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RESUMEN

En Argentina, y debido al amplio contexto geografico donde crece, el cultivo de
soja estd expuesto frecuentemente a episodios de alta temperatura combinados con baja
disponibilidad hidrica. Cuando ocurren durante etapas criticas, estas condiciones
ambientales disminuyen el rendimiento del cultivo. Sin embargo, son escasos 0
inexistentes los estudios que evalUan los mecanismos ecofisiologicos que determinan la
particion reproductiva y la generacion del rendimiento en respuesta a la combinacion de
estos estreses abioticos. Los objetivos de esta tesis fueron estudiar la generacion del
rendimiento en soja, enfatizando el estudio de la dindmica de produccion de estructuras
reproductivas, la estabilidad de la particion reproductiva y de los mecanismos de
compensacion entre nimero y peso de granos en respuesta a la interacciéon de altas
temperaturas y distintos niveles hidricos en suelo. Para ello, durante dos campafas, dos
genotipos (DM 4200 y DM 4870) fueron evaluados ante la combinacién de dos niveles
de temperatura (impuestos como episodios estrés térmico de corta duracion) y agua
edafica (riego y secano) durante la etapa critica de generacién de vainas. Se
cuantificaron la evolucion de la biomasa aérea, la eficiencia de uso de radiacion, la
dindmica de produccion y fijacion de vainas, el rendimiento y sus componentes (nimero
y peso de granos) y las relaciones fuente/destino durante las etapas de determinacion del
ndmero y del peso de los granos. La temperatura maxima promedio durante los
episodios de estrés térmico superd en 5,6 °C a la registrada en tratamientos control. La
tasa de fijacion de vainas fue 38% inferior en condiciones de alta temperatura
combinada con secano con respecto a los controles regados. El estrés térmico en
fructificacion redujo el nimero de granos en ambas condiciones hidricas, aunque en
distinta magnitud (17% riego; 42% secano). En contraste con los controles, el
componente peso de granos no logré compensar la reduccién del nimero de granos en
la combinacion de estrés térmico y secano. En consecuencia, la alta temperatura con
secano redujo la particion reproductiva (15%; p<0,05) y el rendimiento fue
consistentemente afectado (45% inferior a los controles regados). Los resultados de este
estudio demuestran que la caida en particion reproductiva y, por ende, en rendimiento
final no obedecid a fallas reproductivas ya que el nimero de vainas iniciadas fue similar
en todos los tratamientos. La supervivencia de vainas se asocid con las condiciones
ambientales durante las etapas tempranas de su desarrollo, alteradas por el episodio de
estrés térmico. Estos resultados ponen de manifiesto la importancia de discriminar los
efectos del estrés abidtico segun el patrén temporal de fijacion de vainas.

Palabras claves: soja; Glycine max (L.) Merr; estrés térmico; disponibilidad
hidrica; numero de granos; particion de asimilados; produccion temporal de vainas;
supervivencia temporal de vainas; peso de granos; rendimiento.
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ABSTRACT

In Argentina, and owing to its ample geographical location, the soybean crop is
frequently exposed to episodes of heat stress in combination with low soil water
availability. When occurring during critical periods, these abiotic stresses decrease crop
yield. Few studies, however, evaluated the eco - physiological mechanisms underlying
reproductive partitioning and yield generation in response to abiotic stress, particularly
the combination of water and heat stress. The objectives of this Thesis were to study
yield generation in soybean, emphasizing particularly the study of pod production and
survival dynamics, reproductive partitioning stability and the ability of the soybean
plant to compensate grain number reduction through grain weight increases in response
to water and heat stress interaction. During two years, two soybean genotypes (DM
4200 y DM 4870) were grown under the combination of two air temperatures (heat
episodes of short duration) and soil water availability (dryland and irrigation) during the
critical period of seed number determination. Aboveground biomass production,
radiation use efficiency, dynamics of pod production and survival, yield and vyield
components (grain number and weight) and source — sink relations during grain number
and grain weight determination were recorded. During the heat episodes, maximum air
temperature was raised 5,6 °C over controls. Under heat and water stress, pod survival
rate was 38% lower than in controls. Heat stress during pod set reduced grain number
under both dryland and irrigation in a different magnitude (17% irrigation; 42%
dryland). Grain weight increase in response to grain number reduction did not
compensate yield losses in the heat and water stress treatment. Consequently, the
combination of water and heat stress reduced reproductive partitioning (15% regarding
controls; p<0,05) and yield (45% in comparison to the control treatment). The results of
this study support the notion that reproductive partitioning and yield reduction were not
related to reproductive failures but to pod survival since the number of initiated pods
was similar in all treatments. Pod survival was related to plant status during early
development of each pod as affected by heat stress episodes. These results emphasize
the need to discriminate heat stress effects considering temporal patterns of pod
production and survival.

Key words: soybean; Glycine max (L.) Merr; heat stress; water availability;
grain number; reproductive partitioning; temporal pod production and survival; grain
weight; grain yield.



CAPITULDO 1: Introduccién

1.1. Ambiente y produccion de la soja en Argentina

Los actuales niveles de produccion de soja [Glycine max (L.) Merr.] en
Argentina posicionan al pais en tercer lugar entre los paises productores de esta
oleaginosa en el mundo. Esto ha sido consecuencia de la continua incorporacion de
tecnologia, del menor costo de produccion que presenta el cultivo en relacion a otros
cultivos de granos y a un proceso de crecimiento sostenido que se inicio a partir de la
década del ‘60, cuando el cultivo de granos, en particular de maiz, trigo, girasol y soja,
propios de la region pampeana central, se expandid hacia las zonas perimetrales de esa
region y también a regiones extrapampeanas (Sagpya 2004b). ElI amplio contexto
geogréfico donde crece el cultivo de soja en la Argentina lo expone a condiciones
ambientales muy diferentes en términos de precipitaciones, radiacion y temperatura
(Dardanelli et al. 2006). En zonas de la pampa semiéarida, norte y noreste del pais, donde
la soja llega a ocupar 16% de la superficie nacional (Sagpya 2004a), son frecuentes
combinaciones de estas variables ambientales que aumentan la probabilidad de
ocurrencia de estrés hidrico, térmico y/o su combinacién. A esto, se suman variables de
manejo que tienden a incrementar la exposicion del cultivo a condiciones de altas
temperaturas y alta demanda atmosférica. Por ejemplo, la falta de rotaciones tiende a
reducir la capacidad de acumulacion de agua en suelos al fomentar la pérdida de
carbono y de estructura de los horizontes superficiales (Diaz Zorita et al. 2002).
Asimismo, en muchas regiones sojeras ha habido un adelantamiento progresivo de las
fechas de siembra que, en asociacion con la inclusion de genotipos de grupos cortos, ha
tendido a ubicar las etapas reproductivas de los cultivos en los meses de mayor
probabilidad de ocurrencia de altas temperaturas y sequia.

Las consecuencias del déficit hidrico sobre el crecimiento y el rendimiento de
los cultivos han sido ampliamente investigados en numerosos cultivos, incluido la soja
(ver Prasad y Staggenborg (2008) para una revision exhaustiva). Los efectos de la
exposicion de los cultivos a altas temperaturas estan, comparativamente, menos
comprendidos, aunque es claro que el incremento de la temperatura y de la frecuencia
de episodios de estrés térmico como consecuencia del cambio climéatico global
provocaria un impacto negativo sobre su rendimiento (Boote et al. 2005; Craufurd y
Wheeler 2009). Es esperable que las altas temperaturas generen mayor estrés si son
acompafadas por déficit hidrico (Stone 1999). Sin embargo, son escasos los estudios
que han abordado ambos estreses conjuntamente (Reynolds et al. 2010). En cultivos con
un adecuado suministro de humedad, la temperatura del canopeo se encuentra
generalmente por debajo de la del ambiente, como resultado de la pérdida de calor
latente a través de la transpiracion. Esto contrasta con cultivos expuestos a déficit
hidrico, donde la temperatura de las hojas puede estar incluso por encima de la del
ambiente al reducirse la transpiracion por el cierre estomatico (Ildso et al. 1981;
Reynolds et al. 2001). En las siguientes secciones se resume el estado actual del
conocimiento de los efectos de elevadas temperaturas sobre los cultivos de grano, en
general, y de soja, en particular, haciendo especial hincapié en aquellas condiciones que
pueden conducir a caidas notorias en el rendimiento.

1.2. Efecto de la temperatura sobre los cultivos

La temperatura ejerce una regulacion compleja de la mayoria de los procesos de
desarrollo y crecimiento de las plantas. El momento y la velocidad con la que se inician



y diferencian los érganos vegetativos y reproductivos pueden ser generalmente bien
descriptos de acuerdo al modelo de tiempo térmico (Bonhomme 2000). De acuerdo a
este modelo, incrementos en la temperatura por encima de una temperatura base hasta
una temperatura 6ptima producen incrementos lineales en la tasa de desarrollo. Por
encima de la temperatura o del rango de temperaturas optimas, la tasa de desarrollo
comienza a reducirse. Estos efectos de la temperatura tienen importante impacto en la
adaptacion de los cultivos y en su rendimiento, al condicionar la duracion del ciclo y de
determinadas etapas claves en las que se define el rendimiento, conocidas como
periodos criticos (Reynolds et al. 2001). La temperatura también regula el crecimiento,
al modificar la tasa a la que ocurren los principales procesos de ganancia y pérdida de
carbono, la fotosintesis y la respiracion (Stone 1999). Las temperaturas en las que se
optimiza el intercambio neto de carbono varian segun la especie y las condiciones de
crecimiento, pero en general, se encuentran en el rango de 20 - 30°C en plantas con
metabolismo C3 y de 25 - 40°C en plantas con metabolismo C, (Loomis y Connor
1996).

Ademas de los efectos generales de la temperatura sobre los principales procesos
de desarrollo y crecimiento, la temperatura baja puede ocasionar dafios sobre los
diferentes 6rganos de las plantas y, en el caso de afectar Grganos reproductivos,
repercutir en el rendimiento del cultivo. Por ejemplo, temperaturas bajas durante la fase
de iniciacion de primordios florales en girasol, incrementaron el nimero de flores no
funcionales por capitulo (Chimenti y Hall 2001), reduciendo el numero final de granos.
También, temperaturas bajas cercanas al momento de floracion pueden reducir la
fecundidad y supervivencia de las flores en muchas especies (Hedhly 2011).

Stone (1999) ha definido como estrés térmico al efecto perjudicial de la
exposicion a altas temperaturas sobre el rendimiento y la calidad. Las primeras
respuestas de las plantas a temperaturas moderadamente altas se evidencian a travées de
cambios en las tasas y duraciones de procesos fisiologicos de crecimiento y desarrollo.
Los efectos del estrés térmico por alta temperatura sobre los componentes del
rendimiento (nimero y peso de las semillas) o la calidad de los granos pueden
clasificarse en indirectos o directos. Los efectos indirectos resultan cuando la
temperatura afecta los componentes del rendimiento como consecuencia de sus efectos
sobre otros procesos, como fotosintesis o translocacion de asimilados a los granos
(Stone 1999). Por ejemplo, estudios realizados con arveja encontraron que, ante la
combinacién de estrés hidrico y moderado estrés térmico, la caida en el niamero de
destinos reproductivos por planta fue consecuencia de la disminucion de la tasa de
crecimiento por planta (Guilioni et al. 2003). En los efectos directos, en cambio, la
temperatura afecta al componente de rendimiento que se define prioritariamente durante
el episodio, modificando, su generacion, supervivencia o0 crecimiento posterior
(Rondanini et al. 2006), o alterando su composicion quimica o calidad (Padua et al.
2009). Bajo muy altas temperaturas, asimismo, algunos procesos se ven severamente
retardados, por ejemplo, la actividad enzimatica y otros nuevos son inducidos, como la
sintesis de proteinas de choque térmico (Stone 1999).

En varios cultivos, existen antecedentes de efectos directos de breves periodos
de estrés térmico en el desarrollo, funcionalidad y supervivencia de los drganos
reproductivos. Por ejemplo, estudios en mani determinaron que las etapas mas sensibles
a las altas temperaturas se encuentran 4 dias antes y durante antesis, produciéndose una
reduccion en el numero de frutos de 6% por cada °C por encima de 33°C, debido a
pérdidas en la viabilidad del polen y disminuciones en el crecimiento del tubo polinico
(Prasad et al. 2001). Se ha reportado que temperaturas medias diarias superiores a 23 °C
afectaron negativamente el rendimiento de poroto (Phaseolus vulgaris L.) por su efecto



en la disminucion de la fijacion de granos, a razon de 6,5% por cada °C por encima de
23 °C (Prasad et al. 2002). En colza canola, siete dias de estrés térmico en floracion
redujeron significativamente el rendimiento a través de disminuciones en el nimero de
vainas, exposiciones a altas temperaturas en esta fase redujeron también el peso de las
semillas (Angadi et al. 2000). De manera similar, exposiciones a temperaturas
superiores a 35°C durante la etapa de crecimiento del embrién de girasol (Helianthus
annuus L.) acortaron la duracion de esta etapa, reduciendo el peso final del grano y el
contenido final de aceite (Rondanini et al. 2003), mientras que en trigo, episodios de
alta temperatura de seis dias de duracion durante pre o post antesis provocaron
disminuciones significativas del peso final de los granos (Calderini et al. 1999). Altas
temperaturas aplicadas durante el periodo post antesis provocaron un acortamiento en la
duracién del llenado de granos en cebada, lo que condujo a reducciones en el peso final
de los granos y en la calidad comercial (Savin et al. 1997; Passarella et al. 2002).

La magnitud de los efectos del estrés por alta temperatura en los cultivos
depende tanto del rango térmico explorado como de la duracion del estrés y del resto de
las condiciones ambientales. En trigo, por ejemplo, breves periodos de altas
temperaturas durante el llenado de granos resultaron mas perjudiciales para los
componentes peso de grano Yy composicion de proteinas que temperaturas
moderadamente altas aplicadas durante un lapso méas prolongado de tiempo (Wardlaw et
al. 2002). Por otro lado, en un estudio reciente en el que se analizaron las asociaciones
entre datos climaticos y rendimientos historicos de colza en Canada (Kutcher et al.
2010) se encontr6 que los mayores impactos negativos sobre el rendimiento se
producian en afos con temperatura maxima superior a 30 °C y déficit hidrico durante el
inicio de floracién. Aun asi, son escasos los trabajos que valoran el impacto relativo y
combinado del estrés térmico y el estrés hidrico sobre el desarrollo y la determinacion
del rendimiento de cultivos y su posible interaccion bajo condiciones de campo
(Wardlaw y Wrigley 1994; Barnabas et al. 2008).

Se conoce la existencia de numerosos mecanismos adaptativos (i.e. estabilidad
de membranas, acumulacion de solutos, depuracion de especies reactivas de oxigeno,
produccion de antioxidantes, sintesis de proteinas de choque térmico) que pueden
atenuar los efectos de estas condiciones de estrés (Wabhid et al. 2007). Estudios recientes
en arroz (Oryza sativa L.) proponen que un conjunto de mecanismos de defensa se
ponen en funcionamiento frente a estrés térmico en genotipos tolerantes, entre ellos, alta
actividad de la enzima ATPasa, mayor generacion de sustancias antioxidantes en hoja y
fuerte actividad en raices (Cao et al. 2009). Sin embargo, no estan claros los
mecanismos fisioldgicos involucrados en la determinacion del rendimiento que
probablemente estén asociados con mayor tolerancia a las interacciones entre estrés
térmico y déficit hidrico.

1.3. Efectos de las altas temperaturas en soja

En la literatura relacionada con soja, los estudios del efecto del estrés por alta
temperatura generalmente solo describen o cuantifican la disminucion del rendimiento y
sus componentes al final del ciclo, siendo escasos los trabajos que discuten cuales son
los procesos o mecanismos involucrados. En soja, existe controversia acerca de los
rangos de temperatura que generarian disminuciones de la tasa fotosintética y del
rendimiento. Hay trabajos que postulan disminuciones de la tasa fotosintética con
temperaturas de 32°C (Vu et al. 1997), mientras que otros sostienen que la fotosintesis y
el crecimiento vegetativo en soja pueden continuar aun con temperaturas medias diarias
de hasta 39°C (Pan 1996). Sin embargo, temperaturas alrededor de los 26°C resultaron



nocivas para el crecimiento reproductivo (Baker et al. 1989; Boote et al. 1997). Gibson
y Mullen (1996) encontraron que un régimen térmico de 35°C durante el dia y entre
20°C y 30°C durante la noche aplicado desde R1 (comienzo de floracion) (Fehr y
Caviness 1977) a R5 (comienzo de llenado de granos) provocO disminuciones del
rendimiento cercanas al 16%. En esta misma especie, estudios llevados a cabo en
ambiente controlado mostraron reducciones en el rendimiento del orden del 35% con
temperaturas medias diarias de 27,5 °C con respecto al control de 17,5 °C; siendo el
88% de la variacion en rendimiento explicada por diferencias en el nimero de granos
entre tratamientos (Heinemann et al. 2006). Thomas y Raper (1978) reportaron
reducciones en el numero de vainas a partir de 22 °C de temperatura media diaria.

Trabajos realizados en cAmaras de crecimiento donde se combiné estrés hidrico
y térmico, concluyeron que los efectos sobre el rendimiento se ejercieron a través de
modificaciones de la tasa fotosintética y del numero de granos (Ferris et al. 1999); si
bien estos resultados presentados apoyan la hipétesis de efectos indirectos mediados por
la tasa de crecimiento del cultivo, por tratarse de una evaluacién final a cosecha no
puede descartarse la existencia de efectos directos, tales como modificaciones del patrén
temporal de generacion, mortandad y fijacion de vainas. Identificar la sensibilidad de
los distintos mecanismos fisiolégicos involucrados en la determinacion del rendimiento
que son afectados por el estrés térmico constituye un primer paso para desarrollar
tecnologias que permitan minimizar el impacto de este tipo de estrés abidtico basadas en
la basqueda de procesos fisioldgicos asociados a caracteres secundarios que permitan
incrementar la tolerancia a ellos. Para esto, debe conocerse el efecto de la temperatura
sobre cada uno de los procesos que regulan la generacion del rendimiento en soja.

1.4. La generacion del rendimiento en soja

En soja, el rendimiento esta principalmente asociado con las variaciones en el
namero de granos por unidad de superficie, componente que se define durante las fases
de floracion y fructificacion del cultivo (Egli 1998). Reducciones en el suministro de
asimilados durante este periodo, reconocido como critico para el cultivo (Egli 1998)
incrementan la mortandad de flores y frutos y reducen su nimero final. Es conocida la
estrecha asociacion entre el nimero de vainas y granos que logran fijarse y la tasa de
crecimiento de las plantas durante el periodo critico (Board y Tan 1995; Vega et al.
2001b). La particion reproductiva (definida como la relacion entre la tasa de
crecimiento de los 6rganos reproductivos y la tasa de crecimiento de la planta) durante
esta fase y el indice de cosecha (la relacion entre el rendimiento y la biomasa aérea total
acumulada al final del ciclo) son considerados bastante estables en este cultivo (Vega et
al. 2001), al menos bajo condiciones potenciales y de estrés luminico y poblacional.

Experiencias realizadas en soja sin suministro de riego entre R1-R4 reportaron
reduccion significativa del nimero de granos y aumento significativo del peso de
granos, sin variacion en el rendimiento final con respecto al control sin déficit (Kadhem
et al. 1985). Coincidentemente, en tratamientos de sequia en soja con habito de
crecimiento indeterminado el nimero de vainas fue reducido sin efecto sobre el
rendimiento cuando la restriccion hidrica se impuso temprano (R1-R4), debido a que
existio aumento en el peso de los granos (Andriani et al. 1991). Dicha compensacion
entre componentes no existié cuando el déficit hidrico fue impuesto hasta etapas mas
avanzadas del ciclo. Particularmente, el periodo inmediatamente después de antesis de
cada flor, cuando ocurre una activa division celular en los ovarios y ain no se han
alongado activamente las vainas, ha sido determinado como el mas critico para el aborto
de vainas bajo sequia severa (Liu et al. 2003).



Existen también evidencias sobre mecanismos que regulan el nimero de vainas
que se establecen que no estan directamente asociados con el suministro diario de
asimilados. Por un lado, la duracion de las sub-fases reproductivas posteriores a la
floracion esta directamente asociado con el nimero de granos y vainas en un amplio
rango de condiciones (Calvifio et al. 2003; Kantolic y Slafer 2005, 2007). También, la
distribucion temporal de la floracion y los patrones de produccion y supervivencia de
vainas resultarian relevantes en la definicion del nimero final de vainas (Bruening y
Egli 2000; Egli y Bruening 2006b), ya que existirian procesos de dominancia o
interferencia de vainas tempranas sobre las mas tardias que regularian el aborto de estas
ultimas (Egli 2005). Bangerth (1989) hipotetizo la existencia de ‘“dominancia
primogénita” de los primeros organos desarrollados sobre los mas jovenes, a través del
transporte de un regulador de crecimiento que impediria el desarrollo de estos Gltimos.
En soja, la citocinina, favoreceria la fijacion de flores y vainas tardias redistribuyendo
asimilados hacia estos 6rganos a expensas de tejidos vegetativos (tallo-raiz) de las
plantas (Nagel et al. 2001), aunque bajo condiciones estresantes, este mecanismo
apareceria potencialmente como una desventaja. Estas evidencias han brindado algunos
elementos para explicar como el suministro de asimilados podria limitar el crecimiento
y supervivencia de destinos tan poco demandantes como flores y vainas pequefias (Egli
y Bruening 2002a). Ademas, la falta de respuesta en el nUmero de vainas y granos por
nudo ante muy alta disponibilidad de asimilados (Egli y Bruening 2002b) hace suponer
la existencia de otros procesos involucrados en la supervivencia de vainas y granos de
soja que operan a niveles de organizacion menores al de planta entera (i.e. nudo o
inflorescencia). Recientemente, Egli (2010) propuso que existen fases de sensibilidad en
los frutos de soja para reaccionar frente a la disponibilidad de asimilados y jerarquias
entre edades y estados de frutos que explicarian las diferencias existentes entre patrones
de fijacion de granos en soja. Lo anterior es coincidente con lo propuesto por Wubs et
al. (2009) para cultivos con habito de crecimiento indeterminado.

El segundo componente de rendimiento del cultivo, el peso de los granos, tiene
un rango de variabilidad mucho menor que el nimero de granos (Sadras 2007). Sin
embargo, es particularmente sensible a la disponibilidad de asimilados luego de
floracién (Borras et al. 2004). Periodos de estrés hidrico impuestos durante el llenado de
granos de soja provocaron reducciones significativas del rendimiento debido al menor
crecimiento de los granos, como consecuencia del desencadenamiento de una
senescencia acelerada (Brevedan y Egli 2003). En condiciones de campo, los granos de
soja raramente alcanzan su peso potencial (Borras et al. 2004), lo cual podria permitir
cierto grado de compensacion entre los componentes del rendimiento. Por ejemplo, en
tratamientos de sequia en soja aplicada poco después de floracion pero revertida durante
el llenado de granos, el rendimiento no se modifico debido a que existié aumento en el
peso de los granos (Andriani et al. 1991). Aparentemente, dicha compensacion se debe
a que, aunqgue algunos efectos tempranos condicionan el tamario final de las semillas
(i.e. division de células de cotiledones, crecimiento inicial de vainas; (Egli et al. 1981;
Egli et al. 1989; Peterson et al. 1992; Munier-Jolain y Ney 1998), el contenido de agua
de las semillas se incrementa hasta cerca del momento de madurez fisioldgica (Borras et
al. 2004), permitiendo que las semillas puedan capturar mejoras en la disponibilidad de
asimilados por semilla hasta muy avanzado el llenado de los granos.

Un aspecto adicional a tener en cuenta en el estudio de la definicion del
rendimiento de soja es la alta superposicion de las etapas de definicién del nimero y
peso de granos durante el ciclo del cultivo. La superposicion se manifiesta en diferentes
posiciones de la planta (i.e. mientras se define el nimero de vainas en los nudos
superiores, los granos de las vainas ubicadas en el tercio medio o inferior de la planta



estan en la fase activa de crecimiento) e incluso, dentro de un mismo nudo (i.e. los
granos de las vainas proximales comienzan a crecer mientras las vainas distales o de
nudos secundarios pueden aun abortar). Este patron temporal agrega complejidad a la
comprension de como diferentes condiciones ambientales regulan la definicion de cada
uno de los componentes numéricos del rendimiento y sus interrelaciones.

1.5. Sensibilidad a la temperatura de los procesos involucrados en
la generacion del rendimiento en soja

De las secciones anteriores surge que el rendimiento en soja estd muy
relacionado con las condiciones de crecimiento durante el periodo critico que
condicionan la definicion del nimero de granos y que los efectos de diferentes estreses,
como la sequia, ejercerian su efecto tanto en la actividad de la fuente (disminucién de la
tasa fotosintética) como de los destinos (incapacidad para utilizar fotoasimilados)
regulando el aborto de vainas (Liu et al. 2004). En este contexto, es necesario
comprender como estos procesos y mecanismos pueden ser afectados por el estrés
térmico y su combinacion con déficit hidrico.

Por un lado, incrementos en la temperatura durante la fase de fructificacion
pueden reducir la fotosintesis y el aporte de asimilados a las vainas promoviendo su
aborto. Las temperaturas cardinales que definen las dindmicas de asimilacion de
carbono y su distribucion hacia las vainas son similares en ausencia de episodios de
estrés (Boote et al. 1998). Sin embargo, no puede descartarse que la exposicion a breves
episodios de temperaturas altas puedan alterar estas relaciones ni si existen
interacciones con el nivel hidrico en suelo. Mas adn, el rango de temperaturas que
optimiza la tasa de produccién de vainas (21,5 a 26,5°C; (Boote et al. 1998) es mas
estrecho que el que optimiza los procesos de crecimiento y particion, sugiriendo la
existencia de otros mecanismos sensibles a la regulacion por parte de la temperatura.

Al igual que ocurre en las restantes fases del ciclo del cultivo, la temperatura
regula la duracion del periodo critico. Incrementos en la temperatura media en el rango
comprendido entre 6 y 25°C tienden a incrementar la tasa de desarrollo, reduciendo la
duracion de la fase. Por el contrario, aumentos por encima de 30°C en la temperatura
media tienden a incrementar la duracion de la fase, al encontrarse en el rango de
temperaturas supra-Optimas para la tasa de desarrollo. Sin embargo, no esta claro si la
exposicion a temperaturas altas durante un tiempo suficientemente breve como para no
modificar sustancialmente la temperatura media, puede modificar la tasa de desarrollo
ni, eventualmente, cual seria el sentido de dicha modificacion (i.e. acortaria la fase, por
incrementar levemente la temperatura en el rango suboptimo o reducirla, por incluir
temperaturas en el rango supra-0ptimo). Se sabe que el estrés hidrico tiende a reducir la
duracién de las fases reproductivas (Desclaux y Roumet 1996) pero no existen estudios
que hayan analizado en detalle la dindmica temporal de fijacion y aborto de vainas en
respuesta a estrés térmico, hidrico y su interaccion.

Finalmente, si bien han sido estimadas las temperaturas cardinales que regulan el
ritmo de crecimiento de los granos, no existen estudios que hayan explorado si la
capacidad de compensacion a través del peso de granos en respuesta a estrés térmico,
hidrico y su interaccion, puede ser modificada cuando el estrés ocurre en etapas
tempranas del desarrollo de las semillas. Si, a través de alguno de los mecanismos
detallados arriba, un estrés reduce el nimero de semillas méas que lo que se afecta la tasa
de crecimiento de las plantas, se generaria una relacion disponibilidad de asimilados por
semilla mas elevada que, al menos en algunas especies, se asocia con un mayor ritmo de
crecimiento de las semillas (Gambin et al. 2006). Pero si el estrés afectara alguna de las



caracteristicas de las semillas que se encuentran asociadas con su tamafio final (nimero
de células de los cotiledones, crecimiento inicial de las vainas), los granos resultarian
incapaces de responder a esta mejora, limitdndose la capacidad compensatoria a través
del peso de los granos.

La presente tesis pretende analizar las consecuencias de episodios de alta
temperatura sobre el rendimiento del cultivo de soja, haciendo énfasis en mecanismos
involucrados con el crecimiento del cultivo y explorando posibles efectos directos a
través de modificaciones en la generacion y supervivencia de 6rganos reproductivos.
Como marco experimental se estudiaran dichos mecanismos bajo dos situaciones
hidricas, tratando de profundizar el estudio de las interacciones entre las altas
temperaturas y la disponibilidad hidrica.

1.6. OBJETIVO GENERAL

Estudiar los efectos de breves episodios de estrés térmico durante fructificacion
y su posible interaccion con déficit hidrico sobre los procesos vinculados con la
generacion del rendimiento de soja.

1.7. OBJETIVOS ESPECIFICOS

Frente a breves episodios de alta temperatura durante la fase reproductiva,
aplicados en cultivos de soja bajo dos niveles de disponibilidad hidrica en suelo, se
pretende:

1- Analizar el crecimiento y la particion reproductiva

2- Estudiar la dindmica de produccion y fijacion de vainas

3- Indagar si se modifica la compensacion entre nimero y peso de granos,
mecanismo que otorga estabilidad al rendimiento de soja.

1.8. HIPOTESIS

Breves episodios de altas temperaturas durante la fase de fructificacion en soja
combinados con baja disponibilidad hidrica en suelo provocaran mermas en el
rendimiento debido a:

1- Una menor biomasa aérea total de planta y una menor particion reproductiva.

2- Una menor tasa de establecimiento de vainas, debido a un incremento en el
aborto.

3- Una disminucién en la capacidad de compensacion entre los componentes
namero y peso de granos debido a la incapacidad del peso de granos para responder a
relaciones fuente/destino mas favorables.

1.9. Estructura de la tesis

El cuerpo de la presente tesis ha sido desarrollado en los siguientes capitulos:
Capitulo 2: Materiales, métodos y caracterizacion del estrés, Capitulo 3: Estrés térmico
por alta temperatura en soja: respuesta de los determinantes ecofisioldgicos del
rendimiento, Capitulo 4: Estrés térmico por alta temperatura en soja: efectos sobre la
generacion y fijacion de vainas, Capitulo 5: Estres térmico por alta temperatura en soja:
contribucion del peso de granos a la determinacion del rendimiento y Capitulo 6:
Conclusiones generales.



CAPITULO 2: Materiales, métodos y caracterizacion del estrés

En este capitulo se describen los experimentos que se realizaron. En particular,
se brinda una descripcion detallada de la forma en que se impusieron los tratamientos y
cémo se cuantifico el estrés térmico. En los capitulos siguientes, se describen los
métodos particulares utilizados para abordar los diferentes objetivos de la tesis.

2.1. Sitio experimental y manejo del cultivo

Se realizd un experimento en la EEA INTA Manfredi — Cérdoba (Lat. 31° 51°
32,83 S; Long. 63° 44’ 15,21>’W) durante las campaias agricolas 2006/2007 (afio 1) y
2007/2008 (afio 2). El suelo sobre el que se realizaron los experimentos es un Haplustol
éntico, perteneciente a la serie Oncativo, clasificado por su capacidad de uso como Ilic
(INTA 1987). Se caracteriza por ser un suelo profundo, bien drenado, con buena
capacidad de almacenaje y su Unica limitante es climatica. Esto Gltimo se debe a que se
encuentra distribuido en una zona donde las precipitaciones se concentran durante
primavera —verano (70%), con una media histérica anual de 760 mm. Los andlisis de
suelo realizados previo a la siembra arrojaron valores de materia organica superiores a
2,5% (buen contenido) y de fosforo extractable por encima de las 45 ppm (muy bien
provisto) en ambos afios. La temperatura media anual es de 16,8 °C. y las maximas
promedio histéricas de los meses de enero y febrero son 29,2 y 27,8 °C,
respectivamente. Durante estos meses, en el 50% de los afios ocurren episodios de por
lo menos 5 dias de duracion donde se registran temperaturas méximas diarias superiores
a 32°C.

La siembra se realizé en forma manual, en surcos distanciados a 35 cm (afio 1) o
52,5 cm (afo 2), los dias 21 de diciembre de 2006 y 20 de noviembre de 2007. Las
densidades de siembra fueron 22 (afio 1) y 25 (afio 2) plantas m? Se sembré un 30%
mas de semilla que la requerida y luego se ralearon plantulas para lograr la densidad
objetivo en cada caso. Previo a la siembra, las semillas fueron inoculadas con cepas
comerciales de Bradyrhizobium japonicum. El cultivo se mantuvo libre de plagas y
enfermedades durante todo su ciclo.

2.2. Tratamientos y disefio experimental

Se realizaron experimentos donde se combinaron dos niveles de temperatura,
dos genotipos y dos situaciones de disponibilidad hidrica en suelo. El disefio de los
ensayos fue en parcelas sub-subdivididas con tres repeticiones, constituyendo el nivel
hidrico la parcela principal, los genotipos la subparcela y el estrés térmico la sub-
subparcela, es decir la unidad experimental. Las dimensiones de las subparcelas fueron
6 m de largo x 2,1 m de ancho, incluyendo 6 (afio 1) o 4 surcos (afio 2). Las sub-
subparcelas tuvieron 2 m de largo x 2,1 m de ancho.

Los tratamientos de temperatura incluyeron dos niveles: i) control (temperatura
ambiente) y ii) con episodios de alta temperatura. Durante el primer afo, los
tratamientos de alta temperatura se impusieron por 5 dias consecutivos estando el
cultivo en estado fenoldgico R4 (plena fructificacion) (Fehr y Caviness 1977). En el
segundo afio de experimento, los tratamientos de alta temperatura fueron impuestos
también en R4 por 14 (Don Mario (DM) 4200) y 10 (Don Mario (DM) 4870) dias
consecutivos. El aumento de temperatura se logré mediante la utilizacion de carpas
construidas con polietileno cristal de 100 micrones montado sobre una estructura de



varillas de hierro liso de 12 mm de diametro. Las dimensiones de las estructuras de
hierro fueron de 2 m de largo x 1,90 m de ancho y 1,20 m de altura. Las carpas
permanecieron cerradas hasta el nivel del suelo solo seis horas al dia (desde 10:00 a.m.
a 04:00 p.m.) durante los dias de tratamiento.

Debido a las condiciones ambientales reinantes al momento de imposicion del
estrés térmico (dias nublados) durante el primer afio de experimentacion, se reforzé el
incremento de la temperatura mediante caloventores dentro de las carpas que
permanecieron encendidos durante las 6 horas diarias de tratamiento a lo largo del
episodio de estrés térmico. En el afio 2 no fue necesario el uso de caloventores.

Para cuantificar posibles diferencias en radiacion incidente causadas por el
polietileno, en el primer afio de experimento se instalaron las mismas estructuras de
hierro con polietileno sélo en el techo (carpas testigo) sobre plantas testigo. Durante la
imposicion de los episodios de estrés térmico, sensores conectados a data-loggers y
ubicados a la mitad de la altura del canopeo (Cava-Devices, Buenos Aires, Argentina)
registraron la temperatura del aire cada quince minutos. Para suprimir el efecto de la
radiacion solar directa sobre los sensores, éstos se protegieron mediante dos tubos de
PVC de 0,25 m de largo abiertos en los extremos (uno dentro del otro). El tubo exterior
era de 0,11 m de didmetro y el interior 0,06 m de diametro.

Debido a limitantes en el numero de sensores (s6lo 12), se colocaron dos en
parcelas testigo (riego a temperatura ambiente) y el resto dentro de las carpas a la mitad
de la altura del canopeo. Estos 10 sensores restantes se colocaron uno dentro de cada
carpa en las parcelas de estrés térmico, excepto en secano repeticion 3 (sin sensores).
Previamente a la imposicion del estrés térmico se caracterizé el perfil de temperatura
dentro de la carpa, ubicando los sensores a diferentes alturas del canopeo (a nivel de
suelo, mitad del canopeo, techo de la carpa).

Los genotipos utilizados, pertenecientes al grupo de madurez IV (DM 4200 y
DM 4870) y de habito de crecimiento indeterminado, fueron seleccionados por
presentar similar longitud de la fase reproductiva (R1 (comienzo floracion) a R8 (plena
madurez)) pero distinta duracion de la subfase R1 a R5 (comienzo llenado granos;
subfase R1-R5 mayor en DM 4870).

Dentro de cada experimento, se manejo diferencialmente la disponibilidad
hidrica. Durante la etapa siembra a R1, la totalidad del ensayo fue regado mediante
riego por goteo. A partir de R1, se interrumpio el riego en la mitad del ensayo,
generando asi dos niveles de agua en el suelo: i) control con riego suplementario
durante todo el ciclo, y ii) sin riego. En este Gltimo, la baja disponibilidad hidrica se
logré interrumpiendo el riego por goteo a partir de R1 y durante el primer afio se
complementd con coberturas plasticas en suelo para minimizar la entrada de agua por
precipitaciones. Durante el primer afio se registraron precipitaciones de 239 mm entre
R1-R6 (mé&ximo tamafio de semilla), y 189 mm entre R6 y madurez. El segundo afio
recibi6 precipitaciones mayores durante R1-R6 (303 mm) y sélo de 23 mm luego de R6
(Figural B, C).

De este modo, de la combinacion de los dos niveles de disponibilidad hidrica en
suelo y los dos niveles de temperatura generados, quedaron conformados cuatro
tratamientos: (i) Riego control (RC), riego suplementario durante todo el ciclo sumado a
temperatura ambiente, (ii) Riego estrés termico (RET), riego suplementario durante todo
el ciclo sumado a episodio de alta temperatura, (iii) Secano control (SC), sin riego a
partir de R1 sumado a temperatura ambiente y (iv) Secano estrés térmico (SET), sin
riego a partir de R1 sumado a episodio de alta temperatura.
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2.3. Cuantificacion del estrés térmico

El estrés térmico dentro de las carpas se cuantificé a través de la sumatoria de las
temperaturas horarias acumuladas sobre un valor 6ptimo (Tso) mediante la ecuacion 1
(Ec.1):

Tso =) (Tx—To), para Tx > To (Ec.1)
1

Donde Tx es la temperatura media horaria del aire y To es la temperatura
Optima. Para el célculo de Tso (en °Ch) se utiliz6 una temperatura optima de 26°C;
temperatura alrededor de la cual el crecimiento reproductivo en soja comenzaria a
disminuir (Baker et al. 1989; Boote et al. 1997).

2.4, Condiciones de crecimiento

Considerando todos los meses de desarrollo del cultivo (noviembre- abril), la
temperatura media fue inferior a la histdrica en solamente 0,46 °C durante el primer afio
de ensayo, y superior en 1,7 °C durante el segundo afio (Figura 1A). Esas diferencias
estuvieron dadas por el alejamiento de los valores histéricos que presentaron los datos
en los meses de enero en ambos afios y febrero durante el primer afio de evaluacion. Las
precipitaciones totales del periodo fueron superiores en 25 mm a la media histérica
(493,7 mm periodo diciembre - abril) durante el primer afio de evaluacion, mientras que
durante el segundo afio estuvieron 10 mm por debajo de las registros historicos. Los
valores de radiacion fueron 6% inferiores a los historicos durante el afio 1 y 11%
superiores durante el afio 2 (datos no mostrados).
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Figura 1. Evolucion de la temperatura media mensual (A) y precipitaciones afio 1 (B) y
afio 2 (C) durante las semanas en que se desarrollaron los ensayos. Los triangulos llenos
(DM 4200) y vacios (DM 4870) indican estados fenoldgicos (triangulo lleno cuando
coinciden). Los datos histéricos de temperatura son las medias de los registrados desde
1959-2008 en Manfredi, Cérdoba.

El polietileno de las carpas suprimio la radiacion incidente en un 10%. Sin
embargo, debido al breve periodo en el que las carpas permanecieron colocadas, la
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RFAI (radiacion fotosintéticamente activa interceptada) acumulada por los tratamientos
estresados durante los episodios de estrés térmico fue inferior sélo en un 2% respecto a
las parcelas control (75,6 y 77,3 MJ m™ en 2006-07, y 243,6 y 247,7 MJ m™ en 2007-
08). La diferencia entre afios se debid a la menor duracion del episodio de estrés termico
y menores valores de radiacion incidente durante el afio 1.

2.5. Perfil de temperatura dentro de las carpas

Las carpas incrementaron la temperatura del aire solamente entre las 12:00 y las
18:00 horas del dia. No se registraron diferencias en las temperaturas registradas
durante la noche y el comienzo de la mafiana entre sensores ubicados en distintas
posiciones dentro de las carpas, aunque fueron levemente superiores a la temperatura
minima registrada. Ademas, durante las horas en que se produjeron diferencias, la
temperatura a la mitad de la altura del canopeo fue, en promedio, 1,2 °C inferior a la del
techo de la carpa y 4,3 °C superior a la registrada a nivel del suelo. En resumen, las
diferencias de temperatura ocurrieron durante el momento del dia en que las carpas
permanecieron cerradas (10:00 a 16:00) méas un lapso de dos horas (hasta las 18:00) y
durante ese periodo existié un patron de perfil de temperaturas dentro del canopeo desde
el techo de las carpas hacia el suelo (Figura 2).

—o— sensor alto
—— sensor medio
—0O— sensor bajo

40 1 ¢+ T minymax diaria

Temperatura (°C)

10 T T T T T T T |
0 10 20 30 40 50 60 70 80
Tiempo (horas)

Figura 2. Ejemplos de patrones de evolucién de la temperatura registrada por sensores
ubicados dentro de los dispositivos para aumento de temperatura (carpas de polietileno).
Los datos corresponden a los de 3 dias consecutivos en carpa ubicada en un lote
comercial de soja en determinaciones para la calibracion del método de imposicion de
estrés. Manfredi, Cérdoba, 2006. Temperatura minima y maxima diaria corresponden a
las registradas en casilla meteoroldgica.

2.6. Episodios de estrés térmico
Durante el primer afio, los tratamientos se impusieron entre los 32 - 36 DDR1
(dias desde floracion) en DM 4200 y 30 - 34 DDR1 en DM 4870 (Figura 3 A, C). En el
segundo afio de experimento, los tratamientos de alta temperatura fueron impuestos
entre 28 — 41 DDR1 en DM 4200 y 24 — 33 DDR1 en DM 4870 (Figura 3 B,D).
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Figura 3. Evolucion de temperaturas diarias en tratamientos control (ambiente) y estrés
térmico en los genotipos de soja DM 4200 (A,B) y DM 4870 (C,D) durante el afio 1
(A,C) y afio 2 (B,D) de experimentacion. Las lineas punteadas indican las temperaturas
registradas en casilla meteoroldgica. Los sensores estuvieron ubicados a la mitad de la
altura del canopeo. Nétese la diferencia de escalas en los ejes de abscisas.

La temperatura media del aire en los tratamientos control durante los episodios
de estrés térmico fue, en promedio, de 22,4°C y 20,9°C, para el primer afio y segundo
afio, respectivamente, mientras que las maximas alcanzaron valores promedios
alrededor de los 29°C en ambos afios. Durante el afio 1, las mayores temperaturas se
registraron hacia el principio del episodio de estres mientras que en el afio 2 las
temperaturas fueron mas constantes. Las temperaturas medias diarias de las parcelas
control durante los episodios de estres térmico fueron levemente inferiores a las
registradas en casilla meteoroldgica para el mismo periodo (1,25 °C y 1 °C, para el
primer y segundo afio de ensayos, respectivamente) mientras que las maximas fueron
similares (0,24 °C mas en parcelas control versus casilla meteorologica; Figura 3).
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La cuantificacion del estrés térmico a través de la Tso arrojo diferencias
significativas para la interaccion afio x condicién térmica (p< 0,01), resultando la Tso
mayor en las parcelas calentadas durante el afio 2 con respecto a las mismas en afio 1
(Cuadro 1). La temperatura media diaria de las parcelas con estrés térmico durante los
episodios fue 25,75°C y 23,2°C durante el afio 1 y 2, respectivamente. Las temperaturas
méaximas promedio de los episodios de estrés térmico superaron a sus respectivos
controles en 6°C (afio 1) y 5°C (afio 2).
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Cuadro 1.Temperaturas horarias acumuladas sobre la dptima (Tso) durante los episodios
de estrés térmico en dos genotipos de soja (DM 4200 y DM 4870) cultivados bajo dos
condiciones hidricas (control y secano) y dos condiciones térmicas (control y estres)
durante dos afos (Afio 1: 2006-07; Afo 2: 2007-08).

Afio Genotipo Condicion Condicion Tso (°Ch)
hidrica térmica
1 DM4200 Riego Control 30,56
Estrés 230,25
Secano Control 29,22
Estrés 238,40
DM4870 Riego Control 28,26
Estrés 241,22
Secano Control 27,65
Estrés 236,65
2 DM4200 Riego Control 65,60
Estrés 373,27
Secano Control 62,87
Estrés 380,65
DM4870 Riego Control 52,71
Estrés 359,34
Secano Control 57,23
Estrés 362,65
Aﬁo *k*k
Condicién hidrica NS
Genotipo NS
Condicién térmica Fkkk
Afio * Condicion hidrica NS
Afio * Genotipo NS
Afio * Condicion térmica Fhx
Condicién hidrica * Genotipo NS
Condicion hidrica * Condicion térmica NS
Genotipo * Condicion térmica NS
Afio * Condicion hidrica * Genotipo NS
Afio * C. hidrica * C. térmica NS
Afio * Genotipo * C. térmica NS
C. hidrica * C. térmica * Genotipo NS
Afo * C. hidrica * Genotipo C.térmica NS

*hx Fxx* significativo al p= 0,01 y 0,001, respectivamente; NS no significativo.
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CAPITULO 3: Estrés térmico por alta temperatura en soja:
respuesta de los determinantes ecofisioldgicos del rendimiento

3.1. Introduccién

La biomasa total producida durante el ciclo de un cultivo es el resultado de la
cantidad de radiacion fotosintéticamente activa interceptada (RFAI) acumulada y de la
eficiencia con que ésta es convertida en biomasa (EUR; (Andrade et al. 2005). El
ambiente ejerce una fuerte regulacién del primer componente, no sélo a través de la
cantidad de radiacion incidente, sino también a traves de los factores ambientales que
regulan el desarrollo del cultivo (fotoperiodo y temperatura) y de aquellos que
modifican la aparicion, expansion y decaimiento del indice de area foliar del cultivo
(temperatura, nivel de recursos, cantidad y disposicion de las plantas (Loomis y Connor
1996). Condiciones de estrés hidrico al inicio del periodo reproductivo en soja redujeron
el area foliar del cultivo, por su efecto sobre el proceso de expansion foliar (Andriani et
al. 1991). Breves periodos de estrés hidrico aplicados durante el llenado de granos en
soja provocaron reducciones significativas del rendimiento debido al acortamiento de la
fase de llenado de granos como consecuencia del desencadenamiento de una
senescencia foliar acelerada (Brevedan y Egli 2003).

La eficiencia en el uso de la radiacion es, comparativamente, menos variable
pero, en el caso del cultivo de soja puede variar entre 0,66 y 1,26 g MJ™ en respuesta al
contenido de nitrégeno foliar (Sinclair y Horie 1989), al valor energético contenido en
los granos (Sinclair y Muchow 1999), a la disponibilidad hidrica (Andriani et al. 1991).

Aunque escasos estudios demuestran gque la biomasa en soja puede ser afectada
por la exposicion a altas temperaturas en combinacion con déficit hidrico, son
inexistentes las investigaciones que hayan analizado cuales factores ecofisiologicos son
generalmente modificados en estas situaciones (Baker et al. 1989; Ferris et al. 1999). Se
ha postulado que el crecimiento vegetativo en soja es menos afectado que el
reproductivo cuando el cultivo es expuesto a altas temperaturas (Baker et al. 1989;
Boote et al. 1997). Es esperable entonces, que cambios relacionados con la particion
reproductiva puedan intervenir en estas respuestas a la combinacion de estreses.

La mayoria de los antecedentes que han estudiado la particion reproductiva en
soja indican que este caracter es altamente estable (Spaeth et al. 1984; Vega et al.
2001). El patron de localizacion de meristemas que le confiere alta plasticidad
reproductiva, sumado a un bajo umbral de tasa de crecimiento por planta requerido para
fijar granos, le otorgan a esta especie un indice de particion reproductiva estable en
condiciones potenciales (Vega et al. 2000). Sin embargo, estos aspectos han sido
analizados en ausencia de estrés térmico y/o hidrico, y, por lo tanto, no es posible
descartar cambios causados por estos estreses abioticos.

Por otro lado, se encuentra ampliamente documentada en la literatura la
asociacion que existe entre el nimero de vainas y granos en soja con el suministro de
asimilados durante la fase de fructificacion (Jiang y Egli 1995; Egli 1998) y con la tasa
de crecimiento del cultivo y de las plantas durante dicha etapa (Board y Tan 1995; Vega
et al. 2001b). Es posible, entonces, que cambios en la particion reproductiva puedan
estar mediados por la regulacion del nimero de estructuras reproductivas fijadas durante
las etapas criticas.

En este capitulo, se analizaran los efectos causados por altas temperaturas y su
interaccion con niveles hidricos de suelo contrastantes sobre la biomasa total, utilizando
un marco ecofisiolégico general y enfatizando el estudio de la particion de biomasa
hacia estructuras reproductivas.
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3.2 Materiales y Métodos
3.2.1. Variables medidas y calculos

3.2.1.1.  Fenologia

Al inicio del cultivo, se identificaron 6 plantas (afio 1) y 10 plantas (afio 2) por
unidad experimental y en ellas se registro la fenologia cada 7 dias durante todo el ciclo
del cultivo segun la escala de Fehr y Caviness (1977) y en la etapa de produccion de
vainas cada 3 dias.

3.2.1.2. Evolucién de la biomasa

Se cuantificd la evolucion de la biomasa mediante cortes en los estadios R2
(plena floracion), R5 (comienzo de llenado de granos), R6 (maximo tamafio de semilla)
y R8 (plena madurez). En cada unidad experimental, la muestra estuvo compuesta por 4
plantas, excepto en R8 cuando se cosecharon todas las plantas donde se efectud la
técnica de pintado (Capitulo 4). Todas las plantas muestreadas fueron tomadas de los
surcos centrales de la unidad experimental. En todos los casos, las plantas fueron
separadas en tallos, hojas, flores y/o vainas. Cada uno de estos componentes se secé en
estufa con circulacion de aire forzada a 60 °C. No se consideraron hojas y peciolos
caidos. A partir de los datos de muestreos de biomasa se usaron modelos logisticos para
el célculo de la biomasa acumulada y de las tasas de crecimiento por planta (InfoStat
2009).

Para el andlisis de particion, se usaron dos aproximaciones. Inmediatamente,
luego de remover el estrés térmico se analizaron las relaciones entre la biomasa
reproductiva y la biomasa aérea total por planta (particion) y entre la biomasa
reproductiva y la biomasa vegetativa por planta. En R8, para cada tratamiento, se
calculd el coeficiente de particion como la pendiente de la relacion lineal entre biomasa
de granos y biomasa total por planta a madurez.

3.2.1.3.  Captura de radiacion y estimacion de la eficiencia de uso
de la radiacion

En el segundo afio de experimentacion, se calcul6 la intercepcion de radiacion
por el cultivo, expresada como porcentaje de la radiacion incidente, como (100 — I/10) x
100, donde 1 es la radiacién incidente por debajo del estrato inferior de hojas verdes, e
lo es la radiacién incidente arriba del canopeo. Los valores de | e lo fueron obtenidos
mediante el uso de ceptometro (Cava-Devices, Buenos Aires, Argentina). Se realizaron
3 mediciones por unidad experimental previas a los muestreos de biomasa, entre las
11:00 a.m. y 01:00 p.m. en dias despejados. La radiacion fotosintéticamente activa
diaria fue estimada como el 50% de la radiacion incidente (Monteith 1972) registrada
por radiémetro en casilla meteorolégica ubicada a 200 metros del ensayo. El porcentaje
de intercepcion de los dias comprendidos entre dos mediciones realizadas se estimoé por
interpolacion lineal. La radiacion fotosintéticamente activa interceptada se obtuvo
aplicando el porcentaje de intercepcion obtenido por interpolacién al dato de radiacion
fotosinteticamente activa diaria. La radiacion fotosintéticamente activa interceptada
acumulada se calculd por sumatoria de la radiacion fotosintéticamente activa
interceptada diaria.

En el segundo afio de experimentacion, la eficiencia de uso de la radiacién
(EUR) fue estimada para cada tratamiento como la pendiente de la regresion lineal entre
la biomasa acumulada y la radiacion interceptada acumulada entre dos etapas del cultivo
(i.e. R2-R6).
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3.2.2. Analisis estadistico

Las variables se analizaron mediante analisis de la varianza (ANAVA),
utilizando el paquete estadistico Infostat (InfoStat 2009). Para el andlisis del efecto afio,
se utilizoé la rutina de modelos lineales mixtos. En los casos en que se encontraron
diferencias significativas entre tratamientos, se realizaron comparaciones de medias.
Para el analisis de diferencias de pendientes en los modelos lineales para las variables
RUE y particién se utilizéd analisis de regresion con variables auxiliares (dummy)
(InfoStat 2009).

3.3. Resultados

3.3.1. Fenologia

La duracién total del ciclo de los genotipos seleccionados para este estudio fue
practicamente similar -en promedio 105 (afio 1) y 110 dias (afio 2) entre emergencia y
madurez fisiologica-. La mayor diferencia en duracion de ciclo se observé bajo riego en
el afio 2, cuando se registro adelantamiento de la madurez fisiologica en las parcelas
bajo secano respecto a las regadas en ambos genotipos (Cuadro 2).

Cuadro 2. Fecha de siembra y de ocurrencia de los principales eventos fenoldgicos de
los genotipos DM 4200 y DM 4870. Ensayos conducidos en Manfredi, Cordoba durante
2006-2007 y 2007-2008. Los eventos fenoldgicos son comienzo floracion (R1), plena
fructificacion (R4), comienzo llenado de granos (R5), maximo tamafio semilla (R6) y
plena madurez (R8).

Afio 1: 2006-2007 Afio 2: 2007-2008
DM 4200 DM 4870 DM 4200 DM 4870
Fecha siembra 21-12-2006 21-12-2006 20-11-2007 20-11-2007
R1 22-1-2007 25-1-2007 27-12-2007 8-1-2008
R4 20-2-2007 23-2-2007 22-1-2008 1-2-2008
R5 25-2-2007 7-3-2007 29-1-2008 19-2-2008
R6 15-3-2007 22-3-2007 19-2-2008 3-3-2008
RS 12-4-2007 15-4-2007 15-3-20082 22-3-20082
13-3-2008° 16-3-2008°

@ Fechas correspondientes a tratamientos de riego.
® Fechas correspondientes a tratamientos de secano.

Los genotipos de soja utilizados en este estudio presentaron practicamente la
misma longitud en la totalidad de su periodo reproductivo, es decir, desde comienzo de
floracién (R1) a plena madurez (R8), siendo sélo 4% mas larga en DM 4870 que en DM
4200. En cambio, la duracion de la subfase comienzo de floracion (R1) a comienzo de
Ilenado de granos (R5) fue 18,5% mas larga en DM 4870 que en DM 4200 (promedio
de dos afios; Figura 4).
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Figura 4. Tiempo térmico desde comienzo de floracion a madurez (R1-R8) y comienzo
de floracion a inicio llenado de granos (R1-R5) durante el afio 1 (A) y afio 2 (B) de
experimentacion. Los datos de afio 2 corresponden a tratamientos de riego.

El adelantamiento de la fecha de siembra en el afio 2 produjo una mayor
duracién de las fases reproductivas. En efecto, el fotoperiodo promedio explorado
durante la fase reproductiva fue de 14,2 horas, resultando mas largo en relacién al
explorado durante el afio 1 en la misma etapa del ciclo (13,6 horas).

3.3.2. Variacion de los componentes del modelo ecofisioldgico

La biomasa aérea por planta a madurez fue menor (p< 0,001) en afio 1 con
respecto al afio 2. Tanto el estrés térmico, como la condicién de secano redujeron
(p<0,01) la biomasa aérea producida por planta (Cuadro 3). Durante el primer afio, las
plantas que crecieron en condiciones de secano control acumularon un 17,5% menos de
biomasa total durante el periodo R2-R6 que las plantas de las parcelas riego control. En
el afio 2, la biomasa total R2-R6 de las plantas en secano control fue 9% menos que en
riego control.

La RFAI acumulada hasta R6 (s6lo medida durante el afio 2) no difirio entre
tratamientos. Se detectaron diferencias significativas entre genotipos (p<0,01; Cuadro
3), presentando DM 4870 mayor acumulacién de RFAI a R6 con respecto a DM 4200.
En R4, el porcentaje de RFAI super6 el 95% en todos los tratamientos evaluados.
Durante la etapa R2-R6, no existieron diferencias significativas entre tratamientos en la
eficiencia de uso de la radiacion (p> 0,10; Cuadro 3). La TCP (tasa de crecimiento por
planta) en fructificacion (R4) no difirio entre tratamientos (p>0,10). Cuando la TCP fue
analizada para un periodo mas amplio, desde R2 a pasado R6, tanto las plantas
sometidas a estrés térmico como a secano presentaron menores (p<0,05) TCP que los
controles. La reduccion observada fue del 20% en estrés térmico y del 17% en secano.
Esta TCP explico (p< 0,01) el 41% del nimero de vainas fijadas por planta.
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Cuadro 3. Biomasa aérea a madurez fisiologica, radiacion fotosintéticamente activa
interceptada (RFAI) acumulada hasta R6 (méximo tamarfio de semilla) y eficiencia en el
uso de la radiacion (EUR) en dos genotipos de soja (DM 4200 y DM 4870) cultivados
bajo dos condiciones hidricas (riego y secano) y dos condiciones térmicas (control y
estrés). Los datos de biomasa pertenecen a los dos afios de evaluacion (Afio 1: 2006-07;
Afo 2: 2007-08), RFAI y EUR corresponden al afio 2.

Afo 1 Afo 2
Genotipo Condicién ~ Condicion Biomasa Biomasa RFAI EUR?
hidrica térmica gplt gplt acum. gMJ?
MJ m*
DM4200 Riego Control 23,20 35,93 652,88 0,69
Estrés 24,98 32,02 648,49 0,68
Secano Control 22,75 27,28 649,94 0,63
Estrés 16,22 18,92 648,23 0,58
DM4870 Riego Control 25,32 30,44 734,43 0,72
Estrés 19,91 28,07 723,42 0,59
Secano Control 24,35 30,48 721,31 0,69
Estrés 16,21 23,88 705,20 0,67
Condicion hidrica
Riego 23,35 31,61 689,80 0,67
Secano 19,88 25,14 681,17 0,64
Genotipo
4200 21,78 28,53 649,88 0,64
4870 21,44 28,21 721,09 0,67
Condicién térmica
Control 2390 31,03 689,64 0,68
Estrés 19,33 25,72 681,33 0,63
Biomasa RFAI acum. EUR
gpl™ MJ m™ gmJ?
Aﬁo *kkk
Condicién hidrica Fkk NS NS
Genotipo NS il NS
Condicién térmica Fkk NS NS
Afo * Condicién hidrica NS
Afio * Genotipo NS
Afio * Condicion térmica NS
Condicion hidrica * Genotipo NS NS NS
Condicidn hidrica * Condicion ter NS NS NS
Genotipo * Condicion térmica NS NS NS
Afo * Condicidn hidrica * Genotipo NS
Afio * C. hidrica * C. térmica NS
Afo * Genotipo * C. térmica NS
C. hidrica * C. térmica * Genotipo NS NS NS
Afio * C. hidrica * Genotipo C.térmica NS

*Hx kxxk significativo al p= 0,01 y 0,001, respectivamente; NS no significativo.
2 Calculada como la pendiente de la regresion lineal entre biomasa acumulada (g m™) y radiacion
fotosintéticamente activa interceptada acumulada (MJ m™) entre R2 y R6.

La EUR también se evaluo a través del analisis de regresion con variables
auxiliares. A través de este método tampoco se detectaron diferencias entre tratamientos
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(p>0,10), por lo que se ajusto un unico modelo de EUR para todos los datos del afio 2
(Figura 5).
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Figura 5. Biomasa aérea acumulada en funcion de la radiacién fotosintéticamente activa
interceptada durante el periodo R2-R6 en los dos genotipos evaluados durante el afio 2
de experimentacion. Debido a ausencia de efectos de tratamientos, se ajustd un unico
modelo, donde la pendiente representa la EUR.

3.3.3. Particion reproductiva

La particion reproductiva y la relacion biomasa reproductiva/biomasa vegetativa
por planta, calculadas inmediatamente después de remover el estrés térmico,
disminuyeron en forma significativa en los tratamientos estresados térmicamente (p<
0,01; Figura 6). Luego de removido el estrés térmico, la biomasa reproductiva en las
parcelas calentadas fue 31% inferior con respecto a la situacion de temperatura
ambiente, mientras que la biomasa vegetativa se redujo solo un 14%. La particién
reproductiva también reflejo diferencias para la condicién hidrica (p<0,05). Se detectd
diferencia entre genotipos (p< 0,001), siendo ambas relaciones mayores en DM 4200
con respecto a DM 4870. Probablemente, las diferencias entre genotipos se deban al
momento de ocurrencia o duracién de las etapas reproductivas de cada genotipo. No se
evidencio efecto de afo (p>0,10) entre los valores de estas relaciones.

La Tso, variable a través de la cual se cuantificd el estrés térmico (Cuadro 1),
explico (DM 4200: p< 0,05, r2= 0,60; DM 4870: p< 0,01, r2= 0,78) las variaciones en
particion observadas inmediatamente después de removido el estrés térmico.
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Figura 6. Relacion biomasa reproductiva/biomasa aérea total (Particién; A 'y B) vy

biomasa reproductiva/biomasa vegetativa (C y D) inmediatamente después de removido
el estrés térmico en DM 4200 (A y C) y DM 4870 (B y D). Los datos son promedio por
tratamientos de los dos afios de ensayo (Afio 1: 2006-2007; Afio 2: 2007-2008). Las
barras verticales indican error estandar. Notese la diferencia de escalas.

En madurez, la particién reproductiva difirid entre tratamientos, pudiendo
establecerse  modelos entre la biomasa de granos y la biomasa aérea total
estadisticamente distintos (Figura 7). En ambos genotipos, se pudo distinguir una
disminucion significativa de la particion reproductiva (p<0,05) cuando las plantas
fueron sometidas a la combinacion de altas temperaturas y secano.
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Figura 7. Biomasa de granos en funcion de la biomasa aérea en madurez fisioldgica de
plantas individuales de los genotipos DM 4200 (A) y DM 4870 (B) durante los dos afios
de estudio. Se detallan los modelos ajustados que resultaron diferentes (p<0,0001)
donde la pendiente representa el valor de particion reproductiva. En ningun caso, el
intercepto del modelo fue significativo.
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3.4, Discusion

La madurez del cultivo se adelant6 en secano durante el afio 2 (Cuadro 2), y
probablemente el acortamiento del ciclo esté asociado con un proceso de senescencia
acelerada (Brevedan y Egli 2003), ya que las precipitaciones ocurridas después de R6
alcanzaron s6lo 23 mm.

Las altas temperaturas no afectaron la fenologia del cultivo. Si bien, los
episodios de estrés térmico produjeron un aumento de 3,35°C (afio 1) y 2,30°C (afio 2)
de la temperatura media diaria con respecto a la situacion control, en ningn momento
la temperatura media diaria de las parcelas con estrés térmico superd los 30°C,
temperatura a partir de la cual tiende a incrementarse la duracion de la fase por
encontrarse en el rango de temperaturas supradptimas para la tasa de desarrollo (Boote
et al. 1998). Si bien es posible que durante la ocurrencia del episodio de alta
temperatura, la tasa de desarrollo haya sido afectada, la posterior remocién diaria del
estrés explicaria la ausencia de efectos marcados sobre la temperatura media y sobre la
fenologia a nivel de planta y cultivo.

En madurez, la biomasa total por planta fue reducida significativamente por
estrés térmico (18%) y la condicion de secano (17%; Cuadro 3) respecto a la mejor
condicion ambiental (riego control). La diferencia en biomasa detectada entre afios se
debid a la menor duracion del ciclo y la peor calidad en el ambiente de crecimiento que
experimento el cultivo en el afio 1, debido al retraso en la fecha de siembra. La menor
disminucion proporcional de biomasa en SC durante el afio 2 en R2-R6, posiblemente se
debid al mayor aporte de precipitaciones registradas este afio durante el periodo critico
(303 mm) con respecto a afio 1 (239 mm). Disminuciones en la biomasa total fueron
reportadas en soja por efecto de altas temperaturas, déficit hidrico y la combinacion de
ambos estreses (Ferris et al. 1999), aunque estos experimentos se realizaron en cdmaras
de crecimiento y las altas temperaturas se impusieron durante las 24 horas mientras durd
el episodio de estrés térmico.

La reduccion observada en biomasa a madurez ante condiciones de estrés no
pudo ser explicada por cambios en EUR durante el periodo critico para la determinacion
del rendimiento. La potencial inexistencia de cambios en EUR podria atribuirse a
distintos aspectos como: (i) brevedad del episodio de estrés, (ii) que no se midio
exclusivamente durante el episodio de estrés, sino se considerd un periodo mas amplio
de acumulacion de la materia seca, (iii) la fijacién de vainas y el crecimiento de granos
finalizan después de R6 y debido a que la biomasa a madurez si fue afectada, no
deberian descartarse cambios en EUR durante etapas mas tardias, (iv) aspectos de
método, ya que los muestreos destructivos de biomasa estuvieron conformados por
pocas plantas y (v) se midio en uno so6lo de los afios de experimentacion. Sin embargo,
debido a los efectos negativos de las altas temperaturas y la condicién de secano
detectados sobre la TCP calculada hasta pasado R6, que explicarian la reduccién de
biomasa total observada a madurez, no deberian descartarse efectos de estos estreses
sobre EUR. Reducciones en EUR por exposicion a altas temperaturas alrededor de
floracion han sido reportadas en maiz (Cicchino et al. 2010). Posiblemente, los
resultados contrastantes del efecto del estrés térmico sobre EUR entre el mencionado
trabajo y el presente radiquen en diferencias en la intensidad del estrés térmico
impuesto. Cicchino et al. (2010) impusieron condiciones de alta temperatura durante un
periodo mas prolongado de tiempo y las temperaturas acumuladas causantes de estrés
resultaron, en promedio, mayores que en el presente trabajo.

En contraposicion a EUR, claramente fue detectado que tanto el estrés térmico
como la condicion de secano redujeron significativamente la particién reproductiva,
medida inmediatamente después del episodio de estrés térmico (Figura 6A y B). Las
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diferencias en particion entre tratamientos de temperatura se asociaron con el tiempo
acumulado de estrés térmico a través de los dias con episodios de estrés (Tso). En
secano, disminuciones en el potencial agua de dérganos florales (Prasad y Staggenborg
2008) pueden haber mediado para que se manifieste esta incapacidad de los destinos
para utilizar fotoasimilados (Liu et al. 2004).

La relacion biomasa reproductiva/biomasa vegetativa fue afectada por las altas
temperaturas (Figura 6C y D), reflejando un efecto proporcionalmente mayor del estrés
térmico sobre la biomasa reproductiva que sobre la biomasa vegetativa. Estudios del
efecto de las altas temperaturas detectaron que el crecimiento reproductivo en soja es
méas sensible que el vegetativo. Hay trabajos que sostienen que el crecimiento
vegetativo en soja puede continuar aun con temperaturas medias diarias de hasta 39°C
(Pan 1996), aunque, temperaturas alrededor de los 26°C perjudicarian el crecimiento
reproductivo (Baker et al. 1989; Boote et al. 1997).

El efecto de las altas temperaturas y de la condicion de secano sobre la particion
reproductiva (que pudo detectarse en forma anticipada, inmediatamente luego del
estrés), se acentud bajo condiciones de SET en madurez fisiol6gica (Figura 7). Este
tratamiento no sélo provocd una caida en la biomasa total por planta a madurez (Cuadro
3), sino que también redujo méas que proporcionalmente la biomasa alojada en granos.
Es probable que haya ocurrido acumulacién de carbohidratos no estructurales en
destinos alternativos a los granos (tallos, hojas), por lo que el problema puede haber
radicado en el control de la particién de asimilados hacia 6rganos cosechables (Allen Jr.
et al. 1991). Estos resultados contrastan con los reportados para arveja por Guilioni et
al. (2003) donde la combinacion de estrés hidrico y moderado estrés térmico no mostro
cambios en particion. Posiblemente, tanto los rangos térmicos explorados como la
diferente sensibilidad de las especies, pueden estar involucrados en estas diferentes
respuestas.

Hay trabajos que postulan que la caida de la particion es consecuencia de fallas
reproductivas, como disminucion de la produccidn, viabilidad y recepcion del polen por
los estigmas (Boote et al. 2005; Prasad et al. 2006b). Sin embargo, en este estudio las
caidas significativas en la particion -y, por ende, en el rendimiento final- no obedecieron
a fallas reproductivas, ya que la generacion de estructuras (vainas producidas > 10 mm)
no difirid entre tratamientos (Capitulo 4). En consecuencia, la reduccion de la particion
en SET probablemente obedeci6 a fallas en el desarrollo del embrién (Wahid et al.
2007) por falta de asimilados disponibles en érganos reproductivos o eventuales efectos
directos del estrés.

Los resultados del presente estudio demuestran que la caida de rendimiento en
parcelas bajo SET obedecio a factores ligados con la distribucién del carbono hacia
estructuras reproductivas. Sin embargo, procesos vinculados con sefiales hormonales,
particularmente &cido abscisico (ABA) en condiciones de secano (Prasad y Staggenborg
2008) y etileno bajo estrés térmico (Djanaguiraman et al. 2011) no deberian descartarse.

Reducciones significativas en particion reproductiva por efecto de altas
temperaturas han sido reportadas en mani (Wheeler et al. 1997; Craufurd et al. 2002),
arroz (Prasad et al. 2006b), colza (Angadi et al. 2000) y sorgo (Prasad et al. 2006a). En
base a la revisidn bibliografica realizada, ésta es la primera vez que se reportan efectos
negativos del estres térmico sobre la particion reproductiva en soja cuando aquel ocurre
coincidentemente con baja disponibilidad hidrica.

En el siguiente capitulo, se abordaran estudios mas detallados sobre la
generacion y supervivencia de estructuras reproductivas como procesos directamente
afectados por limitaciones térmicas e hidricas impuestas durante la etapa critica de
determinacion del rendimiento.
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CAPITULO 4: Estrés térmico por alta temperatura en soja:
efectos sobre la generacion y fijacion de vainas.

4.1. Introduccion

Como en la mayor parte de las fanerégamas, el nimero de frutos y semillas que
produce un cultivo de soja es s6lo una pequefia proporcion de la cantidad de flores que
diferencia y produce el cultivo (Egli 2005). La mortandad de 6rganos reproductivos no
estd del todo comprendida, pero se sabe que resulta relevante tanto la provision de
asimilados por parte de las hojas como la capacidad de los 6rganos reproductivos para
utilizarlos y prosperar exitosamente (Egli y Bruening 2002a, 2002b).

La mayoria de las condiciones de estrés que deprimen el rendimiento lo hacen
principalmente disminuyendo la cantidad de vainas que establece el cultivo. En varios
cultivos anuales, se han reportado efectos de breves periodos de estrés térmico durante
las etapas de definicion del numero y peso de granos. Por ejemplo, seis dias de
exposicion a temperaturas mayores a 33°C desde 9 dias después de floracidn redujeron
significativamente la produccion de flores, la determinacion y el nimero de frutos en
mani (Harachis hypogaea L.) (Prasad et al. 2000).

Recientemente, se ha puesto en evidencia la relevancia que tienen los patrones
de produccion y fijacion de vainas en la definicién del nimero final de granos en soja
(Egli y Bruening 2006b). La aparicion y supervivencia de flores y vainas responden de
manera dinamica a cambios en el flujo de asimilados durante la etapa de determinacion
del nimero de vainas. Generalmente, el aborto de flores y vainas jovenes es el
mecanismo preponderante en definir el nimero final de vainas pero, ante restricciones
severas, la mortandad de vainas de mayor tamafio puede incrementarse (Egli y Bruening
2006a).

Los efectos del estrés por alta temperatura sobre el nimero de granos y el
rendimiento en soja han sido analizados, particularmente en estudios de potenciales
efectos de cambio climatico. Para ello, la experimentacion ha sido generalmente
realizada en camaras de crecimiento o invernaculo donde el ambiente pudo ser
enriquecido con distintos tenores de CO, (Baker et al. 1989), (Ferris et al. 1999)
(Heinemann et al. 2006). Sin embargo, estos estudios sélo valoraron el rendimiento en
madurez fisioldgica, sin identificar los mecanismos de generacion de los componentes
de rendimiento que puedan estar involucrados.

Se desconoce en qué medida condiciones de estrés térmico breve, impuesto
durante el periodo de formacion de vainas, pueden modificar los patrones con los que se
define el nimero de vainas.

El presente estudio enfatiza el analisis de las dindmicas de produccion y fijacion
de estructuras reproductivas ante el impacto de episodios de estrés térmico durante las
etapas mas asociadas con la determinacion del ndmero de granos. Este seria el primer
estudio que caracteriza el patron temporal de produccion y fijacion de vainas,
discriminando si las pérdidas de granos ante la combinacion de estrés térmico y distinta
disponibilidad hidrica en suelo se deben a procesos de generacion o de aborto de
estructuras reproductivas.
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4.2. Materiales y Métodos
4.2.1. Variables medidas y calculos

4.2.1.1.  Dinamica de produccion y fijacion de vainas

La dinamica de produccién de vainas se determind cada tres dias en plantas
individuales (afio 1: n=45, aproximadamente 12 plantas por tratamiento; afio 2: n= 60,
15 plantas por tratamiento), a traves del método de pintado utilizado por Egli y
Bruening (2002a). Este método consiste en marcar periddicamente las vainas > 10 mm
de longitud con pintura acrilica en el pedicelo y en la base de la vaina. El color de
pintura se cambio cada vez que se pintd (cada 3 dias) para poder identificar en madurez
el momento en que cada vaina individual comenzé a desarrollarse. Se registro el nimero
de vainas pintadas en cada ocasion. A cosecha, se clasificaron las vainas por color (cada
color representd una edad de vaina). Esta técnica permitié discriminar, en madurez,
como los diferentes tratamientos modificaron la produccion y supervivencia de vainas
iniciadas en diferentes momentos del ciclo del cultivo. Con los valores acumulados de
vainas producidas y vainas fijadas en funcion de dias desde floracion, se ajusté un
modelo lineal + plateau (Ec.2) que permitid cuantificar la tasa y duracion de las fases de
produccion y fijacion de vainas en cada tratamiento. EI modelo ajustado fue el
siguiente:

NV=a+bx six<c
NV =P six>c (Ec.2)

Donde NV es el niumero de vainas producidas ¢ fijadas por planta en madurez; a
es la ordenada al origen; b es la tasa de produccién ¢ fijacion de vainas por planta
durante la fase lineal, y c indica el dia desde R1 cuando finaliz6 la fase lineal de
produccién o fijacion de vainas. P es el numero final (plateau) de vainas producidas 6
fijadas por planta. Donde se observé fase lag (i.e. Figura 8A) se excluyeron los puntos
correspondientes a la fase lag para evitar distorsiones del ajuste lineal + plateau.

Se calcul6 el porcentaje de aborto de vainas durante la fase lineal en cada
tratamiento como:

% aborto = (100 - NVf/NVm) x 100 (Ec.3)

Donde % aborto es el porcentaje de aborto durante la fase lineal de produccién
de vainas, NVf es el nimero de vainas fijadas y NVm es el nimero de vainas marcadas
0 producidas.

42.1.2. Relaciones fuente destino

Se cuantifico la cantidad de asimilados disponibles por vaina producida y por
vaina fijada durante la etapa de produccion de vainas (R2 - R6), mediante el cociente
entre la tasa de crecimiento por planta durante dicha etapa sobre el nimero de vainas
correspondiente en cada caso. Se usaron modelos logisticos para ajustar la variable
biomasa de plantas y calcular las tasas de crecimiento durante distintos estadios
reproductivos (InfoStat 2009).
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422, Analisis estadistico

Las variables se analizaron mediante analisis de la varianza (ANAVA),
utilizando el paquete estadistico Infostat (InfoStat 2009), excepto las variables tasa de
produccién y fijacion de vainas (ver abajo). El analisis de las variables determinadas los
dos afios de experimentacion se realizé con la rutina de modelos lineales mixtos
incluyendo afio como cuarto factor. En los casos en que se encontraron diferencias
significativas entre tratamientos, se realizaron tests de comparaciones de medias. Los
parametros de los modelos lineal + plateau de evolucion del numero de vainas
producidas y nimero de vainas fijadas fueron estimados por repeticion a través del
programa Table Curve V. 2D (Jandel 1994). Para el andlisis de diferencias de
pendientes en modelos lineales para las variables tasa de produccion y fijacion de vainas
se utilizo analisis de regresion con variables auxiliares (dummy) (InfoStat 2009).

Se utiliz6 anélisis de regresion para estimar relaciones entre el porcentaje de
aborto y la tasa de crecimiento de planta (R2-R6) por vaina marcada y por vaina fijada.

4.3. Resultados

4.3.1. Produccion y fijacion de vainas

No existid efecto de los tratamientos aplicados sobre el nimero total de vainas
que alcanzaron un tamafio mayor a 10 mm de longitud (p>0,10). En cambio, si fueron
significativos los efectos de la condicion térmica (p<0,001) y de la condicidn hidrica
(p<0,10) sobre el nimero de vainas fijadas a madurez, indicando aborto de vainas > a 10
mm de longitud. EI genotipo DM 4200 superd (p<0,10) a DM 4870 en el numero de
vainas fijadas (Cuadro 4).
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Cuadro 4. Numero de vainas marcadas por planta y nimero de vainas fijadas por planta a
madurez en dos genotipos de soja (DM 4200 y DM 4870) cultivados bajo dos condiciones
hidricas (riego y secano) y dos condiciones térmicas (control y estrés) durante dos afos de

experimentacion (Afo 1: 2006-07; Afio 2: 2007-08).

Afio 1 Afo 2
Genotipo Condicion Condicion Vainas Vainas Vainas Vainas
hidrica térmica marcadas sobrevi- marcadas sobrevi-
planta™ vientes planta™ vientes
planta™ planta™
DM4200 Riego Control 53 39 66 46
Estrés 60 40 67 43
Secano Control 57 39 56 36
Estrés 66 34 40 22
DM4870 Riego Control 48 38 67 39
Estrés 60 27 67 31
Secano Control 54 37 60 41
Estrés 46 22 61 31
Condicion hidrica
Riego 55 36 66 39
Secano 55 33 54 32
Genotipo
4200 59 38 59 36
4870 52 31 64 35
Condicidn térmica
Control 53 38 62 40
Estrés 58 30 59 32
Vainas sobrevivientes
Vainas marcadas planta™ planta™
Afo NS NS
Condicidn hidrica NS *
Genotipo NS *
Condicion térmica NS falaiaied
Afio * Condicién hidrica NS NS
Afio * Genotipo NS NS
Afio * Condicion térmica NS NS
Condicion hidrica * Genotipo NS NS
Condicién hidrica * Condicion térmica NS NS
Genotipo * Condicion térmica NS NS
Afio * Condicion hidrica * Genotipo NS NS
Afo * C. hidrica * C. térmica NS NS
Afio * Genotipo * C. térmica NS NS
C. hidrica * C. térmica * Genotipo NS NS
Afio * C. hidrica * Genotipo *C.térmica NS NS

*, **** gignificativo al p= 0,10 y 0,001, respectivamente; NS no significativo.

43.1.1.

Dinamica de produccion y fijacion de vainas

La produccion de vainas de tamafio mayor a 1 cm se inici6 entre los 15 -22 dias
desde R1 y se extendio hasta los 38-49 dias desde R1 (Fig. 8 y 9). De acuerdo al registro



30

frecuente de vainas aparecidas, los tratamientos de estrés se aplicaron cuando se habian
producido entre un 43 y un 74% del total de frutos.
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Figura 8. Dinamica del numero de vainas marcadas (A y B) y fijadas (C y D)

acumuladas para los genotipos DM 4200 (A, C) y DM 4870 (B, D) durante el afio 1 de

experimentacion. Las barras verticales indican error estdndar promedio. Las lineas

horizontales muestran los momentos de estrés térmico.
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Figura 9. Dinamica del nimero de vainas marcadas (A y B) y fijadas (C y D)
acumuladas para los genotipos DM 4200 (A, C) y DM 4870 (B, D) durante el afio 2 de
experimentacién. Las barras verticales indican error estandar promedio. Las lineas
horizontales muestran los momentos de estrés térmico.

Al ajustar el modelo bi-lineal para describir la dinamica de produccion de
vainas, la tasa de produccion de vainas se mantuvo, en promedio, en 3,4 vainas por
planta por dia (Cuadro 5). No se encontraron efectos significativos de los tratamientos
sobre la duracion de la fase de produccion de vainas, aungque ésta fue menor en el
genotipo DM 4870 en el afio 1 (p<0,05; Cuadro 6).

Por el contrario, se encontraron efectos significativos de los tratamientos sobre
la tasa de fijacion de vainas. La tasa de fijacion de vainas fue significativamente menor
(p<0,05) en SET en ambos afios en el genotipo DM 4870 (Figuras 8D y 9D) y en el afio
2 en DM 4200 (p< 0,01; Cuadro 5; Figura 9C). En estos casos, la tasa se redujo, en
promedio, un 29% con relacién al control regado. Sélo en un caso (DM 4870, afio 1), el
estrés redujo significativamente la tasa de fijacion de vainas bajo condiciones de riego.
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Cuadro 5. Tasas de produccion y fijacion de vainas estimadas de acuerdo a la Ecuacion
2 en los tratamientos riego control, riego estrés térmico, secano control y secano estrés
térmico para los genotipos DM 4200 y DM 4870 durante los dos afios de evaluacién
(Afio 1: 2006-2007; Afio 2: 2007-2008). b (vainas dia™ planta™) indica la tasa de
produccién 0 fijacion de vainas durante la fase lineal

Afo 1 Afo 2
Tasa de Tasa de Tasa de Tasa de
produccion fijacion produccion fijacion
Genotipo Condicion Condicion b (vainas b (vainas b (vainas b (vainas
hidrica  Térmica dia®p™?) dia’p™?) diatp?) diatp?
DM 4200 Riego Control 2,80b 2,06a 3,61a 2,74a
Estrés 3,52b 2,72a 3,86a 2,63a
Secano Control 2,92b 2,13a 3,22a 2,33a
Estrés 3,71a 2,02a 2,63b 1,25b
DM 4870 Riego Control 3,31a 2,76a 3,56a 2,20a
Estrés 4,15a 2,18b 3,68a 1,66a
Secano Control 3,99a 2,65a 3,24a 2,30a
Estrés 3,26a 1,97b 2,67a 1,48b

a, letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos por genotipo al p=0,05.

Cuando se analizo la duracién de la fase de fijacion de vainas en tiempo térmico,
el aflo explicd mayoritariamente (54%) y la interaccion afio * genotipo en menor
medida (21%) la varianza total no debida al error de esta variable. EI genotipo explicé el
10% de la varianza en la duraciéon de la fijacion de vainas. La interaccion afio *
genotipo fue significativa, resultando la fase de fijacion de vainas menor en DM 4870
en el afio 1 (Cuadro 6). Considerados en conjunto, los efectos de la condicion hidrica y
térmica sobre la duracion de la fijacion de vainas no fueron significativos (p>0,10), pero
se observo interaccion significativa para la condicion térmica * afio (ésta explico el 8%
de la varianza total no debida al error). Dicha interaccion estuvo explicada por
acortamientos de la duracién de la fijacion de vainas ante estrés térmico s6lo en afio 1.
Considerando todas las situaciones analizadas, el nimero de vainas fijadas estuvo mas
estrechamente correlacionado con la tasa de fijacion (r?=0.54, p<0,01) que con la
duracion del perfodo de fijacién de vainas (r*=0.13, p=0.16).
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Cuadro 6. Duracion de los periodos de produccion y fijacion de vainas, estimados a partir de modelos lineal + plateau ajustados y
porcentaje de aborto de vainas durante la fase lineal (FL) de produccion (% aborto = (100 - NVf/NVm) x 100) en los tratamientos riego
control, riego estrés térmico, secano control y secano estrés térmico para los genotipos DM 4200 y DM 4870 durante los dos afios de
evaluacion (Afio 1: 2006-2007; Afo 2: 2007-2008). C (dias) y D (°C dia) indican la duracion de la fase lineal de produccion 0 fijacion de

vainas.
Afo 1 Ao 2
Duracion de la Duracion de la Duracion de la Duracion de la
produccion fijacion produccion fijacion
Genotipo Condicion Condicion C D (°C C D (°C  %aborto C D (°C C D(°C %aborto
hidrica térmica (dias) dia) (dias) dia) FL (dias) dia) (dias) dia) FL
DM4200 Riego Control 19 291,7 20 302,8 24,3 18 298,9 16 275,6 26,6
Estrés 17 262,1 16 239,3 35,3 16 245,3 15 222,8 32,1
Secano Control 19 286,7 18 264,4 33,0 18 311,1 16 270,4 34,3
Estrés 18 274,1 17 256,3 46,0 19 331,0 16 283,4 49,8
DM4870 Riego Control 15 235,9 14 216,1 20,8 18 302,3 17 277,6 34,0
Estrés 14 2141 12 176,2 49,3 20 331,7 18 301,7 49,1
Secano Control 14 2140 14 210,2 32,2 19 308,2 17 278,6 28,7
Estrés 13 210,4 11 157,7 47,8 20 337,3 19 316,4 442
Duracion de la produccion Duracion de la fijacion % aborto FL
Aﬁo **k* ** NS
Condicién hidrica NS NS **
Genotipo *x ** NS
Condicién térmica NS NS falakaled
Afio * Condicion hidrica NS NS NS
Afio * Genotipo kol falokakel NS
Afio * Condicion térmica NS *k NS
Condicion hidrica * Genotipo NS NS NS
Condicién hidrica * Condicion térmica NS NS NS
Genotipo * Condicion térmica NS NS NS
Afio * Condicion hidrica * Genotipo NS NS NS
Afo * C. hidrica * C. térmica NS NS NS
Afio * Genotipo * C. térmica NS NS NS
C. hidrica * C. térmica * Genotipo NS NS NS
Afio * C. hidrica * Genotipo * C.térmica NS NS NS

*k wkx Hxxk significativo al p= 0,05, 0,01 y 0,001, respectivamente; NS no significativo.
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43.1.2. Aborto de vainas

AuUn bajo condiciones de riego y en ausencia de estrés térmico, no prosperaron
todas las vainas que alcanzaron una longitud de 10 mm. En esta situacion, el aborto de
vainas durante la fase lineal de produccion de vainas fue de 26% en promedio (Cuadro
6). Ambos factores de estrés incrementaron el aborto de vainas (Cuadro 6; p<0,05), pero
la combinacion de secano y estrés térmico exacerb6 el aborto hasta mas del 40%.
Ambos afos exhibieron patrones similares de aborto de vainas (p>0,10).

En general, el aborto tendio a ser mayor en las vainas producidas hacia el final
del periodo de produccion que en las primeras fijadas a los pocos dias de R1 (Figuras 10
y 11). La exposicion a estrés térmico bajo condiciones de secano incremento
significativamente el aborto de las vainas que se produjeron inmediatamente antes (afio
1) y durante (afios 1y 2) el episodio de altas temperaturas (Figuras 10CF y 11 CF). En
este estudio, pudo establecerse que las vainas producidas hasta alrededor de los 28
DDR1 bajo SET no sufrieron abortos significativamente distintos a los de las vainas
control, pero el porcentaje de aborto de las vainas producidas después (DM 4200) y
desde (DM 4870) los 28 DDR1 hasta la finalizacion del episodio de alta temperatura fue
significativamente mayor al de los controles regados (Figuras 10 CF y 11 CF). Bajo
RET, el aborto de vainas de DM 4870 presentd la misma tendencia que la encontrada
para SET (Figuras 10D y 11 D), no siendo asi en DM 4200 donde so6lo una cohorte de
vainas fijadas durante el episodio de estrés termico mostro diferencias con RC (Figuras
10A y 11 A). En ausencia de estrés térmico, en condiciones de secano se produjo un
aborto significativamente mayor que bajo riego, en tres de las cuatro situaciones
analizadas (Figuras 10 BE y 11 B); sin embargo, el aborto en estos casos fue menor al
que se produjo bajo SET.
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Figura 10. Porcentaje de aborto de vainas por planta cada 3 dias para los genotipos DM
4200 (A, B, C) y DM 4870 (D, E, F) durante el afio 1 de experimentacion. *, **, ***,
**** significativo al p= 0,10, 0,05, 0,01 y 0,001, respectivamente, con respecto aI
control regado. Las lineas horizontales muestran los momentos de estrés térmico
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Figura 11. Porcentaje de aborto de vainas por planta cada 3 dias para los genotipos DM

4200 (A, B, C) y DM 4870 (D, E, F) durante el afio 2 de experimentacion, **, *** x**x*

significativo al p= 0,05, 0,01 y 0,001, respectivamente, con respecto al control regado.

Las lineas horizontales muestran los momentos de estrés térmico

En ambos afios de experimentacion, el aborto de estructuras reproductivas se
asocid negativamente con la cantidad de asimilados por vaina producida (relacién
fuente-destino durante la etapa R2-R6; Figura 12). En cambio, no se encontré relacion
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alguna entre el porcentaje de aborto y la tasa de crecimiento de la planta durante la etapa
de produccion de vainas por vaina fijada (p = 0,72; r*= 0,009; datos no mostrados)
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Relacion F/D durante la produccion de vainas (g dia™! vaina marcada‘l)

Figura 12. Relacion entre el porcentaje de aborto de vainas y la tasa de crecimiento de
planta durante la etapa de produccion de vainas (R2- R6) por vaina marcada (relacion
fuente destino F/D) en el afio 1 (A) y 2 (B) de experimentacion. Cada punto representa
el promedio obtenido por genotipo.

4.4, Discusion

La exposicion a breves episodios de alta temperatura durante el periodo de
fructificacion y la condicion de secano redujeron el nimero de vainas, por su efecto
sobre los patrones temporales de fijacion de vainas, no detectdndose efectos sobre los
patrones de produccion de estructuras reproductivas. Bajo SET el patrén temporal de
fijacién de vainas fue modificado por caida significativa de la tasa de fijacion de vainas
(Cuadro 5).

La menor duracién de la etapa de fijacién de vainas observada en parcelas bajo
estrés térmico en afio 1 no pudo ser explicada por la temperatura media de la fase ni por
Tso, por lo que podria deberse a la menor calidad ambiental principalmente en términos
de radiacion que experimentd el cultivo en esta etapa como consecuencia de la fecha de
siembra tardia. EI acortamiento de esta fase observada en DM 4870 en afio 1, pudo
obedecer al mayor efecto ejercido por el fotoperiodo en este afio debido a la fecha de
siembra mas tardia y a una mayor sensibilidad a la longitud del dia del genotipo DM
4870.

Si bien, a escala de cultivo, el nimero de vainas que se establecen esta
fuertemente condicionado por la disponibilidad de asimilados, actualmente se acepta
que la supervivencia de destinos tan poco demandantes de asimilados como son las
flores y vainas pequefias de soja no depende exclusivamente del suministro de carbono
(Egli y Bruening 2002a). Aparentemente, a lo largo de su desarrollo y crecimiento cada
fruto atraviesa fases con distinta sensibilidad a la reduccion en la disponibilidad de
asimilados (Egli 2010) y dentro de cada planta se establecen jerarquias entre edades y
estados de frutos que explicarian las diferencias existentes entre patrones de fijacion de
granos. En este contexto, el patron temporal de la produccién de flores ejerceria un rol
fundamental en la dindmica de produccion y supervivencia de vainas de (Munier-Jolain
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et al. 1994; Egli y Bruening 2006b). Analizando plantas de soja en ambientes sin estres,
se ha postulado que vainas que superen una longitud umbral de 10 mm (Egli y Bruening
2006b) o 12 mm (Duthion y Pigeaire 1991) tendrian altas probabilidades de
supervivencia, independientemente de cuadndo alcancen dicha longitud critica. El logro
de vainas de 12 mm de longitud estaria asociado con el final de la division de las células
en los cotiledones y el comienzo de la expansion celular (Westgate y Peterson 1993).
Con la aproximacion utilizada en este estudio, que permitio describir las dindmicas de
produccion y supervivencia de vainas a partir de recuentos efectuados cada 3 dias, se
demostro que el estrés térmico impuesto durante la fase de produccion de vainas, aun en
la condicion de menor disponibilidad hidrica en suelo no afectd el nimero ni el patrén
de generacion de vainas pero disminuy6 su supervivencia aun cuando las mismas
superaron la longitud umbral de 10 mm (Cuadro 4). Por lo tanto, pareceria que la fase
de sensibilidad de las vainas es mas extensa bajo condiciones que presenten algun tipo
de limitacion para el crecimiento de las plantas. Coincidentemente, en experimentos que
aplicaron sombreos durante el periodo de produccion de vainas, se encontrd que las
vainas grandes (méxima longitud) s6lo abortaron bajo condiciones de sombreo intenso y
aplicado hacia el final del periodo de establecimiento de vainas (Egli y Bruening
20064a).

El similar nimero de vainas producidas en todos los tratamientos estaria
indicando ausencia de efectos de los estreses impuestos sobre los procesos de
supervivencia de flores y fecundacion. Resultados similares han sido reportados en
girasol bajo estrés por sombreo (Cantagallo y Hall 2002). Sin embargo, y habiéndose
concretado exitosamente el proceso de fecundacion, el nimero de vainas fijadas a
madurez se vio afectado en forma negativa por el tratamiento de alta temperatura y la
condicion de secano. En otras palabras, tanto el estrés térmico como la situacion de
secano exacerbaron el aborto de vainas de dimensiones mayores a 10 mm. (Cuadro 6).
La estrecha relacion entre el aborto y la relacién fuente destino que se establecio durante
R2-R6 (Figura 12), considerando como destinos las vainas que se produjeron, respalda
la idea de que el aborto podria obedecer mas a la economia de carbono que a efectos
directos sobre la funcionalidad de las vainas jovenes.

En general, no se modifico el aborto de las vainas que habian alcanzado una
longitud mayor a 10 mm varios dias antes del estrés, lo que sugiere que éstas eran, en el
momento de aplicado el evento de alta temperatura, menos sensibles a los mecanismos
que acentuaron la mortandad de vainas. Las vainas jovenes iniciando desarrollo en el
momento de aplicacion del estrés térmico fueron las méas afectadas, a pesar del minimo
requerimiento de carbono que presentarian estas estructuras. Debido a que el evento de
alta temperatura se aplico hacia el final del periodo de fijacion, las vainas directamente
afectadas fueron también las menos jerarquicas por ser las mas tardias en la planta (Egli
y Bruening 2006a). Por lo tanto, queda el interrogante si un estrés aplicado en
momentos mas tempranos de la etapa de produccién de vainas ejerceria efectos
similares a los encontrados en este trabajo. La existencia de una estructura jerarquica
entre edades de frutos es un fendbmeno bastante frecuente en los cultivos. A través de
ella, los primeros frutos fijados ejercen dominancia por sobre los mas jovenes (Carcova
y Otegui 2001) provocando en estos ultimos menor desarrollo inicial del embrion,
estructura embrional desorganizada y en casos extremos reabsorcion total del embridn
(Cantagallo et al. 2004). Este menor desarrollo inicial del embrién podria estar mediado
por efectos directos del tamarfio y/o tasas de crecimiento de los ovarios (Carcova y
Otegui 2007). Efectos positivos de la fertilizacidn sincronizada sobre la determinacion
del nimero de granos han sido reportados en otras especies como el maiz. En dicha
especie, una mayor tasa de crecimiento de los ovarios mas relegados (Carcova y Otegui
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2007) mejora las dinamicas de floracion y fertilizacion y la supervivencia de estos
destinos (Cércova et al. 2000).

En soja, los efectos de dominancia se manifiestan principalmente a nivel de nudo
(Bruening y Egli 2000; Egli y Bruening 2002b). En cultivares de habito indeterminado,
y aun cuando esta cercano el final de la produccion de vainas, pueden aparecer vainas
en posiciones menos jerarquicas en nudos intermedios 0 en posiciones mas jerarquicas,
en nudos apicales. Esto ilustra el alto grado de asincronia que presenta esta especie. Se
ha postulado que el desarrollo simultdneo de la mayor cantidad de vainas posibles
reduciria la competencia entre ellas (Egli y Bruening 2002a). Existen en la literatura ,
sin embargo, resultados contradictorios en lo que respecta a la ventaja 6 no de que la
floracion y el desarrollo de vainas de soja ocurran en un periodo relativamente corto de
tiempo (sincronia), o por el contrario, estas fases abarquen proporcionalmente mayor
parte del ciclo total del cultivo (asincronia). La sincronia minimizaria la competencia
entre vainas pequefias en desarrollo y aquellas que contienen granos en crecimiento
(Egli y Bruening 2002a, 2006a), mientras que la asincronia disminuiria la demanda
instantanea por parte de destinos reproductivos y la distribuiria mejor en el tiempo,
como consecuencia de distintos momentos de floracion y desarrollo de vainas (Kantolic
y Slafer 2001, 2005). Recientemente, Mohapatra et al. (2011) han propuesto, para el
cultivo de arroz, un ideotipo que mas gque una asincronia o sincronia extremas en el
desarrollo de la panoja presente un nivel intermedio de dominancia apical que favorezca
el establecimiento de un mayor nimero de granos. Es importante destacar que los
estudios de sincronia citados anteriormente fueron llevados a cabo en condiciones
potenciales de crecimiento. En este estudio, no se encontraron asociaciones entre la tasa
de produccion de estructuras (un estimador del nimero de vainas que aparecen
coetdneamente) y la supervivencia. Es posible que en condiciones de estrés térmico,
limitaciones en la cantidad de asimilados disponibles y/o sefiales hormonales interfieran
en el establecimiento de vainas.

Este estudio ha demostrado que en condiciones de alta temperatura v,
particularmente bajo condiciones de restricciones hidricas, se acentda la mortandad de
determinado grupo coetadneo de vainas. Esto permite avanzar en la comprension de
mecanismos involucrados en la posible tolerancia al estrés por alta temperatura. Mas
alla de identificar posibles mecanismos involucrados en mantener alta la fijacion de
carbono bajo condiciones de alta temperatura (Reynolds et al. 2007), pareceria clave
avanzar en la comprensién de los mecanismos que regulan las jerarquias entre diferentes
vainas de la planta. Se ha sugerido que la presencia de reguladores de crecimiento
controlaria la dominancia entre edades de vainas e impediria el desarrollo de los frutos
mas jovenes, tal como fuera hipotetizado por Bangerth (1989). Experimentos recientes
demostraron que episodios de estrés térmico durante la fase reproductiva en soja
incrementan la tasa de produccion de etileno causando reducciones significativas en el
nimero de vainas fijadas (Djanaguiraman y Prasad 2010). Posiblemente, reducir la
sintesis o la sensibilidad al etileno, mediante el uso de inhibidores (Djanaguiraman y
Prasad 2010), contribuya a mejorar el establecimiento de vainas frente a condiciones de
estrés térmico.

En resumen, la exposicién del cultivo de soja a episodios de alta temperatura,
causante de estrés térmico durante plena fructificacion (R4) y la condicion de secano
provocaron un incremento del porcentaje de aborto de vainas con respecto a las
situaciones control. El aborto de vainas redujo la tasa de fijacion de vainas durante la
fase lineal (en 3 de 4 casos), lo que se tradujo en un menor nimero de vainas fijadas.
Claramente, se encontro que la supervivencia de las vainas no dependié del momento en
que alcanzaron la longitud critica de 10 mm, sino de las caracteristicas del ambiente
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durante su desarrollo temprano alteradas por el episodio de estrés. Se determino que las
vainas mas susceptibles a sufrir aborto fueron las producidas entre -1 dia desde la
imposicion del estrés térmico y durante todo el episodio. Se encontrdé una estrecha
asociacion negativa entre el aborto de estructuras y la cantidad de asimilados por vainas
producida.
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CAPITULO 5: Estrés térmico por alta temperatura en soja:
contribucion del peso de granos a la determinacion del
rendimiento.

5.1. Introduccién

El rendimiento en grano de un cultivo de soja depende de la contribucion de dos
componentes principales, el nimero de granos y el peso individual de los mismos. En
soja, se ha estudiado que el componente principal del rendimiento, nimero de granos
responde a variaciones ambientales durante el periodo critico (Egli 1998) y es el
componente que mejor explica las variaciones en rendimiento. Sin embargo, debido a la
alta superposicion de etapas que presenta el cultivo durante su ciclo es posible que las
condiciones de crecimiento de la planta durante la etapa de determinacion del nimero
de granos también ejerzan algun efecto sobre el peso de granos. De hecho, el periodo
critico para la definicion del nimero de granos finaliza entre R5 (comienzo de llenado
de granos, segun la escala de Fehr y Caviness 1977) y R6 (pleno llenado de granos). En
este estadio que normalmente se determina en los cuatro nudos superiores del cultivo,
las semillas de sojas indeterminadas que crecen en distintas posiciones en la planta
pueden encontrarse en la etapa de formacion del embrion o en activo crecimiento.

El peso seco final de los granos puede describirse como el producto de dos
componentes, la tasa de crecimiento de grano y la duracion del periodo efectivo de
Ilenado. Ambos componentes varian segln la composicion genética del material y las
condiciones ambientales prevalecientes durante la etapa en que los granos crecen
activamente (Egli 1998). Sin embargo, existen algunos eventos tempranos, previos al
crecimiento activo de los granos, que modifican su tamafio final. Existen relaciones
positivas entre el tamafio del ovario durante los estados tempranos del desarrollo de la
vaina con el tamafio de células del embrion (Peterson et al. 1992). A su vez, la tasa con
la que se acumulan reservas en la semilla esta alta y positivamente relacionada con el
namero de células que se diferencian en los cotiledones (Egli et al. 1981; Egli et al.
1989; Munier-Jolain y Ney 1998).

En maiz, se ha demostrado que la tasa de crecimiento del grano es funcién de la
tasa de crecimiento de la planta por grano durante el periodo critico, comprendido entre
15 dias antes y 15 dias después de floracion (Gambin et al. 2006), lo que indica que el
peso potencial del grano comenzaria a definirse en simultaneo con la determinacion del
namero de granos. En soja, el peso de granos responde marcadamente al incremento en
la disponibilidad de asimilados por grano durante el llenado (Borras et al. 2004). Sin
embargo no se conoce si existe alguna relacion entre la disponibilidad de asimilados por
granos durante el periodo de determinacion del nimero de granos con el peso de granos
y, menos aun si esta relacion puede ser modificada por condiciones de estrés. En el
presente capitulo, se analizara la determinacion del componente peso de granos y su
contribucion al rendimiento, a través de los efectos del estrés térmico y su combinacion
con diferente disponibilidad hidrica en suelo sobre la tasa y la duracion del llenado de
granos. Para ello, se haran estudios detallados en dos cohortes de vainas cuyo desarrollo
ocurrio al inicio de la fase de produccion de vainas e inmediatamente antes de la
imposicion del estrés térmico. Ademas, mediante la exploracion de relaciones fuente
destino durante el periodo de determinacion del nimero de granos y durante el llenado
efectivo de granos se exploraran las bases funcionales de esta respuesta
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5.2. Materiales y Métodos
5.2.1. Variables medidas y calculos

5.2.1.1.  Rendimiento y componentes

En R8 (plena madurez), se determind el rendimiento y peso seco de tallos en
aquellas plantas individuales donde se siguié la dindmica de produccion de vainas a
través del método de pintado (Capitulo 4). Las vainas se separaron por cohortes
(momento en que alcanzaron la longitud minima de 10 mm), determinandose el nimero
y peso seco de granos. Los granos, vainas y tallos fueron secados en estufa con
circulacién de aire forzada a 60 °C previo a ser pesados.

5.2.1.2. Relaciones fuente destino

Se cuantificd la cantidad de asimilados disponibles por granos durante la etapa
de determinacién del nimero de granos (F/Dro-rs) Y durante el llenado efectivo de
granos (F/Dgs.rg), mediante el cociente entre la tasa de crecimiento de planta durante
dichas etapas sobre el nimero de granos fijados. El valor de biomasa considerado en R8
estuvo compuesto por la biomasa obtenida en este muestreo mas la biomasa de hojas del
estado R6 (ya que a madurez, la senescencia y caida de hojas es casi total). Se usaron
modelos logisticos para la estimacion de biomasa por planta y el célculo de tasas de
crecimiento (InfoStat 2009) a partir de muestreos de biomasa efectuados en R2, R5 y
R6 compuestos por 4 plantas por unidad experimental (Capitulo 3) y en R8 compuestos
por plantas donde se siguié la dinamica de produccion de vainas. Cuando significativos,
se ajustaron modelos lineales para la relacion entre peso de granos y fuente destino por
grano durante la etapa de produccion de vainas y entre peso de granos y la fuente
destino disponible por grano durante el llenado efectivo.

5.2.1.3.  Crecimiento de los granos

Durante el segundo afio de experimento, se analizé la dindmica del crecimiento
de granos pertenecientes a vainas de dos edades: las primeras en desarrollarse (vainas
cuya longitud superaba los 10 mm en la primera fecha de pintado; primera cohorte) y
aquellas que comenzaron a desarrollarse inmediatamente antes de la imposicion del
estrés térmico. Para esto, y cada 7 dias desde que se pintaron hasta madurez fisiolégica,
se cosecharon vainas (3 por planta) de 3 plantas por tratamiento. Con el objetivo de
evitar posibles desbalances en la relacion fuente — destino por la extraccion de vainas, se
eligieron a priori distintas plantas para ser muestreadas en cada fecha de muestreo,
relevandose en ellas mediante técnica de pintado vainas de similar edad. Los granos
fueron secados en estufa con circulacién de aire forzada a 60 °C para determinar peso
seco y estimar los parametros de crecimiento del grano. La duracion del periodo
efectivo y la tasa de llenado fueron estimados mediante modelos lineales ajustados con
el programa Table Curve 2D (Jandel 1994). Se identificaron flores sobre el tallo
principal (n=4) con el objetivo de cuantificar el tiempo entre la aparicion de flor y la
Ilegada a vaina de 10 mm. Se considerd duracion de la fase lag el periodo comprendido
entre aparicion de flor e inicio del llenado efectivo de granos.

5.2.2. Andlisis estadistico

Las variables se analizaron mediante analisis de la varianza (ANAVA),
utilizando el paquete estadistico Infostat (InfoStat 2009); el analisis de las variables
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determinadas los dos afios de experimentacion se realizé con la rutina de modelos
lineales mixtos incluyendo afio como cuarto factor. En los casos en que se encontraron
diferencias significativas entre tratamientos, se realizaron tests de comparaciones de
medias. Para el analisis de diferencias de pendientes en modelos lineales para la variable
tasa de crecimiento de granos se utilizo analisis de regresion con variables auxiliares
(dummy) (InfoStat 2009). Se utiliz6 andlisis de regresion para estimar relaciones entre
peso de granos Y la fuente destino por grano durante la etapa de produccion de vainas y
entre peso de granos y la fuente destino disponible por grano durante el llenado
efectivo. También se estimaron las relaciones entre tasa de crecimiento de granos y
duracion de llenado de granos de las dos cohortes evaluadas con las relaciones
fuente/destino calculadas mediante analisis de regresion.

5.3. Resultados

5.3.1. NUmero de granos

No se encontraron diferencias entre afios (p>0,10) en el nimero de granos por
planta. EI nimero de granos por planta se redujo significativamente por la condicién de
alta temperatura (17%; p<0,001) y por la condicion hidrica (11,5%; p<0,01; Figura 13)
en los dos genotipos evaluados. La combinacién de estrés térmico y secano generd un
42% de reduccién en numero de granos con respecto a la mejor situacién de cultivo
analizada (RC). EI subcomponente del numero de granos, numero de nudos en tallo
principal se redujo 4 nudos en promedio bajo altas temperaturas en relacioén a los
controles (p<0,05; datos no mostrados). EI nimero de granos por vaina no fue afectado
por los tratamientos (p> 0,10). El valor obtenido fue 2,4 granos por vaina en promedio
para ambos afios.
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Figura 13. Namero de granos por planta a madurez en los genotipos DM 4200 (A, B) y
DM 4870 (C, D) durante el afio 1 (A, C) y el afio 2 (B, D) de experimentacion. Las
barras verticales indican error estandar.

5.3.2. Peso de granos

El peso de granos promedio fue significativamente (p< 0,001) mayor en afio 2
con respecto a afio 1 y en DM 4200 que en DM 4870 (p<0,05; Figura 14), pero no se
registraron diferencias significativas debidas a tratamientos (p>0,10).
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Figura 14. Peso seco promedio de grano a madurez en los genotipos DM 4200 (A, B) y
DM 4870 (C, D) durante el afio 1 (A, C) y el afio 2 (B, D) de experimentacion. Las
barras verticales indican error estandar.

5.3.2.1.  Efecto del estrés térmico sobre el peso de granos segun el
patron temporal de fijacion de vainas

Bajo condiciones de riego en el afio 1, el peso de granos pertenecientes a la
mayoria (DM 4870) o todas (DM 4200) las edades de vainas fijadas tendié a ser mayor
en las plantas sometidas a altas temperaturas. Sin embargo, esta tendencia no se repitio
en el afio 2 (Figuras 15 A y D). Cuando se discrimind el efecto de SET, se observo que
los granos de las ultimas cuatro edades de vainas (DM 4200) y casi la totalidad de las
edades de vainas que lograron fijarse y llegar a madurez (DM 4870) sufrieron
disminuciones en el peso de sus granos, que en promedio fueron de 15% (Figura 15 C y
F). En DM 4200, las cohortes cuyos granos sufrieron reducciones en el peso por la
exposicion a condiciones de SET aportaron un 27% (afio 1) y un 31% (afio 2) menos al
rendimiento en comparacion con los controles regados. Esta reduccion fue del 6% en
DM 4870 (afio 1). Sin embargo, tanto el peso de granos de vainas que se fijaron durante
el episodio de estrés térmico como el peso de granos promedio de las restantes cohortes
de vainas no difirieron estadisticamente (p>0,10) en ninguna de las situaciones
analizadas.
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Figura 15. Peso de granos de las vainas determinadas entre -17 y +18 dias desde la imposicion del estrés térmico en los genotipos DM 4200
(A,B,C) y DM 4870 (D,E,F) logrados en los tratamientos riego estrés térmico (A,D), secano control (B,E) y secano estrés térmico (C,F) en
relacion al peso de granos en el tratamiento riego control durante el primer afio (simbolos negros) y segundo afio (simbolos grises) de
evaluacion. La linea muestra la relacion 1:1.
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5.3.2.2. Relaciones fuente destino

La disponibilidad de asimilados por grano fijado durante la etapa de
determinacion del numero de granos (F/Dro-re) No difirié entre tratamientos (p>0,10).
La disponibilidad de asimilados por grano fijado durante el llenado de granos (F/Dgs.rs)
resulté mayor (p<0,10) en afio 2 con respecto a afio 1 y fue superior (p<0,05) en DM
4200 versus DM 4870, no detectandose diferencias significativas entre tratamientos
hidricos y térmicos. A través de tratamientos y campafias, pudo establecerse que el peso
de granos se relacion6 positiva y significativamente (p< 0,01; r>= 0,51) con la tasa de
crecimiento de la planta durante la etapa de determinacién del nimero de granos por
grano fijado (F/Dgro.re; Figura 16A). La relacion entre el peso de granos y la
disponibilidad de asimilados por grano durante la etapa de llenado fue mucho mas
estrecha (p< 0,001; r2= 0,70; Figura 16B). En ninguna de las dos relaciones analizadas
se detectaron respuestas diferenciales del peso de granos en funcién de los tratamientos
aplicados.
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Figura 16. Relacion entre peso seco de granos Yy la tasa de crecimiento de planta durante
la etapa de determinacion del numero de granos por grano fijado (F/Dro-re; A) Y la tasa
de crecimiento de planta durante el llenado de granos por grano fijado (F/Dgs.rs; B).
Datos de dos afios.

5.3.2.3.  Dinamica del crecimiento de granos

El peso de granos no difirio (p> 0,10) entre tratamientos en ninguna de las dos
cohortes de vainas evaluadas. Asimismo, no se encontraron efectos significativos de los
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tratamientos sobre la duracion de la fase lag en ninguna de las dos cohortes analizadas
(p>0,10) ni en la tasa de crecimiento de granos formados en la primera (p= 0,996) y en
la segunda (p= 0,415) cohorte de vainas (Cuadro 7). En DM 4870, la duracién del
llenado efectivo fue menor (p<0,05) en condiciones de estrés térmico en granos de la
primer cohorte (Figura 17 B). No se encontr6 asociacion entre tasa de crecimiento de
granos con la disponibilidad de asimilados por grano durante la etapa de determinacion
del nimero de granos (F/Dg2-rs), Ni con la disponibilidad de asimilados por grano
durante el llenado (F/Dgs.rs). La duracion de llenado de granos de las cohortes
evaluadas no pudo ser explicada por ninguna de las relaciones fuente/destino calculadas.
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Cuadro 7. Parametros de modelos lineal + plateau ajustados a la evolucion del peso seco de granos en vainas de la primera cohorte
producida y de la cohorte producida inmediatamente antes de la imposicidn de estrés térmico durante el segundo afio de evaluacion.

Granos de vainas de primera cohorte Granos de vainas de cohorte previa al estrés
térmico
Genotipo  Condicion Condicion Faselag  Tasa Duracion  Peso (mg) Faselag  Tasa Duracion  Peso (mg)
hidrica térmica (dias)? (mgdia®) (dias)’ (dias) (mg dia®) (dias)
DM4200 Riego Control 13 4,0 39a 157,2 14 5,0 35 176,7
Estrés 14 4.4 41 a 179,7 13 5,7 32 180,5
Secano Control 13 4,2 38a 162,7 12 4,7 37 174,6
Estrés 15 4,1 42 a 167,9 13 53 36 188,7
DM4870 Riego Control 14 3,3 46 a 150,8 16 4,7 33 158,0
Estrés 16 4,0 38b 154,6 16 55 28 156,0
Secano Control 13 3,9 42 a 164,8 16 4,9 32 160,5
Estrés 13 4,1 37b 150,9 15 4,9 32 161,2

2 Fase lag calculada como el tiempo en dias desde aparicion de flor a inicio de llenado efectivo. Se consider6 inicio del llenado efectivo a la diferencia en dias entre el
Earémetro del modelo que representa el final de la fase lineal menos duracion del llenado efectivo (D)

Duracién del llenado efectivo de granos calculada como el cociente entre el peso seco de granos a madurez fisioldgica y la tasa de crecimiento del grano durante la
fase lineal.
a Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos al p=0,05.
La ausencia de letras indica falta de diferencias significativas entre tratamientos.
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En promedio, los granos provenientes de vainas de aparicion mas tardia
presentaron mayores tasas que las de la primera cohorte (p<0.001). S6lo en DM 4870, la
duracion del llenado (en dias; Cuadro 7 y en tiempo térmico, datos no mostrados) fue
mayor (p<0.05) en los granos de las primeras vainas producidas (ca. 41 d) que en las
mas tardias (ca. 31 d; Cuadro 7). Las cohortes en DM4200 no presentaron diferencias
significativas en términos de duracion del llenado. Considerando las dos cohortes en
conjunto, y a través de todos los tratamientos, la relacion entre la tasa y duracion del
crecimiento fue negativa y lineal (p<0.001; r’= 0,73). S6lo en DM4200, la tasa de
crecimiento del grano explicé en un 64% la variacion del peso de granos.
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Figura 17. Dinamica del crecimiento de granos en vainas de la primera cohorte
producida (A, C) y en vainas producidas al momento del inicio del estrés (B, D) en DM
4200 (A, B) y DM 4870 (C, D). La linea horizontal indica el episodio de estrés térmico.
Datos obtenidos durante el segundo afio de experimentacion.
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5.3.3. Rendimiento en grano

En los dos genotipos evaluados, el rendimiento en grano fue afectado por la
interaccion condicidn hidrica * condicion térmica (p<0,05), siendo significativamente
menor en SET con respecto a los demés tratamientos (Figura 18). Entre afios, el
rendimiento fue menor (p< 0,05) en la primera campafia. La condicién hidrica, la
condicion térmica y el afio explicaron el 32, 39 y 15% de la varianza total no debida al
error, mientras que la interaccion condicion hidrica x térmica explicé el 10% de la
varianza total no debida al error. Considerando en conjunto todas las situaciones
evaluadas, el componente nimero de granos explicé el 84,5% de la variacion del
rendimiento, mientras que el peso de granos solo lo hizo en un 28%.
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I Riego estrés térmico
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Figura 18. Rendimiento promedio en grano por planta a madurez en los genotipos DM
4200 (A, B) y DM 4870 (C, D) durante el afio 1 (A, C) y el afio 2 de experimentacion
(B, D). ** significativo al p= 0,05. Las barras verticales indicanFerror estandar.

5.4, Discusién

El estrés térmico y el secano redujeron significativamente el nimero de granos.
Estas caidas estuvieron asociadas a mermas en el nimero de vainas por mayor aborto de
las estructuras reproductivas en formacion durante el periodo de estrés (Capitulo 4) mas
que al aborto de granos, ya que el nimero de granos por vaina se mantuvo invariable.
En general, el niUmero de granos por vaina tiene alto grado de control genético y resulta
poco modificado ante cambios en la disponibilidad de recursos (Egli 1998). Pareceria
que el estrés producido por exposicion a temperaturas altas tampoco modifica este
subcomponente. Ademas, se encontrd que el estrés térmico afecto la elongacion de los
ultimos entrenudos, ya que se produjo una disminucién en el numero de nudos en
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condiciones de estrés. Existen pocas evidencias de como la elongacién de los ultimos
entrenudos de sojas indeterminadas (que, temporalmente coincide con el periodo de
crecimiento de los granos) puede ser modificada por diferente oferta de recursos
(Akhter y Sneller 1996). Si bien no fue evaluado en este trabajo, no puede descartarse
que el estrés haya modificado fuertemente el nUmero de vainas por nudo, ya que este
subcomponente es el mas sensible a cambios en la disponibilidad de asimilados (Board
y Tan 1995; Board et al. 1999).

El peso de granos promedio difiri6 entre afios. Esta diferencia entre afios estaria
explicada por la menor calidad del ambiente durante llenado de granos en afio 1
(sembrado en una fecha de siembra tardia) que habria acentuado las limitaciones por
fuente usuales en el cultivo de soja (Borrés et al. 2004). Las fechas de siembra tardias,
exponen al cultivo a fotoperiodos mas cortos y menores niveles de radiacion que pueden
traducirse en un menor peso de los granos, al acortar la duracion del llenado y reducir la
fotosintesis tardia (Calvifio et al. 2003). En este estudio durante el primer afio los
cultivos recibieron un 14% menos de radiacion.

No se registraron efectos significativos de los tratamientos sobre el componente
peso de granos promedio, contrariamente a lo reportado por Gibson y Mullen (1996) y
Ferris et al. (1999). Estos autores reportaron disminuciones del peso de granos en
plantas de soja sometidas a altas temperaturas durante la fase reproductiva. Dichos
experimentos, realizados en camaras de crecimiento exploraron temperaturas mayores a
las usadas en este estudio y fueron impuestas durante 24 horas del dia (a diferencia de
los episodios de 6 horas diarias generados en este estudio). Posiblemente exista una
respuesta cuantitativa del peso de granos a la magnitud del estrés. Sin embargo, no se
encontré asociacion entre la Tso, variable mediante la cual se cuantifico el estrés
térmico en este estudio (Capitulo 2) y el peso de granos promedio alcanzado.

La relacion fuente destino durante la etapa de determinacién del nimero de
granos, calculada como la tasa de crecimiento de planta por grano fijado explicé parte
de la variacion del peso de granos a través de todas las situaciones evaluadas (Figura
16A). Esto es coincidente con lo propuesto por Gambin et al. (2006) quienes
encontraron que el peso potencial de granos en maiz estuvo asociado con la
disponibilidad de asimilados por grano durante la etapa critica. Estos autores también
informaron que una mayor relacién fuente/destino por grano alrededor de floracién
resultdé en un mayor peso de granos final dado por una mayor tasa de llenado durante el
Ilenado efectivo. Por otro lado, la relacion fuente destino durante la etapa de llenado de
granos también se asocid con el peso de granos a través de todos los tratamientos
(Figura 16B). Estos resultados son similares a los reportados por Borréas et al. (2004) y
mas recientemente por Rotundo et al. (2009) en genotipos de soja con bajo contenido
proteico. Borras et al. (2004) proponen un modelo lineal plateau entre peso de granos y
la disponibilidad de asimilados por grano durante el llenado de granos en soja. En este
estudio el hecho de poder ajustar un modelo lineal, indicaria que la relacidn entre estas
variables se hallaba en la zona lineal de respuesta del modelo. También, en maiz, la
cantidad de asimilados por grano durante el llenado efectivo, explic6 parte de las
variaciones en duracion en llenado efectivo (Gambin et al. 2006). Sin embargo, en este
estudio, tanto la tasa de llenado de granos como la duracion del llenado de granos de las
dos cohortes analizadas no pudieron ser explicadas por ninguna de las relaciones
fuente/destino calculadas. La tasa de llenado explic6 mayoritariamente la variacion del
peso de granos de las cohortes analizadas en DM 4200. Asimismo, dentro de cada
genotipo fue evidente una relacion negativa entre la tasa y duracion del llenado como
factores determinantes del peso de granos en cada cohorte. La falta de asociacion entre
la tasa y duracién de llenado de granos de las dos cohortes analizadas con variables
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fuente-destino podria estar asociada con su baja representatividad a nivel de planta
entera.

Las relaciones fuente/destino calculadas para la etapa de determinacion del
namero de granos y para la etapa de llenado de granos no difirieron entre tratamientos.
Dado que no se encontrd asociacion alguna entre el porcentaje de aborto de vainas con
la disponibilidad de asimilados por vaina fijada porque el aborto de vainas ocurrié en
funcién de la disponibilidad de asimilados por vaina marcada (Figura 12, Capitulo 4), es
posible sugerir que la disponibilidad de asimilados por vaina fijada, y por grano fijado -
porque el nimero de granos por vaina en este estudio no vario-, fue constante. Lo
anterior explicaria la falta de diferencias en las relaciones fuente/destino durante la
determinacion del numero de granos entre tratamientos térmicos e hidricos. De la
misma manera, y si bien, la relacion fuente/destino durante la etapa de llenado de granos
explicd el peso de granos, ésta fue similar en los tratamientos diferenciales de
temperatura y disponibilidad hidrica. La relacion fuente/destino de la etapa de llenado
de granos fue mayor en afio 2 con respecto a afio 1, lo que resulté en granos mas
pesados durante el segundo afio, posiblemente debido a la mayor calidad ambiental en la
que ocurrié esta etapa durante el segundo afio de experimentacién. Ademas, la
fuente/destino de la etapa de llenado de granos fue mayor en DM 4200 con respecto a
DM 4870, lo que se tradujo en granos mas pesados en el primer genotipo,
probablemente como resultado de una etapa de llenado de granos més prolongada y la
de calidad ambiental explorada méas tempranamente en el ciclo.

El peso de granos en RET y SC contribuyé a mantener los niveles de
rendimiento alcanzados por los controles regados (Figura 18), manifestando un claro
mecanismo de compensacion frente a la reduccion del nimero de granos (Gambin y
Borras 2010).

En SET, contrariamente a lo esperado, la disponibilidad de asimilados por grano
fijado en las dos etapas consideradas fue similar a los demas tratamientos evaluados.
Esto derivd en peso de granos también similares entre tratamientos, que no pudieron
contrarrestar la reduccion sufrida en el nimero de granos, impidiendo que se manifieste
compensacion entre componentes. Dichos procesos explicaron la caida significativa de
rendimiento en ambos afios de experimentacion. Dado que, como fue sugerido
anteriormente, la disponibilidad de asimilados por vaina fijada seria constante, en este
estudio también resultaria constante la cantidad de asimilados por grano fijado, ya que
el nimero de granos por vaina se mantuvo invariable. Posiblemente, y debido al alto
grado de control genético que tiene el componente nimero de granos por vaina, se
requieran situaciones de estrés mas intenso para modificarlo y de esa manera provocar
cambios en la disponibilidad de asimilados por grano fijado entre tratamientos. De esta
manera se podria evaluar la capacidad del componente peso de granos para responder a
relaciones fuente/destino més favorables.

54.1. Crecimiento de granos

En general, dentro de cada cohorte muestreada, las mayores (no significativas)
tasas de crecimiento de grano se obtuvieron cuando el cultivo fue expuesto a altas
temperaturas en condiciones de riego (Cuadro 7). Estos resultados son coincidentes con
los obtenidos por Egli y Wardlaw (1980) y Ferris et al. (1999) cuando expusieron al
cultivo a episodios de altas temperaturas. Reducciones en las tasas de crecimiento de
granos fueron reportadas cuando el cultivo fue sometido a temperaturas superiores a los
30 °C (Egli y Wardlaw 1980; Gibson y Mullen 1996). La duracion del llenado efectivo
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de granos evaluado a nivel de cohortes no reflejo diferencias significativas entre
tratamientos en 3 de 4 casos, aunque estuvo correlacionada negativamente con la tasa de
Ilenado. Considerando que la temperatura durante el periodo fue de 20,5°C, este tipo de
respuesta era esperable, ya que es conocida la relativa insensibilidad del cultivo de soja
a temperaturas entre 20 y 30 °C durante la etapa de llenado de granos (Egli y Wardlaw
1980). Por otra parte, al contrastar los resultados obtenidos en las distintas cohortes de
vainas consideradas en este estudio se observo que los granos pertenecientes a vainas de
la cohorte previa al estrés térmico presentaron mayores tasas de crecimiento de grano.
En DM 4870, los granos de la segunda sufrieron reducciones en la duracion del llenado
efectivo (Cuadro 7; Figura 17D). Se ha indicado que existiria un efecto de la “edad” del
grano, es decir, del momento de inicio de su desarrollo sobre la tasa y duracion del
crecimiento de granos. Los resultados de este trabajo son coincidentes con los de Gbikpi
y Crookston (1981) quienes reportaron que granos provenientes de las primeras vainas
fijadas en la planta presentaron menores tasas de crecimiento que los fijados
posteriormente, aunque existen publicaciones donde se manifestaron pequefias
diferencias en tasa de crecimiento entre diferentes “edades” de granos (Egli et al. 1978).
Las mayores duraciones del periodo efectivo de llenado experimentadas por los granos
de vainas de la primera cohorte producida en DM 4870 muestran una tendencia similar
a lo observado por Egli (1998), quién reportd que la duracion de la etapa de llenado de
granos provenientes de flores que fueron polinizadas al inicio de la etapa R1 fue mayor
comparada con la de granos desarrollados durante la etapa fenoldgica R4,5. Spaeth y
Sinclair (1983) también reportaron menores duraciones de llenado en granos de vainas
situadas en los nudos superiores de las plantas (probablemente mas jovenes)
comparadas con las de granos de los nudos inferiores. Estos autores mostraron que la
iniciacion secuencial sobre los nudos del tallo principal y el orden de los racimos son las
dos principales fuentes de variacion en lo que respecta al inicio del crecimiento de un
grano individual. En el presente estudio, han podido establecerse con claridad relaciones
entre la tasa de llenado y la duracion dentro de cada cohorte aunque estas variables no
explicaron el peso de granos a nivel promedio. Estas limitaciones posiblemente
radicaron en que, si bien, las vainas siempre fueron tomadas del tallo principal, no se
tuvieron en cuenta la posicion en el tallo principal ni el orden del racimo al que
pertenecian. Detalles como estos deberian ser tenidos en cuenta para futuras
investigaciones ya que se han reportado efectos diferenciales sobre la tasa de
crecimiento de granos segun su localizacion en el canopeo en cultivos de soja (Munier-
Jolain et al. 1994).
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CAPITULO 6: Conclusiones generales

En el presente trabajo se estudiaron los efectos de breves episodios de estrés
térmico y su interaccién con condiciones de secano durante la fase reproductiva sobre el
rendimiento y sus componentes en soja. Los experimentos realizados permitieron
profundizar en: (i) cdmo el estrés térmico combinado con secano modifica la particion
reproductiva, postulada como estable en general (Capitulo 3), (ii) los efectos sobre el
patrén temporal de produccion y fijacion de vainas y granos (Capitulo 4) y (iii) la
contribucion del peso de granos al rendimiento como proceso compensatorio de
reducciones en el nimero de granos (Capitulo 5). Los principales resultados hallados en
este trabajo se sintetizan en la Figura 19.
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Figura 19 Esquema de los principales resultados hallados en este estudio por efecto de
un episodio de estrés térmico durante la fase de fructificacibn combinado con
condiciones de secano.
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6.1. Aportes de la investigacion

A partir de los ensayos descriptos y resultados obtenidos en el presente trabajo
se ha logrado aumentar el conocimiento de la ecofisiologia de soja ante episodios de alta
temperatura, teniendo en cuenta también, la interaccion con la disponibilidad hidrica.
Este tipo de estudio adquiere cada vez méas importancia debido a que el cultivo de soja
en Argentina crece en ambientes donde son frecuentes combinaciones de variables
ambientales que aumentan la probabilidad de ocurrencia de estrés hidrico, térmico y/o
su combinacion. A esto, se suma el incremento de la temperatura y sus interacciones
asociado con el cambio climatico global que provocaria un impacto negativo sobre el
desarrollo y rendimiento de los cultivos de grano (Boote et al. 2005).

En este estudio, se registro que el estrés térmico y la condicién de secano
aplicados durante la fase de fructificacién tuvieron un efecto negativo sobre el
crecimiento (TCP entre etapas de floracién plena y llenado de granos) que explicaria la
reduccion de biomasa total por planta observada a madurez. También se demostrd y
cuantificé que tanto un breve episodio de estrés térmico como una situacion de secano
durante la fase de fructificacién provocan reducciones significativas en la particion
reproductiva inmediatamente después de removido el estrés térmico (Figura 6 A y B).
La mayor sensibilidad a las altas temperaturas detectadas para el crecimiento
reproductivo de soja (Baker et al. 1989; Boote et al. 1997) con respecto al crecimiento
vegetativo (Pan 1996), explicarian las reducciones en particion bajo estrés térmico en
este estudio. Las diferencias halladas en particion inmediatamente después del estrés
térmico entre tratamientos diferenciales de temperatura se asociaron a las horas de estrées
térmico acumuladas durante los episodios de estrés (Tso; p<0,05, r’= 0,69). Sin
embargo la variable Tso no explico la particion reproductiva en madurez fisioldgica
(p>0,10, r? =0,33), porque el estrés térmico fue aplicado como un breve episodio
durante el periodo critico para la determinacion del rendimiento. En secano,
disminuciones en el potencial agua de 6rganos florales (Prasad y Staggenborg 2008)
pueden haber mediado para que se manifieste esta incapacidad de los destinos para
utilizar fotoasimilados (Liu et al. 2004). La condicion de secano, como factor principal,
alcanzd una magnitud tal que sus efectos negativos fueron observados sobre particion
reproductiva medida después del episodio de estrés térmico, sobre el nimero de vainas
fijadas y sobre el nimero de granos, aunque no se detectaron reducciones significativas
en particion a madurez y rendimiento, bajo este tratamiento.

Tanto, inmediatamente después de removido el estrés térmico (Figura 6), como
en madurez fisiologica (Figura 7 ), la combinacion de altas temperaturas y secano no
solo impacto sobre la acumulacion de biomasa total, sino también sobre la particion
reproductiva, provocando caidas significativas en el rendimiento final (Figura 18). Este
tipo de respuesta difirié de la observada en otra leguminosa (arveja; (Guilioni et al.
2003) bajo combinacién de estrés hidrico y moderado estrés térmico donde se postuld
que la caida en el namero de granos fue consecuencia de disminuciones en la TCP. Bajo
condiciones de SET, limitaciones en la distribucion del carbono hacia estructuras
reproductivas -y potencialmente otros mecanismos no evaluados en este trabajo (como
regulacién hormonal)- afectaron el crecimiento reproductivo en mayor proporcion que
el vegetativo y provocaron caidas en la biomasa total por planta a madurez. A través del
método de seguimiento de estructuras reproductivas empleado fue posible descartar que
disminuciones significativas en la particion -y, por ende, en el rendimiento final-
obedecieran a fallas reproductivas, ya que la generacién de estructuras (vainas
producidas > 10 mm) no difirid entre tratamientos (Capitulo 4). Estos resultados
permiten aceptar la primera hipétesis de trabajo.
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En este trabajo pudo establecerse que la fijacion de vainas no depende del logro
de una longitud critica de 10 mm, sino de las caracteristicas del episodio de estrés en
relacién con el patron de crecimiento de las plantas. Este tipo de respuesta difiere de la
observada en soja cultivada bajo condiciones potenciales (Egli y Bruening 2006b),
donde el logro de vainas de 10 mm estaria asociado con altas probabilidades de
supervivencia. EI método utilizado, permitio, asimismo, identificar cambios en el patron
temporal de fijacién de vainas. Se determiné que episodios de estrés térmico en
interaccion con secano provocaron una drastica caida en la tasa de fijacion de vainas,
producto de un aumento en el aborto de vainas. La estrecha asociacion encontrada entre
el aborto y la relacion fuente destino que se establecié durante R2-R6, considerando
como destinos las vainas que se produjeron (Figura 12) respalda la idea de que el aborto
podria obedecer mé&s a la economia del carbono que a efectos directos sobre la
funcionalidad de las jovenes vainas. Sin embargo, parecen existir distintas fases de
sensibilidad en frutos de soja para reaccionar frente a la disponibilidad de asimilados y
jerarquias entre edades y estados de frutos explicarian las diferencias existentes entre
patrones de fijacion de granos (Egli 2010).

El proceso de aborto resultd diferente entre las distintas edades de vainas. Las
mas afectadas fueron las vainas jovenes iniciando desarrollo en el momento de
aplicacion del estrés térmico, a pesar del minimo requerimiento de carbono que
presentarian estas estructuras. La existencia de una estructura jerarquica entre edades de
frutos es un fendmeno bastante frecuente en los cultivos. En soja, los efectos de
dominancia se manifiestan principalmente a nivel de nudo (Bruening y Egli 2000; Egli
y Bruening 2002b). En cultivares de habito indeterminado, y ain cuando esta cercano el
final de la produccién de vainas, pueden aparecer vainas en posiciones menos
jerarquicas en nudos intermedios 0 en posiciones mas jerarquicas, en nudos apicales.
Esto ilustra el alto grado de asincronia que presenta esta especie. Segun lo relevado en
antecedentes, la sincronia en el establecimiento de frutos resultaria beneficiosa en
condiciones potenciales de crecimiento. En este estudio, no se encontraron asociaciones
entre la tasa de produccion de estructuras (un estimador del nimero de vainas que
aparecen coetaneamente) y la supervivencia. Es posible que en condiciones de estrés
térmico, limitaciones en la cantidad de asimilados disponibles y/o sefiales hormonales
interfieran en el establecimiento de vainas. Resulta substancial recalcar que estos
resultados refuerzan la importancia de incorporar el tiempo en el estudio de procesos
que ocurren en forma dindmica (Egli y Bruening 2006b).

Hasta el presente, éste seria el primer estudio que abord6 la dindmica de
produccién y fijacion de vainas y sus componentes tasa y duracion bajo condiciones de
estrés por alta temperatura y secano. Se demostré que bajo SET la tasa de fijacion de
vainas cayo significativamente debido al incremento registrado en el aborto de vainas.
Estos resultados permiten aceptar la segunda hipdtesis planteada.

La reduccion en el nimero de vainas fijadas se asocio directamente con el
numero de granos logrados, dado que el nimero de granos por vaina no sufrié cambios.
El estrés térmico y el secano redujeron significativamente el nimero de granos aunque
no se registraron efectos de los estreses aplicados sobre el otro componente numérico
del rendimiento, el peso de granos promedio. A través de la variacion debida a afios y
tratamientos, el peso de granos pudo ser explicado parcialmente mediante relaciones
fuente-destino, establecidas tanto en etapas tempranas (R2-R6) como durante el llenado.

La relacion fuente destino durante la etapa de determinacion del nimero de
granos, calculada como la tasa de crecimiento de planta durante esta etapa por grano
fijado explico parte (=0,50) del peso de granos obtenido a traves de todas las situaciones
evaluadas (Figura 16A), semejante a lo demostrado por Gambin et al. (2006) en maiz
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creciendo en condiciones sin estrés. La relacion fuente destino durante la etapa de
llenado de granos también se asoci6 fuertemente con el peso de granos a través de todos
los tratamientos (Figura 16B). Estos resultados son similares a los reportados por Borras
et al. (2004) y por Rotundo et al. (2009) en genotipos de soja con bajo contenido
proteico.

Las relaciones fuente/destino calculadas para la etapa de determinacion del
numero de granos no difirieron entre tratamientos. Probablemente, el aborto de vainas
seria el proceso mediante el cual la fuente por vaina fijada y por grano fijado, en este
estudio, se mantendria constante. Como consecuencia, no se observaron respuestas de
las relaciones fuente/destino durante la determinacién del ndmero de granos a los
tratamientos térmicos e hidricos aplicados. Si bien se observo que la fuente/destino por
vaina fijada durante el llenado de granos explic la variacién del peso de granos, no fue
posible detectar estadisticamente que la fuente/destino variara entre tratamientos.
Tampoco fue posible encontrar que el peso de grano responda a la relacion fuente-
destino bajo un modelo lineal-plateau (zona de saturacion), postulado para soja (Borras
et al. 2004), lo que permite inferir que los tratamientos generaron rangos de fuente-
destino y peso de granos en la zona lineal de respuesta.

Contrariamente a lo esperado, en SET, la disponibilidad de asimilados por grano
fijado en las dos etapas consideradas fue similar a los demas tratamientos evaluados.
Estos resultados por ende, no sustentan evidencia para aceptar la tercera hipotesis de
este trabajo. La ausencia de diferencias en las relaciones fuente/destino generadas a
través de distintos tratamientos derivd en peso de granos similares entre tratamientos.
En SET, ausencia de mecanismos de compensacién entre componentes y una fuerte
reduccion en el nimero de estructuras reproductivas explicaron el minimo rendimiento
en grano observado (Figura 18). Posiblemente se requieran estreses mas intensos para
modificar el componente nimero de granos por vaina y de esta manera lograr mayores
rangos en la disponibilidad de asimilados por grano fijado, lo que permitiria evaluar la
capacidad del componente peso de granos para responder a relaciones fuente/destino
mas favorables. Este seria el primer estudio que indaga acerca de la asociacion entre el
peso de granos y las relaciones fuente destino en distintas etapas del cultivo de soja
sometido a distintas combinaciones de temperatura y disponibilidad hidrica.

6.2. Futuras implicancias

En este trabajo de tesis se consiguid imponer breves episodios de estrés térmico
y condiciones de secano sobre un cultivo de soja. Los episodios de alta temperatura
impuestos por 6 horas diarias durante el momento del dia en que se registran
temperaturas pico permitieron generar condiciones de crecimiento de cultivo semejantes
a lo que ocurre en condiciones de campo. En condiciones de campo, generalmente los
estreses se maximizan alrededor de los picos diarios de temperatura, sin efectos de
temperaturas supradptimas durante la noche. Por primera vez, se demostraron a campo
efectos de la combinacion de estreses sobre la particion reproductiva y la dinamica de
estructuras reproductivas (produccion, fijacion y aborto de granos) como mecanismos
reguladores del rendimiento en grano. Sin embargo, futuras investigaciones deberian
estar dedicadas a determinar con mas precision los mecanismos que intervienen en la
particion de asimilados entre estructuras vegetativas y reproductivas, ya que se ha
sugerido que organos reproductivos y vegetativos difieren en las temperaturas dptimas
para su desarrollo y crecimiento. En este estudio, cambios en la particion sustentan
evidencia de que el crecimiento vegetativo fue afectado en menor medida que el
reproductivo ante el impacto de estreses combinados. Un estudio aun mas detallado que
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el reportado que discrimine la posicién de las vainas en la planta, permitiria diferenciar
si la exposicion a altas temperaturas afecta diferencialmente a las vainas segin su
tamano, edad o posicién en la planta. Por ejemplo, en girasol, las flores ubicadas en las
posiciones mas jerarquicas establecen granos independientemente del nivel de radiacion
0 del momento de sombreo que reciban; en posiciones intermedias, existe una alta
sensibilidad al sombreo aplicado durante las etapas tempranas de desarrollo
embrionario, mientras que en las posiciones centrales y menos jerarquicas el aborto es
promovido por el sombreo aplicado en cualquier momento de su desarrollo aunque con
efectos mas marcados inmediatamente después de la fecundacion (Cantagallo et al.
2004). La identificacion de estos aspectos permitiria el disefio de genotipos mas
adaptados, con potencial de ser desarrollados por programas de mejoramiento.

Experimentos abocados a detectar valores umbrales de respuesta a la
temperatura combinando distintos momentos, intensidades y duraciones de estrés
permitiran cuantificar la sensibilidad de procesos determinantes del rendimiento como
tasa y duracion de la fase de fijacion de vainas y la determinacion del peso de granos,
frente a este estrés abidtico. También, permitirian postular mecanismos que puedan ser
tomados como punto de partida hacia la seleccion de genotipos, el disefio de practicas
de manejo y/o mejoras genéticas para futuros escenarios climaticos en investigaciones
posteriores. Ademas, para futuras lineas de investigacion que busquen abordar
cuestiones mas detalladas de los procesos de produccion y fijacion de vainas y del
patron temporal de fijacién deberia tenerse en cuenta la posible integracion de los
procesos fisioldgicos evaluados con otros mecanismos a nivel celular o molecular
(Wahid et al. 2007). Es posible que otros aspectos como la participacion de reguladores
del crecimiento en el proceso de dominancia o interferencia entre vainas, y/o efectos
sobre la actividad enzimatica estén involucrados en la respuesta del rendimiento a este
tipo de estrés.
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