Cuadro 2.1. Nombres completos y abreviados de los
cultivares de trigo y cebada utilizados en los
experimentos.

Especie  Nombre del cultivar Nombre abreviado

Trigo ACA 602 TR-AC
Baguette 13 TR-BG
Buck Saeta TR-BS
Don Mario Arex TR-DM
Klein Guerrero TR-KG
SY 100 TR-SY
Cebada Andreia CB-AN
Explorer CB-EX
Scarlett CB-SA
Scrabble CB-SC
Shakira CB-SH
Traveler CB-TL

Los tratamientos de anegamiento se impusieron desde los estadios de hoja
bandera expandida para trigo y faltando expandir una hoja en cebada y hasta antesis en
ambas especies (coincidente con el periodo critico). Para lograr el tratamiento de
anegamiento se recubrid las macetas con una bolsa de polietileno con el fin de obstruir
los orificios de drenaje. Posteriormente se agregd agua suficiente para lograr obtener un
pelo de agua de 1-2 cm por sobre la superficie. El anegamiento finaliz6 en antesis
(Z6.5) para ambos cultivos, identificado cuando el 50% de la poblacion de espigas se
encontré en dicho estado ontogénico. En trigo la antesis se identifico a partir de la
visualizacién de las anteras por fuera del antecio floral de las espiguillas y en cebada
dicho estado fenoldgico se identificd cuando las aristas de la espiga salieron por sobre la
vaina de la hoja bandera (4-5 cm aproximadamente) (Fernandez Gémez y Wilson,

2012). Durante el resto del ciclo del cultivo en las macetas anegadas y en la totalidad
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del ciclo en los controles, el contenido de agua se mantuvo a capacidad de campo
mediante riegos sucesivos. Los datos de radiacion fotosintéticamente activa incidente
(RFAI), temperatura y humedad relativa se registraron con una frecuencia horaria
mediante una central meteorol6gica (Davis Vantage Pro2, California, EEUU) ubicada
en el lugar del ensayo. Se realizo el célculo de déficit de presion de vapor (DPV) basado

en la formula planteada por Clausius — Clapeyron:

DPV; = es; — eaq; (Ecuacion 2.1)
es; = e(19,0177—(5327*((Tmi+273)_1)) (Ecuacion 2.2)
ea; = es; x HR; * 10071 (Ecuacion 2.3)

donde DPVi es el déficit de presion de vapor en el dia i (kPa), esi es la presion de vapor
en saturacion, ea; es la presion de vapor actual del aire, e es el nUmero natural, Tmi es la

temperatura media diaria (°C) y HRi es la humedad relativa media diaria (%).

2.2.3 Mediciones y calculos

Se realizaron mediciones de la fenologia del cultivo basandose en la escala
decimal desarrollada por Zadoks et al. (1974). Los estadios medidos fueron emergencia
(Z11), aparicién de la punta de la hoja bandera en cebada (Z37) y de la hoja bandera
(Z39) completamente expandida en trigo (eventos que tienen lugar aproximadamente 20
dias previos a antesis), antesis (Z65) y madurez (Z90). Se realizaron muestreos de
biomasa aérea en tres momentos fenoldgicos. El primer muestreo se realizo el dia en el
que se impuso el anegamiento (i.e., en hoja bandera expandida para trigo y aparicion de
punta de hoja bandera en cebada). ElI segundo muestreo se realizd el dia en el que se
removid el tratamiento de anegamiento (i.e., antesis de ambos cultivos). El tercer
muestreo se realiz6 en madurez. Se muestre6 la biomasa aérea de 4 macetas por

tratamiento en cada momento y se registro la fecha del muestreo.
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En los muestreos correspondientes al inicio y fin del tratamiento se separaron las
hojas que permanecian verdes en las plantas y se les midié su superficie mediante un
area-foliometro (Li-Cor 3100), para luego calcular el area foliar verde por planta (AFv,
en cm? pl). En antesis, se tomaron muestras de 3 espigas por unidad experimental
muestreada y se contabilizd el nimero de flores fértiles por espiga (una flor se contd
como feértil cuando sus estilos se curvaron y sus estigmas se estiraron marcadamente
Waddington et al., 1983). Luego, la totalidad de la biomasa aérea cosechada en cada
muestreo se secd en una estufa a 60°C durante 72 h, y se obtuvo el peso seco de la
biomasa manteniendo la individualidad de las macetas. La biomasa aérea por planta fue
calculada como el promedio de la biomasa aérea de la totalidad de las plantas de la
maceta (6 plantas en todos los casos y muestreos ya que en ningun caso se registrd
mortandad de plantas).

Las espigas de madurez, luego de ser pesadas, fueron contadas y trilladas.
Posteriormente, los granos fueron pesados luego de pasar nuevamente por estufa. Se
tomaron sub-muestras de 200 granos en cada muestra y se pesaron para calcular el peso
promedio por grano. El nimero de granos por planta se obtuvo de la relacion entre el
rendimiento y el peso promedio por grano. El numero de granos por espiga fue
calculado a partir de la relacion entre el numero de granos y el nimero de espigas por
planta. El porcentaje de cuaje fue calculado a partir de la relacion entre el nimero de
granos por espiga en madurez y el namero de flores fértiles en antesis.

La tasa de crecimiento por planta (TCP, g pl™* d) entre dos estadios fenoldgicos
se calcul6 como el cociente entre la diferencia en biomasa aérea y el nimero de dias

entre esos dos estadios:

TCP;: = M (Ecuaci()n 2 4)
H@E=1) ™ DDE)~DDE(—1) '
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donde TCPijet-1) s la tasa de crecimiento por planta del cultivar i en la fecha de siembra
j para el periodo entre t y t-1, BA es la biomasa aérea por planta en el estado t o t-1 y
DDE son los dias desde emergencia hasta el estado t o t-1.

Para analizar el efecto del anegamiento, independientemente de las otras fuentes
de variacion, se calculd el rendimiento relativo (adimensional) de la condicion anegada

respecto al control sin anegar de la siguiente manera:

RR;; = “ian (Ecuacion 2.5)
J Rijct

donde RRj; es el rendimiento relativo para el cultivar i en la fecha de siembra j,
Rijan €s el rendimiento de la condicién anegada para el cultivar i en la fecha de siembra
J: Y Rijct es el rendimiento de la condicion control para el mismo cultivar i en la misma
fecha de siembra j. El valor relativo de la condicion anegada respecto al control para el
namero de granos, el peso promedio de los granos, el nimero de espigas por planta y el
ndmero de granos por espiga fue calculado utilizando similar procedimiento que el
explicado para rendimiento.

Se realizaron mediciones de verdor de hoja (SPAD-502 Konica Minolta) y de
fluorescencia, Fv/Fm (OS-30 Chlorophyll Fluorometer Opti-Sciences), para conocer el
estado de salud del fotosistema Il. Las mediciones se hicieron en la hoja bandera de
trigo y en la hoja previa a la hoja bandera en cebada (la hoja bandera en cebada es de un
tamafio reducido e imposibilita efectuar adecuadas mediciones de SPAD vy
fluorescencia). La frecuencia de las mediciones fue de 2 veces por semana (3-4 dias) a
partir del dia en que se impuso el anegamiento y hasta llegar a madurez fisioldgica.

Para el experimento sembrado en el 2016 se midio cada 3-4 dias el area foliar
verde (AFv) en la totalidad de las hojas del vastago principal. Para ello se tomé la
medida de ancho y largo de cada una de las hojas del vastago principal. El area verde de

cada hoja (cm?) fue calculado como el producto de dichas variables entre si afectado por
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el coeficiente 0,835 (Miralles y Slafer, 1991). La medicion de AFv no se realizo en el

experimento sembrado en el 2015.

a
.
C
AFV - /
SPAD
Fluorescencia 4 q
/
i /e
0 E: 1IO 1I5 2I0 25

Dias desde anegamiento

Figura 2.1. Representacion esquematica de la funcion bi-lineal ajustada para la dindmica de area
foliar verde (AFy) relativa al valor inicial, SPAD y fluorescencia en funcion de los dias desde el
comienzo del tratamiento de anegamiento. Se sefialan la ordenada al origen (a), la primera
pendiente (b), el dia en el que cambia la pendiente (c), la segunda pendiente (d), el dia en que la
variable medida fue cero (e) y el area bajo la curva (area sombreada; no considerada en el
analisis de fluorescencia).

La dinamica de AFv por hoja se analizé considerando el valor relativo de AFy de
cada hoja respecto a su valor inicial (i.e. maximo valor), y se consider6 su evolucion en
funcién de los dias desde el inicio del tratamiento de anegamiento utilizando una
funcion bi-lineal:
y=a+bxx(six<c)+bxc(x=c)+d=*(x—c)(six>c) (Ecuacion 2.6)

donde: y es el valor de AFy relativa respecto al maximo (%), a es el valor de AFv
relativa al inicio del tratamiento de anegamiento, b representa la primera tasa de pérdida
de AFv (% d*), ¢ es el dia en el que se modificé el valor de la tasa de pérdida, d es la
segunda tasa de pérdida de AFv (% d?), y x son los dias desde la imposicion del
tratamiento de anegamiento. A su vez, se calculé el dia en el que el AFv fue igual a
cero. La duracion del area foliar verde (Thorne, 1962) (Fig. 2.1) fue calculada como la

integral de la funcion del area bajo la curva utilizando el programa GraphPad Prisma

(Motulsky y Christopoulos, 2003), el cual realiza el célculo a través de la regla del
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trapecio (i.e. célculo del &rea de trapecios sucesivos para cada par de puntos adyacentes
que definen la curva).

El anélisis de la dindmica del verdor SPAD vy fluorescencia también se realizo
utilizando una funcidén bi-lineal, andloga a la utilizada para AFv. Producto de dichos
ajustes se obtuvieron 6 parametros con interés bioldgico para SPAD: ordenada al origen
(valor inicial de SPAD), tasa inicial de pérdida de SPAD | (SPAD d?), el dia en el que
cambia la magnitud de la pendiente (en dias desde inicio del anegamiento), una segunda
tasa de pérdida de SPAD Il (SPAD d?), el dia en el cual la variable medida en el eje de
las abscisas fue igual a cero y la integral de la funcién (&rea bajo la curva) (Fig. 2.1).
Del andlisis de la dinamica de fluorescencia se obtuvieron 5 parametros con interés
bioldgico: ordenada al origen (Fv/Fm inicial), tasa inicial de pérdida de fluorescencia I
(Tasa Fv/Fm 1, d1), el dia en el que cambia la magnitud de la pendiente (en dias desde
inicio del anegamiento), una segunda tasa de pérdida de fluorescencia Il (Tasa Fv/Fm II,
d1) y el dia en el cual la variable medida en el eje de las abscisas fue igual a cero (Fig.

2.1).

2.2.4 Andlisis estadistico

Las diferencias estadisticas entre los tratamientos de anegamiento, cultivares y
fechas de siembra, asi también como sus interacciones fueron evaluados con un anélisis
de la varianza (ANVA) de tres vias (InfoStat, Di Rienzo et al., 2010). Las diferencias
entre las medias se basaron en la prueba de medias de Tukey con un nivel de
significancia de 0,05. Se utilizaron regresiones lineales y curvi-lineales para realizar
asociaciones entre diferentes variables utilizando el programa GraphPad Prisma

(Motulsky y Christopoulos, 2003).
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2.3 Resultados

2.3.1 Fenologiay condiciones meteoroldgicas

La duracion de la etapa emergencia — antesis se modifico entre los cultivares de
trigo y cebada de manera diferencial por el cambio en la fecha de siembra (Cuadros 2.2
y 2.3). La antesis en las plantas control de trigo tuvo lugar 107 dias desde emergencia
en E1y 75 dias en E2, mientras que para cebada fue a los 97 dias y 72 dias para E1y E2
respectivamente. Las diferencias en la fecha de antesis entre cultivares dentro de cada
especie fueron mayores en E1 que en E2. En E1 TR-SY y TR-KG alcanzaron antesis 14
dias més tarde comparado con los demés cultivares de trigo. A su vez, entre los
cultivares de cebada, CB-SA tard6 6 dias mas en lograr la antesis comparado con los 5
cultivares restantes. En E2 las diferencias en la fecha de antesis entre los cultivares
fueron de 6 dias en trigo y 4 dias en cebada. El anegamiento fue impuesto durante 18 +
3 dias previos a antesis en E1 y 17 + 2 dias en E2, y no modificé la fecha de antesis
(Cuadros 2.2 y 2.3). El periodo entre antesis y madurez dur6 36 dias en E1 y 27 dias en
E2 para trigo, y 37 dias en E1 y 24 dias en E2 para cebada; sin presentar diferencias
importantes por el anegamiento.

El largo total del ciclo de los distintos cultivares de trigo y cebada se modifico
significativamente por el cambio en la fecha de siembra (Cuadros 2.2 y 2.3). En ambas
especies, la totalidad de los cultivares presentaron una menor duracion del ciclo en la
fecha tardia. En promedio, los cultivares de trigo presentaron un ciclo 42 dias mas corto
en E2 con respecto a E1. Mientras que el ciclo en los cultivares de cebada se acort6 en
promedio 39 dias entre E2 y E1. A su vez, se encontraron diferencias entre los
cultivares de cada especie y en cada fecha de siembra para la duracion total del ciclo. La
mayor diferencia en la duracién de ciclo entre cultivares de trigo fue de 10 dias, tanto en

E1 como en E2 (Cuadro 2.2). En E1 el cultivar que presenté menor duracion fue TR-BG
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(sin diferencias significativas con TR-AC, TR-BS, TR-DM, TR-SY) y el de mayor TR-
KG, mientras que para E2 TR-BS y TR-SY fueron los cultivares que presentaron menor
y mayor duracién respectivamente. Entre los cultivares de cebada las diferencias en
duracion del ciclo fueron menores a las registradas en trigo. La mayor diferencia en
duracion de ciclo entre los cultivares de cebada fue de 8 dias en E1 y de 5 dias para E2
(Cuadro 2.3). A su vez, en la fecha temprana, se acortd el ciclo debido al anegamiento
tanto en trigo como en cebada (Cuadro 2.2 y 2.3; 3 dias para trigo y 2 en cebada).

Las variables climaticas (temperatura media, DPV y RFAI) mostraron diferencias
entre ambos experimentos (E1 y E2) (Fig. 2.2). El experimento sembrado temprano, E1,
presentd menor temperatura media y menor DPV tanto durante el evento de
anegamiento (temperatura: 15,0°C y DPV: 0,51 kPa) como después de removido el
estrés (temperatura: 17,4°C y DPV: 0,57 kPa) que la fecha de siembra tardia E2
(temperatura y DPV durante el anegamiento: 18,5°C y 0,68 kPa; después del
anegamiento: 20,0 °C y 0,79 kPa) (Fig. 2.2). La RFAI acumulada durante la totalidad

del ciclo fue de 773 MJ m-2 en E1 y 839 MJ m-2 en E2 (Fig. 2.2).



Cuadro 2.2. Duracion en dias de las etapas emergencia — antesis (EM-ANT) y
emergencia — madurez (EM-MAD) para los cultivares de trigo (factor C), en los
tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de
siembra temprana (E1) o tardia (E2) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el
resultado del anélisis de varianza.
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F C A EM — ANT (dias) EM — MAD (dias)
El TR-AC Ct 106 142
An 106 139
TR-BG Ct 111 144
An 111 136
TR-BS Ct 100 142
An 100 139
TR-DM Ct 98 143
An 98 146
TR-KG Ct 121 153
An 121 146
TR-SY Ct 113 145
An 113 143
E2 TR-AC Ct 86 102
An 86 102
TR-BG Ct 86 104
An 86 103
TR-BS Ct 75 97
An 75 97
TR-DM Ct 76 99
An 76 99
TR-KG Ct 85 102
An 86 102
TR-SY Ct 86 107
An 86 107
F (1)*** (1)***
C (1)***+ (3)***
A ns 1)*
F*C (2)*** (5)***
F*A ns 2)*
C*A ns ns
F*C*A ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).



Cuadro 2.3. Duracidn en dias de las etapas emergencia — antesis (EM-ANT) y
emergencia — madurez (EM-MAD) para los cultivares de cebada (factor C),
en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado;
factor A) en la fecha de siembra temprana (E1) o tardia (E2) (factor F). Al

pie del cuadro se presenta el resultado del andlisis de varianza.
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F C A EM — ANT (dias) EM — MAD (dias)
El CB-AN Ct 102 135
An 103 134
CB-EX Ct 96 132
An 96 128
CB-SA Ct 104 135
An 105 132
CB-SC Ct 105 139
An 105 132
CB-SH Ct 97 135
An 97 136
CB-TL Ct 99 137
An 99 138
E2 CB-AN Ct 82 94
An 81 93
CB-EX Ct 72 95
An 72 95
CB-SA Ct 80 96
An 81 96
CB-SC Ct 81 98
An 81 98
CB-SH Ct 79 96
An 79 96
CB-TL Ct 79 96
An 78 96
F (1)*** (1)***
C (l)*** + (3)***
A ns (1)*
F*C (1)*** (4)***
F*A ns (2)*
C*A ns ns
F*C*A ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Figura 2.2. Temperatura media (TEM), radiacién fotosintéticamente activa incidente (RFAI) y
déficit de presién de vapor (DPV) durante el ciclo del cultivo en E1 (a; fecha de siembra
temprana) y E2 (b; fecha de siembra tardia). Cada punto representa la media de 10 dias
consecutivos. Las barras negras horizontales indican el momento cuando se realizd el
anegamiento. El tridngulo invertido sobre el eje x marca el dia de madurez fisioldgica
(promedio para todos los cultivares).

2.3.2 Impacto del anegamiento en el rendimiento vy la variabilidad inter-especifica

El anegamiento impactdé negativamente sobre el rendimiento en trigo y cebada
(Cuadro 2.4 y 2.5). Dicho efecto se generd por mermas en practicamente todos sus
componentes numeéricos (nimero y peso de los granos, nimero de espigas por planta y
numero de granos por espigas), con excepcion del nimero de espigas por planta en trigo
(Cuadros 2.4-2.5; Fig. 2.3). Las mermas producidas por el anegamiento sobre el

rendimiento y sus componentes numéricos fueron mayores en trigo que en cebada (Fig.
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2.3). El rango de rendimientos explorado en trigo a lo largo de los ensayos fue de 0,18 g
plt a 6,35 g plL. Para dicha especie, el rendimiento promedio fue de 3,75 g pl™ para la
situacion control y 0,89 g pl™ para la situacion anegada (-76% respecto al control) (Fig.
2.3a). El rendimiento promedio en cebada fue de 4,70 g pl™* para la condicién control y
2,40 g pI con anegamiento, representando una disminucion del 49% (Fig. 2.3a).

El nimero de granos por planta presento, por efecto del anegamiento, caidas del
43% para trigo y 25% en cebada (Fig. 2.3b). Las mermas en el peso de los granos en
ambas especies fueron mayores que las encontradas para el nimero de granos, con
caidas del 58% en trigo y 34% en cebada (Fig. 2.3c). Los sub-componentes que forman
al numero de granos por planta presentaron diferentes respuestas al anegamiento segun
la especie (Cuadro 2.4 y 2.5). Para trigo se observo que las mayores caidas fueron en el
namero de granos por espiga (-41%) y no en el nimero de espigas por plantas (-4%). En
cebada ambos sub-componentes sufrieron similar impacto por efecto del anegamiento,
con disminuciones del 14% en el nimero de espigas por planta y del 13% en el nimero

de granos por espiga (Fig. 2.3d, 2.3e).
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Cuadro 2.4. Rendimiento (RTO), nimero de granos por planta (NG), nimero de
espigas por planta (NE), numero de granos por espiga (NGE) y peso del grano
(PG) para los cultivares de trigo (factor C), en los tratamientos de anegamiento
(factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E1) o
tardia (E2) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del analisis de

varianza.
E C A RTO NG NE NGE PG
(@pl")  (grpl") (esppl™ (gresp™)  (mg)
El TR-AC Ct 3,55 104 2,79 37,8 34,3
An 1,72 77 2,79 27,2 21,1
TR-BG Ct 3,96 121 3,09 39,6 32,8
An 0,92 56 2,92 19,2 16,3
TR-BS Ct 3,60 117 3,08 37,8 31,1
An 1,15 57 2,75 20,3 19,2
TR-DM  Ct 3,96 102 3,42 29,8 39,0
An 1,78 62 3,09 20,5 28,4
TR-KG Ct 3,17 110 2,67 41,6 29,0
An 0,86 67 2,79 24,4 13,0
TR-SY Ct 4,40 138 3,08 45,0 31,9
An 1,45 73 2,96 25,1 19,9
E2 TR-AC Ct 3,49 118 2,75 42,8 30,0
An 0,57 95 2,67 35,5 6,3
TR-BG Ct 3,91 128 3,21 40,1 30,6
An 0,63 76 3,21 23,8 8,2
TR-BS Ct 3,94 143 3,46 41,6 21,7
An 0,36 61 3,17 19,2 6,2
TR-DM  Ct 3,85 111 3,33 33,4 35,0
An 0,51 75 3,54 21,1 7,0
TR-KG Ct 3,09 108 2,46 43,7 29,1
An 0,37 67 2,67 25,3 55
TR-SY Ct 4,03 136 3,04 45,3 29,9
An 0,39 53 2,39 22,7 7,4
F (0,17)***  (5,55)* ns (1,52)**  (1,16)***
C (0,43)**** ns (0,40)*** (3,87)*** (2,94)***
A (0,17)***  (5,55)*** ns (1,52)*** (1,16)***
F*C ns (23,0)* ns ns (4,80)***
F*A (0,32)*** ns ns ns (2,16)***
C*A (0,71)*  (23,0)*** ns (6,31)*** ns
F*C*A ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. +EI valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Cuadro 2.5. Rendimiento (RTO), namero de granos por planta (NGP), numero
de espigas por planta (NEP), nimero de granos por espiga (NGE) y peso del
grano (PG) para los cultivares de cebada (factor C), en los tratamientos de
anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra
temprana (E1) o tardia (E2) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el

resultado del analisis de varianza.

F C A RTO NGP NEP NGE PG
(@pl")  (grpl™) (esppl™) (gresp’)  (mg)
El CB-AN Ct 4,75 105 513 20,5 45,5
An 3,14 92 4,54 20,2 34,3
CB-EX Ct 5,49 118 513 23,0 46,9
An 2,97 82 4,00 20,7 36,1
CB-SA Ct 4,36 104 4,46 23,5 42,1
An 2,68 81 3,92 20,6 33,6
CB-SC Ct 5,16 114 5,17 22,1 45,8
An 3,05 85 4,25 20,2 35,7
CB-SH Ct 5,02 107 5,17 20,8 47,0
An 3,06 76 4,54 16,7 40,1
CB-TL Ct 5,49 112 5,42 20,8 49,1
An 4,58 105 5,50 19,2 43,7
E2 CB-AN Ct 4,52 109 5,08 21,4 41,6
An 1,58 88 4,71 18,7 18,4
CB-EX Ct 4,66 106 4,79 22,1 44,4
An 1,60 72 4,08 17,6 22,6
CB-SA Ct 3,90 105 4,83 21,7 37,3
An 1,07 63 3,46 18,1 16,8
CB-SC Ct 4,25 106 5,50 19,3 40,4
An 0,98 65 4,04 16,0 15,5
CB-SH Ct 4,44 103 4,96 20,8 43,4
An 2,09 78 4,58 17,1 26,7
CB-TL Ct 4,35 100 4,58 21,8 44,2
An 2,04 77 4,13 18,6 26,9
F (0,20)***  (5,24)*** ns (0,68)*** (1,08)***
C (0,52)**** ns (0,62)**  (1,72)** (2,75)***
A (0,20)***  (5,24)*** (0,36)*** (0,68)*** (1,08)***
F*C (0,84)* ns ns (2,81)** ns
F*A (0,38)*** ns ns ns (2,02)***
C*A (0,84)* ns ns ns (4,49)**
F*C*A ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Figura 2.3. Cajas y bigotes indicando los valores méximos y minimos, la media (cruz), la
mediana (linea horizontal dentro de la caja) para el rendimiento por planta (a), namero de
granos por planta (b), peso de grano (c), nimero de espigas por planta (d) y nimero de granos
por espiga (e) para trigo (TR) y cebada (CB) en las situaciones control (Ct) y anegamiento (An).

2.3.3 Impacto del anegamiento en el rendimiento y la variabilidad intra-especifica

Dentro de cada especie, el efecto del anegamiento sobre el rendimiento y los
componentes numéricos fue modulado por el comportamiento de los cultivares (Cuadro
2.4 y 2.5). Se encontraron en trigo diferencias significativas por efecto cultivar en la

condicion control, donde TR-SY, TR-BG y TR-DM (promedio las fechas de siembra)
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rindieron 4,02 g pl™! y superaron en rendimiento a TR-KG (3,13 g pI) (Cuadro 2.4). Sin
embargo, los cultivares de trigo no presentaron entre si diferencias significativas en
rendimiento para los tratamientos de anegamiento, con un rendimiento promedio de
0,89 g pl! (Cuadro 2.4). No obstante, ante el evento de anegamiento, 2 de los 6
cultivares de trigo estudiados (TR-AC y TR-DM) tendieron a ser los que presentaron
menor susceptibilidad al anegamiento (en el contexto de la presente tesis se utiliza el
término susceptibilidad como la pérdida relativa del rendimiento de cada cultivar por
efecto del anegamiento respecto a la condicién control). Los valores relativos de
rendimiento en estos cultivares fueron del 45% en TR-AC y del 48% en TR-DM
respecto a sus controles en E1, mientras que para los restantes cultivares promedi6é un
29%. En E2 las diferencias entre cultivares se minimizaron, pero 2 cultivares (TR-BS y
TR-SY) se caracterizaron por su mayor susceptibilidad, alcanzando con el anegamiento
rendimientos del 9 y 10% respecto a los tratamientos controles, mientras que en los
restantes cultivares fue en promedio del 14% (Cuadro 2.4).

Las diferencias significativas para el rendimiento entre cultivares de cebada se
observaron tanto para la condicidn control como para la anegada (Cuadro 2.5). Para la
condicion control CB-EX (5,07 g pl?) rindio significativamente mas que CB-SA (4,13 g
pl1), mientras que los restantes cultivares presentaron un rendimiento intermedio
respecto a los mencionados materiales de cebada y sin diferencias entre si para el
conjunto de E1 y E2. En las condiciones bajo anegamiento, CB-TL (3,31 g pl*) supero6
significativamente en rendimiento a CB-AN, CB-EX, CB-SC y CB-SA (promedio de
2,13 g plt) pero no a CB-SH (2,58 g pl') (Cuadro 2.5). Por consiguiente, en cebada 2
de los 6 cultivares analizados (CB-TL y CB-SH) se caracterizaron por presentar menor

susceptibilidad al anegamiento que los restantes cultivares, con rendimientos bajo
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anegamiento que fueron un 60% respecto al control (promedio de E1 y E2), mientras
que para los otros cultivares fue de un 45%.

El nimero de granos por planta fue diferente entre los cultivares de trigo y, a su
vez, fue modificado por el anegamiento (p<0,001) y la fecha de siembra (p<0,05)
(Cuadro 2.4). Para la condicidn control solo se encontraron diferencias significativas en
el nimero de granos por planta entre los cultivares TR-SY y TR-BS (ca. 134 granos pl™
en promedio) y TR-DM (107 granos plt). Con anegamiento se destac6 TR-AC (86
granos pl) como el cultivar con mayor nimero de granos y sin diferencias
significativas con TR-DM y TR KG (promedio 68 granos pl?) bajo la condicion
control. Mientras que TR-BS (59 granos pl™) fue el cultivar que presentd un menor
namero de granos por planta en la condicion anegada (Cuadro 2.4). En lo que respecta a
cebada, el numero de granos por planta fue afectado significativamente por el
anegamiento (p<0,001) y por la fecha de siembra (p<0,001) pero sin presentar
diferencias entre los cultivares ni interacciéon entre los distintos factores (p=>0,05)
(Cuadro 2.5). Los cultivares de cebada presentaron, en promedio, un mayor nimero de
granos por planta en la condicion control (107 granos pl™t) que bajo anegamiento (80
granos pl ). De igual manera, el nimero de granos por planta fue mayor en la fecha de
siembra temprana (98 granos pl™) que en la fecha de siembra tardia (89 granos pl™).

Las variaciones en el numero de espigas por planta en trigo estuvieron dadas por
el efecto cultivar (p<0,001), sin mostrar diferencias significativas a causa del
anegamiento, la fecha de siembra o interaccién entre los distintos factores (p=0,05)
(Cuadro 2.4). En cebada se obtuvieron diferencias en el nimero de espigas por planta
por efecto del tratamiento de anegamiento (p<0,001) y de los cultivares (p<0,01)
(Cuadro 2.5). Los cultivares CB-TL, CB-AN y CB-SH (con un promedio de 4,86 esp pl

1Y tuvieron mas espigas que CB-SA (4,17 esp pl™?). El anegamiento produjo en cebada
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una caida de ca. 0,7 espigas por planta respecto a la condicion control. EI nimero de
granos logrados por espiga en el cultivo de trigo obtuvo variaciones producto de los
tratamientos de anegamiento y de los diferentes cultivares (p<0,001), sin cambios entre
las fechas de siembra (Cuadro 2.4). En la condicion control TR-DM presenté un menor
nimero de granos por espiga (31,6 granos esp?) que los restantes 5 cultivares
(promedio 41,5 granos esp™). Para la condicion de anegamiento se observé que TR-AC
tuvo una caida menor en el nimero de granos por espiga respecto a su control (8,9
granos menos por espiga) que los restantes cinco cultivares (entre 10,8 y 21,3 granos
menos por espiga). A diferencia de lo que sucedi6 con trigo, el nimero de granos por
espiga entre los cultivares de cebada solo se modificd por la fecha de siembra (p<0,01;
Cuadro 2.5), con variaciones de entre 22,0 y 17,7 granos por espiga.

En el peso de grano de ambas especies se observé una fuerte dependencia entre la
condicion de anegamiento, la fecha de siembra y el cultivar (Cuadro 2.4 y 2.5). El peso
del grano de trigo en la fecha temprana fue de 33,0 mg en la condicién control y 19,6
mg (-41%) con anegamiento, mientras que en la fecha tardia fue de 30,4 mg en la
condicidn control y 6,8 mg (-78%) con anegamiento (Cuadro 2.4). En cebada, el peso
del grano en la fecha de siembra temprana fue de 46,0 mg y 37,2 mg (-19%) en la
situacion control y anegado, respectivamente; mientras que en la fecha tardia el peso fue
de 41,9 mg en el control y 21,1 mg (-50%) con anegamiento. La respuesta del peso de
grano varié también entre los diferentes cultivares de cebada segun la condicién control
0 anegado (p<0,01; Cuadro 2.5). El cultivar de cebada con mayor peso de grano en
ambas condiciones fue CB-TL (46,6 mg y 35,3 mg para control y anegado,
respectivamente) y los cultivares de menor peso fueron CB-SA (control 39,7 mg vy

anegado 25,2 mg) y CB-SC (43,1 mg y 25,6 mg para control y anegado).
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2.3.4 Relaciones funcionales entre los componentes numéricos del rendimiento vy

efecto del anegamiento junto a la fecha de siembra

De la seccion anterior se desprende que el rendimiento en E1 fue
significativamente mayor que en E2 en la condicion control y anegada (Cuadro 2.4 y
2.5), y que el impacto del anegamiento sobre el rendimiento dependid de la fecha de
siembra, donde en términos relativos el rendimiento con anegamiento representd un
35% en E1 y 13% en E2 de la condicion control para trigo, y un 64% en E1 y 36% en
E2 para cebada. Las relaciones del rendimiento relativo con el nimero de granos
relativo por planta y el peso relativo de los granos presentaron tendencias lineales y
positivas tanto en trigo como en cebada, y variaron esas relaciones segun la fecha de
siembra (Fig. 2.4 a-d). Por un lado, para trigo, se observo que el rendimiento relativo
por planta en la fecha de siembra temprana fue mayormente explicado por las
variaciones relativas en el peso de los granos (r*: 0,82), mientras que los cambios
relativos en el nimero de granos relativos explicaron en menor medida (r> =0,59) las
variaciones en el rendimiento (Fig. 2.4a, 2.4c). Por otra parte, para la fecha de siembra
tardia, las variaciones del rendimiento, expresadas en términos relativos, fueron
explicadas en mayor medida por los cambios en el nimero de granos (r%: 0,44). Las
respuestas entre las variaciones en el nimero de los granos y el nimero de espigas por
plantas o el nimero de granos por espiga, todos explicados en términos relativos, no se
modificaron en trigo con la fecha de siembra (Fig. 2.4e, 2.4g). De los componentes
mencionados, el que mejor explic al numero de granos por planta fue el nimero de
granos por espiga (Fig. 2.4e, 2.4g). Finalmente, el nUmero de granos por espiga de trigo
fue explicado lineal y positivamente por las variaciones en el porcentaje de cuaje (Fig.
2.5). La variable cuaje se afectd por el anegamiento para la mayoria de las espigas,

provocando que el cuaje mermara a valores de entre 20 y 75%.
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Figura 2.4. Relacion entre el rendimiento relativo por planta y el nimero de granos relativo por
planta (a 'y b), el rendimiento relativo por planta y el peso relativo del grano (c y d), el nGmero
de granos relativo por planta y el nimero de espigas relativo por planta (e y f), el nimero de
granos relativo por planta y el nimero de granos relativo por espiga (g y h), para cultivares de
trigo (panel izquierdo) y cebada (panel derecho), en E1 y E2. Nomenclatura de los cultivares
como en Cuadro 2.1. Los valores relativos se calcularon como el cociente entre la condicion
anegada y control. Las lineas punteadas verticales y horizontales representan el valor medio de
cada variable para E1 (guiones) y E2 (puntos). Las lineas llenas representan el ajuste de

regresion.
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Para el cultivo de cebada se encontraron tendencias similares a las mencionadas
para trigo. Segun la fecha de siembra, el rendimiento relativo fue mayormente explicado
por la variabilidad en el peso de los granos o por el nimero de granos ambos expresados
en términos relativos (Fig. 2.4b, 2.4d). En la fecha de siembra temprana el numero de
granos fue el componente numérico que mejor explicé las variaciones en el rendimiento
relativo (r?: 0,85), mientras que en la fecha tardia fue el peso de granos la variable que
mejor lo explicd (r?: 0,72). Ademas, de los componentes numéricos que conforman al
namero de granos, fue el nimero de espigas el que mejor explico la cantidad de granos

logrados por planta (r>> 0,57) (Fig. 2.4f, 2.4h).
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Figura 2.5. Relacion entre el nimero de granos por espiga y el porcentaje de cuaje, para trigo
(TR) y cebada (CB) creciendo en condiciones control (Ct) y con anegamiento (An). Las lineas
llenas representan el ajuste de regresion.

Las pérdidas de rendimiento por planta se incrementaron con aumentos en el DPV
durante el evento de anegamiento. Incrementos en el DPV durante el anegamiento
redujeron el rendimiento relativo a una tasa de -0,84 kPa™ en trigo y -1,52 kPa® en
cebada (Fig. 2.6a). Las variaciones en el DPV una vez removido el evento de

anegamiento fueron también una variable explicativa del rendimiento, con tasas de
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caida en el rendimiento relativo de -0,91 kPal y -1,13 kPa! en trigo y cebada
respectivamente (Fig. 2.6b). La relevancia del periodo de recuperacion fue evidente
considerando que dichas pérdidas en rendimiento relativo fueron mejor explicadas por
lo sucedido en esta ultima etapa que por la condicion ambiental durante el evento de
estrés. De forma tal que el DPV durante la recuperacion explico una mayor parte de la
variabilidad en rendimiento (r?: 0,70 y 0,63, para trigo y cebada respectivamente) que el

DPV durante el anegamiento (r%: 0,60 y 0,53, para trigo y cebada respectivamente).
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Figura 2.6. Relacion entre el rendimiento relativo (calculado como el cociente entre la condicién
anegada y control) y el déficit de presion de vapor (DPV) durante el periodo de anegamiento (a)
y el periodo de recuperacion posterior al estrés (b), para cultivares de trigo (TR) y cebada (CB)
en E1y E2. Las lineas llenas representan el ajuste de regresion.

2.3.5 Latasa de crecimiento de la planta como moduladora del rendimiento

Para trigo y cebada el rendimiento no fue explicado por la tasa de crecimiento por
planta durante el anegamiento (ca. 20 dias, TCPanecamIiENTO), COMO asi tampoco lo fue
el nimero o el peso de los granos (Fig. 2.7 panel izquierdo). En las mencionadas

situaciones la condicion control y la anegada exploraron un rango similar de TCP. Por
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el contrario, tanto el rendimiento como el nimero y el peso de los granos si fueron
explicados por las variaciones en la tasa de crecimiento por planta durante el periodo de
recuperacion, que comprendid desde fin del anegamiento hasta madurez fisioldgica (ca.
30 dias, TCPrecureracion; Fig. 2.7 panel derecho). La relacion entre el rendimiento y la
TCPrecureracion fue lineal y positiva para ambas especies estudiadas (Fig. 2.7b). Estas
relaciones explicaron fuertemente las modificaciones en el rendimiento (r>>0,82). Las
variaciones en el nimero de granos por planta fueron explicadas en forma lineal y
positiva por la TCPrecureracion €n ambas especies (r>>0,74; Fig. 2.7d), donde las
plantas anegadas de trigo y de cebada presentaron las menores tasas e incluso negativas
para algunas muestras. El peso de los granos presentd una respuesta curvilinea a las
variaciones en la TCPrecuperacion, CON saturacion a valores de tasa superiores a ca.
0,14 g pI*t dia? (Fig. 2.7f). Dichos valores de saturacion corresponden casi en su
totalidad a las muestras control. También se observé una diferencia entre las especies en
el peso de los granos para la condicion control en el rango de saturacién de la respuesta,
con valores promedio de 31,7 mg para trigo y 43,9 mg en cebada. De igual manera que
en el rendimiento y el nimero de granos, el peso del grano de la condicion control

presentd valores por arriba del promedio, junto con las mayores tasas.
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Figura 2.7. Relacion entre el rendimiento por planta (a 'y b), el nimero de granos por planta (c y
d), el peso de grano (e y f) y la tasa de crecimiento por planta durante el periodo de anegamiento
(TCPanecamiento panel izquierdo) y durante el periodo de recuperacion (TCPrecureracion panel
derecho), para cultivares de trigo (TR) y cebada (CB) creciendo en condiciones control (Ct) y
con anegamiento (An). Se realizaron ajustes lineales o curvi-lineales.
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2.3.6 Efecto del anegamiento sobre el area foliar verde por planta

Al momento del inicio del anegamiento (ca. 20 dias previos a antesis), la
magnitud del rea foliar verde por planta (AFv) presento diferencias entre los cultivares
de trigo y de cebada y a su vez, fue modificada por efecto de la fecha de siembra
(Cuadro 2.6 y 2.7). TR-DM fue el cultivar de trigo que menor AFy presento en ambos
ensayos (E1 y E2). Los 5 cultivares de trigo restantes no presentaron diferencias
significativas entre si en el AFyv. En promedio, el AFv del vastago principal represento
un 48% del AFv de la planta en E1 y un 35% en E2. De forma tal que el AFv en el
vastago principal fue mayor en E1 respecto a E2, mientras que el AFv proveniente de
los macollos fue menor en E1 que en E2. Como consecuencia de dichas modificaciones,
en promedio para los 5 cultivares de trigo, el AFy por planta al iniciar el anegamiento
no tuvo cambios significativos entre fechas de siembra, con valores de 182 cm? pl en
E1y de 194 cm? pl en E2. Solo para el cultivar de trigo TR-DM el AFy por planta en
dicho momento vari6 significativamente con el cambio de fechas de siembra,

respondiendo con aumentos del 43% entre E1y E2.
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Cuadro 2.6. Area foliar verde (AFy) por planta y proporcién del AFy por planta
correspondiente al vastago principal (AFv VP) al inicio y al fin del tratamiento de
anegamiento, y duracidn del area foliar verde relativa del vastago principal (DAFvR)
relativizada al valor de AFv al inicio del anegamiento para los cultivares de trigo
(factor C), en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado)
en la fecha de siembra temprana (E1) o tardia (E2) (factor F). Al pie del cuadro se
presenta el resultado del andlisis de varianza.

AFv inicio AFv fin AFv VP inicio AFv VP fin

F C A anegamiento anegamiento anegamiento anegamiento DAFvR
em?pl")  (cm?pl?) (%) (%)
El TR-AC Ct 193 105 48,1 40,2 12830
An - 46 - 35,5 8180
TR-BG Ct 210 113 42,9 45,9 14924
An - 71 - 32,1 7837
TR-BS Ct 160 119 50,3 40,5 14644
An - 48 - 19,9 7090
TR-DM Ct 97 138 65,3 39,2 15860
An - 36 - 53 8515
TR-KG Ct 208 167 40,2 39,0 9160
An - 47 - 42,5 5073
TR-SY Ct 223 132 38,3 36,3 10506
An - 35 - 22,1 5577
E2 TR-AC Ct 188 68 35,2 46,9 -
An - 1 - 12,5 -
TR-BG Ct 202 85 29,5 33,9 -
An - 1 - 5,8 -
TR-BS Ct 185 119 39,7 37,4 -
An - 12 - 15,4 -
TR-DM Ct 170 94 33,4 36,5 -
An - 0 - 0,1 -
TR-KG Ct 201 84 34,8 44,8 -
An - 0 - 0,1 -
TR-SY Ct 217 114 35,5 36,1 -
An - 2 - 6,2 -
F (ll)* (8)*** (3’2)*** (8,8)*** _(2
C (29)**** ns (8,2)*** (3,5)***  (2592)***
A (@ (8)*** - (3’5)*** (1009)***
F*C (48)*** (34)* (13,4)*** (14,4)* -
F*A - ns - (6,5)*** -
C*A - (34)** - ns ns
F*C*A - ns - (22,7)** -

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=0,05); * p<0,05; **
p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse impuesto el tratamiento
de anegamiento en (1) y por haberse realizado la medicion solo en una de las fechas de siembra en (2). *El
valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Cuadro 2.7. Area foliar verde (AFy) por planta y proporcion del AFy por planta
correspondiente al vastago principal (AFv VP) al inicio y al fin del tratamiento de
anegamiento, y duracion del area foliar verde relativa del vastago principal
(DAFvVR) relativizada al valor de AFv al inicio del anegamiento para los cultivares
de cebada (factor C), en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control;
An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E1) o tardia (E2) (factor F). Al pie
del cuadro se presenta el resultado del anélisis de varianza.

AFy inicio  AFy fin A}';}/Ci\ép AFy VP fin
F C A anegamiento anegamiento . anegamiento  DAFVR
(Cm_2 pl_l) (Cm_2 pl_l) anegamiento (%)
(%)
El CB-AN Ct 247 225 31,5 25,0 15966
An - 84 - 19,8 8398
CB-EX Ct 246 208 32,2 27,8 13151
An - 97 - 24,8 5893
CB-SA Ct 216 187 36,0 27,5 14020
An - 97 - 30,6 7894
CB-SC Ct 237 194 33,2 28,6 14544
An - 77 - 14,4 7346
CB-SH Ct 239 241 39,2 26,1 12891
An - 110 - 24,3 7334
CB-TL Ct 215 165 31,9 29,4 14086
An - 136 - 22,0 10684
E2 CB-AN Ct 231 120 24,3 31,6 -
An - 23 - 17,1 -
CB-EX Ct 267 199 29,4 25,9 -
An - 46 - 32,8 -
CB-SA Ct 210 105 23,3 24,8 -
An - 1 - 0,1 -
CB-SC Ct 227 138 27,3 24,3 -
An - 6 - 151 -
CB-SH Ct 246 164 26,7 22,9 -
An - 19 - 24,9 -
CB-TL Ct 211 118 23,3 21,3 -
An - 22 - 16,5 -
F ns (10)*** (2,4)%** (2,8)* @
C (42)*+ (26)*** ns (7,1)* (2778)*
A @ (10)*** - (2,8)*** (1081)***
F*C ns (43)* ns (11,6)** -
F*A - ns - ns -
C*A - (43)*** - (11,6)* ns
F*C*A - ns - (18,3)** -
En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indican “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse

impuesto el tratamiento de anegamiento en (1) y por haberse realizado la medicién solo en una de las
fechas de siembra en (2). *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente significativa (test de
Tukey, p<0,05).
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Entre los cultivares de cebada se observé que al inicio del evento de anegamiento
CB-SA y CB-TL presentaron los menores valores de AFy por planta (213 cm? pl? en
promedio) diferenciandose significativamente solo de CB-EX (257 cm? pl ) tanto en E1
como en E2 (Cuadro 2.7). EI AFv en promedio de los cultivares de cebada no se
modifico entre E1 y E2 (234 y 232 cm? plL, respectivamente). Lo que si cambi6 entre
E1ly E2 fue como estuvo compuesta el AFy, ya que en E1 el AFy promedio del vastago
principal fue mayor que en E2, mientras que el AFv de los macollos fue mayor en E2
que en E1.

A antesis (fin del anegamiento) se observé que el AFv por planta en la totalidad
de los cultivares de trigo presentd una caida respecto al AFv al inicio del anegamiento,
tanto en los tratamientos control (disminucién de 41%) como en los anegados (87%),
para el promedio de E1 y E2 (Cuadro 2.6). Es decir que hubo una disminucién en el
AFv por efecto de la ontogenia (evidenciado en la condicion control) mas alla de la
condicion de anegamiento correspondiente. Para la situacion control, los cultivares de
trigo mostraron diferencias entre si, donde TR-KG y TR-SY (125 cm? pl™) tuvieron
mayor AFy a antesis que TR-AC (86 cm? pl). El tratamiento de anegamiento generd
caidas significativas del AFv en todos los cultivares, por disminuciones significativas en
el AFy del véstago principal, asi como también de los macollos. Sin embargo, la caida
en el AFv generada por el anegamiento no mostré diferencias entre los cultivares de
trigo. El impacto del anegamiento sobre la pérdida de AFv por planta fue mayor en E2
(97%) que en E1 (64%). Por su lado, los cultivares de cebada también presentaron una
caida en el AFv por planta a antesis comparado con el AFy al momento de inicio del
tratamiento de anegamiento (Cuadro 2.7). Esta disminucion en el AFy se observo tanto
para los tratamientos control como en los anegados, en E1 y E2. Dicha caida fue de

menor magnitud respecto a trigo, ya que para el promedio de los cultivares de cebada el
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AFv disminuy6 un 35% para la situacion control y un 66% bajo anegamiento. Entre los
tratamientos control, se encontraron diferencias en el AFv a antesis entre los cultivares
de cebada, donde CB-EX y CB-SH (203 cm? pl) tuvieron un AFy significativamente
mayor que CB-SC y CB-TL (144 cm? plt). Al igual que lo observado en trigo, los
cultivares de cebada no tuvieron diferencias en el AFv al salir del anegamiento. Las
mermas en AFv por anegamiento en cebada fueron mayores en E2 (-86%) que en E1 (-

51%).

2.3.7 Efecto del anegamiento sobre la dindmica del area foliar verde del VP

La dinamica del AFv de cada hoja del vastago principal en funcién del tiempo se
caracterizd por presentar dos fases: una fase inicial caracterizada por una baja tasa de
pérdida de area foliar verde (tasa de senescencia I) hasta un dia dado (quiebre) en el que
la tasa de pérdida se acelerd (tasa de senescencia Il) y finalmente llegar al dia donde el
area foliar verde fue cero (AFv nula) (ver Figura 2.1 y Figura A.1 del anexo). La
duracion del é&rea foliar verde relativa (DAFvR) en el véstago principal fue
significativamente mayor en los tratamientos controles respecto de los anegados, tanto
en trigo como en cebada (Cuadro 2.6 y 2.7). Los distintos cultivares de ambas especies
mostraron diferencias entre si en la duracion del area foliar verde (Cuadro 2.6 y 2.7).

La variabilidad en la DAFVR en cada una de las hojas estuvo fuertemente
relacionada con dos de las cuatro variables que componen la dindmica de AFv relativa
(Fig. 2.8, 2.9). Una de las variables que explicé los cambios en la DAFVR fue el
momento en que se produjo el quiebre de la pendiente (punto de inflexidn) entre ambas
tasas de pérdida de AFv (Fig. 2.8b, 2.9b, con r? 0,94 y 0,88 en trigo y cebada
respectivamente). La otra variable que correlacioné fuertemente con la DAFVR fue el
dia en el que la DAFyR fue igual a cero (Fig. 2.8d, 2.9d con r? 0,97 y 0,96 en trigo y

cebada respectivamente). Por el contrario, las diferentes tasas de senescencia (tasa de
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senescencia | y Il) no explicaron las variaciones en DAFvR de las diferentes hojas del

vastago principal en ninguna de las dos especies estudiadas (Fig. 2.8a, 2.8c, 2.9a, 2.9¢).
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Figura 2.8. Duracion del area foliar verde relativa (DAFVR) en funcién de la primera tasa de
senescencia foliar (a), el dia de quiebre de la tasa de senescencia (en dias desde inicio del
anegamiento, ddia) (b), la segunda tasa de senescencia foliar (c), y los dias desde anegamiento
en el que el area foliar verde (AFv) fue nula (d), en la hoja bandera (HB), hoja inmediatamente
inferior a la hoja bandera (HB-1) y hojas sucesivas hasta HB-5 en el vastago principal para los
diferentes cultivares de trigo en la condicion control (Ct) y anegada (An). En (b) y en (d) la
linea llena representa el ajuste de regresion.
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Figura 2.9. Duracién del area foliar verde relativa (DAFvR) en funcién de la primera tasa de
senescencia foliar (a), el dia de quiebre de la tasa de senescencia (en dias desde inicio de
anegamiento, ddia) (b), la segunda tasa de senescencia foliar (c), y los dias desde anegamiento
en el que el area foliar verde (AFv) fue nula (d), en la hoja bandera (HB), hoja inmediatamente
inferior a la hoja bandera (HB-1) y hojas sucesivas hasta HB-5 en el vastago principal para los
diferentes cultivares de cebada en la condicion control (Ct) y anegada (An). En (b) y en (d) la
linea llena representa el ajuste de regresion.

2.3.8 Importancia del mantenimiento del area foliar verde al finalizar el anegamiento

(antesis)

Tanto en trigo como en cebada, gran parte de la variabilidad del rendimiento
generada por los cultivares, fecha de siembra y anegamiento fue explicada por el area

foliar verde (AFv) por planta en antesis, i.e., fin del anegamiento (Fig. 2.10a), a traves
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de una relacion lineal y positiva. Cuando el AFy fue cercana a 0 cm? (i.e., ordenada al
origen) el rendimiento fue mayor en cebada que en trigo; sin embargo, la tasa de
respuesta al aumento en el AFv en trigo fue mayor (pendiente mas elevada) que en
cebada. En trigo el AFv en antesis explico las variaciones del rendimiento con un
r’: 0,79. Mientras que, para cebada, el rendimiento fue explicado por el AFy en antesis
con un r? mayor que en trigo (r?: 0,85) (Fig. 2.10a).

En trigo y cebada el AFv en antesis no explico las variaciones en la
TCPanecamienTo (Fig. 2.10b). Sin embargo, el AFv en antesis si explico las variaciones
en la TCPrecureracion €n ambas especies con una relacion lineal y positiva, donde los
r? fueron de 0,75 y 0,84 para trigo y cebada, respectivamente (Fig. 2.10c). Para trigo la
TCPrecureracion fue levemente inferior a cero cuando el AFy fue nula, siendo estos
resultados similares en cebada. Sin embargo, a medida que aumentd el AFy, en trigo la

TCPrecuperaciON aumentd a una mayor tasa que en cebada.
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Figura 2.10. Relacion entre el rendimiento (a), la tasa de crecimiento durante el periodo de
anegamiento (TCPanecamiento, b) y la tasa de crecimiento durante el periodo de recuperacion
(TCPrecureracion, €) con el area foliar verde por planta (AFv) en antesis, para trigo (TR) y
cebada (CB) en E1y E2. Las lineas llenas representan el ajuste de regresion.

2.3.9 Impacto del anegamiento sobre la dindmica de SPAD v la fluorescencia foliar

Los valores iniciales de SPAD de la hoja bandera en trigo o la hoja anterior a la
bandera en cebada fueron distintos entre las fechas de siembra (E1 y E2) y no
presentaron cambios en ambas especies debido al anegamiento. En E1 los valores de
SPAD inicial fueron de 30,4 en trigo y 37,4 en cebada, mientras que en E2 fueron de
44,2 para trigo y de 43,9 en cebada (Cuadro 2.8 y 2.9). A partir de estos valores

iniciales, el SPAD disminuy0 presentando dos fases de perdida de SPAD. Para trigo el
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anegamiento sélo generé modificaciones en la tasa de pérdida de SPAD | entre los
cultivares TR-BG y TR-KG en E2. Mientras que para los cultivares de cebada el
anegamiento no generé cambios en la tasa de pérdida de SPAD | (Cuadro 2.9). La tasa
de pérdida de SPAD Il de trigo aumentd (cuantificada en valores absolutos) entre los
tratamientos control y anegados para los cultivares TR-BG y TR-KG en ambas fechas
de siembra. En cebada, s6lo CB-AN incrementd su pérdida de SPAD Il entre los
controles y anegados. Cuando analizamos cuanto explicaron las variaciones en la
pérdida de SPAD 1 a las variaciones en el &rea bajo la curva de SPAD (ABC SPAD)
vemos que no hubo una relacion entre ellas para ninguna de las dos especies (Fig. 2.11a
y 2.12a). Respuestas similares se observaron para la pérdida de SPAD Il también en
ambas especies (Fig. 2.11cy 2.12c).

El dia en que cambio la pendiente de pérdida de SPAD (i.e., cuando se acelerd la
tasa de pérdida de SPAD de la hoja bandera) fue modificado por el anegamiento en
interaccion con la fecha de siembra en trigo (Cuadro 2.8). Para el promedio de los
cultivares de trigo, el anegamiento adelanté 14 dias el cambio de pendiente en E1 y 9
dias en E2. Por otro lado, en cebada, el impacto del anegamiento interactué con los
diferentes cultivares (Cuadro 2.9). Para la situacion control, los cultivares de cebada no
presentaron diferencias en el dia de quiebre de pendiente y, a su vez, los cultivares CB-
SH y CB-TL en anegamiento no presentaron cambios respecto a sus controles. Mientras

que en los restantes 4 cultivares de cebada si se modificé la variable mencionada.
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Cuadro 2.8. Valor de SPAD inicial, primera tasa de pérdida de SPAD (Tasa SPAD
1), dias desde inicio del anegamiento (ddia) al quiebre de pendiente, segunda tasa
de pérdida de SPAD (Tasa SPAD II), dias desde inicio del anegamiento a SPAD
igual a cero (Dia SPAD nulo) y &rea bajo la curva de SPAD para los cultivares de
trigo (factor C), en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An,
anegado) en la fecha de siembra temprana (E1) o tardia (E2) (factor F). Al pie del
cuadro se presenta el resultado del andlisis de varianza.

Tasa Dia Tasa Diacon  Area bajo
FE C SPAD  SPADI quiebre SPADII  SPAD lacurvade
inicial (SPAD pendiente (SPAD nulo SPAD
dial) (ddia) dial) (ddia)  (SPAD dia)
El TR-AC Ct 32,2 -0,15 31 -1,58 49 1044
An 318 -0,11 20 -3,72 32 669
TR-BG Ct 31,4 -0,09 34 -1,45 54 1129
An 30,3 -0,24 20 -5,16 25 510
TR-BS Ct 33,5 -0,15 31 -1,70 48 1035
An 3472 -0,24 16 -2,96 27 557
TR-DM Ct 43,9 -0,27 35 -1,43 60 1817
An 430 -0,37 23 -4,46 31 787
TR-KG Ct 28,2 -0,09 32 -1,91 46 885
An 291 -0,27 17 -6,43 21 346
TR-SY Ct 32,4 -0,19 30 -1,52 50 1063
An 305 -0,06 14 -3,47 23 469
E2 TR-AC Ct 39,4 -0,19 21 -3,77 31 828
An 412 -0,70 14 -6,02 20 464
TR-BG Ct 42,8 -0,16 20 -2,96 34 984
An 482 -1,12 17 -6,61 21 533
TR-BS Ct 42,7 -0,15 26 -4,00 38 1161
An 405 -0,01 14 -7,15 20 675
TR-DM Ct 49,1 -0,56 32 -5,97 37 1146
An 46,5 -0,19 14 -5,93 21 534
TR-KG Ct 45,3 -0,19 21 -3,58 33 1015
An 475 -0,94 14 -7,31 19 499
TR-SY Ct 47,0 -0,39 25 -6,01 32 1020
An 40,0 -0,01 16 -5,15 24 569
E (1’5)*** (0’15)* (2)*** (0’59)*** (2)*** (55)*
C (3,9)**** ns (4)** ns (5)** (140)***
A ns ns (2)*** (0’59)*** (2)*** (55)***
F*C (6,4)*** ns ns ns (8)* (229)***
F*A ns ns 3)** ns (4)*** (203)*
C*A ns (0,63)* ns (2,47)* ns (229)***
F*C*A ns ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=0,05); * p<0,05;
** p<0,01 y *** p<0,001. “El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente significativa (test de
Tukey, p<0,05).



60

Cuadro 2.9. Valor de SPAD inicial, primera tasa de pérdida de SPAD inicial (Tasa
SPAD 1), dias desde inicio del anegamiento (ddia) al quiebre de pendiente, segunda
tasa de pérdida de SPAD (Tasa SPAD Il), dias desde inicio del anegamiento a
SPAD igual a cero (Dia SPAD nulo) y &rea bajo la curva de SPAD para los
cultivares de cebada (C), en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control;
An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E1) o tardia (E2) (factor F). Al pie
del cuadro se presenta el resultado del analisis de varianza.

Tasa Dia Tasa Diacon Area bajo la
E C SPAD SPADI1 quiebre SPADII SPAD curva de
inicial (SPAD pendiente (SPAD nulo SPAD
dial) (ddia) diat) (ddia)  (SPAD dia)
El CB-AN Ct 38,5 -0,15 30 -3,10 41 1112
An 39,2 -0,24 20 -3,76 29 690
CB-EX Ct 34,3 -0,14 31 -2,45 44 1024
An 34,2 -0,12 15 -1,95 33 627
CB-SA Ct 35,8 -0,17 28 -3,38 38 863
An 35,9 -0,41 18 -4,44 25 452
CB-SC Ct 36,4 -0,21 29 -2,44 42 1051
An 34,3 -0,28 18 -3,76 26 571
CB-SH Ct 39,8 -0,25 31 -2,79 43 1144
An 36,9 -0,39 27 -1,87 40 657
CB-TL Ct 44,7 -0,17 28 -3,30 40 1244
An 39,5 -0,14 26 -2,27 42 1093
E2 CB-AN Ct 45,2 -0,18 20 -5,87 27 940
An 44,2 -0,09 11 -11,22 15 514
CB-EX Ct 42,7 -0,19 30 -5,77 37 1147
An 42,2 -0,17 12 -7,18 18 478
CB-SA Ct 46,4 -0,25 25 -6,56 32 1153
An 46,7 -0,33 14 -9,81 19 653
CB-SC Ct 41,0 -0,01 24 -5,42 32 1104
An 43,0 -0,20 14 -4,49 23 694
CB-SH Ct 39,8 0,05 22 -6,53 30 1004
An 40,3 -0,37 18 -4,82 25 718
CB-TL Ct 47,9 -0,23 25 -6,23 32 1211
An 47,0 -0,41 17 -4,79 26 870
F (1,6)*** ns (2)*** (0,83)*** (2)*** ns
C (4,2)*** ns ns (2,20)**  (4)*** (161)***
A ns ns (2)*** ns (2)*** (63)***
F*C ns ns ns ns (N)** (266)**
F*A ns ns ns ns ns ns
C*A ns ns (8)** (3,42)*  (7)*** ns
F*C*A ns ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=0,05); * p<0,05;
** p<0,01 y *** p<0,001. “El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente significativa (test de
Tukey, p<0,05).

En trigo, para el promedio de los cultivares, el dia en el que el SPAD fue cero se

modificd por el anegamiento y la fecha de siembra (Cuadro 2.8). Tanto en E1 como en
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E2 el anegamiento anticipo el dia cuando el SPAD fue cero, el cual en E1 fue de 25 dias
mientras que en E2 fue de 13 dias. Por su parte, la totalidad de los cultivares de cebada
en la condicidn sin anegamiento tardaron 37 dias en presentar valores de SPAD nulo, 10
dias més que el promedio de los cultivares bajo anegamiento (Cuadro 2.9). A su vez,
dos cultivares (CB-SH y CB-TL) bajo anegamiento no se diferenciaron de su situacion
control para la variable mencionada y tardaron 9 dias mas que los restantes 4 cultivares
bajo anegamiento en llegar a SPAD = 0 (33 dias contra 24 dias).

El andlisis de las variaciones en el area bajo la curva de SPAD con las variaciones
en el dia quiebre de pendiente y el dia con SPAD nulo presentd resultados lineales y
positivos tanto para E1 como en E2 en ambas especies (Fig. 2.11b y d; 2.12b y d). En
trigo, el rango explorado para el quiebre de pendiente fue de entre 10 y 40 dias desde el
anegamiento (ddia) y presentd ajustes superiores a 0,63 (Fig. 2.11b), mientras que el
rango explorado para el dia con SPAD nulo fue entre 14 y 64 ddia y se obtuvieron
ajustes de r? superiores a 0,76. Los resultados en cebada mostraron similar tendencia
(Fig. 2.12), el rango que exploré para el dia de quiebre de pendiente fue entre 10 y 33
ddia, con ajustes de r?> mayores a 0,53 (Fig. 2.12b). La variable dia de SPAD nulo
explord un rango de entre 14 y 48 ddia, con r> mayores a 0,57 al relacionarse con el area

bajo la curva SPAD (Fig. 2.12d).
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Figura 2.11. Area bajo la curva de SPAD (ABC SPAD) en funcion de la primera tasa de pérdida
de SPAD (Tasa SPAD 1) (a), el dia de quiebre de la pérdida de SPAD (en dias desde inicio de
anegamiento, ddia) (b), la segunda tasa de pérdida de SPAD (Tasa SPAD II) (c), y los dias
desde anegamiento en el que el SPAD fue nulo (d), basado en las mediciones realizadas en la
hoja bandera del vastago principal de trigo en la condicién control (Ct) y anegada (An) en las
fechas de siembra temprana (E1) y tardia (E2). En (b) y en (d) la linea llena representa el ajuste
de regresion.
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Figura 2.12. Area bajo la curva de SPAD (ABC SPAD) en funcidn de la primera tasa de pérdida
de SPAD (Tasa SPAD 1) (a), el dia de quiebre de la pérdida de SPAD (en dias desde inicio de
anegamiento, ddia) (b), la segunda tasa de pérdida de SPAD (Tasa SPAD II) (c), y los dias
desde anegamiento en el que el SPAD fue nulo (d), basado en las mediciones realizadas en la
hoja bandera del vastago principal de cebada en la condicién control (Ct) y anegada (An) en las
fechas de siembra temprana (E1) y tardia (E2). En (b) y en (d) la linea llena representa el ajuste
de regresion.

El valor de Fv/Fm al inicio del tratamiento de anegamiento fue mayor en E1 (0,82
en trigo, y 0,83 en cebada) que en E2 (0,80 en trigo y en cebada) con diferencias
significativas para trigo anegado pero no en cebada y sin presentar diferencias entre
cultivares dentro de cada especie (Cuadros 2.10 y 2.11). En la dinamica de fluorescencia

de la hoja bandera en trigo o la hoja anterior a la bandera en cebada en funcion del

tiempo (Cuadros 2.10 y 2.11) el anegamiento generé modificaciones en el dia de
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quiebre de pendiente (i.e., cuando se acelero la caida de fluorescencia de la hoja
bandera) y el dia con Fv/Fm = 0. En el resto de las variables el anegamiento generd
algunas modificaciones sin presentar una tendencia clara. El dia de quiebre de pendiente
en la caida del cociente Fv/Fm en los cultivares de trigo se adelantd 14 dias con el
atraso en la fecha de siembra. Entre los cultivares de cebada, el cambio de pendiente se
vio modificado por el anegamiento ya que la mayoria de los cultivares de cebada (con la
excepcion de CB-SH y CB-TL) adelantaron el dia de quiebre de pendiente. El dia con
Fv/Fm = 0 fue modificado por el anegamiento, en trigo con interaccion con la fecha de
siembra y en cebada con la fecha de siembra y con los cultivares utilizados. En trigo, la
relacion Fv/Fm en la condicion control tardd 21 dias mas en llegar a 0 que la condicion
anegada para E1, mientras que en E2 la diferencia fue de 15 dias. En cebada, el
anegamiento modifico el tiempo en el que Fv/Fm fue nula para 4 de los 6 cultivares,

quedando sin modificaciones para CB-SH Y CB-TL.



Cuadro 2.10. Valor de Fv/Fm inicial, primera tasa de pérdida de Fv/Fm (Tasa
Fv/Fm 1), dias desde inicio del anegamiento (ddia) al quiebre de pendiente,
segunda tasa de pérdida de Fv/Fm Il (Tasa Fv/Fm 11) y dias desde inicio del
anegamiento al valor de Fv/Fm igual a cero (Dia con Fv/Fm nulo) para los
cultivares de trigo (factor C), en los tratamientos de anegamiento (factor A;
Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E1) o tardia (E2)
(factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del anélisis de varianza.

65

L Dia con
Ev/Em Tasa Dia ql_Jlebre Tasa Fv/Em
F C A inicial Fv/'Fnlwl pendl_ente Fv/!:nl]II nulo
(dia™) (ddia) (dia™) (ddia)
El TR-AC Ct 0,830 -0,0008 38 -0,10 48
An 0,830 -0,0009 26 -0,22 30
TR-BG Ct 0,830 -0,0026 46 -0,12 53
An 0,810 -0,0011 21 -0,18 26
TR-BS Ct 0,800 -0,0003 42 -0,16 47
An 0,820 -0,0008 18 -0,23 22
TR-DM Ct 0,820 -0,0013 52 -0,16 57
An 0,810 -0,0010 46 -0,22 50
TR-KG Ct 0,820 -0,0014 38 -0,13 45
An 0,820 -0,0007 17 -0,26 20
TR-SY Ct 0,820 -0,0021 43 -0,19 47
An 0,810 -0,0011 21 -0,22 25
E2 TR-AC Ct 0,810 -0,0016 21 -0,07 33
An 0,790 0,0000 12 -0,13 18
TR-BG Ct 0,820 -0,0037 27 -0,11 34
An 0,790 0,0000 13 -0,12 20
TR-BS Ct 0,790 -0,0008 31 -0,13 37
An 0,790 0,0000 14 -0,12 21
TR-DM Ct 0,780 -0,0015 32 -0,12 39
An 0,780 0,0000 15 -0,11 23
TR-KG Ct 0,820 -0,0019 25 -0,10 33
An 0,790 -0,0011 13 -0,18 18
TR-SY Ct 0,790 -0,0012 28 -0,13 34
An 0,800 -0,0006 13 -0,10 21
F (0’01)*** ns (2)*** (0,02)*** (2)***
C ns ns (6)*** ns (6)***
A (0,01)** + (0,0005)*** (2)*** (0702)*** (6)***
F*C ns ns (10)*** ns (20)**
F*A ns ns ns (0,04)* 5)*
C*A ns ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Cuadro 2.11. Valor de Fv/Fm inicial, primera tasa de pérdida de Fv/Fm (Tasa
Fv/Fm 1), dias desde inicio del anegamiento (ddia) al quiebre de pendiente,
segunda tasa de pérdida de Fv/Fm Il (Tasa Fv/Fm Il) y dias desde inicio del
anegamiento al valor de Fv/Fm igual a cero (Dia con Fv/Fm nulo) para los
cultivares de cebada (factor C), en los tratamientos de anegamiento (factor A;
Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E1) o tardia (E2)
(factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del analisis de varianza.

Ev/Em Tasa Dia qgiebre Tasa Dia con

F C A inicial Fv/iFm | pendl_ente Fv/Fm 11 Fv/Fm_nqu
(dial) (ddia) (diat) (ddia)
El CB-AN Ct 0,830 -0,0013 37 -0,20 42
An 0,830 -0,0018 24 -0,12 31
CB-EX Ct 0,820 -0,0003 37 -0,13 44
An 0,810 -0,0010 26 -0,17 32
CB-SA Ct 0,820 -0,0018 35 -0,22 38
An 0,830 -0,0016 24 -0,27 27
CB-SC Ct 0,830 -0,0012 36 -0,17 41
An 0,830 -0,0011 21 -0,31 24
CB-SH Ct 0,820 -0,0007 35 -0,11 43
An 0,840 -0,0021 34 -0,18 39
CB-TL Ct 0,830 -0,0010 34 -0,13 41
An 0,830 -0,0014 36 -0,15 42
E2 CB-AN Ct 0,810 -0,0005 21 -0,14 27
An 0,800 0,0000 11 -0,27 15
CB-EX Ct 0,790 0,0000 30 -0,06 42
An 0,800 -0,0015 14 -0,15 19
CB-SA Ct 0,810 -0,0014 26 -0,13 32
An 0,800 -0,0007 13 -0,24 17
CB-SC Ct 0,800 -0,0007 26 -0,11 35
An 0,800 -0,0004 16 -0,13 22
CB-SH Ct 0,790 0,0000 24 -0,10 32
An 0,810 -0,0013 20 -0,12 27
CB-TL Ct 0,810 -0,0017 26 -0,10 35
An 0,820 -0,0019 18 -0,12 25
F (0,01)***  (0,0004)* (1)*** (0,03)* (2)***
C ns ns (4)*** (0,08)***  (4)***
A ns ns (1)*** (0,03)***  (2)***
F*C ns ns ns ns (N*
F*A ns ns ns ns (3)*
C*A ns ns (6)*** ns (7)***
F*C*A ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse
impuesto el tratamiento de anegamiento en (1). *El valor entre paréntesis indica la diferencia
honestamente significativa (test de Tukey, p<0,05).
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2.4 Discusion

En el presente capitulo se destacan cinco hallazgos principales: (i) las pérdidas en
el rendimiento debido al anegamiento, relativas al control sin anegamiento, durante el
periodo inmediatamente previo a antesis fueron mayores para trigo (-76%) que para
cebada (-49%), (ii) hubo variabilidad entre los cultivares de trigo y cebada en la
respuesta al anegamiento para la pérdida de rendimiento, (iii) el impacto negativo del
anegamiento en el rendimiento de trigo y cebada fue mayor cuando se retraso la fecha
de siembra pero sin variaciones importantes en la fenologia por efecto del estrés, (iv) el
rendimiento y sus principales componentes numeéricos correlacionaron fuertemente con
la tasa de crecimiento (TCP) después del anegamiento pero no durante el periodo de
anegamiento; y por ultimo, (v) se encontrd una relacién positiva y significativa entre el
rendimiento y la TCP con el area foliar verde al momento de finalizar el anegamiento
(antesis), sumado al impacto del anegamiento sobre la cantidad de clorofila (SPAD;
Figura suplementaria 2.1) y el estado de salud del fotosistema Il. En los siguientes
parrafos se discuten y detallan estos hallazgos destacando lo novedoso y su implicancia

para el manejo de los cultivos.

2.4.1 Penalizacion del rendimiento en trigo y cebada generado por el anegamiento

Los resultados muestran que las pérdidas de rendimiento debido a un evento de
anegamiento en el periodo inmediatamente previo a la antesis fueron mayores para el
promedio de los cultivares de trigo (con pérdidas desde -51% a -73% en la fecha de
siembra temprana, y de -84% a -91% en la fecha de siembra tardia) que para los
cultivares de cebada (con mermas desde -17% a -46% en la fecha de siembra temprana,
y -53% a -77% en la fecha de siembra tardia). Esos rangos de pérdida de rendimiento
fueron consistentes con los encontrados por de San Celedonio et al. (2014b) y Marti et

al. (2015) para eventos de anegamientos ocurridos alrededor de antesis. Otro resultado a
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destacar es que la variabilidad genotipica para el rendimiento fue mayor bajo
condiciones anegadas que bajo la condicion control (Fig. 2.3). Curiosamente, ello
resulta contrario a lo que se observa con otros estreses abioticos (por ejemplo,
deficiencia de nitrogeno), donde las diferencias genotipicas en rendimiento entre los
materiales tienden a reducirse bajo condiciones agrondmicas restrictivas (ver a modo de
ejemplo Abeledo et al., 2003; Cossani y Sadras, 2019). La expresion de variabilidad
genotipica bajo anegamiento en ambas especies s un comportamiento prometedor para
los programas de mejoramiento que busquen materiales para regiones o sitios con altas
probabilidades puntuales de ocurrencia de eventos de anegamiento durante del ciclo del
cultivo. Otros trabajos también mostraron diferencias genotipicas en respuesta al
anegamiento pero poniendo el foco en eventos de anegamiento durante las etapas
tempranas del ciclo fenolégico y analizando caracteres como la clorosis, proliferacion
de raices adventicias, produccion de biomasa o altura de tallo (Arduini y Orlandi y
Ercoli y et al., 2016; Herzog et al., 2016; Masoni et al., 2016; Mustroph, 2018; Setter et
al., 2009; Sundgren et al., 2018). Estas caracteristicas podrian estar asociadas con
diferentes grados de tolerancia o susceptibilidad de los cultivares al anegamiento en
términos de rendimiento a madurez, sin embargo, no siempre es el caso. Algunos
trabajos muestran que la tolerancia al anegamiento observada en etapas fenoldgicas
tempranas no se evidencio en etapas mas tardias (Ghobadi et al., 2017; Setter y Waters,
2003; Sundgren et al., 2018), cuando el anegamiento tiene un mayor impacto en el
rendimiento y sus componentes numeéricos (de San Celedonio et al., 2014b).

El anegamiento combinado con la fecha de siembra tardia produjo mayores
penalizaciones en el rendimiento respecto a la siembra temprana. En términos relativos,
la pérdida promedio de rendimiento por el retraso en la fecha de siembra fue del 1% en

trigo y 14% en cebada para la situacion control, y del 64% en trigo y 52 % en cebada
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para la situacion con anegamiento. De forma tal que la siembra tardia redujo el
rendimiento en forma mas marcada ante el estrés por anegamiento que en la condicion
potencial (control), siendo sinérgico el efecto de ambos estreses (retraso en la siembra
junto con anegamiento) tanto en trigo como en cebada. Esto respalda la hipdtesis de
trabajo de que fechas de siembra tardias profundizan las pérdidas de rendimiento en
respuesta al anegamiento independientemente de la especie o el cultivar. El efecto
diferencial entre las fechas de siembra fue asociado con un ambiente méas estresante
para las plantas debido a una mayor demanda atmosférica (i.e. mayor DPV) durante el
ensayo realizado en la fecha de siembra tardia (Fig. 2.6), lo cual seguramente estuvo
asociado a una reduccion en la biomasa radical producto de la senescencia de la parte
aérea de las plantas tal como fue demostrado por de San Celedonio et al (2017).
Interesantemente, nuestros resultados mostraron que la condicién ambiental después de
removido el anegamiento (periodo de recuperacion) fue mas importante que la
condicion durante el evento de anegamiento. Las condiciones mencionadas profundizan
el impacto negativo del anegamiento en el rendimiento en ambas especies, en
coincidencia con lo mostrado por otros autores (Grassini et al., 2007, para girasol; de
San Celedonio et al., 2014b, para trigo y cebada) pero sin que explicitamente se hubiera
hecho referencia a la condicion post-anegamiento. Las diferencias en el rendimiento
entre los cultivares debido al anegamiento fueron fuertemente modificadas por la fecha
de siembra. Para la fecha de siembra tardia el estrés fue de tal magnitud que
practicamente se eliminaron las diferencias entre los cultivares de trigo que se
observaron en la fecha de siembra temprana. Sin embargo, la variabilidad genotipica
persistio entre los cultivares de cebada mas alla de la fecha de siembra en la que se haya
realizado el ensayo. Es decir que el impacto del anegamiento sobre la expresion de la

variabilidad intra-especifica ante variaciones en la condicion ambiental difirié entre
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especies: las condiciones climaticas favorables (i.e. fecha de siembra temprana)
permitieron expresar la variabilidad genotipica en ambas especies y con condiciones
climaticas mas desfavorables (i.e. fecha de siembra tardia) solo se sostuvo en cebada.
En ninguna condicién el anegamiento modificd el dia en que se alcanzaron antesis o
madurez; es decir que la fenologia de los cultivares no fue modificada por el exceso

hidrico, lo cual se encuentra en linea con lo obtenido por de San Celedonio et al. (2016).

2.4.2 Variabilidad en los componentes numéricos del rendimiento y el rol de la tasa

de crecimiento

Junto con la variabilidad genotipica para rendimiento en respuesta al anegamiento
en trigo y cebada, se encontr6 también variabilidad en cada especie para los
componentes numericos del rendimiento. EI nimero de granos es el componente
numeérico que tradicionalmente explica las variaciones del rendimiento en trigo y cebada
(Fischer et al., 1993; Slafer y Andrade, 1993; para trigo; Abeledo et al., 2003;
Arisnabarreta y Miralles, 2008 para cebada). En la presente tesis, el anegamiento
impuesto por aproximadamente las 3 semanas inmediatamente anteriores a antesis,
redujo el nimero de granos, tal como se esperaba. Bajo condiciones potenciales, el
namero de granos por espiga y el niamero de espigas por planta son los componentes
que explican el nimero de granos por planta/unidad de &rea en trigo y cebada,
respectivamente (Alvarez Prado et al., 2017; Slafer y Andrade, 1993). En la presente
tesis, y bajo estrés por anegamiento, estas relaciones se mantuvieron, en linea con lo
mostrado para anegamiento por de San Celedonio et al. (2014 b) y Marti et al. (2015).

Las reducciones en el numero de granos debido al anegamiento fueron
relacionadas con la tasa de crecimiento de las plantas después de removerse el estrés.
Esta respuesta podria estar asociada con un menor cuaje causado por el anegamiento

(ver Fig. 2.5). En trigo y cebada se asume que la tasa de crecimiento por planta durante
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el periodo critico esté asociada lineal y positivamente con el rendimiento en grano (para
el mismo cultivar y con variaciones de ambas variables debido a cambios en la
disponibilidad de recursos como radiacion, nutrientes y/o agua). Nuestro trabajo mostro
que para condiciones de anegamiento previo a antesis: (i) la tasa de crecimiento por
planta no explicd las variaciones en el rendimiento del conjunto de datos cuando fue
medida durante el periodo critico, pero (ii) si la tasa de crecimiento por planta medida
después de removido el estrés (i.e. durante la recuperacion) estuvo fuertemente asociada
con las variaciones en el rendimiento y sus principales componentes numéricos
independientemente del factor genotipo. Este ultimo resultado refuerza la idea
presentada por de San Celedonio et al. (2017) de que hay un efecto retardado del
anegamiento en la produccion de biomasa y, en Ultima instancia, en el rendimiento.

El efecto negativo del anegamiento previo a la antesis también penalizo el peso
del grano. La reduccion en el peso de grano podria ser explicada debido a que: (i) antes
de la antesis se define del peso potencial del grano durante el periodo en el que se define
el tamario de los carpelos, el futuro pericarpio (Calderini et al., 1999; Scott et al., 1983),
y/o (ii) el efecto negativo del anegamiento en la produccion de biomasa al terminar el
estrés, asociado con la importante senescencia foliar y escasez de removilizacion de
reservas desde los tallos (de San Celedonio et al., 2017). Hasta ahora, este es el primer
estudio que demuestra con datos experimentales de cultivares de trigo y cebada, que la
tasa de crecimiento por planta durante el periodo de recuperaciéon fue un caracter que
explicé el impacto del anegamiento en el rendimiento y los componentes numéricos de
mejor manera que la tasa de crecimiento por planta durante el periodo de exceso de
agua per se. Trigo y cebada han sido calificadas como especies con nula a escasa
limitacién por fuente de carbono durante el periodo de llenado para la definicion del

peso del grano (Alvarez Prado et al., 2013; Bingham et al., 2007; Borras et al., 2004a).
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La reduccion en el peso del grano ante el estrés por anegamiento alrededor de antesis y
su relacion con la tasa de crecimiento durante el periodo de recuperacion es un
indicador de una limitacion por fuente, en linea con lo observado recientemente por
Becheran et al. (2022), y producto del impacto del estrés sobre el tamafio del area foliar
verde y su funcionalidad mas una probable restriccion en la cantidad de reservas de
carbono removilizadas. Li et al. (2012) muestran que el anegamiento en post-antesis en
trigo incrementd la removilizacion de carbohidratos desde el tallo pero no logré sostener
el peso del grano. El rol del anegamiento sobre la removilizacion de reservas en post-
antesis constituye un aspecto pendiente de estudio considerando como aspectos de
analisis la magnitud de las reservas, su eficiencia de removilizacion y la variabilidad

genotipica.

2.4.3 EIl AFy, SPADy la fluorescencia de las hojas mantuvieron la TCP

Las plantas que presentaron mayores TCP (y mayores rendimientos) fueron
también aquellas que lograron mantener por mas tiempo el AFy, el SPAD y la
fluorescencia. En consecuencia, se puede marcar la importancia de cdmo la capacidad
de mantener hojas verdes y funcionales repercutieron en la TCP y posteriormente en el
rendimiento, siendo de esta manera caracteres a considerar tanto para seleccionar
materiales como para realizar estudios de susceptibilidad al anegamiento.

Para la condicion control se observé una disminucién en el AFy por planta cuando
se analiz6 el periodo que abarca desde el estadio de hoja bandera o la hoja
inmediatamente inferior a la hoja bandera, en trigo y cebada respectivamente, hasta la
antesis en ambas especies (i.e., el periodo durante el cual se realiz6 el estrés por
anegamiento en las macetas anegadas). Dicha pérdida de AFv (caida promedio del 33%)
fue producto de la normal senescencia de las hojas producidas por la muerte celular

programada (Lim et al., 2007). Estos resultados en los tratamientos controles son
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esperables debido a que la primera medicion de AFv por planta se realizd en el
momento donde practicamente la totalidad del &rea foliar por planta ya se encontraba
expandida (estadio de hoja bandera en trigo y de la hoja inmediatamente inferior a la
bandera en cebada) y la siguiente medicion a nivel de planta se realizé en antesis para
ambas especies donde normalmente se acentia la pérdida de AFv (por muerte de
macollos no fértiles).

Por su parte, a partir de hoja bandera las disminuciones en el AFv del tratamiento
de anegamiento fueron superiores a la caida esperada por ontogenia que presentaron los
tratamientos control, la disminucién promedio de los tratamientos anegados fue de 80%,
indistintamente de qué especie y cultivar se trate. Por un lado, y tomando como
referencia al véstago principal, la disminucion en el AFv estuvo asociada al adelanto en
el inicio de la segunda fase de senescencia foliar (no a aumentos en las tasas de
senescencia foliar) y no a hojas mas chicas ya que practicamente la totalidad de las
hojas ya se encontraban expandidas, aspecto este Ultimo que se observa en
anegamientos mas tempranos en el ciclo (Huang et al., 1994b; Malik et al., 2002;
Trought y Drew, 1980b). Cuando se analiza a cada cultivar por separado, se observaron
diferencias entre los mismos; el ejemplo mas notorio fue para cebada, donde CB-TL
presentd una gran capacidad de mantener el AFy al finalizar el anegamiento, sobre todo
en la fecha de siembra temprana, y que posteriormente se tradujo en un mayor
rendimiento. La pérdida de AFv en funcion del tiempo se caracterizo por presentar dos
fases: una primera fase en la cual la tasa de senescencia fue baja (tasa 1) hasta un punto
de inflexién a partir del cual la tasa de senescencia se acelerd (tasa Il). La DAFVR se
asocio positivamente con el dia en el cual tuvo lugar ese punto de inflexion méas que con
diferencias en la magnitud de las tasas de senescencia | o Il. La dindmica bi-fasica de

senescencia ha sido caracterizada en especies como trigo (e.g. Adamsen et al., 1999;
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Chapman et al., 2021; Hafsi et al., 2000) y maiz (e.g. Antonietta et al., 2014; Borrés et
al., 2003). Los anélisis realizados en esas publicaciones, y en otras afines, no se
centraron en cuantificar cada una de las variables que caracterizan a la dindmica de
senescencia foliar (primera y segunda tasa de senescencia foliar, el dia de quiebre de la
tasa de senescencia, dia en el cual el area foliar verde fue nula, duracion del &rea foliar
verde) siguiendo la metodologia de la presente tesis, pero permiten concluir al igual que
los resultados aqui presentados que el momento de establecimiento de la senescencia
foliar fue la variable primaria que define al proceso (Chapman et al., 2021). Estos
resultados permiten asentar que una vez que se dispara el proceso de senescencia, la
pérdida de area foliar verde persiste con la misma tasa mas alla de las modificaciones en
la condicion ambiente. El andlisis de las causas que explican dichas variaciones es un
aspecto a estudiar a futuro considerando, por ejemplo, la regulacién hormonal del
proceso (Sultana et al., 2021).

Se encontr6 una relacion (lineal y positiva) entre el AFy en antesis y el
rendimiento para ambas especies estudiadas. Sin embargo, otros autores no encontraron
relaciones similares a las observadas en este trabajo, e incluso presentaron datos
erraticos para la relacion entre el area foliar y los rendimientos (Setter et al., 1999),
aungue vale la aclaracién que dichos investigadores realizaron la medicion de area foliar
por medio de estimaciones visuales, lo cual tiene una mayor subjetividad. Setter et al.
(1999) observaron relaciones robustas entre rendimiento y aerénquima en raices, las que
fueron medidas al finalizar el anegamiento y como indicador de la funcionalidad de la
planta. En otros cereales se encontraron resultados similares entre el rendimiento y la
duracion del area foliar (Thomas y Smart, 1993); sin embargo, las variaciones en el area
foliar se originaron por utilizar diferentes hibridos/variedades, dosis de nitrégenos o

tratamientos de defoliacidn. Las mediciones de SPAD vy fluorescencia son dos variables
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comunmente utilizadas para cuantificar los efectos del anegamiento con resultados
consistentes, donde se observa en general caidas en los valores de SPAD vy
fluorescencia, principalmente en el momento posterior a la antesis e
independientemente del momento del estrés o de la intensidad del mismo (Ahmed et al.,
2002; Araki et al., 2012; Arduini et al., 2016; Hossain et al., 2011; Li et al., 2011). La
combinacion de diferentes caracteres, como AFv en antesis, aerénquima y mediciones
que podrian asociarse indirectamente a la funcionalidad foliar (SPAD y fluorescencia)
pueden ser de gran utilidad para seleccionar cultivares por tolerancia al anegamiento en
planes de mejoramiento o analizar préacticas de manejo que mitiguen el estrés por
anegamiento en condiciones de campo como por ejemplo la fertilizacién nitrogenada
post-anegamiento. Un aspecto a destacar es que el valor de Fv/Fm en trigo, la especie
mas susceptible, present6 diferencias significativas respecto al control ni bien impuesto
el tratamiento de anegamiento, mientras que al inicio del estrés no se observaron en
forma inmediata diferencias en el SPAD; por consiguiente, la fluorescencia fue un
indicador méas sensible que el SPAD en captar la ocurrencia inicial del estrés por
anegamiento, coincidiendo con lo presentados por Ploschuk et al., (2018).

En el presente capitulo se analiz6 el impacto del anegamiento sobre el
rendimiento a escala de planta en términos de sus componentes numéricos (nimero de
granos por planta y peso del grano) y fisioldgicos (tamafio y mediciones que se podrian
asociar con el funcionalidad del area foliar por planta) en trigo y cebada y frente a
variaciones en la fecha de siembra. Un aspecto por evaluar es como estas respuestas
analizadas a nivel de planta individual se sostienen en plantas creciendo en condiciones

de micro-cultivo, aspecto que se aborda en el capitulo siguiente.
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Efecto del anegamiento sobre el rendimiento y la tasa de crecimiento a
traveés de la capturay uso de la radiacion a escala de cultivo

3.1 Introduccién

En los capitulos anteriores se remarco la importancia e impacto del estrés por
anegamiento en las diferentes especies. El foco se realizo en el dafio que genera dicho
estrés en dos cereales invernales como lo son trigo y cebada. En particular, en el
Capitulo 2 se analiz6 como un evento de anegamiento durante el periodo critico impacto
en el rendimiento, los componentes numéricos del rendimiento (nimero de granos y
peso del grano) y variables asociadas (e.g. tasa de crecimiento por planta,
mantenimiento del area foliar verde). Dicho analisis se realiz6 considerando la
variabilidad genotipica para ambas especies como factor modulador de la respuesta al
anegamiento. La mayoria de los estudios referidos al efecto del anegamiento sobre trigo
y cebada se realizaron a escala de planta individual (al igual que los resultados del
Capitulo 2 de la presente tesis doctoral) y explorando niveles de organizacion inferiores.
Sin embargo, la experimentacion en macetas guarda un correlato con el comportamiento
de los materiales a campo que va desde muy bueno (Syme, 1972) a no significativo
(Ehdaie, 1995; Poorter et al., 2012). Es mas, el rendimiento de un individuo creciendo
aislado a campo (g pl™?) no es un buen estimador del rendimiento por unidad de
superficie (g m) cuando ese mismo material crece en condiciones de campo en una
estructura de cultivo (Pedrd et al., 2012). Por consiguiente, es importante considerar la
escala de trabajo y las condiciones experimentales que generan los resultados al
momento de analizar el impacto del estrés por anegamiento sobre el rendimiento.

Aunque existen numerosos estudios enfocados en el efecto del anegamiento sobre
trigo y cebada, pocos se condujeron a escala de cultivo. En dicha escala comienzan a

tomar relevancia ciertas variables que no son posible de ser analizadas a escala de planta
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individual. Mediante el uso de una estructura de cultivo (que determina plena
competencia) es posible estudiar el crecimiento de la biomasa en términos de la captura
de los recursos por unidad de superficie (e.g. radiacion) y la eficiencia con que esos
recursos son transformados en biomasa. Este es un enfoque tradicional en la
ecofisiologia de cultivos, y ha sido abordado en el presente capitulo para evaluar el
impacto del estrés hidrico por anegamiento sobre la generacion de biomasa.

La produccion de biomasa es una funcion del total de energia solar incidente
sobre el cultivo (Monteith, 1977). En funcién de los términos asociados a la economia
del carbono, la tasa de crecimiento del cultivo en trigo y cebada durante un periodo
dado puede ser explicada como:

TCCi = RFA; * Eli * EUR; * di* (Ecuacion 3.1)

donde TCC;i es la tasa de crecimiento del cultivo durante el periodo i (g m? dia™), RFA;
es la radiacion fotosintéticamente activa incidente diaria durante dicho periodo (MJ m
dial), El; es la eficiencia de intercepcion de radiacion por el cultivo (%), EUR; es la
eficiencia en el uso de la radiacion (g MJ* dia), y di es la duracion en dias del periodo
I.

La eficiencia de intercepcién de radiacion por parte de un cultivo depende de la
generacion y mantenimiento del &rea foliar, que a escala de cultivo estd asociado a la
evolucion del indice de area foliar (IAF) (Hipps, 1983; Miralles y Slafer, 1997;
Puckridge y Ratkowsky, 1971). En trigo y cebada el proceso de macollaje regula la
dindmica de generacién del area foliar (Abeledo et al., 2004; Ewert y Pleijel, 1999). El
sostenimiento del IAF en el tiempo depende del proceso de senescencia foliar.

La eficiencia de uso de la radiacion representa la cantidad de biomasa generada
por unidad de energia solar interceptada por el cultivo. Dicha eficiencia de uso de la

radiacion se encuentra condicionada por la tasa de fotosintesis foliar y, por consiguiente,
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por el contenido de nitrégeno foliar dado que la mayor parte del contenido de nitrégeno
de las hojas se encuentra asociado al sistema fotosintético (Evans, 1989).

El impacto del anegamiento sobre la TCC, la radiacion interceptada (RI*El) y la
EUR ha sido poco estudiado. Los Unicos trabajos identificados sobre el tema son los
desarrollados por Bange et al. (2004) y por Milroy y Bange (2013) para un cultivo de
algoddén expuesto a anegamiento a lo largo de su ontogenia, en Australia. Dichos
autores encontraron que el anegamiento redujo el establecimiento de biomasa a través
de caidas en la eficiencia en el uso de la radiacion mas que por cambios en la eficiencia
de intercepcion de radiacion. Muchow et al. (1993) también indicaron caidas en la
eficiencia en el uso de la radiacion por anegamiento en especies leguminosas (soja,
mungo, caupi) para ensayos realizados a campo que sufrieron anegamientos
circunstanciales, en ensayos no realizados con objeto de evaluar ad hoc el impacto de
dicho estrés. Estudios recientes en cultivos de invierno destacaron que la falta de
recuperacion en cebada por anegamientos previos a la floracion fue debido a una pobre
recuperacion de los atributos de radiacion interceptada y eficiencia de uso de la
radiacion (Ploschuk et al., 2021).

El objetivo de este capitulo fue analizar el efecto de un evento de anegamiento en
el periodo critico sobre el rendimiento de trigo y cebada a escala de cultivo,
considerando su impacto sobre los componentes numéricos del rendimiento y sobre las

variables que definen la tasa de crecimiento del cultivo.
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3.2 Materiales y métodos

3.2.1 Condiciones generales de los experimentos

Se realizd un ensayo en el campo experimental del Departamento de Produccion
Vegetal de la Facultad de Agronomia de la Universidad de Buenos Aires (34° 35°S, 58°
29°0) durante el afio 2017. El experimento se realizé en contenedores plasticos de 1 m3
(Im x Im x 1m), rellenos con una mezcla 3 a 1 de arena y tierra fértil. En la base de los
contenedores se colocaron 10 cm de leca para permitir el drenaje de los mismos
mediante una valvula esférica de 1 pulgada colocada en la base de los contenedores. La
densidad de siembra objetivo fue de 240 pl m con un distanciamiento entre hileras de
10 cm con orientacién norte-sur y estructura de cultivo. La siembra se realiz6 ubicando
las semillas en forma equidistante sobre cintas de papel biodegradables. Una semana
previa a la siembra el sustrato presentd el equivalente a 4 kg N ha y 16,7 ppm de
fosforo extractable (Bray 1). El dia anterior a la siembra cada unidad experimental se
fertiliz con el equivalente a 400 kg ha* de superfosfato simple (0-21-0*+12S) y 250 kg
ha de Azufertil® (0-0-0+15S+29Ca+micronutrientes). A su vez, cada contenedor se
fertilizo escalonadamente con un total equivalente a 400 kg ha?® de urea (46-0-0)
(siembra, pleno macollaje y tercer nudo visible, con el 12,5%; 37,5% y el 50%
respectivamente de la dosis total). El ensayo se mantuvo libre de estreses bi6ticos por

medio de controles quimicos y manuales.

3.2.2 Disefio experimental y tratamientos

Los ensayos se realizaron en base a un disefio completamente aleatorizado, con 3
repeticiones por tratamiento. Cada unidad experimental correspondi6 a un contenedor y
estuvo conformada por la combinacién de tres factores: dos fechas de siembra

contrastantes, dos condiciones de anegamiento (anegado o control) y dos cultivares de
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trigo y dos de cebada. Las fechas de siembra fueron el 22 de junio (fecha de siembra
temprana, E3) y el 17 de agosto (fecha de siembra tardia, E4). Los dos cultivares de
cebada (dos hileras) utilizados fueron Scrabble y Traveler, y los dos cultivares de trigo
pan fueron Baguette 13 y DM Arex. Las abreviaturas correspondientes a los cultivares
de ambas especies se presentan en el Cuadro 2.1 del Capitulo 2. La eleccion de los
cultivares se realiz6 a partir de la informacion relevada en el Capitulo 2
(correspondiente a los ensayos realizados en macetas) donde se los clasificé con mayor
0 menor susceptibilidad al anegamiento durante el periodo critico. Baguette 13 y
Scrabble fueron identificados como de mayor susceptibilidad al anegamiento, mientras
que DM Arex y Traveler como de menor susceptibilidad. A su vez, se considerd
importante que la duracion del ciclo fenoldgico entre cultivares sea similar. Los
tratamientos de anegamiento se impusieron durante los 15/20 dias previos a la antesis,
comenzando en los estadios de hoja bandera completamente desplegada en trigo y la
aparicion de la punta de la hoja bandera en cebada. La apertura de la valvula esférica en
la base de los contenedores, junto a la composicion del sustrato, permitié el normal
drenaje de los contenedores cuando fue necesario y llegado el momento del
anegamiento facilitd generar el bloqueo del agua a partir del cierre de la valvula. Para
lograr el tratamiento de anegamiento, se cerrd6 la valvula de los contenedores
correspondientes y luego se agreg6 agua suficiente para lograr obtener un pelo de agua
de 1-2 cm por sobre la superficie del suelo. La duracion del anegamiento fue de 20 dias
para E3 y 15 dias para E4, ya que el aumento de temperatura entre E3 y E4 generd un
acortamiento (en dias) de la etapa en la cual se realiz6 el estrés. Durante el resto del
ciclo de cultivo en los contenedores anegados y en la totalidad del ciclo en los controles,
el contenido de agua del perfil se mantuvo a capacidad de campo mediante riegos

sucesivos a través de un sistema de riego por goteo.



82

3.2.3 Mediciones y calculos

Se realizaron mediciones de la fenologia del cultivo basdndose en la escala
decimal desarrollada por Zadoks et al. (1974). Los estadios medidos fueron emergencia
(Z11), aparicion de la punta de la hoja bandera en cebada (Z37), hoja bandera
completamente expandida en trigo (Z39), antesis (Z65) y madurez (Z90). Cada estadio
fenologico fue identificado como tal cuando el 50% de la poblacion de vastagos se
encontrd en dicho estado. En trigo la antesis se identificé a partir de la visualizacion de
las anteras por fuera del antecio floral de las espiguillas y en cebada dicho estado
fenoldgico se identificd cuando las aristas de la espiga emergieron 4-5 cm por sobre la
vaina de la hoja bandera (Fernandez Gomez y Wilson, 2012). Las mediciones de
fenologia se realizaron a diario con la finalidad de obtener una mayor precision en la
medicion. Las condiciones ambientales de radiacion fotosintéticamente activa incidente,
temperatura y humedad relativa se registraron con una frecuencia horaria mediante una
central meteoroldgica (Davis Vantage Pro2, California, EEUU) ubicada en el lugar del
ensayo. Se realizé el calculo de déficit de presion de vapor (DPV) basado en la formula
planteada por Clausius — Clapeyron (Ec. 2.1 a 2.3 del Capitulo 2).

Se realizaron mediciones de radiacion interceptada 1 o 2 veces por semana
utilizando un ceptometro (Cavadevaices®) desde tres semanas posteriores a la
emergencia hasta madurez. Las mediciones se realizaron entre las 11 y 14 h en dias
completamente diafanos. En cada unidad experimental, se realiz6 una medicién de
radiacion por sobre el cultivo (radiacién incidente) y dos mediciones en diagonal a las
hileras de siembra ubicando el ceptémetro inmediatamente por debajo de la hoja verde
mas cercana al suelo (radiacion transmitida). Dado que en trigo y cebada las hojas
senescidas persisten en las plantas a lo largo de la ontogenia, la radiacion transmitida se

cuantifico colocando la barra del ceptometro a la altura de la linea de hojas verdes mas
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cercanas al suelo. La diferencia entre la radiacion incidente y el valor promedio de la
radiacion transmitida se consideré como la radiacion interceptada por el cultivo (MJ m™
dial) y fue expresada como eficiencia de intercepcion, en porcentaje respecto a la
radiacion incidente. Finalmente, a partir de la eficiencia de intercepcién medida a lo
largo del ciclo y el valor de radiacion fotosintéticamente activa incidente (obtenida a
diario de la central meteoroldgica previamente mencionada) se obtuvo la radiacion
interceptada por el cultivo a lo largo del ciclo o en determinados periodos (MJ m).

Se realizaron muestreos de biomasa aérea en tres momentos fenoldgicos. El
primer muestreo se realizo el dia en el que se impuso el anegamiento (i.e., hoja bandera
expandida para trigo y aparicién de punta de hoja bandera en cebada). El segundo
muestreo se realizo el dia en que se removio el tratamiento de anegamiento (i.e., antesis
de ambos cultivos). EIl tercer muestreo se realiz6 en madurez. Se muestrearon las 3
repeticiones por tratamiento en cada momento, donde se tomo en cada repeticion una
muestra de biomasa de 80 cm lineales en hileras centrales. En cada muestreo se registro
la fecha y se cont6 el nimero de plantas por m?. Luego de secar la biomasa en una
estufa a 60°C durante 72 h, se obtuvo el peso seco de la misma. Con la biomasa medida
en cada momento (g m2) y la radiacion interceptada acumulada por el cultivo (MJ m2)
se calculo la eficiencia en el uso de la radiacion (g MJ?, EUR; Medlyn et al., 2003;
Monteith, 1977):

EURi = BAi » RFIAi~*  (Ecuacion 3.2)

donde EUR,; es la eficiencia con la cual el cultivo convierte la radiacion interceptada en
biomasa en el periodo i, BAi es la biomasa aérea total acumulada en el periodo i, RFIA;
es la radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada por el cultivo a lo largo

del periodo i.
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En los muestreos correspondientes al inicio y fin del tratamiento se separaron las
hojas que permanecian verdes en las plantas y se les midi6 su superficie utilizando un
area-foliometro (Li-Cor 3100). A partir del area foliar verde medido se estimo el indice
de area foliar (IAF, cm? cm). A su vez, en antesis, se tomaron muestras de 6 espigas de
vastagos principales por unidad experimental y se contabilizd el ndmero de flores
fértiles por espiga (una flor se conté como fértil cuando sus estilos estaban curvos y sus
estigmas marcadamente estirados; Waddington et al., 1983). A madurez se contabiliz6
el nimero de espigas del muestreo, y posteriormente se trillaron las espigas. Se tomo
una sub-muestra de 200 granos en cada muestra y luego se pesaron para calcular el peso
promedio por grano (mg). El nimero de granos por m? se calculé como el cociente entre
el rendimiento (correspondiente al peso total de los granos) y el peso promedio por
grano. El nimero de granos por espiga fue calculado como el cociente entre el nimero
de granos por m? y el nimero de espigas por m2. El porcentaje de cuaje fue calculado a
partir de la relacion entre el nimero de granos por espiga en madurez y el nimero de
flores fértiles en antesis. El indice de cosecha fue calculado como el cociente entre el
rendimiento y la biomasa total a madurez.

La tasa de crecimiento del cultivo (TCC, g m? dial) entre dos eventos
fenoldgicos se calculd como el cociente entre la biomasa aérea acumulada a lo largo de

esa etapa y el nimero de dias transcurridos:

TCC:: = M (Ecuaci()n 3 3)
H@E=1) ™ DDE)~DDE(—1) '

donde TCCijt1) es la tasa de crecimiento del cultivo para el cultivar i en la fecha de
siembra j para el periodo entre ty t-1, BA es la biomasa total aérea en el estadotot-1y
DDE son los dias desde emergencia hasta el estado t o t-1.

Desde el dia en que se impuso el anegamiento y hasta llegar a madurez, se

realizaron mediciones de verdor de las hojas mediante un equipo SPAD-502 Konica
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Minolta y de fluorescencia (Fv/Fm) con un equipo OS-30 Chlotophyll Fluorometer
Opti-Sciences. Ambas mediciones se llevaron a cabo 2 veces por semana, en la hoja
bandera de trigo y en la hoja previa a la hoja bandera en cebada en tres vastagos
principales por unidad experimental identificados con un precinto. En esas mismas
plantas se midié 2 veces por semana el area foliar verde (AFv) en la totalidad de las
hojas del vastago principal. Para ello se tom6 la medida de ancho y largo de cada una de
las hojas del véstago principal utilizando una regla con precision de mm. Luego se
multiplicaron dichas variables entre si y fueron afectadas por un factor de 0,835
(coeficiente determinado por Miralles y Slafer, 1991) para calcular el area foliar por
hoja.

Para analizar la dindmica en el tiempo del SPAD, de la fluorescencia y del AFv se
graficaron en primera instancia los datos de cada una de las variables en funcion de los
dias desde el inicio del tratamiento de anegamiento. Posteriormente, se realizo el ajuste
correspondiente utilizando una funcion bi-lineal de acuerdo a Ec. 2.6 del Capitulo 2.
Como producto de dichos ajustes se obtuvieron 6 parametros (Fig. 2.1 del Capitulo 2):
ordenada al origen, una pendiente inicial, un punto donde cambia la magnitud de la
pendiente, una segunda pendiente (generalmente de mayor magnitud que la primera), el
dia en el cual la variable medida en el eje de las abscisas fue igual a cero y la integral de
la funcidn (area bajo la curva), este altimo parametro no fue utilizado para el analisis de

fluorescencia por carecer de interpretacion bioldgica.

3.2.4 Andlisis estadistico

Las diferencias estadisticas entre los tratamientos de anegamiento, cultivares y
fechas de siembra, asi también como sus interacciones fueron evaluadas con un analisis
de la varianza (ANVA) de tres vias (InfoStat, Di Rienzo et al., 2010). Las diferencias

entre las medias se basaron en la prueba de Tukey con un nivel de significancia de 0,05.
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Se utilizaron regresiones lineales y curvi-lineales para realizar asociaciones entre
diferentes variables utilizando el programa GraphPad Prisma (Motulsky y

Christopoulos, 2003).

3.3 Resultados

3.3.1 Fenologia y condiciones meteoroldgicas

La fenologia de los cultivares de trigo y de cebada se modifico significativamente
por el cambio en la fecha de siembra (temprana, E3, y tardia, E4) (Cuadros 3.1y 3.2).
En trigo el atraso en la fecha de siembra significo un acortamiento de 30 dias en la
duracién total del ciclo para el promedio de los cultivares. Tanto en E3 como en E4, el
cultivar TR-BG present6 una duracion 6 dias mayor que TR-DM. Entre los cultivares de
cebada el atraso en la fecha de siembra generd un acortamiento en la totalidad del ciclo
de 37 dias. En E3 y E4 la diferencia en la duracién del ciclo entre los cultivares de
cebada fue solamente de 2 dias.

Para trigo se encontraron diferencias entre cultivares en el dia de inicio del
anegamiento tanto en E3 como en E4 (Cuadro 3.1). En ambas fechas TR-DM alcanzé el
estado de hoja bandera, y por consiguiente inicié el anegamiento, en forma anticipada
con respecto a TR-BG. En promedio de E3 y E4, TR-BG tardd 7 dias mas que TR-DM
en llegar a hoja bandera. El tratamiento de anegamiento fue de igual duracion para los
dos cultivares entre si, pero de mayor duracion en E3 (20 dias) que en E4 (14 dias). Al
momento de antesis (i.e. finalizacion del anegamiento) se mantuvieron las mismas
diferencias fenoldgicas entre cultivares que al iniciarse el tratamiento de anegamiento.
Para la etapa que abarco desde fin del anegamiento (antesis) hasta madurez fisiol6gica

se encontraron en trigo diferencias significativas por efecto del anegamiento, la fecha de
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siembra y los cultivares (Cuadro 3.1). Sin embargo, solo la fecha de siembra generd
cambios considerables, ya que el anegamiento y los cultivares modificaron la duracion
de dicha etapa en solo 1 dia, mientras que la fecha de siembra tardia acort6 la etapa

desde fin de anegamiento hasta madurez fisioldgica 11 dias.

Cuadro 3.1. Duracién en dias de las etapas emergencia — madurez (EM-MAD),
emergencia — aparicion de la hoja bandera (EM-HB) (i.e. inicio del tratamiento
de anegamiento), y emergencia — antesis (i.e. finalizacion del tratamiento de
anegamiento, EM-ANT) para los cultivares de trigo (factor C, nominados de
acuerdo al Cuadro 2.1), en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct,
control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4)
(factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del analisis de varianza.

F C A EM-MAD (dias) EM-HB (dias) EM-ANT (dias)
E3 TR-BG Ct 130 70 91
An 132 - 91
TR-DM Ct 125 65 84
An 126 - 84
E4 TR-BG Ct 101 58 72
An 101 - 72
TR-DM Ct 94 50 64
An 94 - 64
F (2)***+ (1)*** (1)***
C (2)*** (1)*** (1)***
A ns - ns
F*C ns (2)*** ns
F*A ns - ns
C*A ns - ns
F*C*A ns - ns
En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse

impuesto el tratamiento de anegamiento. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).

Para el cultivo de cebada, la aparicion de la hoja previa a la hoja bandera (i.e.
inicio de anegamiento) entre los cultivares CB-TL y CB-SC en E3 presentd una
diferencia de 3 dias, mientras que en E4 no hubo diferencia entre los cultivares. Por otra
parte, se encontraron diferencias entre fechas de siembra para el inicio del anegamiento,
donde en E3 se inici6 el anegamiento a los 79 dias de la emergencia y en E4 a los 53

dias (Cuadro 3.2). Al igual que en trigo, la duracion del tratamiento de anegamiento fue
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la misma para los dos cultivares en una misma fecha de siembra; sin embargo, en E3 la
duracién fue mayor que en E4 (20 dias en E3 y 14 dias en E4). Al no haber variaciones
en la duracién del anegamiento entre los cultivares, al finalizar el anegamiento (i.e.
antesis) se mantuvieron las mismas diferencias fenolGgicas entre cultivares que al
iniciar el mismo. Por ultimo, por el atraso en la fecha de siembra (E3 y E4) se observo
un acortamiento de 6 dias en la etapa que va desde la finalizacion del anegamiento hasta
la madurez fisiologica, sin diferencias generadas por el tratamiento de anegamiento en
si.

Cuadro 3.2. Duracion en dias de las etapas emergencia — madurez (EM-

MAD), emergencia — aparicién de la hoja previa a la hoja bandera (EM-

HB-1) (i.e. inicio del tratamiento de anegamiento), y emergencia — antesis

(i.e. finalizacién del tratamiento de anegamiento, EM-ANT) para los
cultivares de cebada (factor C, nominados de acuerdo al Cuadro 2.1), en

los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en

la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie del
cuadro se presenta el resultado del analisis de varianza.

EM-MAD . EM-ANT
F C A (dias) EM-HB-1 (dias) (dias)
E3 CB-SC Ct 131 80 99
An 132 - 99
CB-TR Ct 131 77 97
An 126 - 97
E4 CB-SC Ct 95 53 67
An 94 - 67
CB-TR Ct 93 53 67
An 93 - 67
F (2)***+ (1)*** (1)***
C (2)** (1)*** (1)*
A ns - ns
F*C ns (2)*** 2)*
F*A ns - ns
C*A ns - ns
F*C*A ns - ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo
(p=0,05); * p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis,
por no haberse impuesto el tratamiento de anegamiento. *El valor entre paréntesis indica la
diferencia honestamente significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Las condiciones climéaticas diarias (temperatura media, DPV vy radiacion
fotosintéticamente activa incidente) durante el transcurso de los experimentos fueron
diferentes segun la fecha de siembra (Fig. 3.1). Con el atraso en la fecha de siembra, es
decir al pasar de E3 a E4, aumentd, considerando la totalidad del ciclo del cultivo, la
temperatura media diaria (de 15,1 °C a 17,4 °C) y el DPV promedio (de 0,43 Kpa a 0,63
Kpa) pero disminuyd la radiacion fotosintéticamente activa incidente (RFAI) acumulada

(de 997 a 925 MJ m2).

24 1.2
. O TEM a
N
— 'E 204 © DPV 1.0
O 4 A  RFA
N—r - - D
o Z 16 o 08 J
s 9 ’ <
— + _ O . —
S £ 12 Jog d 0.6 —
v - 4 .A'A o
e ° s oy g 0.4 &
— ~ - - N—r
GE) c PaN ’ o =0 & 2
o< 0 Y 4. N
w 4 pA DS heonc -0.2
0: A. I
0 T T T |v 0.0
0 30 60 90 120 150
24 1.2
b
1.0
0.8

Temperatura (°C)
RFA incidente (MJ m?)
T
o
[e)]

(edd) Ada

0 T T |v T 0.0

0 30 60 90 120 150

Dias desde emergencia

Figura 3.1. Temperatura media (TEM), radiacion fotosintéticamente activa incidente (RFA) y
déficit de presion de vapor (DPV) durante el ciclo del cultivo en la fecha de siembra temprana
E3 (a) y tardia E4 (b). Cada punto representa la media de 10 dias consecutivos. Las barras
negras horizontales indican el momento en el que se realizd el anegamiento. El triangulo
invertido sobre el eje x marca el momento de madurez fisioldgica (promedio para todos los
cultivares).
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3.3.2 Impacto del anegamiento en el rendimiento v la variabilidad inter-especifica

En trigo se exploré un amplio rango de rendimientos para la totalidad de los
tratamientos, que fueron desde 68 g m™ hasta 1088 g m. Mientras que en cebada se
exploré un rango ain méas amplio que en trigo, con rendimientos que abarcaron desde
69 g m?2 a 1337 g m? (Fig. 3.2a). El rendimiento promedio de los controles presentd
valores similares entre trigo y cebada, con valores de 908 g m? y 914 g m?
respectivamente (Cuadros 3.3 y 3.4). El anegamiento provocd una caida en el
rendimiento medio en ambas especies. La disminucion promedio en el rendimiento
producto del anegamiento fue del 39% en trigo (-355 g m™) y de 69% en cebada (-628 g
m2). Finalmente, el anegamiento aumentd la variabilidad en rendimiento observada
para trigo pero no en cebada (Fig. 3.2a).

El anegamiento impacté negativamente sobre casi la totalidad de los componentes
numeéricos del rendimiento en trigo y en cebada (solo no gener6 mermas sobre el
nimero de espigas por m? en trigo) (Fig. 3.2). El nimero de granos por m? presento
caidas del 30% y 48%, para trigo y cebada; respectivamente. Mientras que la merma en
el peso de los granos fue de 21% en trigo y 41% en cebada. De los sub-componentes del
namero de granos, en trigo el anegamiento s6lo modific6 el nimero de granos por
espiga (-30%) y no el nimero de espigas por m? (Fig. 3.2d y 3.2e). Para el cultivo de
cebada, las mermas por anegamiento fueron del 30% para el nimero de espigas por m?
y del 24% para el nimero de granos por espiga (Fig. 3.2d y 3.2e). Ademas de ocasionar
una disminucion en los componentes numéricos del rendimiento, el anegamiento
también gener6 un aumento en la variabilidad de casi la totalidad de los componentes

numéricos del rendimiento, principalmente en trigo (Fig. 3.2b-e).
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Figura 3.2. Caja y bigotes indicando los valores méaximos y minimos, la media (cruz), la
mediana (linea horizontal dentro de la caja) para el rendimiento por m? (a), nimero de granos
por m? (b), peso del grano (c), nimero de espigas por m? (d) y nimero de granos por espiga (€)
para trigo (TR) y cebada (CB) en las situaciones control (Ct) y con anegamiento (An).

3.3.3

Impacto del anegamiento en el rendimiento y la variabilidad intra-especifica

Entre los cultivares de trigo el efecto del anegamiento sobre el rendimiento fue

diferente segln el cultivar y la fecha de siembra (Cuadro 3.3). En la fecha de siembra

temprana, los cultivares no presentaron diferencias entre si en rendimiento en la
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situacion control. Para la fecha de siembra temprana TR-DM fue el cultivar que
presentd los mayores rendimientos en la condicién de anegamiento. El rendimiento
promedio de TR-DM sin anegar fue de 917 g m2y con anegamiento fue de 878 g m?2,
siendo una diferencia no significativa (p>0,05). Para la misma fecha de siembra el
cultivar TR-BG present6 caidas en el rendimiento del 74%. En la fecha de siembra
tardia, el cultivar TR-DM presenté mayor rendimiento que TR-BG para la situacion
control, y se observaron resultados opuestos a la fecha temprana en lo que hace a su
comportamiento al anegamiento: TR-DM sufrié las mayores pérdidas por anegamiento
(64%), mientras que TR-BG s6lo mermo su rendimiento un 12% sin que esta diferencia

fuera estadisticamente significativa (Cuadro 3.3).

Cuadro 3.3. Rendimiento (RTO), nimero de granos por m? (NG), nimero de
espigas por m? (NE), nimero de granos por espiga (NGE) y peso del grano (PG)
para los cultivares de trigo (factor C), en los tratamientos de anegamiento (factor
A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4)
(factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del analisis de varianza.

F C A RTO NG NE NGE PG
(@m?) (@rm?) (espm?) (gresp?)  (mg)

E3 TR-BG Ct 925 26609 613 43,5 34,6
An 242 9349 533 18,7 20,8

TR-DM Ct 917 22625 588 38,7 40,7

An 879 20354 592 34,4 43,4

E4 TR-BG Ct 825 24210 754 32,3 34,5
An 727 24343 875 28,3 30,1

TR-DM Ct 964 23996 579 42,0 40,2

An 345 16509 638 28,7 21,1

F ns ns (36)*** ns ns

C ns ns (36)***  (3,7)** ns

A (140)***+  (2935)*** ns (3,7)***  (6,3)*
F*C (268)** (5657)*  (69)*** ns (12,0)*

F*A ns (5657)* (69)** ns ns

C*A ns ns ns ns ns

FXC*A  (464)***  (9768)** ns (12,0)%**  (21,0)*
En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Para el nimero y peso de los granos se observo la misma tendencia que para
rendimiento. Aunque, sélo presento caidas significativas producto del anegamiento TR-
BG en la fecha temprana (Cuadro 3.3). Para ambos cultivares las caidas en el nimero y
peso de los granos fueron alrededor del 45%. En relacion a los sub-componentes del
nimero de granos, se modifico el nimero de espigas por m2 en interaccion con la fecha
de siembra y el anegamiento, siendo siempre mayor el niimero de espigas por m? para la
fecha tardia (ca. 20%). TR-DM en la fecha tempranay TR-BG en la fecha tardia, ambos
bajo anegamiento, presentaron una tendencia a aumentar el nimero de espigas por m?
(entre 1 y 16%) y a disminuir el nimero de granos por espiga (entre 32 y 57%). Sin
embargo, el cultivar TR-DM modific6 en menor magnitud ambas variables en
comparacion con TR-BG (Cuadro 3.3).

En cebada, el anegamiento impact6 significativamente en el rendimiento con
similar intensidad en los dos cultivares utilizados (Cuadro 3.4). Las mermas por
anegamiento en el rendimiento fueron del 62% en E3 y del 73% para E4. La caida en el
namero de granos por efecto del anegamiento fue en promedio del 50%, mientras que
en sus sub-componentes fue del 34% para el nimero de espigas por m? y del 25% para
el nimero de granos por espiga. En lo que respecta al peso de los granos el anegamiento

generd caidas del 32% para el promedio de los cultivares (Cuadro 3.4).

3.3.4 Relaciones funcionales entre el rendimiento y sus componentes numéricos

Las variaciones en el rendimiento fueron fuertemente explicadas en forma lineal y
positiva tanto por el nimero de granos (r>> 0,82) y el peso de los granos (r>> 0,83) (Fig.
3.3ay 3.3b). Dentro de cada variable, los valores mas bajos fueron representados casi en

su totalidad por los tratamientos anegados tanto en trigo como en cebada.
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Cuadro 3.4. Rendimiento (RTO), nimero de granos por m? (NG), nimero de
espigas por m? (NE), nimero de granos por espiga (NGE) y peso del grano (PG)
para los cultivares de cebada (factor C), en los tratamientos de anegamiento
(factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E3) o
tardia (E4) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del analisis de
varianza.

F C A RTO NG NE NGE PG
(gm?) (grm?) (espm?) (gresp?)  (mg)

E3 CB-SC Ct 948 22271 963 23,2 43,0
An 441 10947 600 18,2 39,6

CB-TL Ct 1135 23512 1117 21,3 48,3

An 350 12096 769 16,4 29,1

E4 CB-SC Ct 813 19552 838 23,5 41,7
An 198 9725 642 15,8 19,5

CB-TL Ct 759 18513 833 22,4 41,2

An 226 11262 638 18,0 20,7

F (114)**+ (2253)* (106)* ns (6,0)**

C ns ns ns ns ns
A (114)*** (2253)*** (106)*** (117)*** (6,0)***

F*C ns ns ns ns ns

F*A ns ns ns ns ns

C*A ns ns ns ns ns

F*C*A ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).

Del mismo modo que para el rendimiento, las variaciones en el nimero de granos
por unidad de area fueron significativamente explicadas por las variaciones en sus sub-
componentes, el nimero de espigas por unidad de area para cebada (r% 0,87; Fig. 3.3¢c)
y el nmero de granos por espiga para trigo y cebada (r>> 0,70, Fig. 3.3d). Nuevamente,
la mayoria de los valores mas bajos correspondieron al tratamiento de anegamiento. Por
ultimo, se encontré una relacion lineal y positiva en ambas especies entre las
variaciones en el nimero de granos por espiga y el cuaje de los granos, explorando un

amplio rango para cada variable y generado en parte por el anegamiento (Fig. 3.4).
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Figura 3.3. Relacién entre el rendimiento por m? y el nimero de granos por m? (a), el
rendimiento por m?y el peso del grano (b), el nimero de granos por m? y el nimero de espigas
m? (c), el nimero de granos por m? y el nimero de granos espiga (d), para trigo (TR) y cebada
(CB) en las situaciones control (Ct) y con anegamiento (An). Las lineas llenas representan los
resultados del analisis de regresion, de color negro para trigo y gris para cebada.
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Figura 3.4. Relacion entre el nimero de granos por espiga y el porcentaje de cuaje, para trigo

(TR) y cebada (CB) en las situaciones control (Ct) y con anegamiento (An). Las lineas llenas
representan el resultado del analisis de regresion, de color negro para trigo y gris para cebada.

3.3.5 Acumulacion de biomasa aérea

La biomasa acumulada durante el periodo comprendido entre la emergencia del
cultivo y el momento del inicio del anegamiento (i.e., hoja bandera en trigo y la
inmediatamente inferior a la hoja bandera en cebada) present6 diferentes caracteristicas
entre las especies estudiadas (Cuadros 3.5 y 3.6). Para trigo, fue la fecha de siembra en
interaccion con los cultivares lo que generd cambios en la acumulacién de biomasa
durante dicha etapa. Los mayores valores de biomasa se obtuvieron en la fecha mas
tardia (E4) con promedios de 594 g m, mientras que en la fecha mas temprana (E3) la
biomasa promedio fue de 352 g m2. A su vez, en E4, TR-BG presentd una mayor
biomasa en hoja bandera que TR-DM. Para cebada, no se encontraron diferencias en la
biomasa al momento de iniciar el anegamiento ni entre cultivares ni por efecto de la

fecha de siembra, obteniendo en promedio 496 g m de biomasa aérea.
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Cuadro 3.5. Biomasa aérea (BA) acumulada durante tres periodos del ciclo del
cultivo: emergencia - hoja bandera (EM-HB, i.e., periodo previo al
anegamiento), hoja bandera — antesis (HB-ANT, i.e., periodo de anegamiento) y
antesis — madurez (ANT-MAD, i.e., periodo de llenado de granos) para los
cultivares de trigo (factor C), en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct,
control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4) (factor
F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del analisis de varianza.

BA EM-HB BA HB-ANT BA ANT-MAD

- A @m?) @m?) (gm?)
E3 TR-BG Ct 372 481 1141
An - 247 312
TR-DM Ct 331 510 883
An - 303 1034
E4 TR-BG Ct 675 588 695
An - 466 717
TR-DM Ct 512 441 853
An - 280 380
F (55)**** ns ns
C (55)*** ns ns
A - (79)*** (246)*
F*C (104)* (151)* ns
F*A - ns ns
C*A - ns ns
F*C*A - ns (817)**
En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse

impuesto el tratamiento de anegamiento. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).

Durante el periodo de anegamiento se observé el mismo patrén de crecimiento de
la biomasa aérea que en la etapa de emergencia — inicio de anegamiento en ambas
especies. Para trigo la biomasa aérea de TR-BG en E4 fue mayor que la de TR-DM en
esa misma fecha de siembra, mientras que en E3 las biomasas fueron menores y sin
diferencias entre cultivares (Cuadro 3.5). Si bien para los cultivares de trigo el patron
fue el mismo que en la etapa anterior al inicio del anegamiento, se observo una
disminucion en la biomasa aérea de los tratamientos anegados a antesis (36% menor que
en los controles). En cebada, ninguno de los factores impacto significativamente en la

biomasa aérea a antesis. Sin embargo, al igual que para trigo, se observdo como
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tendencia una disminucion en la biomasa en los tratamientos anegados (-24%,

diferencia no significativa).

Cuadro 3.6. Biomasa aérea (BA) acumulada durante tres periodos del ciclo del
cultivo: emergencia — hoja bandera -1 (EM-HB-1, i.e., periodo previo al
anegamiento), hoja bandera -1 — antesis (HB-1-ANT, i.e., periodo de
anegamiento) y antesis - madurez (ANT-MAD, i.e., periodo de llenado de
granos) para los cultivares de cebada (factor C), en los tratamientos de
anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra
temprana (E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado
del analisis de varianza.

BA EM-HB-1 BA HB-1-ANT BA ANT-MAD

- c A @m?) @m?) @m?)
E3 CB-SC Ct 479 435 889
An - 452 229
CB-TR Ct 474 526 1209
An - 278 438
E4 CB-SC Ct 512 348 635
An - 311 80
CB-TR Ct 519 401 648
An - 265 98
F ns ns (215)****
C ns ns ns
A - ns (215)**
F*C ns ns ns
F*A - ns ns
C*A - ns ns
F*C*A - ns ns
En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse

impuesto el tratamiento de anegamiento. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).

La biomasa aérea acumulada durante la etapa final del cultivo (i.e., durante el
llenado de granos) disminuyd en respuesta al anegamiento tanto en trigo como en
cebada (Cuadros 3.5 y 3.6). Entre los cultivares de trigo, s6lo la combinacién de TR-BG
en E3 presentd caidas significativas en la biomasa aérea, respecto del control, como
consecuencia del anegamiento. Para los cultivares de cebada se encontrd un efecto

significativo del anegamiento sobre la biomasa aérea acumulada de antesis a madurez
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para los dos cultivares utilizados tanto en E3 como en E4. Las mermas en biomasa entre
experimentos también se observaron para la condicion control, donde la biomasa en E4

fue significativamente menor que en E3.

3.3.6 Andlisis ecofisioldgico del impacto del anegamiento en el rendimiento en trigo y

cebada

La biomasa aérea acumulada desde la emergencia hasta la madurez en trigo y
cebada se modifico por efecto del anegamiento (Cuadros 3.7 y 3.8). Para trigo el efecto
del anegamiento interactud con la fecha de siembra y los cultivares, mientras que en
cebada solo se afect6 por la fecha de siembra (Cuadros 3.7 y 3.8). Entre los cultivares
de trigo, TR-BG redujo su biomasa en E3 y TR-DM en E4 como consecuencia del
anegamiento, en las restantes condiciones no difirieron de los controles. En cebada
también se encontré efecto del anegamiento en la biomasa aérea a madurez, generando
caidas del 43% respecto al control, sin diferencias entre los dos cultivares estudiados. El
retraso en la fecha de siembra redujo (-24%) significativamente la biomasa aérea a
madurez para el promedio de los tratamientos. La biomasa a madurez se relaciono lineal
y positivamente con las variaciones en el rendimiento tanto en trigo (r%: 0,85***) como
en cebada (r? 0,92***). Los mayores valores de biomasa aérea a madurez, y de
rendimiento, se observaron para los tratamientos control en ambas especies explorando
un rango de biomasa de entre 1300 y 2600 g m.

La respuesta del indice de cosecha al anegamiento fue distinta segin la especie
estudiada (Cuadros 3.7 y 3.8). En trigo, el efecto del anegamiento sobre el indice de
cosecha se modificd segln el cultivar y la fecha de siembra. El indice de cosecha
disminuyé significativamente en respuesta al anegamiento para TR-BG en E3 (de 0,47
para el control a 0,20 bajo anegamiento) y en TR-DM en E4 (de 0,54 en control a 0,29

con anegamiento). Para cebada, el indice de cosecha disminuyd con el anegamiento en
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un rango similar al de trigo, pasando de valores de 0,52 en los controles a 0,29 en los
anegados. En ambas especies, hubo una correlacion significativa entre el rendimiento y
el indice de cosecha (r?: 0,89*** en trigo y r?: 0,82*** en cebada). Por consiguiente, las
mermas en el rendimiento se acompafiaron de mermas en la biomasa y en el indice de

cosecha.

Cuadro 3.7. Biomasa aérea a madurez (BA MAD), indice de cosecha (IC),
radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada durante el ciclo del
cultivo (RFIA EM-MAD) y eficiencia del uso de la radiacién promedio del ciclo
(EUR EM-MAD) para los cultivares de trigo (factor C), en los tratamientos de
anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana
(E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del
andlisis de varianza.

RFIA EM-
F C A Bg '\n/:'%D IC MAD EUR EM-MAD
(MJ m?) (g MJY
E3 TR-BG Ct 1961 0,47 1044 1,87
An 965 0,20 909 1,03
TR-DM Ct 1733 0,53 894 1,94
An 1659 0,53 967 1,72
E4 TR-BG Ct 1901 0,43 997 1,91
An 1704 0,38 942 1,81
TR-DM Ct 1799 0,54 900 2,00
An 1149 0,29 724 1,59
F ns ns ns ns
C ns (0,07)** (64)** ns
A (223)**+  (0,07)*** (65)* (0,24)**
F*C (427)** (0,13)* ns ns
F*A ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns
F*C*A  (741)** (0,22)** (215)* ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Cuadro 3.8. Biomasa aérea a madurez (BA MAD), indice de cosecha (IC),
radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada durante el ciclo del
cultivo (RFIA EM-MAD) y eficiencia del uso de la radiaciéon promedio del ciclo
(EUR EM-MAD) para los cultivares de cebada (factor C), en los tratamientos de
anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana
(E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del
andlisis de varianza.

RFIA EM-
BA M_'S‘D IC MAD EUR EM-MAD
F C A (gm) (MJ m?) (g MJ)
E3 CB-SC Ct 1805 0,53 1191 1,51
An 1157 0,38 1029 1,12
CB-TR Ct 2190 0,52 1166 1,87
An 1219 0,29 779 1,57
E4 CB-SC Ct 1553 0,52 1069 1,45
An 845 0,23 828 1,03
CB-TR Ct 1530 0,50 1059 1,44
An 920 0,25 876 1,06
F (182)***+ ns (40)*** (0,16)**
C ns ns (40)** (0,15)*
A (182)*** (0107)*** (40)*** (0,16)***
F*C ns ns (77)** (0,30)*
F*A ns ns ns ns
C*A ns ns 7n* ns
F*C*A ns ns (134)** ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).

Para analizar la produccion de biomasa aérea se utilizé la Ec. 3.2 que relaciona la
biomasa con la RFIA por el cultivo a lo largo del ciclo y la EUR. A partir de dicho
analisis se observo que el anegamiento generd caidas tanto en la RFIA a lo largo del
ciclo (Fig. 3.5a) como en la EUR (Fig. 3.5b), para ambas especies. A su vez, ambas
variables se relacionaron lineal y positivamente con la biomasa acumulada (Fig. 3.5),
siendo la relacion entre las variaciones biomasa aérea a madurez fisiolégica mas robusta
con los cambios en la EUR (> 0,81) que con la RFIA (r*: 0,41 y 0,71 para trigo y
cebada respectivamente). Para trigo, la RFIA a lo largo del ciclo disminuyd 6% como
consecuencia del anegamiento, mientras que la EUR disminuyd un 22% respecto a los

tratamientos control (Cuadro 3.7). Entre los cultivares de cebada, el anegamiento
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disminuy6 en promedio 22% la RFIA a lo largo del ciclo, mientras que las variaciones
en la EUR en cebada se asociaron a cambios en la fecha de siembra y cultivares, con

reduccion del 24% debidas al anegamiento (Cuadro 3.8).
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Figura 3.5. Relacion entre la biomasa aérea a madurez con la radiacion fotosintéticamente activa
interceptada acumulada (RFIA) durante todo el ciclo (a) y la eficiencia del uso de la radiacién
(EUR, b), para trigo (TR) y cebada (CB) en las situaciones control (Ct) y con anegamiento (An).
Las lineas llenas representan el resultado del analisis de regresion, de color negro para trigo y
gris para cebada.

3.3.7 Latasa de crecimiento del cultivo como moduladora del rendimiento

Al igual que lo encontrado en los experimentos realizados a escala de planta (E1 y
E2) del Capitulo 2, los cambios en la tasa de crecimiento del cultivo durante el periodo
de anegamiento (ca. 20 dias, TCCanecamiento) no explico las variaciones en el
rendimiento, nimero de granos o peso de los granos para ninguna de las dos especies
estudiadas (Fig. 3.6 panel izquierdo). Para dicho periodo los tratamientos controles
exploraron un rango de TCCanecamiento de entre 17,4 y 38,9 g m dia, mientras que
para la condicion con anegamiento la TCCanecamiento fue entre 8,5 y 27,0 g m dia™.

Por el contrario, las variaciones en la tasa de crecimiento del cultivo durante el periodo
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de recuperacion (ca. 30 dias, TCCrecureracion) explicaron parte de las variaciones en el
rendimiento, el nimero y el peso de los granos (Fig. 3.6 panel derecho). La condicion
control presenté mayores valores de TCCrecuperacion que la condicion anegada (Fig.
3.6). El rendimiento de trigo presentd una respuesta curvilinea cuando se lo asocié con
la TCCrecureracion (% 0,80), mientras que para los cultivares de cebada la respuesta
fue lineal y positiva (r%: 0,83) (Fig. 3.6b). Las variaciones en el nimero de granos por
m? fueron explicadas, en forma lineal y positiva en ambas especies, por los cambios en
la TCCrecuperacion (r>> 0,65; Fig. 3.6d). Mientras que el peso de los granos presentd
una respuesta curvilinea para ambas especies (Fig. 3.6f), con la particularidad que la
curva de ajuste de trigo (r%: 0,67) se posiciond en su totalidad por debajo de la curva
correspondiente a cebada (r% 0,62). Esto Gltimo indica que, ante una misma tasa de
crecimiento, en cebada se generé un mayor peso de grano que en trigo indistintamente
del nivel de tasa que observemos, es decir, independientemente si se trate de los

tratamientos controles o anegados.
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Figura 3.6. Relacion entre el rendimiento por m? (a y b), el nimero de granos por m? (c y d), el
peso del grano (e y f) y la tasa de crecimiento del cultivo durante el periodo de anegamiento
(TCCanecamiento panel izquierdo) y durante el periodo de recuperacién (TCCrecureracion panel
derecho), para trigo (TR) y cebada (CB) en las situaciones control (Ct) y con anegamiento (An).
Las lineas llenas representan ajustes lineales o curvilineos, de color negro para trigo y gris para
cebada.

3.3.8 Cambios en la tasa de crecimiento del cultivo en términos ecofisioldgicos

Para explicar las variaciones encontradas en la tasa de crecimiento se realiz6 un
analisis similar al de la biomasa con la Ec. 3.1., en el que se asocié la tasa de

crecimiento con el recurso radiacion fotosintéticamente activa interceptada por dia
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(RFID) y la EUR. Las variaciones en la TCC fueron explicadas por la RFID y/o la EUR
de manera diferencial dependiendo del periodo analizado (anegamiento y recuperacion),

de la especie y del tratamiento de anegamiento (Fig. 3.7 y 3.8).
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Figura 3.7. Relacidn entre la tasa de crecimiento del cultivo durante el periodo de anegamiento
(TCCanecamiento) con la radiacion fotosintéticamente activa interceptada diaria (RFID) (2), y la
eficiencia del uso de la radiacion (EUR, b), para trigo (TR) y cebada (CB) en las situaciones
control (Ct) y con anegamiento (An). Las lineas llenas representan el resultado del anélisis de
regresion, de color negro para trigo y gris para cebada.

Por un lado, se analizé la variacion en la TCCanecamienTo, la cual presentd una
relacion lineal y positiva con los cambios de RFID en trigo (r?: 0,48), mientras que no
presentd ninguna asociacién en cebada (Fig. 3.7). Sin embargo, en ambas especies, los
rangos de RFID explorados por los tratamientos controles y anegados fueron los
mismos. Por su parte la EUR explico fuertemente las variaciones en la TCCanecAMIENTO
para ambas especies, por medio de una relacion lineal y positiva (r>>0,71). En dicha
relacién los valores de EUR fueron menores para los tratamientos de anegamiento tanto

en trigo como en cebada, en comparacion con los tratamientos control.
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Figura 3.8. Relacion entre la tasa de crecimiento del cultivo durante el periodo de recuperacion
(TCCrecureracion) con la radiacién fotosintéticamente activa interceptada diaria (RFID) (a), y la
eficiencia del uso de la radiacion (EUR, b), para trigo (TR) y cebada (CB) en las situaciones
control (Ct) y con anegamiento (An). Se realizaron ajustes lineales, de color negro para trigo y
en gris para cebada (CB) separada entre los tratamientos control (Ct, linea gris de puntos) y de
anegamiento (An, linea gris de guiones).

Por otro lado, se analizaron los cambios en la TCCrecureracion en funcion de la
RFID y la EUR. La RFID explicé parte de las variaciones en la TCCrecureracion tanto
en trigo (r?: 0,59) como en cebada (r?: 0,44) por medio de una relacion lineal y positiva,
donde la mayor parte de los datos correspondientes a los tratamientos anegados
presentaron los menores valores de RFID (y TCC) con respecto a los tratamientos
controles. Sin embargo, fue la EUR durante el periodo de recuperacién la variable que
mejor explico las variaciones en la TCC (r?> 0,77), para todos los casos en forma lineal
y positiva. Para trigo, un unico modelo lineal sirvié para ajustar la respuesta de la
TCCrecureracion Y la EUR para el mismo periodo en los controles y los anegados
(r?: 0,88). Mientras que para cebada se ajusté un modelo para los tratamientos controles

(r>: 0,91) y uno para los anegados (r% 0,77), este Gltimo con una menor pendiente (Fig.

3.8).
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3.3.9 Impacto del anegamiento sobre el mantenimiento del area foliar

El area foliar medido como indice de area foliar (IAF) en el momento en que se
inicio el anegamiento fue diferente entre los dos cultivares de trigo utilizados y entre las
dos fechas de siembras (Cuadro 3.9) El cultivar TR-DM presenté un IAF menor
(promedio de 3,60 m? m?) que TR-BG (promedio de 6,11 m? m), mientras que en E3
el IAF promedio fue de 4,37 m?> m? y significativamente menor al IAF en E4 que fue de
5,31 m? m™. Previo al anegamiento, el vastago principal (VP) presentd un mayor aporte
al total del IAF en TR-DM (41%) en comparacion con TR-BG (31%). Al finalizar el
anegamiento se observo una interaccion triple entre los factores en su efecto sobre el
IAF, donde el anegamiento generd disminuciones del IAF para TR-BG en E3 (-47%) y
TR-DM en E4 (-72%) (Cuadro 3.9). Similares resultados se encontraron en la duracion
del &rea foliar relativa medida en el VP (DAFvR), la cual disminuyd un 26% para TR-
BG en E3 y un 53% para TR-DM en E4. No obstante, el anegamiento no genero
diferencias en el aporte que realizo el area foliar del VP a la totalidad del IAF.

Al iniciar el anegamiento, el IAF en los cultivares de cebada no presentd
diferencia entre los cultivares y ni entre fechas de siembra (Cuadro 3.10), presentando
un valor medio de 7,05 m? m*con un minimo de 6,56 m?> m? y un maximo de 8,03 m?
m2. Para dicho momento el aporte del VP al total del IAF no present6 diferencia entre
los tratamientos y fue en promedio del 33%. Al finalizar el anegamiento, el 1AF se
redujo entre un 37% y 53% en las condiciones anegadas respecto a los controles, sin
presentar diferencias entre los cultivares o fechas de siembra. El anegamiento no
provocé diferencias en el aporte del VP al IAF total, el cual en promedio fue del 33%.
Se observo que el anegamiento redujo significativamente (-41%) la DAFVR, sin

interactuar con los cultivares o las fechas de siembra.
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Cuadro 3.9. indice de area foliar (IAF), en m? de hojas por m? de suelo,
proporcion del IAF correspondiente al vastago principal (IAF VP), medidos al
inicio y al fin del tratamiento de anegamiento, y duracidn del area foliar verde
del véstago principal (DAFvR) relativizada al valor de AFy al inicio del
anegamiento para los cultivares de trigo (factor C), en los tratamientos de
anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra
temprana (E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado
del andlisis de varianza.

IAF inicio IAF fin IAF VP inicio IAF VP fin

F C A anegamiento anegamiento anegamiento anegamiento DAFvR
(m? m?) (m? m?) (%) (%)
E3 TR-BG Ct 5,39 5,82 38,0 40,5 17451
An - 3,09 - 45,4 12832
TR-DM Ct 3,34 4,62 43,1 40,7 13072
An - 3,39 - 46,9 12961
E4 TR-BG Ct 6,82 4,98 24,7 29,4 10659
An - 4,41 - 27,0 10884
TR-DM Ct 3,81 3,11 38,4 42,3 9486
An - 0,87 - 37,5 4469
F (050)**  (068)* (48  (873r 1D
C (0,50)%**  (0,68)***  (4,8)*** ns (1511)**
A - (0,68)*** - ns (1511)**
F*C ns (1,30)** ns ns ns
F*A - ns - ns ns
C*A - ns - ns ns
F*C*A - (2,26)* - ns (5027)**
En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse

impuesto el tratamiento de anegamiento. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Cuadro 3.10. indice de éarea foliar (IAF) en m? de hojas por m? de suelo,
proporcion del IAF correspondiente al vastago principal (IAF VP), medidos al
inicio y al fin del tratamiento de anegamiento, y duracion del area foliar verde del
véstago principal (DAFvR) relativizada al valor de AFv al inicio del anegamiento
para los cultivares de cebada (factor C), en los tratamientos de anegamiento
(factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia
(E4) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del andlisis de varianza.

IAF inicio IAF fin IAF VP inicio 1AF VP fin

F C A anegamiento anegamiento anegamiento anegamiento DAFvR
(m?m?) (m?m?) (%) (%)
E3 CB-SC Ct 7,03 6,88 32,7 26,3 12357
An - 4,32 - 21,5 5568
CB-TL Ct 8,03 7,19 30,4 30,8 14227
An - 3,67 - 34,4 8471
E4 CB-SC Ct 6,57 4,98 32,6 36,4 11340
An - 2,34 - 38,1 7472
CB-TL Ct 6,56 4,52 34,9 38,5 11618
An - 2,84 - 38,9 7504
F ns (0,90)*** ns (3,85)*** ns
C ns ns ns (3,85)* ns
A - (0,90)*** - ns (2258)***
F*C ns ns ns ns ns
F*A - ns - ns ns
C*A - ns - ns ns
F*C*A - ns - ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse impuesto
el tratamiento de anegamiento. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente significativa
(test de Tukey, p<0,05).

3.3.10 Impacto del anegamiento en el SPAD vy fluorescencia foliar del cultivo

De igual manera que en el Capitulo 2, se analiz6 el SPAD vy fluorescencia en
plantas creciendo en estructura de cultivo. Para trigo, se encontré un importante efecto
de la fecha de siembra sobre la totalidad de los parametros de SPAD, aumentando con el
retraso en la fecha de siembra el valor inicial de SPAD vy la pérdida de SPAD por dia
(i.e., valores de tasas de perdida SPAD maés negativos) pero adelantandose el punto de
quiebre entre ambas tasas de pérdida y disminuyendo el integral SPAD (Cuadro 3.11).

El anegamiento genero caidas en el valor de inicial SPAD para TR-BG en E3 y en los
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dos cultivares durante E4. De los restantes pardmetros se destaca el dia de quiebre de la
pendiente, el cual presentd interaccion entre la fecha de siembra y el tratamiento de
anegamiento, donde el dia de quiebre entre las tasas de pérdida SPAD se postergé en E3

respecto a E4 sin presentar diferencias por el anegamiento (Cuadro 3.11).

Cuadro 3.11. Valor de SPAD inicial, primera tasa de pérdida de SPAD (Tasa SPAD
1), dias desde inicio del anegamiento (ddia) al quiebre de pendiente, segunda tasa de
pérdida de SPAD (Tasa SPAD I1), dias desde inicio del anegamiento a SPAD igual a
cero (Dia SPAD nulo) y area bajo la curva de SPAD para los cultivares de trigo
(factor C), en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado)
en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie del cuadro se
presenta el resultado del analisis de varianza.

Tasa Dia Tasa Dia Area bajo la
SPAD SPAD I quiebre  SPAD Il  SPAD curva de

FC inicial  (SPAD pendiente  (SPAD nulo  SPAD (SPAD
dia?) (ddia) dia?) (ddia) dia)
E3 TR-BG Ct 420 -0,02 51 -5,54 60 1821
An 371 0,07 56 -5,61 63 1904
TR-DM Ct 40,7 0,04 44 -3,99 60 1884
An 40,2 0,05 51 -3,71 64 1877
E4 TR-BG Ct 48,0 -0,26 32 -8,72 37 1258
An 449 -0,30 34 -10,27 37 1175
TR-DM Ct 474 -0,11 36 -6,88 43 1466
An 444 0,06 22 -4,38 33 932

F (118)*** (0’08)*** (4)*** (1,85)** (5)*** (209)***

C ns (0,08)** (4)* (1,85)** ns ns
A (1,8)** ns ns ns ns ns
F*C ns (0,15)** ns ns ns ns
F*A ns ns (9)** ns ns ns
C*A ns ns ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); * p<0,05;
** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente significativa (test de
Tukey, p<0,05).

A diferencia de los resultados de SPAD presentados en trigo, en cebada el factor
que mayores cambios generé en la dinamica de SPAD fue el anegamiento (Cuadro
3.12). El valor inicial de SPAD presentd diferencias entre los cultivares, donde CB-TL

registro en promedio 47,1 unidades de SPAD y CB-SC valores medios de 42,7. A su
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vez, tanto el dia de quiebre de pendiente como el dia con valores de SPAD iguales a
cero se modificaron por la fecha de siembra y el anegamiento (Cuadro 3.12). Para
ambos parametros, el anegamiento adelant6 el cambio de pendiente en un 26% vy el dia
de SPAD igual a cero en 23%, respecto del control. El atraso en la fecha de siembra
adelantd un 23% y 19% el momento de quiebre de pendiente y dia con SPAD igual a
cero, respectivamente. Finalmente, el &rea bajo la curva de SPAD disminuyé como

consecuencia del anegamiento (Cuadro 3.12).

Cuadro 3.12. Valor de SPAD inicial, primera tasa de pérdida de SPAD inicial (Tasa
SPAD 1), dias desde inicio del anegamiento (ddia) al quiebre de pendiente, segunda
tasa de pérdida de SPAD (Tasa SPAD Il1), dias desde inicio del anegamiento a
SPAD igual a cero (Dia SPAD nulo) y é&rea bajo la curva de SPAD para los
cultivares de cebada (C), en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control;
An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie
del cuadro se presenta el resultado del anélisis de varianza.

Tasa Tasa Area bajo la

- c SPAD  SPAD | [?)'sn%‘:;tt’;e SPAD Il DiaSPAD  curvade
inicial  (SPAD (ddia) (SPAD nulo (ddia) SPAD
dia) dia?) (SPAD dia)
E3 CB-SC Ct 44,1 -0,30 35 -2,59 52 1212
An 424 -0,43 29 -3,59 38 655
CB-TL Ct 459 -0,06 40 -4,01 52 1590
An 46,8 -0,38 22 -6,10 32 763
E4 CB-SC Ct 42,3 0,09 26 -4,16 38 1085
An 420 -0,31 22 -3,22 36 817
CB-TL Ct 50,5 -0,05 27 -6,07 36 1202
An 454 -0,02 22 -7,03 32 927
F ns (0,18)* (6)* ns (N* ns
C 3,7)* ns ns ns ns ns
A ns (0,18)* (6)* ns (N* (214)***
F*C ns ns ns ns ns ns
F*A ns ns ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); * p<0,05;
** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente significativa (test de
Tukey, p<0,05).

Los parametros de la dindmica de fluorescencia (Fv/Fm) a lo largo del tiempo se

presentan en los Cuadros 3.11 y 3.12 para trigo y cebada respectivamente. En trigo no
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se observaron diferencias en el valor de Fv/Fm inicial, asi como tampoco en la tasa
Fv/Fm | en respuesta a los diferentes factores estudiados (Cuadro 3.13). Tanto el dia de
quiebre de pendiente como el dia donde Fv/Fm fue cero presentaron modificaciones con
el atraso en la fecha de siembra. Estos ultimos eventos de la dindmica de Fv/Fm
ocurrieron con 21 dias de anticipacion en E4 en relacion con E3. A su vez, se
encontraron diferencias entre los cultivares de trigo para la tasa Fv/Fm 1l, donde TR-

DM presento valores de tasa 13% menor que TR-BG.

Cuadro 3.13. Valor de Fv/Fm inicial, primera tasa de pérdida de Fv/Fm (Tasa
Fv/Fm 1), dias desde inicio del anegamiento (ddia) al quiebre de pendiente,
segunda tasa de pérdida de Fv/Fm Il (Tasa Fv/Fm Il1) y dias desde inicio del
anegamiento al valor de Fv/Fm igual a cero (Dia con Fv/Fm nulo) para los
cultivares de trigo (factor C), en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct,
control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4) (factor
F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del anélisis de varianza.

Fv/Em Tasa Dia qgiebre Tasa Dia con
F C A inicial Fv/,Fm I pendl_ente Fv/llzm I Fv/Fm_ nulo

(diat) (ddia) (dia™) (ddia)
E3 TR-BG Ct 0,830 -0,0006 53 -0,20 57
An 0,820 0,0000 54 -0,25 57
TR-DM Ct 0,830 -0,0007 54 -0,21 58
An 0,830 -0,0006 59 -0,19 63
E4 TR-BG Ct 0,830 -0,0010 34 -0,25 37
An 0,820 -0,0007 34 -0,26 37
TR-DM Ct 0,850 -0,0017 39 -0,19 43
An 0,830 -0,0009 29 -0,24 33

F ns ns (B5)*** ns (B5)***
C ns ns ns (0,03)* ns
A ns ns ns ns ns
F*C ns ns ns ns ns
F*A ns ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).

Para cebada, al igual que en trigo, no se encontraron modificaciones en el valor de

Fv/Fm inicial y en la Tasa Fv/Fm | producto de las variaciones en fecha de siembra,
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anegamiento o entre cultivares (Cuadro 3.14). Mientras que el dia de quiebre de
pendiente y el dia donde Fv/Fm fue cero se adelantaron entre 8 y 10 dias tanto por el
anegamiento como por el cambio en fecha de siembra. Finalmente, CB-TL presento6
valores 33% mayores en la tasa Fv/Fm Il respecto a CB-SC e igual magnitud de cambid

presento el tratamiento sin anegar frente al anegado.

Cuadro 3.14. Valor de Fv/Fm inicial, primera tasa de pérdida de Fv/Fm (Tasa
Fv/Fm 1), dias desde inicio del anegamiento (ddia) al quiebre de pendiente,
segunda tasa de pérdida de Fv/Fm Il (Tasa Fv/Fm Il) y dias desde inicio del
anegamiento al valor de Fv/Fm igual a cero (Dia con Fv/Fm nulo) para los
cultivares de cebada (factor C), en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct,
control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4) (factor
F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del anélisis de varianza.

Dia quiebre Tasa Dia con
F C A 'I:rYI/CFI;T Tals?dll?;_/ll):m pendiente Fv/Fm 1l Fv/Fm nulo

(ddia) (dia?) (ddia)
E3 CB-SC Ct 0,850 -0,0015 47 -0,19 51
An 0,850 -0,0010 30 -0,13 36
CB-TL Ct 0,840 -0,0007 48 -0,22 51
An 0,840 -0,0012 31 -0,17 36
E4 CB-SC Ct 0,840 -0,0014 32 -0,16 37
An 0,840 -0,0015 30 -0,15 35
CB-TL Ct 0,850 -0,0014 33 -0,26 36
An 0,840 -0,0010 27 -0,20 31

F ns ns (6)* ns (6)**
C ns ns ns (0,03)** ns

A ns ns (6)** (0,03)** (6)**
F*C ns ns ns ns ns
F*A ns ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).

3.4 Discusion

Del presente capitulo se desprenden los siguientes puntos a ser discutidos: (i) el

anegamiento no alterd la fenologia pese a que esta fue modificada por efecto de la fecha
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de siembra y de los cultivares, (ii) las pérdidas en el rendimiento debido al anegamiento
durante el periodo inmediatamente previo a antesis fueron menores para trigo (-39%)
que para cebada (-69%), (iii) la TCC durante el periodo de recuperacion explicé en
mayor medida al rendimiento y sus componentes numéricos que la TCC durante el
periodo de anegamiento, y (iv) tanto las variaciones presentes en la biomasa a madurez,
como las variaciones en las TCCanecamiento Y TCCrecuperacion fueron explicadas por
variaciones en la EUR més que por variaciones en la radiacion interceptada por el

cultivo.

3.4.1 El anegamiento no modificé la fenologia de los cultivares en ninguna especie

El anegamiento durante el periodo critico no modifico la fenologia de los
cultivares utilizados en trigo y en cebada. Este resultado era el esperado, ya que, en
trabajos anteriores se demostré que s6lo los anegamientos en estadios tempranos (en
premacollaje y macollaje) modificaron la duracién de la etapa emergencia — floracién
(de San Celedonio et al., 2016; Malik et al., 2002). Dos mecanismos pueden modificar
la fenologia por un anegamiento en estadios tempranos del ciclo, y ninguno de ellos
aplica para el presente trabajo. Uno de ellos es el atraso en el crecimiento como
consecuencia del anegamiento, a partir del cual el nimero de hojas visibles para una
fecha puntual va a ser menor en plantas anegadas con respecto a plantas sin anegar por
afectarse la tasa de crecimiento foliar (Malik et al., 2002). Otro mecanismo posible es
que los macollos continGian apareciendo por un tiempo mayor bajo anegamiento que en
los controles, generando un mayor desfasaje en la fenologia entre los vastagos
principales y los macollos, por lo tanto, atrasando el momento en el que el cultivo llega
a un determinado estadio fenoldgico (50% de la poblacion de vastagos) (de San
Celedonio et al., 2016). Esto ayuda a entender por qué anegamientos en estadios

avanzados del ciclo del cultivo no modifican la fenologia de trigo y cebada como
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sucedio en la presente tesis, donde al momento de imponerse el tratamiento de
anegamiento los macollos y las hojas estaban ya aparecidos (a excepcion de la hoja
bandera de cebada que ain no habia aparecido). A partir de lo mencionado, se abre la
posibilidad que conociendo el momento del afio donde la probabilidad de anegamiento
es mayor para un sitio determinado, se podria elegir un cultivar y una fecha de siembra
donde el periodo critico no coincida con el anegamiento (incluso cuando ello implique
no posicionar el periodo critico en la mejor condicion potencial si es un sitio propenso a
la ocurrencia de anegamientos). Los anegamientos tardios no modifican la fenologia del
cultivo pero en particular aquellos que tienen lugar alrededor de floracién, en el periodo
critico para la definicion del rendimiento en trigo (Fischer, 1975) y cebada
(Arisnabarreta y Miralles, 2008), si estardn afectando el rendimiento asociado a su
impacto sobre el crecimiento (de San Celedonio et al., 2014b); dicho aspecto es el que
se discute en las secciones siguientes en funcion de los resultados presentados en este

Capitulo.

3.4.2 Impacto del anegamiento en el rendimiento, comparacién interespecifica

Las pérdidas de rendimiento por el anegamiento que experimentaron los ensayos
en cultivo detallados en este capitulo (E3, E4) fueron de similar magnitud que en los
ensayos de macetas (E1, E2) (Capitulo 2). Sin embargo, la especie donde el impacto del
anegamiento fue mayor siguio el orden inverso. En el presente capitulo, en promedio los
cultivares de cebada presentaron las mayores pérdidas de rendimiento (-69%) en
comparacion con las de trigo (-39%). Mientras que en ensayos en macetas (utilizando
los mismos cultivares, Capitulo 2; o con diferentes cultivares y de otros autores, de San
Celedonio et al., 2014b), las especies respondieron de manera inversa al anegamiento
que en estructura de cultivo (donde trigo presentd mayores pérdidas que cebada). Hay

dos grandes condicionantes de los cambios en las pérdidas del rendimiento frente al
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anegamiento. Por un lado, estan las condiciones exploradas en las distintas fechas de
siembra, donde se observd que la fecha de siembra tardia a escala de cultivo genero
pérdidas de rendimiento por anegamiento de menor magnitud a las observadas en
maceta (Capitulo 2, de San Celedonio et al., 2014b). Por otro lado, el rendimiento de los
cultivares de trigo respondié de manera opuesta al anegamiento en las distintas fechas
de siembra. En E3 el anegamiento no modificé el rendimiento de TR-DM mientras que
en E4 no se modifico el rendimiento en TR-BG. Es decir que la estructura de cultivo
atemper6 en fechas de siembra tardias el impacto negativo del anegamiento sobre el
rendimiento, con magnitudes variables entre cultivares. Asociado al tamafio del
recipiente donde se experimentd, hay trabajos realizados en tubos (con un volumen de
recipiente por planta de 5,2 litros, y que es similar a los ensayos en contenedores,
calculado en 4,2 litros por planta dado que los contenedores poseian 1000 m® y la
densidad de plantas utilizada fue de 240 pl m) donde el impacto del anegamiento fue
mayor en cebada que en trigo (Ploschuk et al., 2020), al igual que lo observado en el
presente capitulo. En otras especies, como colza, el tamafio de la maceta modifico la
respuesta de algunas de las variables estudiadas frente al estrés por sequia, donde se
pasd de macetas de 6 litros a macetas de 0,220 litros (Dambreville et al., 2016). Se
podria especular que el efecto del tamafio y/o la forma del recipiente interactud con el
impacto del anegamiento en cada especie. En todos los casos mencionados el volumen
de recipiente en funcién de los gramos de biomasa logrados estuvo por debajo de lo
recomendado por Poorter et al. (2012) de 1 g por litro de recipiente. En investigaciones
futuras es importante considerar no solo el tamafio del recipiente sino también su
profundidad, variable que puede también estar condicionando el desarrollo radical y por
consiguiente afectando el impacto del anegamiento por sefiales no hidraulicas (Ahmed

et al., 2018). Por consiguiente, el comportamiento diferencial del rendimiento de las
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especies frente al anegamiento entre los ensayos E1 y E2 con respecto a E3 y E4 podria
estar asociado a: a) largo de exploracion radical (E1 y E2 < E3 y E4), b) volumen de
suelo disponible por planta (E1 y E2 < E3 y E4), c¢) volumen de suelo disponible por
unidad de biomasa lograda (E1 y E2 < E3 y E4). Dilucidar este aspecto a traves de
futuros andlisis permitiria, por un lado, fundamentar la estructura experimental en
ensayos de anegamiento y, por otro lado, identificar una potencial variable del cultivo
que explica la menor o mayor susceptibilidad al anegamiento de cada especie o cultivar
(dado que, por ejemplo, una pregunta que surge del resultado de los ensayos E1 a E4 es
¢depende la menor susceptibilidad de trigo al anegamiento observada en E3 y E4
respecto a cebada de su longitud radical?).

Es conocido que a medida que se atrasa la fecha de siembra (cultivo explorando
mayores temperaturas y por ende mayor DPV) el anegamiento genera mayores pérdidas
de rendimiento tanto en cereales (de San Celedonio et al., 2014b) como en girasol
(Grassini et al., 2007) y en algunas pasturas (Van’t Woudt y Hagan, 1957). Los
cultivares de cebada utilizados respondieron de manera similar a los trabajos
mencionados; sin embargo, el cultivar de trigo TR-BG en la fecha de siembra tardia
sostuvo su rendimiento pese al anegamiento. De hecho, en esa fecha de siembra la
situacion control de TR-BG alcanz6 un rendimiento anédlogo al de la fecha de siembra
temprana. Ello podria ser un indicador de que la interaccion entre anegamiento y la

condicion ambiental se encuentra regulada por el tamafio de la planta.

3.4.3 Impacto del anegamiento en el rendimiento y sus componentes numéricos

Los cultivares de trigo utilizados respondieron de manera opuesta segun la fecha
de siembra y, por lo tanto, segin el ambiente que exploraron; mientras que los dos
cultivares de cebada respondieron al anegamiento sin interactuar con las fechas de

siembra. Pocos trabajos analizaron la variabilidad genotipica al anegamiento en estadios
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avanzados del cultivo y a escala de canopeo (Araki et al., 2012; Ding et al., 2020;
Gardner y Flood, 1993; Liu et al., 2020; Wu et al., 2018). Distintos trabajos publicados
en la literatura en trigo presentaron variaciones entre cultivares expuestos a condiciones
de anegamiento para caracteristicas como el verdor de hoja, fotosintesis, e indice de
cosecha pero sin una correlacion con el rendimiento (Araki et al., 2012; Hossain et al.,
2011; Wu et al., 2018), y en ninguno se observaron modificaciones significativas en el
peso de los granos. A diferencia de lo mencionado, en el presente Capitulo el
anegamiento en trigo generd mermas en el nimero de granos, asociadas principalmente
a caidas en el nimero de granos por espigas y esta Ultima variable estuvo asociada
fuertemente con el porcentaje de cuaje. A su vez, el anegamiento gener( caidas en el
peso de los granos llegando a valores 50% menores que los controles siendo esta una
variable explicativa de los cambios en el rendimiento. El comportamiento diferencial de
los cultivares de trigo al anegamiento, donde las mayores pérdidas de rendimiento por
anegamiento (pérdida absoluta, g m2; y relativa respecto al control, %) en la fecha de
siembra temprana se presentaron en el cultivar TR-BG y en la fecha de siembra tardia
en TR-DM, fue explicado por sus variaciones en el niimero de granos logrados por m? y
en el peso del grano. El cultivar TR-DM present6 una disminucion del 50% en el peso
de los granos ante un anegamiento en la fecha de siembra tardia. EI menor peso del
grano con anegamiento del cultivar TR-BG en la fecha de siembra temprana y de TR-
DM en la fecha de siembra tardia determin0, a su vez, una caida en el indice de cosecha.
Un aspecto a ser analizado es si las variaciones en el peso del grano ante variaciones en
la fecha de siembra y por anegamiento se asociaron a diferencias genotipicas en la
temperatura 6ptima para el llenado de los granos, en la limitacion por fuente, o en la

capacidad de removilizacion de reservas.
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En cebada, los estudios que analizan variabilidad genotipica al estrés por
anegamiento en estadios avanzados del ciclo y a escala de cultivo son mucho més
escasos que en trigo. En los materiales de cebada estudiados en la bibliografia el
anegamiento en estadios avanzados presentd variaciones en el rendimiento y fue
acompafiado con pérdidas en el numero de granos por espiga y el peso de grano por
efecto cultivar (Liu et al., 2020). En la presente tesis no hubo diferencias en el impacto
del anegamiento entre cultivares, y ademas de los atributos mencionados se encontrd un
efecto negativo del anegamiento sobre el nimero de espigas por unidad superficie. Esta
diferencia es comprensible dado que, en el trabajo de Liu et al., (2020), el anegamiento
fue posterior a la antesis donde el nimero de espigas ya esta definido.

Las caidas en rendimiento en respuesta al anegamiento tanto por disminuciones en
el nimero de granos logrados como en el peso del grano medidas en este Capitulo a
escala de cultivo fueron coincidentes con lo observado en los ensayos a escala de
maceta. Tradicionalmente el nimero de granos por planta o por m? (dependiendo de la
escala de andlisis) es el componente numérico que explica en mayor medida las
variaciones en rendimiento en trigo y cebada. El peso del grano es un caracter altamente
conservativo (Sadras y Slafer, 2012); sin embargo, eventos de anegamiento en el
periodo critico si reducen marcadamente el nimero de granos y convierten a dicho
componente numérico en fuertemente explicativo de la merma en rendimiento. El
impacto del anegamiento sobre el peso del grano, tal lo detallado en la Discusién del
Capitulo 2, podria estar dado por un efecto negativo sobre el peso potencial del grano
(el cual se define en la fase que media entre inmediatamente a antesis y cuaje)
(Calderini et al., 1999; Scott et al., 1983) o por una marcada caida en la disponibilidad
de fotoasimilados por grano durante el periodo de llenado. Los siguientes factores

invitan a pensar que la caida del peso del grano como producto de un anegamiento en
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pre-antesis estuvieron dados por afectarse el peso potencial del grano: (i) los cultivos de
trigo y cebada presentan de nula a baja limitacion por fuente durante el periodo de
llenado de los granos (Ahmadi et al., 2009; Bingham et al., 2007; Borras et al., 2004b),
y (ii) frente a un anegamiento en pre-antesis persisten a madurez reservas en los tallos
(de San Celedonio et al., 2017). Syme (1972) muestra que el peso del grano medido en
macetas es un buen estimador del peso del grano medido a campo en un stand de
cultivo. Es decir que los ensayos en macetas, de menor costo y requerimiento de
superficie que un ensayo a campo, permitiria evaluar la susceptibilidad de cultivares al
anegamiento considerando el caracter peso de grano como variable objetivo. La
fenologia es otro caracter con un buen correlato entre su medicion en maceta y a campo
(Syme, 1972). Ello cobra importancia al momento de seleccionar cultivares que escapen

al anegamiento durante el periodo critico.

3.4.4 Latasa de crecimiento en el periodo de recuperacion condiciona el rendimiento

La biomasa generada por los cultivos depende directamente de la RFIA y de la
EUR. El anegamiento afect6 en mayor medida a la EUR que a la RFIA en los cultivares
de trigo, mientras que para los cultivares de cebada las disminuciones fueron similares
para ambas variables. Lo observado en trigo coincide con estudios realizados a campo
en el cultivo de algodén (Bange et al., 2004; Milroy y Bange, 2013), y con resultados
publicados recientemente en trigo y cebada (Ploschuk et al., 2021). Unicos trabajos
detectados en los que se evalué RFIA y en la EUR frente al anegamiento. El efecto del
anegamiento sobre la RFIA y la EUR contrasta con el efecto de otros estreses tales
como deficiencia hidrica o nutricional. Ante una deficiencia de recursos, la principal
variable reducida es la RFIA mas que la EUR (Caviglia y Sadras, 2001; Giunta et al.,

2009).
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La TCC durante el periodo critico para cultivos de cereales creciendo en
condiciones potenciales se asocia en forma lineal (trigo y cebada; Arisnabarreta y
Miralles, 2008) o curvilinea (maiz; Andrade et al., 1999 y 2002) con el rendimiento y/o
el numero de granos. En el presente trabajo la TCC durante el periodo critico,
coincidente con el periodo de anegamiento, no explico al rendimiento. Si se observaron
relaciones lineales o curvilineas entre la TCC durante el periodo inmediatamente
posterior al anegamiento (llamado de recuperacion) con el rendimiento o sus principales
componentes numéricos, demostrando la relevancia del periodo de recuperacion al
considerar el estrés por anegamiento, en concordancia con lo documentado por de San
Celedonio et al. (2017). En el presente trabajo, el anegamiento no gener6é cambios en la
fenologia, por lo tanto, la TCC estuvo asociada fuertemente a la biomasa generada por
el cultivo. Las variaciones en la TCCrecureracion al igual que la biomasa se asociaron
principalmente a las variaciones en la EUR, con la excepcion de los cultivares de
cebada en la condicién anegada. La mayoria de los trabajos referidos a anegamiento
analizan su impacto sobre diferentes variables considerando qué sucede durante el
evento de estrés y sin continuar el andlisis durante el periodo de recuperacién post-
anegamiento (Herzog et al., 2016). Para anegamientos en estados tempranos de la
ontogenia de trigo se observo que una vez que cesa el anegamiento aumenta la particion
de carbono a las raices (Herzog et al., 2016). Ello explicaria porqué, una vez que
finalizar el anegamiento, se reduce el crecimiento aéreo (Herzog et al., 2016). En el
estudio realizado en esta tesis, el anegamiento se produjo alrededor de la antesis,
momento a partir del cual practicamente cesa el crecimiento radical en trigo y cebada
(Bonachela, 1996; Herrera et al., 2011). A partir de antesis los granos son el destino

interno prioritario. Por consiguiente, es posible especular que durante el periodo de
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recuperacion posterior al estrés por anegamiento alrededor de floracion, prevalecié la
particion de carbono a los granos, en linea con la condicion control.

La EUR es una variable cuantificada a escala de cultivo, a escala de hoja se
realizaron mediciones que se podrian asociar a la funcionalidad, se cuantificé el verdor
(SPAD) vy el estado de salud del fotosistema Il (fluorescencia). Ni el SPAD ni la
fluorescencia presentaron modificaciones destacadas en respuesta al anegamiento. Es
decir que pese al impacto negativo del anegamiento sobre la EUR, no hubo una
tendencia clara del anegamiento sobre la dindmica de SPAD Yy fluorescencia. Ello pone
de manifiesto dos puntos. Por un lado, la dificultad en escalar desde el nivel de hoja al
nivel de cultivo dado que las mediciones de SPAD y fluorescencia se realizaron en la
hoja bandera de trigo u hoja anterior a la bandera en cebada. Por otro lado, el
anegamiento puede haber impactado en otros elementos del proceso de fotosintesis,
diferentes a la clorofila (medida indirectamente por el SPAD) y el fotosistema Il
(medida por medio de la fluorescencia). Wu et al. (2018) encontraron una fuerte caida
en los niveles de SPAD (medidos en la Ultima hoja expandida) en respuesta a
anegamientos producidos en macollaje en trigo pero que se minimizaron con
anegamientos en antesis, sin encontrar variaciones en Fv/Fm. Ello podria indicar que el
anegamiento genera un efecto perjudicial sobre las hojas cuando se encuentran en pleno
desarrollo o en estadios iniciales de expansion total y no en hojas de edad avanzada.
Otros autores han observado caidas en los valores de SPAD con anegamientos en
antesis en trigo (Li et al., 2011). Ello podria evidenciar un efecto asociado al cultivar,
aunque no fue observado en los ensayos de esta tesis.

En conclusion, en el presente capitulo se analiz6 el impacto del anegamiento
sobre el rendimiento a escala de cultivo en trigo y cebada ante variaciones en la fecha de

siembra en términos de sus componentes numéricos (nimero de granos por planta, peso
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del grano) y fisioldgicos (biomasa establecida, particioén a los érganos de cosecha, tasa
de crecimiento del cultivo, captura de radiacion, eficiencia en el uso de la radiacion,
tamafio y variables asociadas a la funcionalidad del area foliar). La pérdida de
rendimiento en respuesta al anegamiento fue menor en trigo que en cebada, pero en
ambas especies relacionada con una caida en el nimero de granos logrados por m? y una
caida en el peso del grano. La tasa de crecimiento del cultivo durante el periodo
posterior al anegamiento explico las variaciones en rendimiento, y en mejor medida que
la tasa de crecimiento del cultivo durante el propio evento de anegamiento. Altas tasas
de crecimiento post-anegamiento estuvieron dadas por la capacidad del cultivo de
sostener una alta captura de radiacion (en cebada) y convertirla en biomasa (en ambas
especies), pero sin que ello se relacione en forma directa con variaciones que se podrian
asociar con la funcionalidad foliar cuantificada a nivel de hoja individual. En el proximo
Capitulo se tratara el impacto del anegamiento sobre las raices y aspectos ligados a la

economia del nitrégeno a escala de cultivo.
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El anegamiento y su impacto sobre el sistema radical y la economia del
nitrogeno a escala de cultivo
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El anegamiento y su impacto sobre el sistema radical y la economia del
nitrégeno a escala de cultivo

4.1 Introduccion

Como se menciond en el Capitulo 1, la capacidad de mantener funcional el
sistema radical en condiciones de anegamiento depende de la capacidad de formar
aerénquima, la aparicion de raices adventicias y el sostenimiento de la relacion biomasa
raiz—biomasa tallo (Bramley et al., 2011; Malik et al., 2002). Cuando los cultivos
presentan estas respuestas es posible sostener la provision de oxigeno a las raices, la
cual depende de la capacidad de ingreso a la planta y también de la difusion interna, de
las pérdidas hacia afuera de las raices y del consumo respiratorio (Voesenek y Bailey-
Serres, 2015).

En diferentes trabajos se demostro, en trigo y cebada, que aumenta notoriamente
el aerénquima en condiciones de anegamiento (de San Celedonio et al., 2017; Herzog et
al., 2016; Huang et al., 1994b; Zhang et al., 2015; Ploschuk et al., 2018). Es importante
destacar que mientras mas jovenes y cortas son las raices, mayor es la posibilidad de
generar aerénquima inducido por el anegamiento (Herzog et al., 2016; Huang et al.,
1997). de San Celedonio et al. (2017) determinaron que la capacidad de generar
aerénguima con anegamientos inmediatamente previos a antesis fue mayor en trigo que
en cebada. Sin embargo, el aerénquima generado durante la antesis no fue suficiente
para mermar el impacto del anegamiento en el rendimiento (de San Celedonio et al.,
2014b). Por otro lado, algunos estudios han encontrado caracteristicas de las raices que
favorecen la tolerancia al estrés por anegamiento. Bajo condiciones de anegamiento
aumenta el numero de raices adventicias por tallo, pero el nimero total respecto a la

situacion bien drenada disminuye (Malik et al., 2002) al igual que el largo radical
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(Malik et al., 2001). A su vez, en trigo, las nuevas raices adventicias con aerénquima
son las que conferirian tolerancia al anegamiento (Colmer y Greenway, 2011; Ploschuk
et al., 2018). Algunos autores evaluaron genotipos preclasificados como tolerantes y
susceptibles, en los cuales la densidad de raices en condiciones de anegamiento fue
superior en los primeros respecto a los segundos (Hayashi et al., 2013). La mayor
densidad de raices se asocié con una mayor conductancia estomatica (Hayashi et al.,
2013). Esto podria aumentar la tasa fotosintética y mitigar el efecto adverso del
anegamiento sobre el rendimiento.

Condiciones de hipoxia en diferentes momentos del ciclo de trigo y cebada
reducen el crecimiento tanto de las raices como del tallo (de San Celedonio et al., 2017;
Huang y Johnson, 1995; Ploschuk et al., 2020; Trought y Drew, 1980a). Sin embargo,
la reduccion en el crecimiento se ve reflejada primero en las raices y posteriormente en
el tallo, tanto en trigo como en cebada (de San Celedonio et al., 2017). El anegamiento
disminuye asi la relacion biomasa raiz—biomasa tallo (Malik et al., 2001). El
sostenimiento de una mayor relacion raiz—tallo podria ser una caracteristica adaptativa
importante para que las raices sobrevivan en hipoxia, confiriendo tolerancia (Huang y
Johnson, 1995). Dichas caracteristicas, a las cuales se les puede sumar que hay
genotipos con baja tasa de consumo de oxigeno (Huang y Johnson, 1995), podrian
conferir tolerancia al anegamiento y explicar la variabilidad genotipica en la respuesta
frente a este estrés. La mayoria de los trabajos referidos al efecto del anegamiento sobre
el sistema radical se han realizado en condiciones controladas, a nivel de planta aislada
o creciendo en macetas y en periodos temprano del ciclo del cultivo. Un analisis
pendiente es considerar su efecto a escala de cultivo y en estados avanzados del ciclo de

los cultivos.
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Las raices ademas ser los érganos de anclaje, determinan la capacidad del cultivo
de absorber agua y nutrientes (e.g. nitrégeno). Muchos trabajos evaluaron la cantidad y
concentracion de N en diferentes drganos durante un estrés por anegamiento en estadios
tempranos del cultivo. A nivel general se encontrd una disminucion en la concentracion
y cantidad de N como consecuencia del anegamiento (Arduini et al., 2019; Arduini et
al., 2016; Huang et al., 1995b; Malik et al., 2001; Robertson et al., 2009). Mientras que
son escasos los estudios que hayan analizado el impacto de un evento de anegamiento
en estadios avanzados del cultivo sobre la economia del nitrogeno de trigo y cebada,
pese a ser la concentracion de nitrégeno en grano la principal variable que define el
éxito comercial de una partida de granos de trigo o cebada. Las normas de
comercializacion de trigo en Argentina determinan un valor de referencia de
concentracion de proteina en grano del 11% (bonificando las partidas de granos con
valores superiores a dicho valor y penalizando las partidas de granos con valores
inferiores; BCR, 2022), mientras que en cebada se demandan partidas de granos con
valores de proteina en grano del 10 al 12%. La concentracion de proteina en grano
posee una relacion directa con la concentracion de nitrégeno de ese grano, a través de
un factor de conversion (la concentracion de proteina en grano es equivalente a la
concentracion de nitrégeno afectada por 5,75 en trigo y por 6,25 en cebada). Jiang et al.
(2008) determinaron que un anegamiento en post-antesis redujo la cantidad total de
nitrégeno absorbido en el cultivo de trigo a madurez, pero no analizaron su impacto
sobre el nitrdgeno en el grano. Recientemente de San Celedonio et al. (2022)
determinaron que un anegamiento inmediatamente previo a antesis incremento
significativamente la concentracion de nitrégeno en grano en trigo y cebada, en ensayos

conducidos en macetas.
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El objetivo general del presente capitulo fue evaluar el impacto de un evento de
anegamiento durante el periodo inmediatamente previo a antesis (periodo critico) sobre
el sistema radical y la economia del nitrégeno en plantas de trigo y cebada creciendo en

estructura de cultivo.

4.2 Materiales y métodos

4.2.1 Condiciones generales de los experimentos, disefio experimental y tratamientos

Se realizd un ensayo durante el afio 2017 en el campo experimental del
Departamento de Produccién Vegetal de la Facultad de Agronomia de la Universidad de
Buenos aires (34° 35S, 58° 29°0). EI mismo se realiz6 en contenedores plasticos de
1 m® de volumen (1 m x 1 m x 1 m), rellenos con una mezcla de arena y tierra en
proporcion de 3 a 1. Se combinaron tres factores, dos fechas de siembra (una temprana
—22 de junio, E3-y otra tardia —17 de agosto, E4-), diferentes cultivares (se utilizaron 2
cultivares de trigo —Baguette 13 y DM Arex— y 2 de cebada cervecera —Scrabble y
Traveler—) y dos condiciones hidricas (control sin anegar y anegado 15 a 20 dias previos
a antesis). Los detalles de dichos experimentos fueron descriptos en el Capitulo 3 de

esta tesis.

4.2.2 Medicionesy calculos

4.2.2.1 Raices

Al inicio y final del tratamiento de anegamiento, se tomaron muestras del sustrato
de los contenedores con un barreno de 6 cm de diametro y 30 cm de largo, a tres
profundidades (0 a 30 cm, 30 a 60 cm y 60 a 90 cm). En cada una de las profundidades,
la muestra estuvo compuesta por dos sub-muestras, una tomada en el surco de siembra 'y

otra en el entresurco siguiendo la metodologia planteada por Kumar et al. (1993). Las
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muestras de raices fueron tomadas en el mismo sector donde se realizd el muestreo de
biomasa aérea. Se extrajo en cada muestreo un volumen de suelo de 1700 cm®. La
totalidad del suelo obtenido con el barreno se colocd en bolsas plasticas rotuladas hasta
el momento del lavado para la obtencidn de las raices y su posterior analisis.

El lavado de las raices se realizo en dos etapas: un primer lavado, llamado “lavado
grueso” y la limpieza final de la muestra llamado “lavado fino”. El lavado grueso tuvo
como objetivo eliminar la totalidad de tierra y arena de la muestra obtenida con el
barreno. Para ello se colocé cada muestra sobre dos tamices en simultdneo, un tamiz
superior con orificios de 8 mm de didmetro y un tamiz inferior con orificios de 1,5 mm
de didmetro. Posteriormente, se aplicé una fina lluvia por encima de la muestra para
arrastrar los restos de tierra y arena por los orificios de los tamices. Luego de finalizado
dicho proceso, se obtuvieron las raices, impurezas (provenientes principalmente de
restos vegetales presentes en el suelo) y una pequefia proporcién de tierra y arena. El
lavado fino tuvo como objetivo eliminar los restos del sustrato (tierra y arena) y todas
las impurezas de la muestra. Para lograrlo, primero se colocé la muestra en un tamiz de
1 mm, y con presion de agua y ayudado por las manos se elimind la totalidad de restos
de los sustratos. Posteriormente, se colocd la muestra en recipientes con agua limpia, y
utilizando pinzas se extrajo la totalidad de las impurezas, logrando obtener las raices
limpias y vivas (las cuales fueron identificadas visualmente considerando su turgencia y
transparencia a trasluz).

La medicion de largo y diametros de cada muestra de raices se realiz6 en dos
pasos. El primer paso consistié en obtener la imagen digitalizada de las raices. Para ello
se colocd la muestra de raices sobre una bandeja de acrilico transparente, luego se le
agreg6 una pelicula de agua para facilitar la dispersion de las mismas, esparciendo la

totalidad de las raices evitando la superposicion de las mismas. Finalmente, se coloco la
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caja de acrilico con las raices en un escaner optico y se obtuvo la imagen de las raices.
El escaner que se utilizé fue un equipo STD4800 (EPSON Perfection V700 PHOTO,
Indonesia), especificamente optimizado y calibrado para analizar raices por Regent
Instruments Inc., Canada. Una vez obtenidas las imagenes de las raices, se las analizd
utilizando el software WinRHIZO Pro 2012b (Regent Instrument Inc., Canada). Como
resultado de la digitalizacion se obtuvo el largo total de raices y segregado en funcién
de su didmetro considerando las siguientes categorias: 0-0,2 mm (raices finas), 0,2-0,4
mm (raices intermedias), 0,4-1,0 mm (raices gruesas), y >1,0 mm (raices muy gruesas).
Luego de la digitalizacion, las raices se colocaron en estufa a 60°C durante 72 h para
obtener su peso seco. A partir de este analisis se obtuvieron las siguientes variables:
longitud total radical y por estratos de muestreo (m de raices por m? de suelo), diametro
radical (mm), peso seco total de raices y por estratos (g de raices por m? de suelo), y
longitud radical especifica (m de raiz por g, obtenida como el cociente entre la longitud
radical y el peso de las raices). La relacion raiz—tallo fue calculada como el cociente
entre la biomasa radical y la biomasa aérea total, a antesis (i.e. fin del anegamiento) y
madurez. Al inicio y al final del tratamiento de anegamiento, asi como también en la
madurez del cultivo, se tomaron muestras de biomasa aérea, de acuerdo con lo detallado
en el Capitulo 3. En antesis, a su vez, se separaron las hojas verdes, se colocaron en

estufa a 60°C por 72 h y se midid su peso seco.

4.2.2.2 Nitrégeno

Una vez secas y pesadas las muestras de biomasa se molieron manteniendo por
separado los 6rganos vegetativos (tallos, hojas) de los reproductivos (espigas, granos).
En cada una de las muestras molidas se midi6 la concentracién de nitrégeno (N) por

medio de la técnica de micro-Kjeldahl.
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A partir de la concentracion de N obtenida, se calculd la cantidad de N en cada
6rgano (g N m) multiplicando la concentracion de N por la biomasa que se obtuvo en
cada muestreo para cada fraccion de biomasa. A partir de la suma de la cantidad de N de
cada drgano para un mismo momento de muestreo (por ejemplo, N de biomasa
vegetativa+ N de los granos) se obtuvo el N total. Finalmente se calcul6 el indice de
cosecha de N, a partir de dividir la cantidad de N en los granos por la cantidad de N
total a madurez.

La tasa de acumulacion de N en el cultivo (TACN, g m? dia™) entre dos eventos
fenoldgicos se calculé como el cociente entre el contenido total de N acumulado en la

biomasa aérea a lo largo de esa etapa y el nimero de dias transcurridos:

DDE(t) —DDE(t_l)

TACN;jt-1) = (Ecuacion 3.3)

donde TACNijtt1) es la tasa de acumulacion de N del cultivo para el cultivar i en la
fecha de siembra j para el periodo entre t y t-1, NTA es el contenido total de N en la
biomasa aérea en el estado t o t-1 y DDE son los dias desde emergencia hasta el estado t

ot-1.

4.2.3 Andlisis estadistico

Las diferencias estadisticas entre los tratamientos de anegamiento, cultivares y
fechas de siembra y sus interacciones se evaluaron con un andlisis de la varianza
(ANVA) de tres vias, y las diferencias entre las medias se analizaron a través de la
prueba de Tukey considerando un nivel de significancia de 0,05 (InfoStat, Di Renzo et
al.,, 2010). Las asociaciones entre diferentes variables se analizaron mediante

regresiones lineales o curvi-lineales (Motulsky y Christopoulos, 2003).
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4.3 Resultados

4.3.1 Impacto del anegamiento sobre el sistema radical

4.3.1.1 Peso, longitud y didmetro de raices

El peso y el largo de las raices antes de iniciar el anegamiento varié con la fecha
de siembra y el cultivar en ambas especies (Cuadro 4.1 y 4.2). Para trigo el peso de las
raices en la fecha de siembra temprana (E3) presentd menores valores que en E4 (132 ¢
m=y 206 g m3, respectivamente). A su vez, el cultivar TR-DM mostré un mayor peso
de raices que TR-BG. El largo de raices también fue menor en E3 y no presento
diferencias entre los cultivares. La longitud radical especifica (i.e la relacion entre largo
y peso de raices) fue mayor en el cultivar TR-BG que TR-DM (Cuadro 4.3).
Finalmente, el diametro promedio de las raices fue menor en E3 en relacion con E4.
Para cebada, el peso y largo de las raices en el momento previo al anegamiento presentd
menores valores en E3 con relacion a E4, y fue mayor en CB-SC que en CB-TR
(Cuadro 4.2). Por otro lado, la longitud radical especifica no presentd diferencias para
ninguno de los dos factores (fecha de siembra y cultivar). Finalmente, el didametro
promedio de las raices fue mayor para el cultivar CB-SC en comparacion con CB-TR

(Cuadro 4.4).
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Cuadro 4.1. Peso seco (PS) y largo de raices (LR) en dos momentos del ciclo, en
hoja bandera (HB) (i.e. al inicio del tratamiento de anegamiento) y en antesis
(ANT) (i.e. finalizacién del tratamiento de anegamiento), para dos cultivares de
trigo (factor C) en los tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An,
anegado) en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie del
cuadro se presenta el resultado del analisis de varianza.

F C A PS HB PS ANT LR HB LR ANT
(@m?) (@m?) (mm?) (mm?)
E3 TR-DM Ct 165,66 101,76 12349,63 16373,64
An - 73,87 - 10829,38
TR-BG Ct 97,48 113,11 12937,18 14908,9
An - 78,36 - 9596,48
E4 TR-DM Ct 221,88 152,32 20532,2 17191,93
An - 145,43 - 11476,13
TR-BG Ct 190,14 225,81 21889,53 25521,76
An - 170,17 - 18694,14
F (47,5)**"  (34,3)***  (6399,5)* (3138,8)**
C (47,5)* ns ns (3138,8)*
A - (34,3)F - (3138,8)**
F*C ns ns ns (6015,6)**
F*A - ns - ns
C*A - ns - ns
F*C*A - ns - ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); T p<O0,1;

* p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “”

para las situaciones sin analisis, por no haberse

impuesto el tratamiento de anegamiento. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente

significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Cuadro 4.2. Peso seco (PS) y largo de raices (LR) en dos momentos del ciclo,
faltando 1 hoja para la bandera (HB-1) (i.e. al inicio del tratamiento de
anegamiento) y en antesis (ANT) (i.e. finalizacion del tratamiento de
anegamiento), para dos cultivares de cebada (factor C) en los tratamientos de
anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra temprana
(E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del
andlisis de varianza.

= C A PS HB-1 PS ANT LR HB-1 LR ANT
(@m? (@m?) (m m™) (m m~)
E3 CB-SC Ct 136,41 141,88 24285,27 31321,49
An - 90,53 - 19278,58
CB-TR Ct 111,34 144,84 19894,69 27052,46
An - 79,87 - 16443,32
E4 CB-SC Ct 284,05 165,02 46485,26 33921,79
An - 139,1 - 26788,42
CB-TR Ct 149,94 144,51 24880,27 28180,44
An - 102,45 - 18323,02
F (69,2)** ns (11877,5)* ns
C (69,2)* ns (11877,5)* (5073,4)*
A - (23,9)*** - (5073,4)***
F*C ns ns ns ns
F*A - ns - ns
C*A - ns - ns
F*C*A - ns - ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse impuesto
el tratamiento de anegamiento. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente significativa
(test de Tukey, p<0,05).

Al finalizar el anegamiento las variables mencionadas anteriormente presentaron
diferentes respuestas segun la especie. En trigo, el peso seco de las raices en los
tratamientos control a antesis fue 89% menor en la fecha temprana con relacion a la
tardia (Cuadro 4.3). El anegamiento gener6 una caida del 21% en la biomasa radical en
relacién con el control en todas las condiciones estudiadas de fecha de siembra y
cultivares (p=0,07). El largo de raices fue para TR-BG en E4 mayor que en las restantes
condiciones de cultivares y fechas de siembra, y se redujo en promedio un 32% debido
al anegamiento respecto al control. Finalmente, la longitud especifica no presento

diferencias por el tratamiento de anegamiento, mientras que si se observé diferencias en
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el didmetro de las raices (Cuadro 4.3). Para la condicion anegada, el diametro promedio
de las raices fue significativamente mayor que en los controles. Para cebada, el peso
seco de las raices al finalizar el tratamiento de anegamiento presentd diferencias
significativas para dicho factor (Cuadro 4.4). Los tratamientos controles presentaron un
45% mas de biomasa de raices en relacion con los anegados. A su vez el largo de raices
fue 49% mayor para la condicién control con respecto a la anegada. Sin embargo, a
diferencia de lo presentado para el peso de raices, el largo radical fue mayor para el
cultivar CB-SC (27827 m m™) que para CB-TR (22500 m m™). Por ultimo, al finalizar
el anegamiento, no se encontraron diferencias en la longitud especifica ni en el diametro
promedio de raices entre ningun factor (Cuadro 4.4). Si bien la longitud especifica no
presentd grandes cambios en cada especie, si se observd una marcada diferencia en la
longitud especifica entre las especies (Figura 4.1) donde para cebada fue el doble que la

de trigo (211 m g* contra 102 m g).



Cuadro 4.3. Longitud especifica (Long. esp.) y didmetro de las raices en dos
momentos del ciclo, hoja bandera (HB) (i.e. al inicio del tratamiento de
anegamiento) y en antesis (ANT) (i.e. finalizacién del tratamiento de
anegamiento), para dos cultivares de trigo (factor C) en los tratamientos de
anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra
temprana (E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie del cuadro se presenta el
resultado del anélisis de varianza.
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FE C A Long. esp. Long. esp. Didmetro Didmetro
HB(mg?!) ANT(mg?l) HB(mm) ANT (mm)
E3 TR-DM Ct 75,21 167,55 0,25 0,22
An - 146,99 - 0,25
TR-BG Ct 136,06 140,4 0,23 0,23
An - 134,65 - 0,25
E4 TR-DM Ct 92,53 118,91 0,26 0,24
An - 100,37 - 0,26
TR-BG Ct 113,65 114,94 0,26 0,22
An - 113,22 - 0,24
F ns (30,6)* (0,02)* ns
C (26,7)*** ns ns ns
A - ns - (0,01)**
F*C ns ns ns ns
F*A - ns - ns
C*A - ns - ns
F*C*A - ns - ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse
impuesto el tratamiento de anegamiento. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).



Cuadro 4.4. Longitud especifica (Long. esp.) y didmetro de las raices en dos
momentos del ciclo, faltando 1 hoja para la bandera (HB-1) (i.e. al inicio del
tratamiento de anegamiento) y en antesis (ANT) (i.e.
tratamiento de anegamiento), para dos cultivares de cebada (factor C) en los
tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha
de siembra temprana (E3) o tardia (E4) (factor F). Al pie del cuadro se

presenta el resultado del andlisis de varianza.

finalizacion del
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F C A Long. esp. Long. esp.  Didmetro Didmetro
HB-1(mg?') ANT (mg?') HB-1(mm) ANT (mm)

E3 CB-SC Ct 178,56 219,57 0,25 0,25

An - 213,92 - 0,25

CB-TR Ct 181,1 186,8 0,22 0,24

An - 206,14 - 0,24

E4 CB-SC Ct 163,09 208,65 0,27 0,24

An - 195,71 - 0,25

CB-TR Ct 167,01 193,8 0,24 0,22

An - 176,49 - 0,25

F ns ns ns ns

C ns ns (0,02)** ns

A - ns - ns

F*C ns ns ns ns

F*A - ns - ns

C*A - ns - ns

F*C*A - ns - ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. Se indica “-” para las situaciones sin analisis, por no haberse
impuesto el tratamiento de anegamiento. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente
significativa (test de Tukey, p<0,05).

Cuando se analiz6 el peso y largo de raices en los diferentes estratos se

observaron algunas diferencias entre las especies estudiadas (Figura 4.2 y 4.3). El peso

de las raices en los cultivares de trigo fue mayor en el estrato superior (0-30 cm de

profundidad). A su vez, en dicho estrato, el peso de las raices en E4 fue el doble que en

E3 (436,6 g m2y 216,5 g m™ respectivamente). En el estrato de 30-60 cm, el peso de

las raices fue modificado por la fecha de siembra y los diferentes cultivares. En E4 el

peso fue 80% mayor que en E3 y el cultivar TR-BG present6 un peso de raices de 57,92

g m™ contra 35,55 g m? de TR-DM (Figura 4.2), para 30-60 cm. No se detectaron

diferencias por el tratamiento de anegamiento en el peso de las raices en los estratos 0-

30 y 30-60 cm (Figura 4.2 y Cuadro suplementario 4.1). Finalmente, en el estrato mas
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profundo (60-90 cm) los factores cultivar y anegamiento generaron diferencias en el
peso (Cuadro suplementario 4.1). Por un lado, el cultivar TR-BG presentd cerca del
doble de peso de raices que TR-DM (31,96 g m™ contra 17,02 g m=). Por otro lado, el

anegamiento genero una caida del 55% de la biomasa radical en 60-90 cm.
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Figura 4.1. Largo de raices (g m?) en funcién del peso de raices (m m=) para trigo (TR) y
cebada (CB) en las situaciones control (Ct) y con anegamiento (An). Cada punto en el grafico
representa el peso y largo de raices para cada combinacion de factores (F, C y A) para cada
estrato dende se realizd la muestra (0-30 cm, 30-60 cm y 60-90 cm). Se realizaron ajustes
lineales, la linea negra representa la especie trigo (TR) y la linea gris a cebada (CB).

Al igual que lo observado en trigo, para los cultivares de cebada el estrato
superior (0-30 cm) fue el que presentd los mayores valores de biomasa radical para
todas las condiciones de fecha de siembra, cultivar y tratamiento de anegamiento. A su
vez, a medida que aumentd la profundidad del muestreo, la biomasa de raices
disminuy6 (Figura 4.2). En el estrato superior se observo un efecto del cultivar y del
anegamiento sobre el peso de las raices (Cuadro suplementario 4.1). El cultivar CB-SC
presentd un 23% mas de biomasa radical que CB-TR y el anegamiento disminuyo el

peso de las raices un 30% en relacion con el control (Figura 4.2). Para el estrato de 30-

60 cm, solo se observé un efecto de la fecha de siembra. Al igual que en las otras
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situaciones, en E4 la biomasa radical fue mayor que en E3. Finalmente, en el estrato
inferior, el peso de raices de CB-TR fue mayor al de CB-SC (28,07 g m?y 15,41 g m

respectivamente) y el anegamiento generd una caida del 51%.
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Figura 4.2. Peso de las raices (g m?) para la condicion anegada (eje de las ordenadas) y control
(eje de las abscisas) en diferentes estratos de profundidad (0-30 cm, 30-60 cm y 60-90 cm) para
dos cultivares de trigo (panel superior, TR) y dos de cebada (panel inferior, CB) en las
diferentes fechas de siembra (fecha de siembra temprana o E3 y fecha de siembra tardia o E4).
Cultivares nominados de acuerdo con el Cuadro 2.1.

Tanto para trigo como para cebada se observo que el largo de las raices en los
diferentes estratos respondio al anegamiento (Figura 4.3 y Cuadro suplementario 4.1). A
su vez, en ambas especies el largo de raices disminuy0 con la profundidad. Para trigo en
el estrato superior, se observd una interaccion entre los cultivares y la fecha de siembra,
donde TR-BG en E4 presento la mayor longitud de raices que TR-BG en E3 y TR-DM
en las dos fechas. A su vez, el anegamiento provoco una caida del 30% en el largo

radical. En el estrato medio de profundidad (30-60 cm) el largo de raices solo se
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modificd por la fecha de siembra, donde al igual que lo observado en el peso de las
raices, en E4 el largo fue mayor (+87%) que en E3. En dicho estrato el anegamiento
generd caidas del 32% (valor p=0.06) en el largo radical. En el estrato inferior el largo
de raices respondi6 segun el cultivar y el anegamiento (Figura 4.3 y Cuadro
suplementario 4.1). TR-BG presento el doble de largo radical que TR-DM vy, a su vez, el

anegamiento genero una caida promedio del 52% en la misma variable.
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Figura 4.3. Largo total de las raices (m m=) para la condicién anegada (eje de las ordenadas) y
control (eje de las abscisas) en diferentes estratos de profundidad (0-30 cm, 30-60 cm y 60-90
cm) para dos cultivares de trigo (panel superior, TR) y dos de cebada (panel inferior, CB) en las
diferentes fechas de siembra (fecha de siembra temprana o E3 y fecha de siembra tardia o E4).
Cultivares nominados de acuerdo con el Cuadro 2.1.

En cebada, el anegamiento disminuyé el largo radical en todos los estratos, pero
sin presentar modificaciones por la fecha de siembra (Cuadro suplementario 4.1). En el
estrato de 0-30 cm, el anegamiento generd caidas del 28% respecto al control. A su vez,

CB-SC presentd un mayor largo de raices que CB-TR (76614 m m? y 56265 m m?,
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respectivamente). En los restantes estratos el largo de raices se modificé Unicamente por
el anegamiento. En el estrato de 30-60 cm el largo disminuyd 30%, mientras que en el
estrato inferior la longitud cayd 48% como consecuencia del anegamiento (Figura 4.3).

La longitud de las raices de menor didmetro (0-0,2 mm) predominé en todos los
estratos, tanto en trigo como en cebada (Figuras 4.4 y 4.5). En el estrato superior, las
raices finas representaron en promedio el 72% de la longitud total de raices para ambas
especies, fechas de siembra, cultivares y anegamiento. En los estratos de 30-60 cm y 60-
90 cm las raices finas representaron el 61% del total. Las raices con diametro de entre
0,2-0,4 mm representaron el 21% de la longitud del estrato que fue de 0-30 cm de
profundidad, y el 30% en los estratos restantes. Las raices de grosor 0,4-1,0 mm
representaron entre el 5%-8% en los diferentes estratos. Finalmente, las raices mas
gruesas (>1,0 mm) fueron el 1% o menos del total.

El anegamiento gener6 una disminucion en la longitud total de raices finas (0-0,2
mm) en ambas especies y en todos los estratos (Figuras 4.4 y 4.5, Cuadros
suplementarios 4.2). Para trigo la merma fue de 35%, 40% y 59% para los estratos de 0-
30 cm, 30-60 cm y 60-90 cm respectivamente. En las raices de 0,2-0,4 mm de didmetro,
el anegamiento disminuy6 el 52% en el estrato de 60-90 cm, sin generar modificaciones
en los dos estratos superiores. En las raices mas gruesas, el atraso en la fecha de siembra
genero un largo de raices 3 veces mayor.

A su vez, el anegamiento ocasion6 una pérdida en la longitud de las raices de 0-
0,2 mm en los cultivares de cebada en todos los estratos (Cuadro suplementario 4.2). La
merma en las raices finas fue del 32% en el estrato superior, 34% en el estrato medio y
47% en el estrato inferior. En linea con lo anterior, el tratamiento de anegamiento
presentd 45% menos de raices de 0,2-0,4 mm en el estrato de 60-90 cm de profundidad,

sin generar impacto en los estrados de 0-30 cm y 30-60 cm. Por otro lado, para cebada,
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el efecto cultivar genero diferencias en la longitud de raices gruesas, principalmente en

el estrato superior e inferior. El cultivar CB-SC presentd mayor longitud de raices que

CB-TR de 0-30 cm y lo opuesto para el estrato de 60-90 cm de profundidad.
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Figura 4.4. Largo (m m3) de las raices para diferentes diametros al finalizar el anegamiento, en
la condicion anegada (eje de las ordenadas) y control (eje de las abscisas) para dos cultivares de
trigo, TR-DM (panel izquierdo) y TR-BG (panel derecho), en las diferentes fechas de siembra
(fecha de siembra temprana o E3 y fecha de siembra tardia o E4), considerando diferentes
estratos de profundidad (0-30 cm, 30-60 cm y 60-90 cm, panel superior, medio e inferior,
respectivamente). La escala de los ejes es 7:1:0,7 desde el panel superior al inferior.
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Figura 4.5. Largo (m m?®) de las raices para diferentes diametros al finalizar el anegamiento, en
la condicion anegada (eje de las ordenadas) y control (eje de las abscisas) para dos cultivares de
cebada, CB-SC (panel izquierdo) y CB-TR (panel derecho), en las diferentes fechas de siembra
(fecha de siembra temprana o E3 y fecha de siembra tardia o E4), considerando diferentes
estratos de profundidad (0-30 cm, 30-60 cm y 60-90 cm, panel superior, medio e inferior,
respectivamente). La escala de los ejes es 7:1:0,7 desde el panel superior al inferior.

4.3.1.2 El sistema radical como condicionante del rendimiento

Las variaciones observadas en el largo total de raices, el peso total de raices o la

longitud radical especifica a antesis no explicaron el rendimiento logrado (p> 0,05). La
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relaciéon raiz-tallo (en los estadios de antesis 0 madurez) en trigo se mantuvo sin
variaciones entre genotipos y en respuesta al anegamiento (Cuadro 4.5), mientras que
dicha relacion en cebada disminuy6 en antesis pero fue semejante entre la situacion
control y anegada a madurez (Cuadro 4.6). El rendimiento fue explicado en forma lineal
y negativa con la relacion raiz-tallo (Figura 4.6). Del anélisis de la relacion entre la
biomasa de raices y la biomasa de hojas verdes (ambas al finalizar el anegamiento) con
las variaciones en el rendimiento o en la TCCrecupreracion, S€ desprende que ninguna de
esas variables explicd por si sola las variaciones en rendimiento 0 TCCRrecupERACION

(Figura 4.7).

Cuadro 4.5. Relacion raiz-tallo (R-T) en antesis (ANT) y en
madurez (MAD), para dos cultivares de trigo (factor C) en los
tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An,
anegado) en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4)
(factor F). Al pie del cuadro se presenta el resultado del
analisis de varianza.

F C A R-T (ANT) R-T (MAD)
E3 TR-DM Ct 0,11 0,10
An 0,11 0,06
E3 TR-BG Ct 0,13 0,09
An 0,11 0,29
E4 TR-DM Ct 0,14 0,16
An 0,18 0,48
E4 TR-BG Ct 0,17 0,33
An 0,13 0,32
F (0,04)** (0,16)*
C ns ns
A ns ns
F<C ns ns
F*A ns ns
C*A ns ns
F*C*A ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no
significativo (p=>0,05); * p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. "El valor entre
paréntesis indica la diferencia honestamente significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Cuadro 4.6. Relacién raiz-tallo (R-T) en antesis (ANT) y en
madurez (MAD), para dos cultivares de cebada (factor C) en los
tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado)
en la fecha de siembra temprana (E3) o tardia (E4) (factor F). Al
pie del cuadro se presenta el resultado del andlisis de varianza.

F C A R-T (EM-ANT) R-T (ANT-MAD)
E3 CB-SC Ct 0,14 0,14
An 0,11 0,44
E3 CB-TR Ct 0,13 0,13
An 0,09 0,20
E4 CB-SC Ct 0,16 0,25
An 0,16 0,08
E4 CB-TR Ct 0,15 0,22
An 0,11 1,39
F (0,02)*** ns
C ns ns
A (0,02)* ns
F*C ns ns
F*A ns ns
C*A ns ns
F*C*A ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no
significativo (p=0,05); * p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001. "El valor entre
paréntesis indica la diferencia honestamente significativa (test de Tukey, p<0,05).
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Figura 4.6. Relacion entre el rendimiento y el cociente entre la biomasa radical y biomasa aérea
en antesis (al finalizar el tratamiento de anegamiento), para trigo (TR) y cebada (CB) en las
situaciones control (Ct) y con anegamiento (An).
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PS raiz PS hoja verde " (g g™) PS raiz PS hoja verde ™ (g g™)

Figura 4.7. Rendimiento (a) y la TCCrecureracion (b) en funcion del cociente entre el peso seco
(PS) de la biomasa radical y la biomasa de hojas verdes (ambas en antesis, al finalizar el
anegamiento), para trigo (TR) y cebada (CB) en las situaciones control (Ct) y con anegamiento
(An).

4.3.2 Impacto del anegamiento sobre la economia del nitrégeno

4.3.2.1 Absorcién de nitrégeno por parte del cultivo v su particidén a grano

Para el trigo todas las variables asociadas a la concentracion, contenido y particion
de N a madurez se modificaron por la interaccion entre la fecha de siembra, el
anegamiento y el cultivar (Cuadro 4.7). EI N total no presentd grandes modificaciones
ya que solo disminuyd por el anegamiento (37% menor que en el promedio de las
restantes condiciones) en el cultivar TR-BG en E3. Por lo contrario, se observaron
cambios en la particion de nitrégeno al grano (ICN), en el N grano y en la N biomasa
vegetativa (en cantidad y el porcentaje), en TR-BG para E3 y en TR-DM para E4. El
ICN disminuy6 en ambas situaciones por el anegamiento, pasando de un ICN de 0,84 en
los controles a ca. 0,50. Consecuente con la caida en el ICN, el anegamiento disminuyd
el contenido de N grano (pasé de 19,39 g N m? a 8,47 g N m?) al mismo tiempo que
aumentd el N de biomasa vegetativa (de 3,44 g N m2a 6,96 g N m). Finalmente, el %

de N grano se incrementd por el anegamiento entre un 45y 80%. Mientras que el % N
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biomasa vegetativa se multiplico 2 o 3 veces por el anegamiento, para las dos

situaciones donde fue significativo (TR-BG en E3 y TR-DM en E4).

Cuadro 4.7. Cantidad y porcentaje de nitrogeno (N) en madurez en la biomasa total
(N total), los granos (N grano) y la biomasa vegetativa (N biomasa vegetativa) y el
indice de cosecha del nitrégeno (ICN); para dos cultivares de trigo (factor C) en los
tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de
siembra temprana (E3) o tardia (E4) (factor F).

N N
Ntotal Ngrano Ngrano biomasa biomasa

FoC A (GNm? (%) (g Nm?) vegetativa vegetativa ICN
(%)  (gNm?)
E3 TR-BG Ct 21,25 1,93 17,77 0,34 3,48 0,83
An 13,90 3,49 6,83 1,02 7,07 0,42
TR-DM Ct 18,54 1,73 15,81 0,34 2,73 0,85
An 20,80 2,01 17,69 0,40 3,11 0,85
E4 TR-BG Ct 25,84 2,53 20,75 0,47 5,09 0,80
An 26,44 2,56 18,61 0,63 7,83 0,71
TR-DM Ct 23,55 2,10 20,16 0,41 3,39 0,86
An 16,94 3,03 10,10 0,86 6,85 0,58
F (2,96)** ns ns ns (0,77)*** ns
C ns (0,34)* ns ns (0,77)*** ns
A ns (0,34)*** (3,08)** (0,12)*** (0,77)*** (0,10)***
F*C (5,67)*  (0,64)* (5,90)** (0,23)** ns (0,19)*
F*A ns ns ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns ns ns

F*C*A (9,85)** (1,12)** (10,24)** (0,41)** (2,56)* (0,32)**

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); * p<0,05; **
p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente significativa (test de
Tukey, p<0,05).

Para cebada, todas las variables asociadas al contenido y particion de N se
modificaron por efecto del anegamiento (Cuadro 4.8). La cantidad de N total y el N
grano disminuyeron con el anegamiento, pasé de 20,99 g N m?y 16,78 g N m?,
respectivamente (control) a 15,90 g N m2y 8,49 g N m en los tratamientos anegados.
Contrariamente, el anegamiento aument6 la cantidad de N en la biomasa vegetativa, de
4,22 g N m? en la situacion control a 7,41 g N m en condiciones de anegamiento.

Como resultado de las cantidades de N en grano y biomasa vegetativa, el ICN fue
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menor en la condicion anegada (0,80 control y 0,53 anegado). A pesar de las menores
cantidades de N en grano y en la biomasa vegetativa bajo anegamiento, el % de N en
ambos 6rganos aumentd 69% y 105%, respectivamente, en relacién con la condicién

control.

Cuadro 4.8. Cantidad y porcentaje de nitrégeno (N) en madurez en la biomasa total (N
total), los granos (N grano) y la biomasa vegetativa (N biomasa vegetativa) y el indice
de cosecha del nitrégeno (ICN); para dos cultivares de cebada (factor C) en los
tratamientos de anegamiento (factor A; Ct, control; An, anegado) en la fecha de siembra
temprana (E3) o tardia (E4) (factor F).

N N
Ntotal Ngrano Ngrano biomasa biomasa

F ¢ A (GNm? (%) (g Nm?) vegetativa vegetativa ICN
(%)  (@Nm?)
E3 CB-SC Ct 19,53 1,64 15,50 0,47 4,03 0,79
An 15,93 2,34 9,82 0,83 6,11 0,62
CB-TL Ct 24,50 1,70 19,44 0,47 5,06 0,80
An 17,49 2,92 9,59 0,89 7,90 0,55
E4 CB-SC Ct 20,34 2,04 16,58 0,51 3,76 0,81
An 14,51 3,86 6,73 1,18 7,78 0,46
CB-TL Ct 19,59 2,05 15,58 0,52 4,01 0,79
An 15,66 3,46 7,81 1,13 7,85 0,50
F ns (0,44)** ns (0,17)* ns ns
C ns ns ns ns ns ns
A (2,91)** (0,44)*** (2,57)*** (0,17)*** (1,89)** (0,10)***
F*C ns ns ns ns ns ns
F*A ns ns ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); * p<0,05; **
p<0,01 y *** p<0,001. *El valor entre paréntesis indica la diferencia honestamente significativa (test de Tukey,
p<0,05).

En ambas especies estudiadas, la cantidad de N total en madurez no estuvo
relacionada con la tasa de acumulacion del N durante el anegamiento
(TACNaNecamienTO). Sin embargo, la TACNRrecureracion explicd las variaciones en el

N total a madurez de manera lineal y positiva (r>=0,60***) (Figura 4.8).
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Figura 4.8. Relacion entre el N total a madurez y la tasa de acumulacion del nitrégeno (TACN)
durante el anegamiento (a) y durante el periodo de recuperacién (b) para trigo (TR) y cebada
(CB) en las situaciones control (Ct) y con anegamiento (An).

A medida que aumentd el rendimiento, el % N en grano disminuyé de manera
lineal (0,79***) (Figura 4.9a), dado que con el anegamiento se favorecid la particion de
N al grano respecto a la particion de biomasa, redundando ello en un aumento en la
concentracion de N en el grano (Figura 4.9b). En paralelo, las variaciones en % de N de

la biomasa vegetativa no estuvieron relacionadas con la cantidad de biomasa lograda

(Figura 4.9c).
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Figura 4.9. Relacion entre el % de N grano y el rendimiento (a), entre el % de N en grano y el
cociente indice de cosecha de nitrégeno y de biomasa (b), y entre el % N biomasa vegetativa y
la biomasa vegetativa en madurez (c), para trigo (TR) y cebada (CB) en las situaciones control
(Ct) y con anegamiento (An).
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4.3.2.2 El sistema radical como condicionante de la economia de nitrégeno

La TCCrecureracion Y la TACNRrecureracion Se asociaron positiva y linealmente
(Figura 4.10). Para una misma TACN, la situacién control logré una mayor TCC que la
situacion anegada. Al igual que lo observado para el rendimiento, ninguna de las
variables de raices estudiadas en la presente tesis explicd las variaciones en la

TACNRecureracion, @ modo de ejemplo se presentan algunas de ellas en la Figura 4.11.
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Figura 4.10. Relacion entre la tasa de crecimiento del cultivo (TCCrecuperacion) Y la tasa de
acumulaciéon del nitrogeno (TACNRgecureracion) durante el periodo de recuperaciéon del
anegamiento, para trigo (TR) y cebada (CB) en las situaciones control (Ct) y con anegamiento
(An). Se realizaron ajustes lineales, la linea negra representa los tratamientos control (Ct) de
ambas especies y la linea gris a los tratamientos de anegamiento (An).

0.8 0.8 0.8
O CB-An
=z o6 e ca.Ct
° A TRoAn 0.6 0.6
< A TR-Ct
i 0.4 M 0.4 ® 0.4 ®
e
o ' A A
£ »n 8
) A A A
A
4z 0.2 B ine b o4 024 Ay % g 2 021 Ba, ta g A
=z o .o. [ ] .. [ )
- o o [
o A S TN A A 0% A, ap?0 Q8 o
< 0.0 ‘%OOA“g 0.0 ‘OA“O&’O ° 0.0 Q‘%d °
P AoOoA e ® 3 ° ) J
< %o
-0.2 T T -0.2 T T T T -0.2 T T T
0 100 200 300 0 10000 20000 30000 40000 0 5000 10000 15000 20000

Peso radical Largo raices total Largo raices finas 0,0-0,2 mm

(@m™) (mm™) (mm)

Figura 4.11. Relacion entre la tasa de acumulacion del nitrégeno durante el periodo de
recuperacion (TACNrecureracion) Y tres variables de raices (peso, largo de raices total y de
raices finas 0,0-0,2 mm), para trigo (TR) y cebada (CB) en las situaciones control (Ct) y con

anegamiento (An).
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4.4 Discusion

Las raices son los drganos que quedan expuestos en forma directa al anegamiento.
Pese a ello, son escasos los trabajos en los que analiza el impacto del anegamiento sobre
el sistema radical de plantas creciendo en una estructura de cultivo. En el presente
capitulo, se realizo la caracterizacion del sistema radical en trigo y cebada expuestos a
una condicion de anegamiento durante el periodo inmediatamente previo a antesis y
considerando como variables de andlisis el peso y largo de las raices, y la longitud
especifica radical, sea para el total de la profundidad explorada o por estratos. De los
resultados obtenidos se desprenden conclusiones a ser discutidas, tanto en el efecto del

anegamiento considerando la diversidad genotipica y en su respuesta al ambiente.

4.4.1 EIl comportamiento del rendimiento frente al anegamiento fue independiente de

su impacto sobre el sistema radical

Los puntos destacados en condiciones sin anegamiento a ser considerados son: (i)
en trigo hubo variabilidad genotipica para el peso total de las raices pero no para largo
radical, lo cual redund6 también en variabilidad genotipica para longitud especifica,
mientras que (ii) en cebada, se observé variabilidad genotipica tanto para peso como
para largo de raices pero no asi para longitud especifica; y (iii) cebada tendi6 a presentar
mayor largo total de raices y mayor longitud especifica que trigo, con un peso total de
raices que se mantuvo dentro de un rango semejante entre especies, independientemente
de la condicion ambiente. De forma tal que el peso de las raices fue la variable en
comdn que en ambas especies present0 diferencias intraespecificas. Para el caso de
trigo, Narayanan et al. (2014) identificaron variabilidad genotipica tanto en el peso de
las raices como en su longitud al analizar 30 cultivares; pero valga aclarar que al

momento de tomar las mediciones esos 30 cultivares se encontraban en diferentes
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estados ontogénicos (desde aparicion de hoja bandera a antesis), lo cual puede generar
distorsion en la interpretacion de los resultados. El proceso de mejoramiento en trigo
tendié a reducir la biomasa de raices y su longitud (Aziz et al., 2017); un punto
interesante a considerar a futuro es si el mayor tamafio del sistema radical de cebada
respecto a trigo observado en esta tesis es consecuencia de la diferente presion de
seleccion en ambas especies (mayor historia de mejoramiento en trigo que en cebada) o
una caracteristica per se de la especie.

Los aspectos a remarcar en lo que hace a la respuesta del sistema radical al
anegamiento son: (iv) la longitud total de las raices tendio a ser la variable més afectada
frente a la condicion de anegamiento, seguida por el peso radical, mientras que la
longitud especifica no presenté diferencias con el control; (v) en respuesta al
anegamiento se observo un promedio de raices méas gruesas; y (vi) la mayor proporcion
de raices (sea en peso o longitud) se evidencio en el estrato superior del perfil de suelo,
a su vez, los diferentes estratos presentaron caracteristicas en linea con las observadas
para el conjunto del perfil. La marcada caida en la longitud radical en respuesta al
anegamiento estd en linea con el hecho de ser las raices los 6rganos que censan en
primer lugar la condicion de saturacion hidrica. El engrosamiento del didmetro medio
radical frente al anegamiento redund6 en una disminucion en la proporcion de raices
finas (0-0,2 mm de diametro). Esto fue observado en todos los estratos de suelo y
reportado también en otros trabajos realizados en macetas como uno de los diametros
que mas afecté el anegamiento (de San Celedonio et al., 2017). Un mayor didmetro
radical es una caracteristica identificada como importante dado que favorece la
penetracion hacia las capas profundas del suelo, dandose una asociacion positiva entre
el diametro promedio de la raiz y la profundidad de las raices (Narayanan et al., 2014).

En la presente tesis, las diferencias en diametro radical entre especies (que para la
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situacion control tendi6 a ser menor en trigo que en cebada pero sin diferencias
interespecificas) no implicaron que ese diametro se modificara diferencialmente en trigo
y cebada con la condicién de anegamiento ya que en ambas especies se observo un
aumento en el grosor de las raices. Este cambio a una mayor proporcion de raices de
mayor diametro también se relaciona con la muerte de raices jovenes de didmetro
reducido y del efecto suele tener el anegamiento de aumentar el didmetro de las raices
para favorecer el area de corteza donde se forma el aerénquima.

Una de las preguntas centrales de este capitulo era considerar el rol de las raices
frente a la respuesta del rendimiento en condiciones de anegamiento, dandose que (Vii)
las variaciones en el sistema radical (sea por efecto genotipo o ambiente) no fueron
explicativas del rendimiento. Algunos trabajos asociaron indirectamente densidad de
raices con rendimiento, utilizando variables de estado hidrico en hojas (potencial agua,
conductancia estomatica) y fotosintesis en hoja (Hayashi et al., 2013). Sin embargo, al
igual que en esta tesis, no se logré vincular directamente el rendimiento con variables de
raices. Un punto para considerar en futuros trabajos es el momento del muestreo. Aqui
se realiz6 el muestreo inmediatamente después del anegamiento y se encontraron
diferencias en variables de raices entre los tratamientos control y los anegados. Sin
embargo, un muestreo realizado unos dias después de finalizado el anegamiento (7-10
dias) podria determinar si el anegamiento acelera la mortandad de raices, tal como
sucede con el area foliar (Araki et al., 2012; de San Celedonio et al., 2017, Capitulo 2 y
3 de esta tesis). Esto se hipotetiza a partir del impacto retrasado que tiene el
anegamiento en diferentes variables (de San Celedonio et al., 2017; Malik et al., 2001,
Capitulo 2y 3) y considerando que por el momento en el que se impus6 el anegamiento,

15-20 dias previos a antesis, no hay tiempo suficiente para un periodo de recuperacion
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como normalmente pasa en anegamientos méas tempranos (de San Celedonio et al.,

2017; Malik et al., 2001; Ploschuk et al., 2020).

4.4.2 El comportamiento de la economia del N al anegamiento fue independiente de

su impacto sobre el sistema radical

En lo que hace a la economia del N, se destaca que: (i) en respuesta al
anegamiento hubo concentracion de N en la biomasa vegetativa y en el grano a
madurez, (ii) mereciéndose destacar que aumento la cantidad total de N en la biomasa
vegetativa, y siendo (iii) la tasa de acumulacion de N post-anegamiento una variable
explicativa del N total presente en el cultivo a madurez.

El anegamiento incremento la concentracion de N en el grano a madurez, debido a
que redujo significativamente el rendimiento y contrarrestd el efecto dilucién observado
en condiciones de alto rendimiento. Dicho resultado coincide con lo observado por de
San Celedonio et al. (2022) trabajando en trigo y cebada en condiciones de anegamiento
en macetas. El impacto negativo del anegamiento sobre el rendimiento determiné que la
cantidad total de N presente en los granos (g N m) a madurez fuera significativamente
menor en los cultivos anegados que en los cultivos control, pese a que con el
anegamiento aumentd la concentracion de N en el grano. El aumento de la
concentracion de N en el grano con anegamiento fue producto de un incremento en la
particion de N hacia los granos respecto a la particion de biomasa (i.e. con el
anegamiento aumentd el cociente ICN:IC); es decir que con anegamiento la particion de
N desde la biomasa vegetativa hacia los granos fue menos afectada que la particion de
carbono, tal como se observa en el trabajo de Arduini et al. (2016). Con el anegamiento
aumentd también la concentracion de N en la biomasa vegetativa a madurez v,
[lamativamente, aumentd también la cantidad total de N en la biomasa vegetativa (g N

m2). Al momento de antesis, trigo y cebada han absorbido por lo menos un 60% del N
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total que absorberan a madurez (de San Celedonio et al., 2022; Przulj y Momcilovic,
2001); sin embargo, frente a una condicién de anegamiento a antesis se reduce
marcadamente la translocacion de nitrégeno a otros 6rganos (Wollmer et al., 2018) lo
cual permite comprender el aumento en la concentracion de N en la biomasa vegetativa.
Lo mencionado, sumado a que la disminucion en la biomasa vegetativa fue
proporcionalmente menor que la caida en el rendimiento (Capitulo 3) explico el
aumento en la cantidad de N en la biomasa vegetativa a madurez. La mortandad
acelerada de raices que generd el anegamiento podria desencadenar una senescencia
anticipada (a veces muerte) de hojas (Hebbar et al., 2014). Esto estaria generando dos
cambios en la fisiologia de los cultivos; por un lado, una senescencia anticipada que no
permitiria removilizar la misma cantidad de N que se removiliza en condiciones sin
estrés. En consecuencia, generaria una mayor cantidad y concentracion de N a madurez
en la biomasa vegetativa y una menor cantidad de N en grano. Por otro lado, se afectaria
la fotosintesis actual y la removilizacion de carbohidratos de reserva. Esto generaria una
menor produccién de carbohidratos, que al mismo tiempo no logran ser sustituidos por
los carbohidratos removilizados (también afectados por el anegamiento). Como
consecuencia, los granos son mas livianos y se genera un efecto de concentracion de N
en los mismos. Este es un aspecto importante de estudio a futuro, dado que una de las
conclusiones obtenidas es que (iv) las variables analizadas para caracterizar el sistema
radical (peso y largo de las raices, totales o por categorias) no fueron explicativas del
comportamiento nitrogenado de trigo y cebada.

En conclusion, un anegamiento previo a antesis impactd negativamente sobre el
sistema radical de plantas de trigo y cebada creciendo en estructura de cultivo. Sin
embargo, las variables radicales analizadas (peso de las raices, largo de las raices,

longitud radical especifica, diametro radical, y categorias de raices, sea total o por
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estratos de profundidad del suelo) no permitieron explicar la respuesta del rendimiento o
de la economia del N al anegamiento dado que dichas respuestas estuvieron fuertemente
condicionadas por la economia del carbono en lo que hace a la definicion del
rendimiento y por la translocacion interna de N en la planta en lo que hace a la

economia del N.



CAPITULO 5

Discusion general
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Discusion general

5.1 Contexto de la problemética abordada

Los estreses bioticos y abioticos generan grandes pérdidas en el rendimiento de
los cultivos de granos. Se proyecta que dentro del contexto del cambio climatico
aumente la frecuencia de eventos extremos de tipo abiodtico con la cual los estreses
hidricos (tanto por deficiencias como por excesos) generardn mermas en dichos cultivos
(IPCC, 2022). Luego de la sequia, el anegamiento es el estrés abidtico que mas afecta a
los cultivos de granos (Kaur et al., 2020) como trigo y cebada. La mayoria de los
trabajos que han analizado el impacto del anegamiento sobre los aspectos fisiologicos
de los cultivos se han focalizado en los estadios tempranos de la ontogenia de las
especies bajo estudio (Herzog et al., 2016). Para trigo y cebada se determind que
anegamientos alrededor de floracion son los que provocaron las mayores pérdidas en el
rendimiento (de San Celedonio et al., 2014b). Sin embargo, los trabajos que
caracterizaron el dafio que realiza el anegamiento en estadios avanzados del cultivo,

donde se detecto el periodo critico para anegamiento, son escasos.

El impacto de un estrés depende de (i) la especie y el genotipo en analisis, (ii) las
condiciones ambientales previas al estrés, durante su ocurrencia y con posterioridad,
(iii) la variable respuesta en estudio, (iv) la intensidad del estrés, y (v) la duracion del
estrés. La presente tesis se focalizo en las especies de trigo y cebada, considerando un
evento de anegamiento durante el periodo critico alrededor de floracion y al rendimiento
como la principal variable respuesta en estudio. La respuesta del rendimiento al
anegamiento se considerd teniendo en cuenta a la variabilidad genotipica inter- e intra-
especifica y a las condiciones ambientales (a través de modificaciones en la fecha de

siembra) como moduladoras de la respuesta. Es relevante entender cuales son las
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variables que explican que diferentes especies, o cultivares dentro de una misma
especie, posean mayor o0 menor susceptibilidad al anegamiento. A partir del
conocimiento de estas variables sera posible identificar materiales genéticos con tales
caracteristicas y de esa forma mitigar el impacto del anegamiento en la produccion de
trigo y cebada. Es por ello que el objetivo general de esta tesis fue “Caracterizar los
mecanismos ecofisioldgicos asociados a la respuesta al anegamiento durante el periodo
critico (20 dias previos a antesis) en trigo (Triticum aestivum L.) y cebada (Hordeum

vulgare L. ssp. distichum)”.

5.2 Aportes al conocimiento derivados de esta tesis

La construccion del rendimiento es un proceso complejo y puede ser analizado
considerando diferentes marcos conceptuales. El analisis del impacto de un estrés sobre
los cultivos de granos se puede analizar en funcion de: i) los componentes numéricos
del rendimiento y ii) del proceso de generacién de biomasa a través de la captura de
recursos (e.g. radiacion, nitr6geno). En esta tesis se abordaron ambos marcos
conceptuales, los cuales fueron explorados a través de tres objetivos especificos, uno
por cada capitulo de resultados. La Figura 5.1 esquematiza el analisis emprendido a lo
largo de la tesis.

El primer objetivo fue “analizar la respuesta del rendimiento a escala de planta
y sus componentes numéricos frente a un evento de anegamiento durante los 20 dias
anteriores a antesis en diferentes cultivares de trigo y cebada creciendo en fechas de
siembra contrastantes”. Los resultados relacionados a este objetivo fueron presentados
en el Capitulo 2. Entre los puntos mas relevantes se destacan que las pérdidas en
rendimiento generadas por un anegamiento en los dias previos a la antesis fueron

diferentes segln la especie estudiada, resultando mayor la pérdida de rendimiento en
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trigo que en cebada. A su vez, para cada especie, se encontro variabilidad genotipica en
la respuesta del rendimiento cuando las plantas estuvieron anegadas. Dichas diferencias
en los rendimientos se explicaron con cambios tanto en el NG como en el PG. Por lo
tanto, no se encontrd evidencia suficiente para rechazar la primera hipétesis: “Cultivares
de trigo y cebada tienen diferentes niveles de susceptibilidad frente al anegamiento
durante el periodo critico evidenciado por sus diferencias en el rendimiento y sus
componentes numeéricos”. Como resultado de las fechas de siembra contrastantes
elegidas, se lograron explorar diferentes valores de temperaturas y DPV durante el
evento de anegamiento y en la etapa posterior (llenado de los granos). En la fecha de
siembra mas tardia la temperatura y el DPV fueron mayores en comparacion a la fecha
de siembra temprana por lo que bajo estas caracteristicas del ambiente, se encontr6 que
el impacto del anegamiento sobre el rendimiento en ambas especies fue mayor en la
fecha tardia (con temperaturas y DPV mas altos) respecto de los observado en la fecha
temprana. Debido a que el anegamiento determina una importante pérdida del sistema
radical durante el periodo al cual el cultivo estd sometido a dicho estrés, una mayor
demanda ambiental (como el que se observa en fechas tardias) implica un requerimiento
transpiratorio que no puede ser completamente satisfecho por un sistema radical
sumamente deprimido. Este proceso es posiblemente el que explica que la reduccion en
el area foliar verde y la biomasa aérea se produzca luego de ser liberado el anegamiento
y no durante el periodo en el cual el cultivo estd sometido al exceso hidrico (de San

Celedonio et al., 2017).
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Figura 5.1. Esquema simplificado de generacion del rendimiento en trigo y cebada considerando
un evento de anegamiento durante el periodo previo a antesis y el periodo de recuperacion. Se
detallan las principales variables analizadas en esta tesis. Las lineas continuas hacen referencia
al proceso de generacion de biomasa, las lineas de puntos hacen referencia al proceso de captura
y uso del recurso radiacién y las lineas de guiones hacen referencia al proceso de captura y uso
del recurso nitrégeno. Los simbolos negros sefialan las principales variables modificadas por
efecto del genotipo (trigo, triangulos; cebada, circulo) y del anegamiento (cuadrados). HB,
estado ontogénico de hoja bandera o inferior a esa hoja (HB-1); R:T, relacion raiz:tallo; AFv,
area foliar verde (por planta o por m?), El, eficiencia de intercepcion de radiacion; RFIA,
radiacion fotosintética interceptada acumulada; Fv/Fm, fluorescencia foliar; EUR, eficiencia en
el uso de la radiacion; TC, tasa de crecimiento (por planta o del cultivo); TAN, tasa de
absorcion de nitrégeno; IC, indice de cosecha; NG, nimero de granos (por planta o por m?); PG,
peso promedio del grano; %NG, concentracion de N en el grano.

Cuando se analizo la respuesta de los diferentes cultivares en cada especie, se
encontré que el mayor impacto del anegamiento en la fecha tardia hizo que las

diferencias en susceptibilidad entre los cultivares fueron menores, principalmente en
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trigo. Estos resultados son suficientes para rechazar la segunda hipdtesis planteada,
“Cultivares de trigo y cebada intensifican sus diferencias en susceptibilidad al
anegamiento cuando la fecha de siembra es més tardia (i.e. las temperaturas y el DPV
después del anegamiento son mayores)”. Haber expuesto en forma simultanea cultivares
de trigo y cebada a un evento de anegamiento frente a condiciones ambientales diversas
constituye un avance de la tesis respecto a los estudios previamente realizados.

En el Capitulo 2 y 3 se describieron en diferentes niveles de organizaciéon — planta
y cultivo — los resultados para responder al segundo objetivo especifico de la tesis que
fue: “Estudiar el rol de la tasa de crecimiento (cuantificada a escala de planta o de
cultivo) como variable que define las variaciones en rendimiento por efecto genotipo o
ambiente ante un anegamiento 20 dias anteriores a antesis”. El principal resultado a
destacar es que la tasa de crecimiento durante el evento de estrés no fue una variable
explicativa del rendimiento logrado, interesantemente fue la tasa de crecimiento
posterior al periodo de anegamiento la variable que explico gran parte de las diferencias
en el rendimiento, asi como también en el nimero y en el peso de los granos. La tasa de
crecimiento durante el periodo previo a antesis define la magnitud del rendimiento
logrado en condiciones potenciales de crecimiento (Abbate et al., 1997; Arisnabarreta et
al., 2008); sin embargo, ello no se evidencid ante una condicién de estrés por
anegamiento sino que prevalecid el rol del periodo de recuperacion como modulador de
la respuesta del rendimiento (Striker, 2012). Los mayores valores de tasa de crecimiento
con posterioridad al estrés se encontraron en los tratamientos controles, los valores de
tasas intermedias correspondieron a los tratamientos anegados de los cultivares menos
susceptibles al anegamiento y las tasas mas bajas a los tratamientos anegados de los
cultivares méas susceptibles al anegamiento, entendiéndose la susceptibilidad como el

cambio relativo en rendimiento de la condicién anegada respecto al control. Este
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resultado fue consistente tanto en el trabajo realizado a escala de planta (Capitulo 2)
como a escala de cultivo (Capitulo 3). Con igual consistencia entre las escalas se
encontrd que la tasa de crecimiento durante el periodo de anegamiento no se asocié con
los cambios en el rendimiento y tampoco con sus principales componentes humericos.
Las tasas de crecimiento posteriores al estrés por anegamiento estuvieron asociadas a
nivel de hoja con el verdor de las hojas (SPAD) y al funcionamiento del fotosistema II
(medido a través de la fluorescencia) y con la funcionalidad del canopeo a nivel de
cultivo (EUR). A su vez, mantener el &rea foliar verde durante la etapa final del ciclo
fue importante para mantener altas tasas de crecimiento, pero con un peso relativo
menor que la funcionalidad foliar. La evidencia encontrada es suficiente para no
rechazar la tercera hipdtesis planteada: “Cultivares de trigo o cebada clasificados como
de menor susceptibilidad al estrés por anegamiento presentan mayor mantenimiento de
su tasa de crecimiento al finalizar el evento de anegamiento, respecto de genotipos méas

susceptibles”.

El tercer objetivo especifico planteado, y ultimo, fue: “evaluar el impacto de un
evento de anegamiento durante el periodo inmediatamente previo a antesis (periodo
critico) sobre el sistema radical y la economia del nitrogeno en plantas de trigo y
cebada creciendo en estructura de cultivo”. Los resultados presentados en el Capitulo 4
mostraron que, dentro del sistema de raices, la longitud radical total fue la variable mas
afectada por el anegamiento, seguida del peso total de raices. Esto estuvo fuertemente
asociado con el impacto negativo del anegamiento sobre las raices mas finas (0-0,2 mm
de diametro), que son las raices que aportan el mayor porcentaje de la longitud total (en
promedio el 67% en condiciones control), mientras que su impacto sobre el peso de
raices fue relativamente menor. Si bien las raices finas fueron afectadas por el

anegamiento en todas las profundidades del suelo estudiadas (0-30 cm, 30-60 cm y 60-
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90 cm), la mayor cantidad de raices finas (y raices en su totalidad) se ubicaron en el
estrato méas superficial. Como consecuencia, en la condicion anegada aumentd la
proporcion de raices gruesas en la longitud total. Los cambios en la longitud y peso de
las raices generaron cambios en la relacion entre la biomasa radical y la biomasa aérea.
Sin embargo, estos cambios no se relacionaron directamente con la caida en el
rendimiento ocasionada por el anegamiento, ni hubo diferencias destacadas entre
cultivares de las especies. La informacion generada alcanza para rechazar la cuarta
hipétesis que dice: “La pérdida de rendimiento por anegamiento se incrementa con una
disminucion en la relacion biomasa radical:biomasa aérea”. En relacion con la
economia del N, el anegamiento disminuy6 la cantidad total de N en la biomasa
(vegetativa y granos) a madurez. A su vez, en los tratamientos anegados, la cantidad
total de N en la biomasa vegetativa aumentd en relacion con los controles, mientras que
la cantidad de N en los granos disminuyd. Estos resultados pueden asociarse con una
menor absorcion de N debido al impacto que generd el anegamiento en las raices y a
una menor removilizacion de N desde la biomasa vegetativa (donde persistio
acumulado) hasta los granos. Estos cambios en las cantidades de N, junto a la
disminucion generada por el anegamiento en la biomasa y en el peso de los granos,
generaron cambios en la concentracion de N. En los tratamientos anegados, aumento la
concentracion de N a madurez tanto en la biomasa vegetativa como en el grano, debido
que el anegamiento aument6 el cociente ICN:IC. Los resultados que se destacaron
previamente son suficientes para rechazar la quinta hipotesis que dice “El anegamiento
durante los 20 dias previos a antesis aumenta la concentracion de N en los granos por
efecto dilucion (disminuye el peso de los granos — rendimiento-, pero no la cantidad
total de N)”. Si bien es cierto que el anegamiento aumento la concentracion de N en los

granos por efecto dilucion, también es cierto que el anegamiento generd una caida en la
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cantidad de N de los granos; aunque esa caida fue de menor proporcion que la

disminucion generada en el peso de los granos.
De acuerdo a lo expuesto, merecen destacarse los siguientes resultados de la tesis:

(i) Las pérdidas en el rendimiento debido al anegamiento, relativas al control sin
anegamiento, durante el periodo inmediatamente previo a antesis fueron mayores para
trigo que para cebada en los ensayos en maceta y a la inversa en los ensayos en micro
cultivo. Esto constituye un aspecto a profundizar, tal como se detalla en la seccién

siguiente de “Consideraciones a futuro”.

(i) Trigo y cebada presentaron variabilidad intra-especifica en la respuesta al
anegamiento para la pérdida de rendimiento. Ello posibilitd identificar variables
fisioldgicas que explicaron las diferentes susceptibilidades del rendimiento al estrés por

efecto genotipo.

(iif) La magnitud de la pérdida relativa de rendimiento en respuesta al anegamiento
dependié de la condicion ambiental, dado que esa pérdida fue mayor en fechas de

siembra tardias que tempranas.

(iv) Pese a que el evento de anegamiento tuvo lugar durante el periodo critico de la
definicién del rendimiento, fue la tasa de crecimiento post-estrés quien explico
positivamente la variabilidad en rendimiento. Ello estuvo asociado a la magnitud del
area foliar verde al finalizar el anegamiento y al sostenimiento posterior de su
funcionalidad dado que la EUR fue la variable que explicé las variaciones en la tasa de
crecimiento una vez removido el anegamiento. Se determing, a su vez, que como

consecuencia del anegamiento se anticipa la segunda fase de senescencia foliar.

(v) Las raices son los Grganos primarios en registrar el estrés por anegamiento; sin

embargo, la pérdida de rendimiento por anegamiento fue independiente de su impacto
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sobre el tamafio del sistema radical (la longitud total de las raices fue la principal

variable radical afectada ante el evento de anegamiento).

(vi) Las plantas anegadas presentaron un aumento en la concentracion de N en la
biomasa vegetativa y en la cantidad total de N presente en esa biomasa vegetativa
respecto a la condicion control. Ello implica que las raices mantuvieron su
funcionalidad ante el estrés, y evidenciado en que la tasa de acumulacion de N post-

anegamiento fue una variable explicativa del N total presente en el cultivo a madurez.

5.3 Consideraciones a futuro

Un punto importante para analizar en el estrés por anegamiento es el impacto que
genera sobre las raices, ya que estos drganos son los que interactlian directamente con el
exceso de agua y la anoxia que se genera. Para entender los resultados es importante
considerar el momento de estrés y, desde el punto de vista metodoldgico, considerar el
momento en el que se tomaron las mediciones. La toma de muestras de raices en los
ensayos de la presente tesis se realizé previo a la imposicion del anegamiento y una vez
concluido el mismo, coincidiendo con la antesis del cultivo y el momento donde las
raices cesan su crecimiento. Una muestra adicional tomada entre 10-15 dias posteriores
a la finalizacion del anegamiento permitiria conocer si el estrés genera diferencias en la
mortandad de raices, asi como si lo hace en la senescencia de hojas (Capitulo 2 y 3).
Este es un aspecto pendiente de ser explorado. Al respecto, resultados recientes en
girasol, sugieren que la senescencia radical y aérea estan coordinadas y moduladas por
la generacion y llegada de citoquininas desde raices a parte aérea (Mangieri et al.,

2020).

El impacto del anegamiento en la biomasa aérea qued6 en evidencia cuando se

midi6 en la etapa posterior al anegamiento (etapa de recuperacién). Eso se observé en
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los cambios que gener6 el anegamiento en la tasa de crecimiento en el periodo desde el
final del anegamiento (antesis) y la madurez del cultivo. A su vez la tasa de crecimiento
estuvo fuertemente asociada a las variaciones en el rendimiento, nimero de granos y
peso de grano. Por el contrario, la tasa de crecimiento durante el anegamiento no se
modificod por efecto del anegamiento, ni se asocié a las variables explicativas del
rendimiento. Estos resultados refuerzan que el anegamiento genera un impacto retrasado
sobre diferentes variables del cultivo. Dicho resultado se evidencia en anegamientos
durante etapas avanzadas del ciclo. No sucede lo mismo con anegamientos en estadios
iniciales, donde los resultados del estrés pueden visualizarse tanto en el momento donde
se impone el estrés (e.g. en variables fisioldgicas o en crecimiento de hojas) como
también durante la etapa posterior al anegamiento. Nuevamente el momento en el que se
realiz6 el anegamiento, asi como también el momento en el que se realizd las
mediciones del impacto del anegamiento son relevantes para comprender los resultados
obtenidos. A futuro, cobra importancia manipular las condiciones ambientales
posteriores al estrés para evaluar si factores ambientales (temperatura, DPV), del cultivo
(mantenimiento del area foliar verde) o su interaccion controlan los efectos del estrés
por anegamiento. Una linea de trabajo consideraria explorar si incrementos en
disponibilidad de nitrogeno con posterioridad a la remocién del anegamiento mitigan su

efecto negativo sobre el rendimiento.

El impacto del anegamiento en la biomasa, asi como también en el IC, generd
caidas en el rendimiento y sus principales componentes numéricos. EI comportamiento
difirid entre variedades, donde se observd diferentes niveles de susceptibilidad. En la
presente tesis se trabajé con un estrés de magnitud y duracién prolongada, con objeto de
exponer los cultivares a condiciones que permitieran caracterizar fehacientemente las

respuestas. En futuros trabajos para analizar diferencias entre cultivares seria importante
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considerar diferentes duraciones o magnitudes del evento de anegamiento, ya sea con
una menor duracién a los utilizados aqui o considerando anegamientos en solo una
porcién del perfil edafico (e.g. luego de los primeros 15 cm) simulando napas freaticas

de diferente nivel.

A pesar de sus similitudes, entre los cultivos de trigo y cebada, suelen encontrarse
diferencias que van desde la morfologia boténica hasta funcionamiento a nivel
fisiologico o eco-fisioldgico. En el presente trabajo se encontraron diferencias en la
respuesta al anegamiento entre el promedio de los cultivares de trigo y cebada. Sin
embargo, dichas respuestas se modificaron segun la escala de trabajo utilizada (ensayos
a macetas de 10 L o contenedores de 1000 L). La busqueda bibliogréafica no permite
encontrar un patron claro para definir cudl especie estudiada presenta una menor
susceptibilidad que la otra. Por un lado, hay trabajos donde el trigo parece ser el cultivo
menos susceptible que la cebada (Arduini et al., 2016; Cannell et al., 1984; Ploschuk et
al., 2018, 2020, 2021), coincidiendo con los resultados del Capitulo 3 (escala de micro-
cultivo). Por otro lado, hay trabajos (de San Celedonio et al., 2014b; Watson et al.,
1976), al igual que los ensayos en macetas del Capitulo 2, que muestran lo contrario.
Dichos trabajos fueron realizados en situaciones muy diferentes entre si (e.g. momentos
del ciclo, escalas, duraciones del anegamiento, condiciones ambientales, etc), por lo
cual caracterizar de manera general cual especie es mas susceptible al anegamiento no

seria posible.

Distintos trabajos muestran como el tamafio de la maceta o recipiente puede
modificar los resultados de los experimentos, generando conclusiones erréneas (Potter
et al., 2012; Dambreville et al., 2016). Sin embargo, no pareciera que el tamafio del
recipiente fue el motivo directo del cambio de resultados ante el cambio de estructura de

ensayo, ya que tanto en las macetas como en los contenedores los tratamientos control
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obtuvieron, para el rendimiento y sus componentes, valores esperados y dentro del
rango a los que se obtienen con trabajos a campo. Sin embargo, pareciera que hubo una
interaccion entre el tamafio o forma del recipiente y la especie para la condicion de
anegamiento. Algunas de las variables explicativas sirvieron para dilucidar los
resultados independientemente de la escala de trabajo (por ejemplo, TCP/C
recuperacion, duracién del AFy, etc.). Sin embargo, la forma en que se modificaron
dichas variables dependié de la especie y la escala de trabajo. Esto permite concluir que
si se propone entender cuales son y como se modifican las variables ambas escalas se
complementan y podrian ser Gtiles (tal como se ha demostrado para otras especies de
cultivos de granos y en diversos estreses; Booker et al., 2005 para soja), pero si el
objeto es hacer comparaciones entre especies o cultivares la escala utilizada puede

influir fuertemente en los resultados.

5.4 Consideraciones finales

Trigo y cebada cultivados en forma extensiva estan expuestos a estreses que
difieren en su tipo, frecuencia e intensidad, y provocan mermas variables en el
rendimiento logrado. El estudio de como un estrés impacta sobre una especie ha estado
tradicionalmente condicionado por el tipo de estrés. Por ejemplo, los estreses
nutricionales cuando han sido analizados a escala de cultivo y a campo se los ha
estudiado considerando su impacto desde un momento dado (e.g. cambios en la
disponibilidad de nitrogeno desde siembra, desde floracion) o a escala de planta y en
condiciones controladas cuando se considerd su impacto para una etapa dada (e.g. de
espiguilla terminal a floracion). La manipulacion del estrés por anegamiento en
condiciones experimentales de campo es compleja, por la dificultad de implementar la

condicion de anegamiento y luego removerla (Ding et al., 2020); de ahi que los estudios
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sobre el tema se hayan realizado primeramente para etapas ontogénicas iniciales y en
condiciones controladas de macetas o, mas recientemente, combinando condiciones
controladas en macetas y en estructura de cultivo (Byrne et al., 2022), siendo este
ultimo foco el seguido en esta tesis. Conocer la respuesta de trigo y cebada al estrés por
anegamiento conlleva la oportunidad de diagramar estrategias de manejo para mitigar su
efecto a nivel productivo en el mediano plazo o asistir al mejoramiento en la

compresion de la interaccion entre el genotipo y el ambiente.
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Figura suplementaria 2.1. SPAD en funcién del contenido de clorofila a+b (ug/cm? de hoja)
para trigo (TR; cultivares: ACA 602, Baguette 13, Don Mario Arex, Klein Guerrero, Saeta,
SY100) y cebada (CB; cultivares: Andreia, Explorer, Scarlett, Scrabble, Shakira y Traveler).
Cada punto representa el valor de SPAD vy el contenido de clorofila de una muestra de hoja de
cada genotipo en diferentes momentos del ciclo ontogénico. Se ajusté un polinomio de segundo
orden, la linea negra representa la especie trigo (TR) y la linea gris a cebada (CB). Ensayo
realizado a campo con dos disponibilidades de nitrégeno en suelo (50 y 150 kg N ha?). Los
detalles experimentales se describen en Reboredo, (2021).
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Cuadro suplementario 4.1. Anélisis de varianza para el peso seco (PS) y longitud radical (LR)
por m3 en trigo y cebada. Muestreo realizado en antesis (i.e. finalizacion del tratamiento de
anegamiento), en las diferentes profundidades estudiadas para tres factores: cultivares (C),
tratamientos de anegamiento (A) y fecha de siembra (F).

Trigo Cebada
PS ANT LR ANT PS ANT LR ANT
Estrato 3 3 3 3
(gm) (mm°) (gm) (mm°)
0-30 cm F ns ns folalal wx
C * kel ns ns
A ** ** ns **
F*C ns ns ns **
F*A ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns
30-60 cm F * ns * ok
C ns ns * T
A T * ns 1
F*C ns ns ns ns
F*A ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns
60-90 cm F ns ns ns ns
C * ns *
A ** * **
F*C ns ns ns ns
F*A ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p=>0,1); T p<0,1;
* p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001.
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Cuadro suplementario 4.2. Andlisis de varianza para la longitud radical de los diferentes
diametros de raices en trigo. Muestreo realizado en antesis (i.e. finalizacién del tratamiento de
anegamiento), en las diferentes profundidades para tres factores: cultivares (C), tratamientos
de anegamiento (A) y fecha de siembra (F).

Trigo Cebada

0-02 0,204 04-10 >10 0-0,2 0,204 04-10 >10
mm  mm mm mm mm mm mm  mm

0-30cm F *x ns * kel ns ns ns ns
C ns ns ns ns kel * ** *
A *x ns ns ns Fkk ns ns ns
F*C kel ns ns ns ns ns ns ns
F*A ns ns ns ns ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns ns ns ns ns
30-60cm F faled ** ns ns ns ns ns ns
C * ns ns ns ns ns ns ns
A * ns ns ns faled ns ns ns
F*C ns ns ns ns ns ns ns ns
F*A ns ns ns ns ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns ns ns ns ns
F*C*A ns ns * ns ns ns ns ns
60-90cm F ns ns ns ns ns ns ns ns
C ns ns ns ns ns * * ns
A * * ns ns * * ns ns
FC ns ns ns ns ns ns * ns
F*A ns ns ns ns ns ns ns ns
C*A ns ns ns ns ns ns ns ns
F*C*A ns ns ns ns ns ns ns ns

En cada columna se indican los siguientes niveles de significancia: ns, no significativo (p>0,05); *
p<0,05; ** p<0,01 y *** p<0,001.



