Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico

Alteracion de la relacion fuente/destino en etapas tardias del desarrollo
reproductivo y su influencia en el rendimiento de la soja

[Glycine max (L.) Merr]

Tesis presentada para optar al titulo de Magister de la Universidad de Buenos Aires

Area Produccion Vegetal

Juan Martin Enrico
Ingeniero Agronomo

Universidad Nacional de La Plata, 2001

St R
S=Es S
el — ‘».%fﬁ I"%‘q_ = .'
FAUBA a;_‘x‘fy’

Escuela para Graduados Ing. Agr. Alberto Soriano
Facultad de Agronomia — Universidad de Buenos Aires



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico i

COMITE CONSEJERO

CONSEJERA PRINCIPAL

Adriana Graciela Kantolic
Ingeniera Agronoma, Universidad de Buenos Aires, Argentina
Doctor, Universidad de Buenos Aires, Argentina

CONSEJERO

Marcelo Luis Bodrero
Ingeniero Agrénomo, Universidad de Rosario, Argentina
MSc, Universidad de Mar del Plata, Argentina

JURADO DE TESIS

Constanza Soledad Carrera
Ingeniera Agronoma, Universidad Nacional de Cérdoba
Doctor en Ciencias Agrarias, Universidad Nacional de Cordoba
Pablo Antonio Calvifio

Ingeniero Agréonomo, Universidad de Buenos Aires
Doctor en Ciencias Agrarias, Universidad Nacional de Mar del Plata



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico  iii

DEDICO ESTA TESIS A:

CARINA MI ESPOSA POR TODA SU PACIENCIA Y COMPANIA
PARA ALENTARME A LLEVAR ADELANTE TODOS LOS
VAIVENES DE LA VIDA

A MIHIJA PAULA QUE ES LA LUZ DE MIS OJOS Y PRINCIPAL
MOTIVO DE MI ESFUERZO POR PROGRESAR

A MIS PADRES Y HERMANAS QUE SIEMPRE HAN ESTADO,
ESTAN Y ESTARAN ALENTANDOME A SUPERAR TODOS LOS
ESCOLLOS DE LA VIDA

A LA MEMORIA DE MI ABUELO ANTONIO ENRICO A QUIEN LE
AGRADEZCO QUE ME HAYA INCULCADO EL AMOR POR LA
TIERRA



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico  iv

AGRADECIMIENTOS

A Adriana Kantolic por ser una persona maravillosa y quien desinteresadamente y
arméndose de una paciencia infinita me dirigié en mi trabajo de tesis y que también me
acompafio en las adversidades que me tocaron vivir durante estos afos.

A Marcelo Luis Bodrero por darme la oportunidad de dedicarme a lo que me gusta y
brindarme todo su conocimiento y apoyo para la realizacion de éste trabajo, y un muy
especial agradecimiento para Ricardo Martignone por sus invalorables aportes durante
la realizacion de la tesis.

A Belén Conde, Cristina Gonzélez y Beatriz Massiero por su indispensable y
desinteresada colaboracion para el analisis estadistico de los resultados.

A Ramén Ynfante, Omar Medina, Leandro Martarello, Maximiliano Copez y Alberto
Martarello por su invalorable ayuda en la realizacion de los experimentos. A Fabian
Videla un especial reconocimiento por su trabajo desinteresado en el armado de los
cajones recolectores de hojas y peciolos senescentes.

A José M. Andriani y Carlos Correro por la ayuda recibida en el armado del equipo de
riego y en la determinacion del contenido hidrico del suelo.

A Fernando Diaz Pacifico por su gran aporte en la obtencion de parte del material
bibliogréafico necesario para la redaccion de esta tesis.

A mis pasantes: Tomés Jacobo, Juan Pablo Belardinelli, Delfina Horner y Gaston
Moretti quienes directa y/o indirectamente colaboraron con la realizacion de diversas
actividades vinculadas con los experimentos a campo, agradezco su buena
predisposicion y su espiritu emprendedor.

Un particular agradecimiento a Rosana Herrero y Martha Cuniberti del Laboratorio de
Calidad de Semillas del INTA Marcos Juérez, ya que sin su colaboracion parte del
capitulo 5 de esta tesis no existiria, y también un especial reconocimiento a José Luis
Rotundo por sus aportes valiosisimos para el andlisis de los datos de calidad de la
semilla.

A Brenda Gambin, Josefina Diez, Alejandra Kemerer, Gabriela Diaz y Fernando
Scaramuzza por su simpatia, por su cordialidad, por su ayuda a comprender los
numerosos textos que tuvimos que leer e interpretar en todos los cursos que nos toco
compartir. j Compartir todo ese tiempo y estudiar con vosotros fue realmente un placer !

Al Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria por el financiamiento que permitié
llevar adelante este trabajo y todos mis cursos de post-grado.

Agradezco a la Escuela para Graduados Alberto Soriano, englobando en ella a todos sus
empleados, pero especialmente a Susana y Amelia por su calidez humana y su “buena
onda”.



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico v

Declaro que el material incluido en esta tesis es, a mi
mejor saber y entender, original, producto de mi propio
trabajo, y que este material no lo he presentado en forma

parcial o total, como una tesis en esta u otra institucion



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico  vi

INDICE GENERAL

[DI=Ye] 1 (o1 (o] 4 D v
INICE A8 TaBIaS. .. cen et e e e e e e, Xi

INAICE A FIQUIAS. .. .. vvveeeceeceeee e e eee e eee e XV

ADTEVIATUIAS . .. e et ot e e e e e e XiX
(ST U ] 11T 1 XX
SUMIMIAIY et e e e e e e e e e e et e et e e e XX
CAPITULO 1

Introduccion general

1.1 El rendimiento en soja y los componentes del rendimiento.................... 1
1.2 Areafoliar y el rendimiento del cultivo de SOja................ceeeerrreennne. 3
1.3 El crecimiento de los granos y las limitaciones por fuente y por destino..7
1.4 El crecimiento de las semillas y las reservas.............cccooevveiineinnne 10
1.5  Las defoliaciones en el cultivo de soja y la estimacion de pérdidas en el

=000 [0 T [=T 0] (o T VPP 12

2 Objetivos € NIPOeSIS. .......covuie i e e a2 14

Vi




Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico vii

CAPITULO 2

Descripcion de los experimentos a campo

INEFOUCCION. .. .. et e e e e e e e e 16
1 Sitio Experimental ....... ..o 16
2.1 SUBIO. e 16
1.2 Climay condiciones meteorolOgicas. .. ........ooveeuiieeiiieeiinee e 18
2.3 Determinacion del agua en el suelo y de las necesidades de riego........ 21
2 Descripcion de las condiciones de cultivo y tratamientos.................. 24
2.1 CUKIVO. e e e e 24
2.2  Disefio Experimental y Tratamientos............cooievieiiiiniiiiienen. 26
2.2.1 Tratamientos de defoliacion..............ooooie i 27
2.2.2 Tratamientos de desvainado...........cooeeeieeeieeiieeie e e e 28
2.2.3  GBNOTIPOS. ettt e et et e e et e e e e e e e 28
3 Analisis estadistico de resultados.............coviiii i 30

CAPITULO 3

Alteraciones en el peso final del grano ante variaciones de la

relacion fuente/destino en etapas tardias del desarrollo

reproductivo
K I N oo 1 ToTod o]  HO PP 31
3.2 Materiales y MEtodos. ........ccuviiiiriie i e e 34

Vil




Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico viii

3.2.1. NumeroyPeso de semillas............cccooiiiiiiiiiiiiii i34
3.2.2. Estimacionde la Fuente............ocovoiiiiiiiii i e 34
3.2.3. Estimacion de la relacion Fuente / Destino...........cccouveviiiiieeinnnnnn 35
3.2.4. Cuantificacion de las reSpUESTaS. .. ......ouuvieiiriie i e e, 37
3.3 ReSURAAOS. ... e 38
3.3.1 Duracion de los tratamientos............ccoveviriiiieiiiiiii e e e, 38
3.3.2 Influencia de la defoliacion sobre el nimero de semillas................... 39

3.3.3 Efectos de las defoliaciones sobre el peso promedio de las semillas......45
3.3.4 Efectos del raleo de vainas sobre el peso promedio de las semillas...... 49
3.3.5 Cambios en el peso de las semillas seglin su ubicacion en la planta......51
3.3.6 Efectos de las defoliaciones sobre el rendimiento........................... 60
3.3.7 Cuantificacion del efecto de las defoliaciones mediante modelos

funcionales..........ooooiii i 0D
3.3.7.1 Cuantificacion del efecto de las defoliaciones sobre el peso de las

SEMIIAS. .. et 66
3.3.7.2 Cuantificacion del efecto de las defoliaciones sobre el rendimiento......70
34 DISCUSION. ..t ittt e e e e 76

3.4.1 Impacto de las limitaciones por fuente sobre los componentes del

L1010 10 0T T=T 01 80
3.4.2 Las defoliaciones y los efectos sobre el IAF yla RFAI..................... 84
3.4.3 Efectos del raleo de vainas combinado con defoliaciones.................. 86

3.4.4 Respuestas del peso de las semillas segln su ubicacion en la planta.....87

3.5 (000] 311 10157 [0 1= 89

viii



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico  ix

CAPITULO 4

Alteracion de la relacion fuente/destino y sus efectos sobre la

tasa de crecimiento, la duracion del periodo efectivo de

llenado y las relaciones hidricas de la semilla

o R 1111 £ o [V Too{To o PP PPPRI 90
4.2  Materiales y MEtodos. .........cccoviiiiiiie i a2 96
4.3 RESUIAAODS. ... et 98
4.3.1 Efectos de las defoliaciones y del desvainado sobre la tasa de crecimiento
y la duracion efectiva del llenado de las semillas........................... 98
4.3.2 Relaciones entre el cambio relativo de la tasa de crecimiento, la duracion
relativa efectiva de las semillas y las relaciones fuente/destino...........102
4.3.3 Relaciones entre el peso de la semilla, la tasa de crecimiento y la
duracion efectiva del llenado de las semillas...............cccoooeienini, 107
4.3.4 Cuantificacion de los efectos de las defoliaciones sobre las relaciones
hidricas de las semillas en los nudos medios de las plantas............... 109
O B T[T [ o] PP 118
45  CONCIUSIONES. .. ..ueiie it et e e e e e e e 2200125
CAPITULO 5

Crecimiento del cultivo y removilizacion aparente de reservas

5.1

INtrOdUCCION . .. e e e e e 127




Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico  x

52  Materiales y MEtodos. ........cc.uieviniiieiiiiiii e el 131
53  ReSURAAOS.......ceii i 134
5.3.1 Evoluciénde labiomasa............ccovoviiiiiiiii i 22134
5.3.2 Removilizacion aparente de reservas desde los carpelos.................. 138
5.3.3 Removilizacion aparente de reservas desde hojas y tallos................ 140
5.3.4 Contribucion de reservas al llenado de la semilla.......................... 145
5.3.5 Efecto de las alteraciones fuente/destino sobre el contenido de proteina,
aceite y residuos de lasemilla................coooi i 146
5.4 DISCUSION. ..ttt et et e e e e e e e 150
55  CoNCIUSIONES. ......cuuieii ittt s e et een e .. 158
CAPITULO 6
Consideraciones finales
6.1  Principales contribuciones de esta tesiS.............cooviiiiiiiiieiinnnenn. 159
6.2  Aceptacion o rechazo de hipOtesiS. ........cccvuiieiiiie i e, 162
6.2.1 ODJEtiVO L..o.eieii it 162
6.2.2 ODJEtIVO 2. . e e e ee e 165
6.2.3 ODJEtiVO 3. .ot e e e e 167
6.3 PEISPECTIVAS. .. ... ittt et et e e 168
Bibliografia...........ccooiiiiiiii 172




Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico ~ xi

INDICE DE TABLAS

Tabla 2.1 - Anélisis de suelo en los ensayos en los primeros veinte centimetros de
profundidad en los tres experimentos.

Tabla 2.2 Analisis del agua: pH, conductividad, bicarbonatos, dureza total, Sulfatos,
Sodio y RAS. Perforacion ubicada en EEA Oliveros INTA. Acuifero Puelche.

Tabla 2.3 - Condiciones climéticas durante el periodo critico (R3-R6) y el llenado de
las semillas (R5-R7), y sus sub-fases R5-R6 y R6-R7 en las tres campafias.

Tabla 3.1 - Momentos de aplicacion de los tratamientos para los tres Experimentos
Tabla 3.2 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre el
rendimiento, el nimero de semillas m™y el peso de las semillas. Experimento 1.

Tabla 3.3 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre el
rendimiento, el nimero de semillas m™ y el peso de las semillas. Experimento 2.

Tabla 3.4 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre el
rendimiento, el nimero de semillas m™ y el peso de las semillas. Experimento 3.

Tabla 3.5 - Peso de la semilla relativo al testigo”™ para cada tratamiento en ambos
cultivares. Experimento 1.

Tabla 3.6 - Peso de la semilla relativo al testigo para cada tratamiento en cada sector
del tallo principal en ambos cultivares. Experimento 2

Tabla 3.7 - Peso de la semilla relativo al testigo para cada tratamiento y sector del tallo
principal en ambos cultivares. Experimento 3.

Tabla 4.1 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre la tasa de
crecimiento y duracion del llenado efectivo de las semillas en nudos medios y apicales

para dos cultivares de soja. Experimento 1.

Xi



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico  xii

Tabla 4.2 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre la tasa de
crecimiento y duracion del llenado efectivo de las semillas en nudos medios y apicales
para dos cultivares de soja. Experimento 2.

Tabla 4.3 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre la tasa de
crecimiento y duracién del llenado efectivo de las semillas en nudos medios y apicales
para dos cultivares de soja. Experimento 3.

Tabla 4.4 - Coeficientes de determinacién (R?) del peso final de la semilla y los
pardmetros de crecimiento de la semilla ubicada en los nudos medios y apicales.

Tabla 4.5 - Coeficientes de correlacion entre el maximo contenido de agua de la semilla
con el peso final, la tasa de crecimiento y la duracion del llenado efectivo de las
semillas en nudos medios en los 4 cultivares de soja evaluados.

Tabla 5.1 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre el peso
de los tallos a cosecha, la materia seca vegetativa y la removilizacion aparente de
reservas (R%). Experimento 1.

Tabla 5.2 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre el peso
de los tallos a cosecha, la materia seca vegetativa y la removilizacion aparente de
reservas (R %). Experimento 2.

Tabla 5.3 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre el peso
de los tallos a cosecha, la materia seca vegetativa y la removilizacion aparente de
reservas (R %). Experimento 3.

Tabla 5.4 - Estimacion del % del peso de las semillas equivalente al aporte de las
reservas (%PSR) para los tratamientos de defoliacion sin raleo de frutos en todos los

experimentos.

Xii



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico xiii

Tabla 5.5 - Concentracion de proteina y aceite de semillas sometidas a diferentes
niveles de defoliacion y desvainado. Los datos son promedios de todos los experimentos

y cultivares.

Xiii



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico xiv

INDICE DE FIGURAS

Figura 2.1 Valores medios de ocurrencia decadica de precipitaciones y temperatura
maxima, minima y media durante el periodo noviembre-abril correspondiente a la serie
historica 1954-2010 de la Estacion Agrometeoroldgica de la EEA Oliveros del INTA.
Figuras 2.2 Agua util diaria en el perfil del suelo explorado por las raices en cada uno
de los experimentos.

Figura 3.1 Perfiles de distribucion a lo largo del tallo principal del nimero de semillas
con (simbolos abiertos) y sin raleo de frutos (simbolos llenos) en el Exp. 1: Mireya 4,2
RR (a) y ACA 480 GR (d); Exp. 2: DM 3700 RR (b) y A 4613 RG (e) y Exp. 3: A 4613
RG (c) y ACA 480 GR (f).

Figura 3.2 - Cambios en el peso de la semilla en planta entera en funcion del nivel de
defoliacion aplicado en tratamientos con (lineas punteadas) y sin desvainado (lineas
llenas) en los experimentos 1 (a), 2 (b) y 3 (c); relacion para los datos promedio de cada
experimento (d)

Figura 3.3 Cambios en el peso de la semilla en respuesta al desvainado en cada nivel de
defoliacion en los experimentos 1 (a), 2 (b) y 3 (c).

Figura 3.4 Relacion entre la reduccion relativa del peso de la semilla en el tallo
principal y en las ramificaciones para los tratamientos 33% (a), 67 % (b) y 100 % (c) de
defoliacion para todos los cultivares en los tres afios de experimentos.

Figura 3.5 Relacion entre el incremento del peso de la semilla en el tallo principal y en
las ramificaciones en respuesta al desvainado en (a) tratamiento testigo, (b) con 33 % de
defoliacion y (c) con 67 % de defoliacion para todos los cultivares en los tres afios de

experimentos.

Xiv



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico  xv

Figura 3.6 Perfiles de distribucion a lo largo del tallo principal del peso promedio de
semillas en el Exp. 1: Mireya 4,2 RR (a) y ACA 480 GR (d); Exp. 2: DM 3700 RR (b)
y A 4613 RG (e) y Exp. 3: A 4613 RG (c) y ACA 480 GR ().

Figura 3.7 Cambios en el peso de la semilla en respuesta al raleo de vainas en cada
nivel de defoliacion en la parte basal (nudos 1 a 6 6 7 s/cultivar), media (nudos 7 u 8
s/cultivar a 14) y apical (nudos 15 a 20 6 21 s/cultivar) del tallo principal en los
experimentos 1 (a), 2 (b) y 3 (c).

Figura. 3.8 Cambios relativos en el rendimiento en funcion del nivel de defoliacion
aplicado para los datos promedio de cada experimento.

Figura 3.9 Relacion entre el % de reduccion del rendimiento y el % de reduccion del
peso del grano.

Figura 3.10 (a) Relaciones entre el rendimiento y el nimero de semillas. Linea
continua: ajuste para las condiciones sin defoliacion en Mireya 4,2 RR, DM 3700 RR y
A 4613 RG (Exp. 2) y A 4613 RG (Exp. 3); linea punteado grueso: ajuste en ACA 480
GR (Exp. 1); linea punteado fino: ajuste en ACA 480 GR (Exp. 3) y (b) Desvios del
rendimiento de los tratamientos con relacion al testigo estimado.

Figura 3.11 Relacion entre el cambio relativo del peso seco de la semilla y el indice de
area foliar.

Figura 3.12 Relacion entre el cambio relativo del peso seco de la semilla y el % RFA..
Figura 3.13 Relacion entre el cambio relativo del peso seco de la semilla y el IAF por
cada mil granos.

Figura 3.14 Relacion entre el cambio relativo del peso seco de la semilla y el % RFAI
por cada mil granos.

Figura 3.15 Relacion entre el rendimiento relativo (estimado como el maximo para

cada variedad y nivel de frutos) y el IAF.

XV



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico xvi

Figura 3.16 Relacion entre el rendimiento relativo (estimado como el maximo para
cada variedad y nivel de frutos) y el % RFAI.

Figura 3.17 — Relacion entre el % RFAi y el IAF. Tratamientos: sin defoliacion
(cuadrados), 33% de defoliacion (rombos) y 67% de defoliacion (tridngulos).

Figura 3.18 — Relacidon entre el rendimiento relativo (estimado como el méximo para
cada variedad y nivel de vainas) y el IAF * NG ™.

Figura 3.19 — Relacion entre el rendimiento relativo al testigo (estimado para cada
variedad y nivel de vainas) y el % RFAi * NG (% miles).

Figura 3.20 Relacion entre el cambio relativo del peso seco de la semilla y el cambio
relativo en (a) el 1AF, o (b) el porcentaje de radiacion solar interceptada activa por
unidad de semilla medida ambas variables post-aplicacion de tratamientos.

Figura 4.1 Cambios relativos de la tasa de crecimiento de la semilla en funcion de la
relacion F/D estimada como el cambio relativo en el IAF por semilla en (a) nudos
medios y (c) apicales y, estimada como el cambio relativo en la radiacion

fotosintéticamente activa interceptada por semilla en (b) nudos medios y (d) apicales.

Figura 4.2 Cambios relativos en la duracion efectiva del llenado de las semillas en
funcién de la relacién F/ D estimada como el cambio relativo en el IAF por semilla en
(a) nudos medios y (c) apicales, estimada como el cambio relativo en la %RFAi por

semilla en (b) nudos medios y (d) apicales.

Figura 4.3 Cambios relativos en el peso seco de la semilla y el cambio relativo en: la
tasa de crecimiento de la semilla en (a) nudos medios y (c) apicales, y el cambio

relativo en la duracién del llenado efectivo en (b) nudos medios y (d) apicales.

Figuras 4.4 (a) Concentracion de agua de la semilla y (b) contenido de agua del la
semilla en funcion del tiempo desde inicio de llenado de las semillas (R5). Experimento

1.

XVi



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico xvii

Figuras 4.5 (a) Concentracion de agua de la semilla y (b) contenido de agua del la
semilla en funcion del tiempo desde inicio de llenado de las semillas (R5). Experimento

2.

Figuras 4.6 (a) Concentracion de agua de la semilla y (b) contenido de agua del la
semilla en funcion del tiempo desde inicio de llenado de las semillas (R5). Experimento

3
Figura 4.7 Relacion entre el peso seco y el contenido maximo de agua de la semilla.

Figura 4.8 (a) Relacion entre la concentracion de humedad de la semilla y el % del
peso méximo de la semilla en los nudos medios de la planta. (b) — detalle del recuadro
de la figura a.

Figura 4.9 (a) Relacion entre el contenido de agua de la semilla relativo al maximo y la
concentracion de agua de la misma en los nudos medios de la planta. (b) — detalle del
recuadro de la figura a.

Figura 4.10 — Relacion entre los residuos (observado — estimado) del modelo de ajuste
entre el porcentaje del maximo contenido de agua alcanzado y la concentracion de agua
en la semilla.

Figura 5.1 Evolucién de la biomasa en distintos estados reproductivos en el
experimento 1: (a) Mireya 4,2 RR, (b) ACA 480 GR; en el experimento 2; (c) DM 3700
RR, (d) A 4613 RG y en el experimento 3: (e) ACA 480 GR, (f) A 4613 RR.

Figura 5.2 Evolucion del peso seco individual del carpelo en nudos medios desde el
estado fenoldgico de R 5 hasta madurez de cosecha (R 8) en el experimento 1: (a)
Mireya 4,2 RR, (b) ACA 480 GR, en el experimento 2: (c) DM 3700 RR, (d) A 4613

RG y en el experimento 3: (e) ACA 480 GR, (f) A 4613 RR.

XVii



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico xviii

Figura 5.3 Removilizacion aparente de reservas desde la materia seca vegetativa +
hojas caidas entre R6 y R8 en funcion de las diferentes relaciones fuente/destino para
todos los cultivares evaluados.

Figura 5.4 - Contenido de proteina por semilla en funcion de la relacion fuente/destino

estimada como el IAF por semilla.
Figura 5.5 - Contenido de aceite por semilla en funcion de la relacién fuente/destino
estimada como el IAF por semilla.
Figura 5.6 - Contenido de residuos por semilla en funcién de la relacion fuente/destino

estimada como el IAF por semilla.

Xviii



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico  xix

ABREVIATURAS

DLL: duracion del llenado de la semilla

F/D: fuente/destino

IAF: indice de &rea foliar

IAF Rte: indice de &rea foliar remanente post-tratamiento

TCS: tasa de crecimiento de la semilla

FR5: fecha de inicio de llenado de las semillas

FR7: fecha de madurez fisioldgica

GM: grupo de madurez

GR: glifosato resistente

NSRel: nimero de semillas relativo

n® semilla m™: nimero de semillas por metro cuadrado de superficie
RFAI: radiacion fotosintéticamente activa interceptada
RFAope: radiacion fotosintéticamente activa sobre el canopeo
RFAs.elo: radiacion fotosintéticamente activa en el suelo

R1: comienzo de floracion

R3: comienzo de fructificacion

R4: plena fructificacion

R5: comienzo de crecimiento de granos (escala de Fehr y Caviness)
R6: tamafio maximo de granos

R7: comienzo de madurez

R8: plena madurez

RG: resistente a glifosato

RRel: rendimiento relativo

RR: round up ready

TMIN: Temperatura Minima Promedio del aire

TMAX: Temperatura Maxima Promedio del aire

TMED: Temperatura Media Promedio del aire

PRECIP: Suma de precipitaciones segn subperiodo fenolégico
SOL_RAD: Radiacion solar diaria promedio (MJ.m2.d™)

UD: umbral de dafio

XSOL_RAD: Radiacién solar acumulada (MJ.m) segtin subperiodo fenolégico

XiX



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico  xx

RESUMEN
ALTERACION DE LA RELACION FUENTE/DESTINO EN ETAPAS TARDIAS
DEL DESARROLLO REPRODUCTIVO Y SU INFLUENCIA EN EL

RENDIMIENTO DE LA SOJA [GLYCINE MAX (L.) MERR.]

En el cultivo de soja, una vez que el nimero de vainas quedd fijado, la
ocurrencia de defoliaciones puede disminuir el rendimiento al afectar el peso de las
semillas; sin embargo, la magnitud del efecto de las defoliaciones tardias sobre el
rendimiento es altamente variable. El objetivo general de la tesis fue obtener una
aproximacion cuantitativa para estimar las pérdidas del rendimiento en genotipos de
soja con numero y peso potencial de semillas contratantes ante defoliaciones tardias,
basada en el entendimiento de las bases funcionales que definen el crecimiento de las
semillas. Se realizaron tres experimentos en parcelas con manipulaciones de la fuente
(0, 33, 67 y 100 % de defoliacion) y los destinos (desvainado de 0 y 40 % de vainas) 15
y 20 dias después de R5. El indice de é&rea foliar (IAF) y el % de radiacion
fotosintéticamente activa interceptada (% RFAI), medidos luego de los tratamientos, se
usaron como estimadores de la fuente remanente y para calcular la relacion
Fuente/Destino (F/D) establecida. Estos atributos permitieron cuantificar
adecuadamente las mermas en rendimiento y los cambios en el peso de las semillas,
siendo el nivel de destinos sdlo importante bajo nula o leve defoliacion. La respuesta a
la disponibilidad de fuente se manifestd principalmente en posiciones distales del tallo
principal, y se debié a cambios en la tasa de crecimiento de la semilla més que a la
duracion del llenado efectivo. Las defoliaciones no alteraron el patron de desecamiento
de las semillas, a excepcion de la defoliacion total, que lo acelerd. El contenido maximo
de agua se asocio con el peso final de los granos en cada uno de los tratamientos de
defoliacion. La removilizacion aparente de reservas no se incrementé ante la reduccion
de la relacion F/D y se redujo con una defoliacion total. No se encontraron evidencias

que sugieran un rol moderador de las reservas para sostener el peso de las semillas, sin

XX



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico xxi

embargo existié una respuesta diferencial de los genotipos y entre afios en el nivel de
removilizacion. Puede concluirse que defoliaciones tardias reducen el rendimiento de
soja debido a reducciones en la tasa de crecimiento de las semillas, que no fueron
compensadas por removilizacion, por lo que podria estimarse la caida del rendimiento

mediante la cuantificacion de la fuente remanente luego de una defoliacion.

SUMMARY

In soybean, once pods number is set, defoliation can reduce yield by affecting
seed weight, but the magnitude of this effect during seed-filling is highly variable. The
general objective of this thesis was to make a quantitative approach for estimating seed
yield loses due to late defoliations in different genotypes of soybean, based on
functional basis that define seed growth.. Three field experiments were performed
manipulating source (0, 33, 67 y 100 % of defoliation) and sinks (0 and 40 % of pod
reduction) 15 — 20 days after R5 stage. Estimators of the source/sink relationship and
the remaining source were leaf area index (LAI) and the proportion of radiation
intercepted by the crop (%PARI), gave an adequate quantification of yield loses and
individual seed weight changes. Sink level was only important under none or partial
defoliations. Responses to changes in source availability were greater in the distal
positions of the main-stem and it was more related to changes in seed growth rate than
to changes in the duration of the seed-filling period. Defoliations did not alter the seed
drying pattern, except total defoliation, that accelerated it. Maximum water content was
correlated with final seed weight in each defoliation treatment. The apparent
remobilization of reserves did not increase when source/sink was reduced, and was
reduced under total defoliation. There were no evidence showing that reserves act as a
buffer to sustain seed weight; however, differences among genotypes and years in
reserves mobilization were evident. In conclusion, late defoliations reduced soybean
yield due to the reduction in seed growth rate and the lack of increment in
remobilization of reserves, so that yield losses can be estimated through the

quantification of remaining source after the defoliation.

XXI
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CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL

1.1  El rendimiento y componentes numéricos principales en soja

El rendimiento de los cultivos puede ser simplemente descrito como la
produccion de materia seca del cultivo y la particion de una proporcion de esta materia
seca hacia los granos (Charles-Edwards, 1982). Sin embargo, las relaciones entre el
rendimiento y el crecimiento total del cultivo son, muchas veces, débiles (Egli, 1998).
En el cultivo de soja, la duracion del periodo vegetativo, que condiciona el crecimiento
logrado antes de floracion y el nivel de la materia seca total acumulada en el cultivo, no
estd correlacionado con el rendimiento (Egli, 1993). En cambio, se ha encontrado una
correlacion positiva entre el rendimiento y la acumulacion de materia seca durante el
periodo reproductivo del cultivo (Egli y Zhen-Wen, 1991; Board y Harville, 1993;
Kumudini et al., 2001); periodo durante el cual se definen los componentes numéricos
del rendimiento, niUmero y peso de granos.

Si bien la potencialidad del nimero de granos por unidad de superficie comienza
a establecerse antes de floracion, su cantidad final se define durante el periodo de
fructificacion y es altamente sensible a las condiciones ambientales que regulan la tasa
de crecimiento del cultivo y la duracion de dicho periodo (Jiang y Egli, 1993; Jiang y
Egli, 1995; Board y Tan, 1995, Board et al., 1995; Kantolic y Slafer, 2001, 2005, 2007).
Ademas existen diferencias genotipicas y se ha reportado que ante una igualdad en la
tasa de crecimiento del cultivo, los cultivares con alto peso promedio de semilla
producen menor nimero de semillas que los cultivares de bajo peso de éstas (Bruening

y Egli, 1999). Por otra parte, el peso final de la semilla es una funcion de la tasa de
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acumulacion de biomasa en la semilla (TCS) y del tiempo entre el inicio del crecimiento
hasta madurez fisioldgica (duracion del llenado de la semilla; DLL). El crecimiento de
los granos comienza a aumentar sostenidamente alrededor de 10 dias luego de la
fecundacion, cuando la vaina ha alcanzado su méaxima longitud (Carlson y Lersten,
1987); el tamafio potencial de los granos estd condicionado, aparentemente, por eventos
reproductivos tempranos, como la division de células en los cotiledones (Egli et al.,
1981) y el crecimiento de los carpelos (Egli, 1998). El peso final de los granos es
altamente dependiente de las condiciones ambientales durante el periodo de llenado,
existiendo relaciones estrechas entre la duracion del periodo de llenado de las semillas y
el rendimiento (Gay et al., 1980; Smith y Nelson, 1987; Pfeiffer et al., 1988).

Para un amplio rango de condiciones ambientales, el rendimiento del cultivo de
soja esta mucho més correlacionado con el nimero de semillas por unidad de superficie
que con el peso de las semillas (Shibles et al., 1975; Egli, 1998). Sin embargo, bajo
algunas condiciones de cultivo el peso de los granos puede ser una limitante importante
del rendimiento (e.g. Calvifio et al., 2003) y existen, frecuentemente, relaciones
negativas y compensaciones parciales entre ambos componentes numéricos (Shibles et
al., 1975). Frecuentemente, las reducciones en un componente del rendimiento debidas
a factores de estrés pueden ser compensadas, al menos parcialmente, mediante
aumentos en otro componente que se defina posteriormente en el ciclo, cuando el estrés
se haya aliviado (Spaeth y Sinclair, 1984; Andriani et al., 1991). En condiciones de
campo, es comln que frente a la ocurrencia de diferentes grados de estrés
(especialmente hidrico) entre R1 y R5.5, el componente de rendimiento mas afectado es
el nimero de semillas por unidad de superficie (Andriani et al., 1991). Superado el
estrés, pueden presentarse diferencias genotipicas en la magnitud del aumento del peso

unitario de las semillas y, por lo tanto, en el grado de compensacion a través del nimero
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de semillas producido (Andriani y Bodrero, 1995). Los mecanismos que determinan
esta capacidad de compensar no estan del todo claros.

Por lo tanto, todos aquellos factores que afectan el crecimiento del cultivo
durante el periodo reproductivo afectardn, directa o indirectamente, el crecimiento de
las semillas y se veran reflejados en el rendimiento final a través del nimero de semillas
por unidad de area y/o el tamafio final alcanzado por éstas. El grado de sensibilidad de
cada uno de los componentes numéricos del rendimiento a los factores abidticos
(ambientales) y bidticos (insectos plaga, enfermedades, malezas, etc.), variard con el

estado de desarrollo del cultivo, debido a la definicion secuencial que los caracteriza.

1.2 Area foliar y rendimiento del cultivo de soja

Puesto que el crecimiento de un cultivo esta directamente relacionado con la
radiacion interceptada por el canopeo (Gallagher y Biscoe, 1978), el tamafio y la
funcionalidad del area foliar es un aspecto clave para definir el crecimiento de los
cultivos. Muchas de las adversidades abiéticas y bioticas a las que se exponen los
cultivos a campo incluyen entre sus dafios diferentes grados de reduccion del &rea foliar
que pueden producir importantes disminuciones en el rendimiento. Las insuficiencias
hidricas y nutricionales limitan la expansion foliar y aumentan su senescencia (Sinclair
y Horie, 1989). El granizo y algunas plagas y enfermedades reducen el &rea foliar a
través de defoliaciones. Cuantificar el impacto en el rendimiento del cultivo de una
defoliacion segiin su momento de ocurrencia e intensidad, resulta imprescindible para la
estimacion de pérdidas y para la toma de decisiones agronémicas.

En el cultivo de soja, existen relaciones empiricas en la literatura cientifica
(Gamundi et al., 1981) para estimar los dafios esperables en funcion del momento y la

intensidad de los dafios por defoliacion. Si bien las defoliaciones ocurridas durante el
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periodo de definicion del nimero de semillas (R1-R5.5) estdn estrechamente
relacionadas con caidas en el rendimiento, los efectos de la pérdida de area foliar
durante el periodo de llenado son menos consistentes (i.e. Board et al., 1994; Board y
Harville, 1998). Ademas, las innovaciones tecnoldgicas ocurridas en el cultivo de soja
en los Gltimos afos en la Argentina (i.e. Méndez et al., 2000; Bodrero et al., 2002;
Capurro et al., 2003) y en el mundo (i.e. Ishibashi et al., 2003; Edwards y Purcell, 2005)
hacen suponer que dichas estimaciones pueden no ser aplicables en los sistemas
productivos modernos. Este escenario productivo incluye la utilizacion de variedades
precoces (grupos de madurez Il y IV, en la Region Pampeana Central) de alto
rendimiento potencial, la adopciéon de la siembra directa, adelantos de la fecha de
siembra y reduccion del espaciamiento entre lineas de siembra. El acortamiento del
ciclo que se ha verificado con relacion a los afios 80 (Baigorri y Masiero, 1995)
seguramente redujo el nimero de hojas producidas por planta y podria esperarse un
menor IAF; sin embargo, el resto de las practicas de manejo, pueden haber
contrabalanceado estos efectos, al mejorar el estado hidrico del cultivo (Panigatti et al.,
2001; Alvarez y Steinbach, 2009), prolongado la estacion de crecimiento (Enrico y
Bodrero, 2005) y aumentado el coeficiente de extincion de la luz (espaciamiento, Flenet
et al., 1996). La resultante de estos cambios no esté clara pero una evaluacion reciente
muestra que han modificado la relacion cultivo-insecto-perjuicio-pérdida de
rendimiento (Gamundi et al., 2004). Perotti y Gamundi (2007) han determinado que los
actuales cultivares de los GM IlI, IV y V son menos tolerantes a la defoliacion en la
etapa reproductiva que los cultivares de los GM V1 y VIl utilizados en la elaboracion de
los primeros umbrales de dafio econdmico (UDE). Los UDE fueron modificados
parcialmente, disminuyendo el nivel de % de defoliacion tolerado segin el estado

fenoldgico para los cultivares de los GM 11, IV y V.
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En concordancia con la definicion temporal del rendimiento y sus componentes,
la sensibilidad del cultivo de soja ante una defoliacion cambia a lo largo del ciclo,
siendo ca. R5 el momento més sensible (Board et al., 2010). Bajo la mayoria de las
condiciones experimentales y en los estados fenoldgicos de R2, R5 y R6, niveles de
defoliacion de 17% no generan reducciones del rendimiento (Turnipseed y Kogan,
1976). En general, las defoliaciones no afectan el rendimiento cuando ocurren durante la
etapa vegetativa, pero un 100% de defoliacion lo reducen un 33% cuando suceden en el
inicio del periodo de establecimiento de vainas (R3, Pickle y Caviness, 1984). Por
ejemplo, para los sistemas productivos de principios de los afios ’80, se estimé que
defoliaciones totales entre inicios (R5) y mitad de llenado de granos (R5.5) causaba
disminuciones del 80% en el rendimiento (Fehr et al., 1981; Goli y Weaver, 1986). En
la medida que se produce el progreso del llenado de las semillas, a partir de R5 hasta
madurez fisiolégica (R7), disminuye la sensibilidad del rendimiento ante una
defoliacion (Board et al., 1994, 1997). Por ejemplo, ante una situacion extrema de
defoliacion total producida en R6.3 y en R6.6, el rendimiento se redujo un 40 y un 20%
respectivamente, debido a un significativo menor tamafio de las semillas (Board et al.,
1994). Board et al. (1997) utilizaron los niveles de defoliacion del 33, 66 y 100% en
R6.3, generaron una disminucion del 41, 56 y 100% del IAF, lo cual redujo
significativamente el rendimiento en un 8, 17 y 49,3%, respectivamente. Esta reduccion
se debié a una disminucion similar del nimero y peso de granos (53 vs. 47%,
respectivamente) bajo 33 y 66% de defoliacién, mientras que una defoliacion total tuvo
una reduccion del rendimiento causada en un 69% por la disminucion en el peso de las
semillas y un 31% restante se debié a un menor nimero de granos. Cuando la
defoliacion se retraso al estado R6.6, el rendimiento se redujo significativamente un

21,6% sblo bajo una defoliacion total. Después del estado R6 (méaximo tamafio de la
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semilla) no se evidenciaron reducciones del rendimiento en soja con niveles de
defoliacion inferiores al 30% (Turnipseed y Kogan, 1976).

La mayor parte de los dafios ocurridos durante el periodo critico para la
definicion de vainas (R3-R5 +10-12 dias, Board y Tan, 1995) estan asociados a mermas
en el nimero de granos logrados debido a caidas en la tasa de crecimiento del cultivo
(Board et al., 1997). En esta fase, una defoliacién del 33% no produjo pérdidas de
rendimiento, mientras que un 66% redujo un 25% el mismo (Thomas et al., 1974). El
aumento en el nivel de la defoliacion disminuye el rendimiento en la medida que
provoca una reduccion en la intercepcion de la luz que se traduce en una disminucion de
la fotosintesis del canopeo y consecuentemente en una disminucion de los
fotoasimilados disponibles para el establecimiento de vainas. Existe amplia evidencia de
que las defoliaciones durante esta etapa reducen el principal componente del
rendimiento del cultivo, el nimero de granos por unidad de superficie (Caviness y
Thomas, 1980; Higgins et al., 1984; Goli y Weaver, 1986; Board y Harville, 1993).
Estas reducciones del rendimiento seran proporcionales a la pérdida de capacidad de
interceptar radiacion que sufra el cultivo, a menos que se produzcan modificaciones en
la eficiencia de utilizacion de la radiacion para formar biomasa o en la particion.

Estudios realizados cuando el nimero de vainas ya estaba definido, que
utilizaron tanto técnicas de infestacion natural de plagas (50% de reduccion del IAF en
Ingram et al., 1981) como defoliacion artificial con diferentes intensidades (66 y 100%
en Egli y Leggett, 1976; 100% en Fehr et al., 1981; Goli y Weaver, 1986; Board et al,
1994; 33, 66 y 100% en Board et al., 1997; reduccién del 80% de la materia seca foliar
en Munier-Jolain et al., 1998a), informaron pérdidas de rendimiento como consecuencia
de reducciones en el tamafio de las semillas que oscilaron entre un minimo de 3,2% y un

maximo de 38,1%, sefialando la importancia del tamafio de la fuente en el crecimiento
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de las mismas. Board et al. (1994) evaluaron la respuesta de una misma variedad en dos
afos diferentes ante una defoliacion total en R6.3 y en R6.6 y sugirieron que la
magnitud de la disminucion del peso de los granos y del rendimiento dependeria més de
la relacion fuente/destino establecida durante el periodo de llenado que del nivel de
defoliacion; posteriormente Board (2004) determind que ante una similar intensidad de
defoliacion pueden o no producirse caidas en el rendimiento. Por lo tanto, no resultan
tan claros los mecanismos que regulan las respuestas a las defoliaciones sobre el
rendimiento una vez que se ha establecido el nimero de granos.

Para poder realizar estimaciones de las pérdidas producidas por defoliaciones
tardias que sean relativamente independientes de los sistemas de produccion (cultivos
en diferente fecha de siembra, densidad, distancia entre hileras, GM utilizado, etc.),
resulta prioritario entender los efectos de las defoliaciones a través de las bases

funcionales que definen el crecimiento de las semillas.

1.3  El crecimiento de los granos y las limitaciones por fuente y por destino

El crecimiento de los granos en soja estd usualmente limitado por fuente, i.e.
fotosintesis del canopeo (Egli y Crafts-Brandner, 1996; Egli, 1999). Sin embargo, en
algunos casos se manifiestan limitaciones por destinos ante la incapacidad de estos de
utilizar los fotoasimilados producidos por la fuente (Board et al., 1995). Esto Gltimo se
produce en situaciones de baja fijacion de semillas, donde la causa de la cesacion de su
crecimiento pasaria a ser el tamafio potencial de las mismas (Munier-Jolain et al., 1996).
Las limitaciones por destino son bastante infrecuentes y estarian asociados a aumentos
tardios de la fotosintesis producidos cuando las semillas ya no pueden responder al
incremento de fotoasimilados (Egli, 1999). Esto ultimo, sumado a que el contenido

hidrico de las mismas puede aumentar hasta que las semillas han acumulado ca. 80% de
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su peso final (Egli, 1998; Borras et al., 2004) permiten suponer que la soja responde a
cambios en la disponibilidad de asimilados por semilla hasta muy avanzada la fase de
Ilenado.

Frecuentemente las limitaciones por fuente estn asociadas con el comienzo de
la senescencia foliar, ocurriendo el decaimiento de la fotosintesis del canopeo (Larson et
al., 1981) en conjunto con el agotamiento de las reservas de nitrdgeno que son
removilizadas desde las partes vegetativas de la planta (Weaver y Morris, 1982). Los
niveles de radiacion se reducen progresivamente a medida que avanza el llenado de las
semillas, acentuando las limitaciones por fuente generando una menor produccion de
asimilados por unidad de &rea foliar (Egli, 1999; Borras et al., 2004).

Para comprender las bases funcionales de las respuestas de las semillas ante
cambios en la disponibilidad de asimilados, resulta Gtil analizar los pardmetros que
caracterizan la dinamica del crecimiento de las mismas, que a saber son: la tasa diaria de
crecimiento de las semillas y la duracion del periodo efectivo de llenado. De acuerdo a
las evidencias disponibles, frente a reducciones en la cantidad de asimilados lo que
implica una disminucion de la relacion F/D durante el llenado de los granos generadas
con defoliaciones artificiales que simulan el accionar de insectos fitéfagos y la
reduccion de la radiacion incidente por sombreo que simulan periodos prolongados con
nubosidad, la tasa de crecimiento de las semillas puede reducirse (i.e. Egli et al., 1989;
Board et al., 1994) o no modificarse (Munier-Jolain et al., 1998a). Mientras que un
aumento de la relacién F/D por eliminacion de frutos (Egli et al., 1985) o por elevadas
concentraciones de sacarosa en cultivo in vitro de cotiledones (Egli et al., 1989)
aumentan la tasa de crecimiento de las semillas. Asimismo, con defoliaciones de 66 y
100% en R6.3 y R6.6 (Board et al., 1994, 1997) y con un 80% de reduccion de la

materia seca de hojas respecto al testigo (Munier-Jolain et al., 1998a) se han reportado
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acortamientos o, incluso alargamientos del periodo efectivo de llenado frente a
disminuciones de la relacion fuente/destino provocadas por una reduccién de ca. 60%
de la radiacion fotosintéticamente activa incidente (Egli et al., 1985). Con respecto a las
defoliaciones, los trabajos de Board et al. (1997) concluyeron que una defoliacion total
en R6.3 afectaria el tamafio de la semilla a través de la disminucion de la tasa de
crecimiento de las semillas y la duracion del llenado de las mismas. En tanto que una
defoliacion moderada (reduccion de la intercepcion de la radiacion al 84,6%) sdlo
reduciria la duracion del periodo efectivo de llenado. Ademés del momento y de la
intensidad de las modificaciones fuente/destino, también es probable que la magnitud de
los efectos sobre el crecimiento de las semillas varie con el estado de desarrollo y la
posicion de las mismas en las plantas. Una vez que las semillas de una posicion
morfolégica dada inician el crecimiento efectivo a una determinada tasa de llenado, su
peso final promedio depende estrechamente de la duracion del periodo de llenado, el
cual esta en funcidn de la disponibilidad de carbohidratos en relacion con el nimero de
granos establecidos (Munier-Jolain et al., 1998a).

Ademas de responder a las relaciones fuente/destino, la dindmica de crecimiento
de las semillas de soja estd, de alguna manera, relacionada con su tamafio potencial.
Existe una relacion inversa entre el nimero de semillas fijado y la tasa de crecimiento de
las semillas (Egli y Zhen-Wen, 1991; Egli, 1993), y a su vez esta Ultima esta
positivamente correlacionada con el tamafio final de la semilla (i.e. Egli et al., 1981).
Sin embargo, existen genotipos que exhiben un amplio rango en el tamario final de las
semillas sin presentar variaciones en la tasa de crecimiento de las mismas (Swank et al.,
1987). Si bien, las diferencias entre genotipos en el tamafio de los granos se asocian a
variaciones en la tasa y/o duracion, la tasa tiene mayor relacion con el peso final. A su

vez dichas diferencias genéticas en tasa de crecimiento estan asociadas a cambios en el
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namero de células que se inician en los cotiledones durante las etapas tempranas del
desarrollo de las semillas (Egli et al., 1981). Las relaciones hidricas de las semillas son
buenos indicadores del progreso de los granos. En las semillas de soja, el porcentaje de
agua es superior al 80% de su peso en los estados iniciales del desarrollo de las semillas
y disminuye progresivamente durante el periodo de llenado, hasta que se alcanza la
madurez fisiologica cuando el porcentaje de humedad es cercano al 550-590 gr kg™
(Egli, 1990; Egli y TeKrony, 1997). Existe una relacion positiva y estrecha entre la
cantidad maxima de agua por semilla y su tamafo final (Swank et al., 1987; Borras et
al., 2004). La dindmica de las relaciones hidricas de los granos es afectada por cambios
en la relacion fuente/destino en soja (Egli, 2004) y otras especies (ie. Borrés et al.,

2003; Gambin y Borréas, 2007; Sala et al., 2007).

14  Elcrecimiento de las semillas y las reservas

Realizando una sintesis de investigaciones relacionadas con la disminucion del
peso de las semillas de soja frente a defoliaciones o sombreos durante el llenado, Borras
et al. (2004) encontraron que las reducciones en la relacién fuente/destino no reducen en
forma proporcional el peso de los granos, sugiriendo la contribucién de reservas en el
crecimiento de los granos. La dinamica de acumulacion de almidén en hojas, tallos y
frutos durante el periodo reproductivo (Dunphy y Hanway, 1976) permite evidenciar los
cambios en los niveles de reservas que contribuyen al crecimiento de los granos. En
ausencia de estrés, durante la ultima parte del llenado de semillas las concentraciones de
almiddn en hoja pueden caer de 16 a 8%, indicando que las reservas son removilizadas
(Egli et al., 1980). Sin embargo, se pueden alcanzar mayores niveles de removilizacion
bajo condiciones de estrés durante el llenado efectivo de semillas y/o ante un

incremento de la demanda de los destinos (Streeter y Jeffers, 1979, Westgate et al.,

10
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1989). Board y Harville (1998) sostienen que el almidén en hoja puede caer hasta el 4%
y también disminuye su concentracion en tallos, peciolos y paredes de frutos, indicando
que ain mas reservas que las contenidas en hojas pueden ser removilizadas. No
obstante, pareciera que tanto los tallos como los peciolos de la soja son menos eficientes
que las hojas en removilizar los carbohidratos hacia las semillas en desarrollo,
proveyendo solamente una limitada capacidad buffer ante una reduccion de la capacidad
asimilatoria del la planta durante el llenado de los granos (Allen et al., 1988). En la soja
la disminucion del contenido de carbohidratos solubles en los tallos ocurre en etapas
posteriores del llenado de los granos, mientras que en otros cultivos como el maiz y el
girasol esto sucede a inicios del llenado rapido de las semillas (Andrade y Ferreiro,
1996).

Board y Harville (1998) con una defoliacion parcial durante el periodo de
llenado efectivo de las semillas redujeron significativamente la intercepcion de la
radiacion entre un 20 y 40% respecto al testigo. Midieron un incremento en la
removilizacion del almidon almacenado previo al inicio del llenado, cuya contribucion
al rendimiento pas6 del 11% en el control al 28,4% en el tratamiento parcialmente
defoliado. Este incremento en la removilizacion condujo a que el tamafio de la semilla
se mantenga relativamente estable a pesar de las fuertes modificaciones en la capacidad
fotosintética del cultivo. Ademaés, sugirieron que la removilizacion de reservas serviria
como un mecanismo para evitar tamafios sub-6ptimos de semilla cuando la tasa de
crecimiento del cultivo se reduce durante el periodo del llenado efectivo, pero no
resultaria efectivo para lograr tamafios de semilla por encima de los niveles normales
cuando el nimero de semillas se reduce como consecuencia de una baja tasa de
crecimiento del cultivo anterior al periodo de llenado efectivo. Una reduccion del

nuamero de semillas posterior al inicio del llenado efectivo de las mismas sélo podria ser
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compensada total o parcialmente por aumento del tamafio de las semillas remanentes a
través de un aumento de la duracién del periodo de llenado y de la tasa de crecimiento
de las semillas (Board y Harville, 1998), aunque las bases de este comportamiento se

desconocen.

15  Las defoliaciones y la estimacion de pérdidas en el rendimiento en soja
Considerando las bases ecofisioldgicas que controlan el crecimiento de los
granos, una defoliacion tardia puede disminuir la produccion de asimilados durante el
llenado, e incluso puede contribuir a disminuir la removilizacion por la pérdida de las
reservas almacenadas en hojas. Asimismo, la tolerancia a la defoliacion tardia
aumentaria ante condiciones de bajo nimero de granos fijados, ya que la reduccion de la
relacion fuente/destino seria menor que en condiciones de alto nimero de granos
fijados. Mas aun, puede suponerse que en las variedades precoces de uso actual (con
bajo IAF y menor biomasa acumulada), tendrian una menor tolerancia a la defoliacion
tardia que las variedades que se utilizaban hace dos décadas (Baigorri y Masiero, 1995).
Cuando se elaboraron la mayor parte de las recomendaciones para manejar las
defoliaciones en los cultivos (Gamundi et al., 1981), los cultivares mas difundidos
tenian, en promedio, 150-165 dias de ciclo total (Macor y Bodrero, 1985) mientras que
actualmente se utilizan variedades con ciclos que no superan los 120 dias (Enrico et al.,
2006). Si bien el rendimiento no guarda una relacion estrecha con el ciclo del cultivo
(Egli, 1993), existe una relacion directa entre la biomasa producida y la longitud del
ciclo, asociada a un mayor indice de &rea foliar en los cultivos de ciclo largo (Egli,
2011). De hecho, los cultivares con prolongados periodos de crecimiento vegetativo,
pueden ser mas tolerantes a la ocurrencia de un estrés durante dicho periodo porque la

reduccion en el crecimiento del cultivo y en el IAF puede ocurrir sin reducir la
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intercepcion de luz y comprometer al rendimiento (Lawn, 1989; Jiang y Egli, 1995;
Andrade et al., 2002). Por lo tanto, las estimaciones del impacto de una defoliacion
tardia sobre el rendimiento deberian tener en cuenta el IAF y la biomasa generada por el
cultivo.

En cultivos comerciales de soja, frente a diferentes situaciones de defoliacion
ocasionadas por el accionar de insectos u otras adversidades la estimacion de las
pérdidas de rendimiento o las recomendaciones para efectuar el control de las
adversidades, se basan en la utilizacién de umbrales de dafio econémico (e.g. Gamundi
et al., 1981; Massaro, 2005; Perotti y Gamundi, 2007). Estos umbrales se basan,
generalmente, en el area foliar removida y/o el porcentaje de defoliacion, como un
estimador directo del dafio que ha sufrido el cultivo. Sin embargo, un umbral de dafio
economico que se base en el porcentaje de defoliacion es funcionalmente incompleto,
ya que una misma pérdida de éarea foliar tendr4 un impacto diferente sobre la
intercepcion de radiacion en plantas con tamafios de canopeo muy disimiles (Malone,
2001).

La mayor parte de los modelos empiricos que se encuentran en la bibliografia
nacional (Gamundi et al., 1981; Perotti, et al., 2010) e internacional (Turnispseed y
Kogan, 1987; Zeiss y Klubertanz, 1994) proponen estimar la reduccion del rendimiento
por efecto de la defoliacién en diferentes estadios de crecimiento utilizando Gnicamente
el porcentaje de defoliacion; algunos, excepcionalmente, contemplan la interaccion
entre el porcentaje de defoliacion y el porcentaje de remocion de vainas (Kogan y
Turnispseed, 1980). Por otro lado, los modelos que incluyen el &rea foliar remanente
(determinada a través del IAF) predicen mejor el rendimiento que aquellos que solo
contemplan el area foliar removida (Herbert, et al., 1992; Klubertanz, et al., 1996).

Ninguno de los modelos existentes considera el nivel de granos fijado en el cultivo al
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momento de producirse la defoliacion ni tampoco considera la variabilidad genotipica
en el peso final de los granos. Esta Ultima caracteristica, asociada a la compensacion
genotipica entre el peso y el nimero de semillas, deberia ser considerada para estimar
las demandas de asimilados para su crecimiento. Por lo tanto la formulacion de un
modelo de estimacion de pérdidas de rendimiento por defoliaciones tardias deberia
contemplar estos conceptos, considerando los niveles de &rea foliar y biomasa
remanentes, la cantidad de vainas y semillas fijadas y el peso potencial del grano de la

variedad a modelar.

2 Objetivos e hipotesis

El Objetivo general de la tesis fue: Obtener una aproximacion cuantitativa para
estimar las pérdidas del rendimiento en diferentes genotipos de soja ante alteraciones de
la relacion fuente/destino debidas a defoliaciones tardias, desvainado y a la combinacién
de ambos factores, basada en el entendimiento de las bases funcionales que definen el

crecimiento de las semillas.

Este objetivo, se desglosa en tres objetivos particulares:

1. Cuantificar las reducciones en el rendimiento y sus componentes frente a cambios
en la relacion fuente/destino, provocados por diferentes intensidades de defoliacion
y desvainado durante el periodo de llenado de granos, en cultivares de soja de
similar rendimiento y diferente peso promedio de semillas

2. Determinar los efectos de las alteraciones en la relacion fuente/destino producidas
durante el periodo de llenado de granos, sobre la dindmica de crecimiento de las

semillas.
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3. Estimar el aporte de la removilizacion aparente de reservas en el llenado de granos

frente a cambios en la relacion fuente/destino, a partir de R6, para genotipos de soja

del GM 1y IV.

Hipotesis asociadas al objetivo especifico 1 son:

1.1.

1.2.

Al producirse disminuciones de la relacion fuente/destino a mitad del llenado
(R5.5) de los granos, las reducciones del rendimiento y peso de los granos estan
mas asociadas a la relacion fuente/destino establecida en el momento de la
defoliacion, que al nivel de defoliacion per se.

Para una misma reduccion de la relacion fuente/destino, los genotipos con mayor
peso promedio de las semillas, presentaran una mayor reduccion de su peso final

por efectos de una defoliacion tardia.

Hipotesis asociadas al objetivo especifico 2 son:

2.1.

2.2.

Defoliaciones producidas a mitad del llenado (R5.5) modifican méas la duracion
del periodo de llenado que la tasa de crecimiento de las semillas.

A medida que se reduce la relacién fuente/destino, se adelanta el momento en el
que las semillas alcanzan su maximo contenido de agua, reduciendo,

consecuentemente, su tamafio final.

Hipotesis asociadas al objetivo especifico 3 son:

3.1.

3.2.

A medida que se reduce la relacion fuente/destino se incrementa la movilizacion
de reservas desde 6rganos vegetativos.

Frente a un mismo cambio en la relacion fuente/destino producida por
defoliacion, existe una respuesta diferencial de los genotipos en reducir el peso
final de las semillas, que determina su capacidad de sostener la tasa y duracion

del llenado mediante la movilizacion de reservas.
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CAPITULO 2

DESCRIPCION DE LOS EXPERIMENTOS A CAMPO

Para poner a prueba las hipétesis se plantearon ensayos a campo durante tres
ciclos de cultivo de soja (campafias 2005/2006, 2006/2007 y 2008/2009) bajo las
condiciones edafoclimaticas del &rea de estudio de Oliveros (sur de Santa Fe). En este
capitulo se describen los aspectos generales de los experimentos a campo Yy algunos de
los métodos empleados en ellos. Se describen los tratamientos aplicados y se

fundamenta la eleccion de las variedades utilizadas.

1. Sitio Experimental

Los ensayos se condujeron en la Estacion Experimental Agropecuaria Oliveros
del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (1.N.T.A.) ubicada en el sur de la
provincia de Santa Fe (32° 33' Lat. Sur, 60° 51' Long. Oeste). El cultivo de soja se
implant6 en un lote con més de 30 afios de agricultura, los Ultimos diez afios manejados

con siembra directa, siendo soja el cultivo antecesor.

11  Suelo

El suelo esta caracterizado como un Argiudol tipico Serie Maciel, de textura
franco-limosa. El perfil se caracteriza por presentar un horizonte A de 30 cm franco
limoso y una transicion hasta el horizonte argilico de 12 cm. Un horizonte textural con
45% de arcilla de 75 cm. La profundidad total del perfil es de 240 cm y no presenta

limitaciones para el desarrollo de cultivos agricolas.
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Previo a la siembra de los experimentos, se realizaron muestreos del perfil del
suelo en diferentes profundidades segun el afio con barreno sobre el barbecho previo a
la siembra para determinar contenido inicial de azufre de Sulfatos (S-SO,"), fosforo (P),
porcentaje de materia organica (% MO) y pH en todos los experimentos (Tabla 2.1) y en
los experimentos 2 y 3 se midi6 la conductividad eléctrica para descartar problemas de
salinizacion por riego. Los pardmetros de calidad del agua utilizada para riego estan
descriptos en la Tabla 2.2. Los sulfatos fueron extraidos con fosfato de calcio y
cuantificados a través de turbidimetria utilizando cloruro de bario (metodologia
SAMLA adaptada de Chesnin, L. y Yien, C.H., 1950). El fosforo se evalto con el
meétodo de Bray-Kurts N° 1 (1945). La MO fue determinada por el método de Walkley-
Black (1934) de digestion humeda. El potencial de hidrégeno (pH) fue medido con un
potenciometro con electrodos combinados (Reed y Cummings, 1945). La conductividad

eléctrica se evalud con un conductivimetro con celdas con electrodos platinizados.

Tabla 2.1 — Andlisis de suelo en los ensayos a diferentes profundidades.

, Materia | Potencial | Conductividad
Azufre | Fosforo L. 1 .
. ] organica H eléctrica
Ao Profundidad 5-50,°
-oUg
P m) | MO (% H 1:25mS
(opm) | P (PPM) )| p
EXpeqme”to 0-20cm | 0 18.4 2.1 5,89 s/d
20-40cm 0 18,4 s/d 6,18 s/d
2005-06
40 - 60 cm 0 17,0 s/d 6,49 s/d
EXpegme”to 0-10cm | 83 113 207 6,63 0,090
2006-07 10-20cm 7.3 s/d s/d 6,45 0,070
EXperéme”to 0-10cm | 37 | 200 | 284 5,82 0,134
2008-09 10-20cm 3,0 10,0 2,01 5,75 0,090

s/d: sin datos. Fuente: Laboratorio de Suelos EEA INTA OLIVEROS.
17
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Tabla 2.2 — Andlisis del agua: pH, conductividad, bicarbonatos, dureza total, Sulfatos,

Sodio y RAS. Perforacion ubicada en EEA Oliveros INTA. Acuifero Puelche.

Paradmetro Lectura
pH 7,8
Conductividad 1,4 mS
Bicarbonatos 600 mg./L
Dureza Total 80 mg./L como CaCOg3
Sulfatos 21 mg./L
Sodio 270 mg./L
RAS 14

Fuente: Laboratorio de Suelos EEA INTA OLIVEROS. Mayo de 2005.

1.2 Climay condiciones meteorolégicas

La informacion climética de los experimentos y de los datos historicos fue
obtenida en la Estacion Agrometeoroldgica de la Estacién Experimental Agropecuaria
Oliveros del INTA, ubicada a 100 m de los ensayos. En Oliveros, la precipitacion media
anual es de 1048 mm (promedio de 54 afios de datos climaticos). El 69,8% de las
precipitaciones (731,5 mm) ocurren en el semestre noviembre — abril, coincidente con la
estacion de crecimiento del cultivo de soja, siendo los meses de julio y agosto aquellos
que presentan los promedios historicos méas bajos. Durante el ciclo del cultivo de soja
(noviembre a abril) la precipitacion media es de 731 mm. La temperatura méxima media
anual es de 23,5 °C y la minima media anual 12°C. En el periodo noviembre — abril
(promedio de los Gltimos 10 afios) las mismas son 27,7 y 16,6 °C, respectivamente. Los
valores medios de ocurrencia decédica de precipitaciones y temperatura méxima,

minima y media durante el periodo noviembre-abril se muestran en la Figura 2.1.
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Figura 2.1 - Valores medios de ocurrencia decadica de precipitaciones y temperatura
maxima, minima y media del aire durante el periodo noviembre-abril correspondiente a
la serie historica 1954-2010 de la Estacion Agrometeoroldgica de la EEA INTA

Oliveros

Durante los experimentos se obtuvieron datos de radiacion solar global y
temperaturas méxima y minima diarias del aire y precipitaciones. Se registraron la
precipitacion diaria, la radiacion solar diaria y las temperaturas maximas y minimas
diarias, a partir de las cuales se calculd la temperatura media del aire. Se calcularon las
precipitaciones y la radiacion solar acumuladas en los periodos R3-R6, R5-R6, R6-R7 y
R5-R7, correspondiendo respectivamente a: periodo critico de fijacion del namero de
granos, primera y segunda parte del llenado de granos y periodo de llenado de granos.

(Tabla 2.3).
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La determinacion de los estados fenoldgicos del cultivo se realizo a intervalos de

2 a 3 dias en éareas predefinidas de cada parcela, excluyendo las borduras; para ello se

registro la ocurrencia de los estadios reproductivos como la fecha en la que el 50% de

las plantas del &rea alcanzd la morfologia descripta por Fehr y Caviness (1977).

Tabla 2.3 — Condiciones climéticas durante el periodo critico (R3-R6) y el llenado de

las semillas (R5-R7), y sus sub-fases R5-R6 y R6-R7 en las tres campafias.

Variables climaticas

Cultivar CAMPANA |Fase fenologica| TMIN | TMAX| TMED|PRECIP|SOL_RAD|XSOL_RAD
i 18,6 | 30,3 | 245 | 152,8 16,07 610,70
Mireya 4.2 RR 2005/06
ACA 480 GR 176 | 28,5 | 23,1 | 179,8 14,39 518,10
179 | 30,0 | 24,0 28,5 17,14 582,70
DM 3700 RR 2006/07 R3 - R6
A 4613 RG 17,4 | 29,7 | 23,6 53,0 16,44 608,30
182 | 29,4 | 23,9 | 3154 17,43 697,20
A 4613 RG 2008/09
ACA 480 GR 18,1 | 29,1 | 23,7 | 253,0 17,54 649,10
i 16,8 | 27,6 | 22,2 | 129,6 13,80 538,10
Mireya 4.2 RR 2005/06
ACA 480 GR 16,7 | 27,1 | 21,9 | 148,5 12,42 459,60
17,8 | 28,8 | 23,3 | 309,9 14,78 664,90
DM 3700 RR 2006/07 R5 - R7
A 4613 RG 17,3 | 28,7 | 23,0 | 306,6 14,98 689,20
17,6 | 29,7 | 23,7 | 194,3 17,37 799,00
A 4613 RG 2008/09
ACA 480 GR 179 | 29,4 | 23,7 | 194,3 17,11 633,20
i 179 | 28,8 | 23,4 31,1 15,69 329,50
Mireya 4.2 RR 2005/06
ACA 480 GR 174 | 27,4 | 22,4 58,1 13,27 278,70
17,8 | 30,1 | 23,9 23,3 16,73 351,30
DM 3700 RR 2006/07 R5 - R6
A 4613 RG 16,4 | 30,0 | 23,2 26,9 16,50 379,50
18,4 | 29,7 | 24,1 | 1828 17,87 446,80
A4613RG 2008/09
ACA 480 GR 186 | 29,1 | 23,9 | 1848 17,15 411,50
i 155 | 26,4 | 21,0 99,1 11,82 224,50
Mireya 4.2 RR 2005/06
ACA 480 GR 157 | 26,8 | 21,3 90,4 11,61 197,30
178 | 279 | 22,9 | 286,6 13,30 332,40
DM 3700 RR 2006/07 R6 - R7
A 4613 RG 18,1 | 27,6 | 22,9 | 279,7 13,48 323,50
16,9 | 29,7 | 23,3 11,5 16,83 370,30
A4613RG 2008/09
ACA 480 GR 16,8 | 29,7 | 23,2 11,2 16,94 237,10

Referencias:

TMIN: Temperatura Minima Diaria Promedio; TMAX: Temperatura Maxima Diaria

Promedio; TMED: Temperatura Media Diaria Promedio; PRECIP: Precipitaciones acumuladas;

SOL_RAD: Radiacién Solar Promedio (MJ.m2.d™):; XSOL_RAD: Radiacién Solar Acumulada (MJ.m?)
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En la campaiia 2005/06 (experimento 1), el llenado de las semillas (R5 — R7) se
produjo con un menor nivel de radicacion y temperaturas minimas y maximas medias
mas bajas respecto a las campafias 2006/07 (experimento 2) y 2008/09 (experimento 3)
debido a un menor n° de dias soleados (ver SOL_RAD en Tabla 2.3). En el experimento
2, la temperatura media minima del periodo noviembre-abril fue de 17,5 °C, un 9,3%
superior al promedio histdrico para el mismo periodo. El experimento 3 tuvo durante el
periodo critico del cultivo (R3-R6) una mayor radiacion solar acumulada respecto a los
otros experimentos, y esto se debi6 a una mayor cantidad de dias luminosos (Tabla 2.3).
Durante este experimento se desarrollo una sequia extrema y se desarrollo un ambiente
con gran amplitud térmica (ver TMIN y TMAX en Tabla 2.3), la cual fue mayor a las

registradas en los experimentos 1 y 2.

1.3  Determinacion del agua en el suelo y de las necesidades de riego
Para calcular el balance hidrico diario del cultivo se utilizo como base la
ecuacion de Allen et al. 2006 que figura en el boletin Estudio Riego y Drenaje (FAO

56) modificada por Andriani (2012) para este experimento:

AU= A 1-ETC+NADr+PE+R

Donde: AU,: agua util el dia n; AU ,.;: agua util el dia anterior; n: dias desde siembra;

ETC: evapotranspiracion del cultivo; NADr: Nuevo aporte de agua disponible por

crecimiento de las raices; PE: lluvia efectiva (Precipitaciones — Escurrimiento

superficial); R: riego.
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Para calcular la evapotranspiracion potencial (ETP) por la formula de Penman y
Monteith (FAO 56, 1998) se utilizaron los datos meteoroldgicos obtenidos de la
Estacion Agrometeoroldgica de la EEA INTA Oliveros. La ETC se calculo con la ETP
y los coeficientes de cultivo para soja obtenidos por Andriani (1999). La lluvia efectiva
fue calculada utilizando las precipitaciones diarias y la ecuacion de escurrimiento de
Dardanelli et al. (2010). Para el célculo de agua disponible diario en el suelo se tuvo en
cuenta la tasa de crecimiento de las raices de soja (Andriani, 2000) y las constantes
hidricas de los suelos Argiudoles (Andriani, 2006), expresando el contenido de agua en
el suelo como mm de agua util diaria (Figura 2.2 a — c). Para ajustar el balance hidrico
diario del cultivo, se realizaron mediciones periddicas del contenido de humedad del
suelo hasta 2 m de profundidad. Para ello se utilizé6 un equipo de sonda de neutrones
marca Troxler modelo 3200 (EEUU). En base a ello, mediante riego por goteo se
mantuvo el contenido de agua Util a niveles iguales o superiores al 60%, valor que
asegura que el cultivo de soja permanezca en un adecuado estado hidrico (Dardanelli et

al., 1991).
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Figuras 2.2 — Agua util diaria en el perfil del suelo explorado por las raices en
experimentos 1 (a), 2 (b) y 3 (c). Referencias: linea azul: capacidad maxima de agua
disponible, linea verde: limite de estrés hidrico, linea con puntos negros: agua Util

existente, triangulos azules: lluvias diarias y circulos bordd: riego diario.
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2 Descripcion de las condiciones de cultivo y tratamientos
2.1  Cultivo

Las siembras se realizaron el 25, 21 y 28 de noviembre en el afio 2005, 2006 y
2008 respectivamente. El cultivo fue implantado utilizando una sembradora de siembra
directa Ingenieria Powell con surcos distanciados a 70 cm, a una densidad de 42
semillas m2 a la siembra, logrando a cosecha 38, 24 y 36 plantas m™ en promedio, para
el primer, segundo y tercer afio experimental, respectivamente. Durante el tercer afo,
uno de los tratamientos (100% de defoliacion, ver mas adelante) tuvo una densidad
lograda (20 plantas m™) inferior al resto. La superficie de cada parcela fue de 22,4 m?
(2,80 m. de ancho por 8 m de largo). Se utilizo el distanciamiento de 70 cm entre hileras
por ser el que permitiria la aplicacion de los tratamientos de defoliacion y desvainado
sin ocasionar dafios mayores al cultivo. Asimismo en un estudio de Hammond et al.
(2000) en donde se evaluaron 4 niveles de defoliacion artificial en soja sembrada en
diferentes espaciamiento entre lineas de siembra, se comprob6 que el impacto sobre el
rendimiento fue similar en los tres espaciamientos (19, 38 y 75 cm.). Perotti y Gamundi
(2007) en INTA EEA Oliveros corroboraron la ausencia de interaccion entre
espaciamiento x nivel de defoliacion en un ensayo con defoliaciones naturales y
utilizando los espaciamientos de 26, 52 y 70 cm entre hileras.

Durante el barbecho se fertilizo al voleo con un fertilizante mezcla a una dosis
de 136 kg ha™ de azufre, 170 kg ha™ de calcio y 1 kg ha™ de magnesio, con el doble
proposito de mejorar la nutricién del cultivo y contrarrestar los efectos negativos de la
dureza del agua utilizada para el riego de las parcelas (Vernizzi, A. comunicacion
personal, 2005). En el tercer afio de experimentos se aplicd una fertilizacion con 10 kg
de fosforo ha' y 6 kg de azufre ha™ (50 kg ha™ de Superfosfato Simple) al voleo pre-

siembra para asegurar condiciones no limitantes para el cultivo). La semilla fue
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inoculada con bacterias de Bradyrhizobium japonicum para asegurar el
aprovisionamiento de N, a través de la fijacion simbiotica del nitrégeno.

El cultivo no tuvo limitaciones en la disponibilidad de agua, excepto un breve
periodo con estrés hidrico en el experimento 2, donde el contenido de agua util oscilo
alrededor de valores del 50% y fue coincidente con la suspension del riego para la
aplicacion de los tratamientos (Figura 2.5 b). Se controlaron las malezas realizando un
barbecho con 4 | ha™ de sal aménica del N-fosfonometilglicina (glifosato). En pre-
emergencia del cultivo se aplicé una mezcla de 600 cm® ha® de flumetsulam + 1000
cm® ha! de S-metolacloro. Posteriormente se realizé un nuevo control de malezas con
una aplicacion de 4 Its ha™ de glifosato antes que el cultivo cerrase el surco.

Se controlaron las malezas, insectos y enfermedades con productos
convencionales. Se realizd un control preventivo de enfermedades foliares mediante dos
aplicaciones cuando el cultivo se encontraba en los estados fenoldgicos de R3 y en R6
(post-aplicacién de tratamientos) con 500 cm® ha™* de azoxistrobina + cyproconazole. En
todas las campafias en pre-emergencia del cultivo se realizaron aplicaciones de 25 cm®
ha™* del insecticida fipronil para proteger el cultivo del ataque de insectos de suelo y
hormigas. Para el control del complejo de las isocas defoliadoras (Rachiplusia nu,
Anticarsia gemmatalis, Spodoptera latisfacia y Spodoptera frugiperda) se utiliz6 500
cm® ha™ de lufenurén + propenofés. En el llenado de los granos ante las recurrentes
infestaciones del cultivo por el complejo de chinches constituido fundamentalmente por
Nezara viridula, Piezodorus guildinii y Edessa meditabunda se realizaron recurrentes
aplicaciones con 250 cm® ha™ de Tiametoxan + Lambdacialotrina. Durante el segundo
aflo de experimentos se debid realizar una aplicacion contra el complejo de tucuras
utilizando 800 cm?® ha™ de Clorpirifés. Durante la tercera campafia de experimentos se

registd la aparicion de trips y arafiuelas, que fueron controladas en dos oportunidades
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con Lufenurén + Profenofés (15 + 150 g.i.a ha'). El dafio mayor de estos insectos
quedo restringido a las hojas basales de las plantas. Ademas se produjeron ataques muy
tempranos en el ciclo del cultivo de una plaga secundaria como es la “Oruga Bolillera”
(Heliothis zhea), que no fue exitosamente controlada en algunos sectores del
experimento, generando dafios en los &pices de las plantas, menor altura y ramificacion
abundante; esta condicion fue tenida en cuenta al asignar los tratamientos y definir las

areas de muestreo.

2.2  Disefio Experimental y Tratamientos

Se utilizo un disefio en parcelas divididas en bloques completos al azar con
cuatro repeticiones. Las variedades fueron la parcela principal y los tratamientos la sub-
parcela, formados a partir de los diferentes niveles de defoliacion y sus combinaciones
con los niveles de vainas. En el experimento 1 (campaiia 2005-2006) se establecieron
siete tratamientos producto de la combinacion de 3 niveles de fuente (0, 67 y 100% de
defoliacion) y de 2 niveles destinos (0 y 40% de desvainado) mé&s un tratamiento anexo
con diferente nivel de fuente (33% de defoliacion). En el experimento 2 (campafia 2006-
2007) se aplicaron seis tratamientos resultantes de una combinacion factorial de 3
niveles de fuente (0, 33 y 67% de defoliacion) y de 2 niveles de destino (0 y 40% de
desvainado). En el experimento 3 (Campafia 2008-2009) se establecieron siete
tratamientos producto de la combinacion de 4 niveles de fuente (0, 33, 67 y 100% de
defoliacion) y de 2 niveles destinos (0 y 40% de desvainado), no aplicandose el

tratamiento de desvainado en el nivel de 100% de defoliacion.
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2.2.1 Tratamientos de defoliacion

Los diferentes niveles de defoliacion se realizaron cortando en forma manual los
foliolos con la utilizacion de tijeras convencionales. El nimero de foliolos removidos
fue de cero (0), uno (1), dos (2) y tres (3) para lograr los tratamientos de 0 (Testigo), 33,
67 y 100% de defoliacion, respectivamente. Se defolié manualmente por ser el método
de defoliacion mecénica mas cominmente utilizado (Hutchins et al., 1988) y porque se
ha demostrado que es un adecuado estimador del efecto de las orugas defoliadoras sobre
el rendimiento del cultivo (Thomas, 1984). Estudios entomoldgicos previos
determinaron que las respuestas del rendimiento a la defoliacion manual o por insectos
son similares si son aplicadas durante el mismo estado de desarrollo y si la tasa de
extraccion de hojas son similares (Turnispseed y Kogan, 1987). Board et al. (2010)
destacaron que en diversos estudios de defoliaciones en donde se utilizaron distintas
técnicas de defoliacion (insectos en Ingram et al., 1981; defoliacion manual aleatoria en
Board et al., 1997) y el utilizado por ellos mismos (defoliacion desde la parte basal de la
planta hacia la apical), se obtuvieron respuestas similares del rendimiento, dichos
autores concluyen que no es la forma de la defoliacion per se sino el momento y la
intensidad de ésta, lo que define el efecto que la misma tiene sobre el crecimiento del
cultivo.

Las alteraciones de fuente y destino en las campafias 2005/06 (experimento 1) y
2006/07 (experimento 2) fueron realizadas 15 dias después de que el cultivo alcanzase
el inicio de llenado de los granos (R5). En la campafia 2008/09 (experimento 3), las
defoliaciones y el desvainado fueron realizados 20 dias después de R5 y cercano al
maximo tamafo de las mismas (R6). EI momento de realizacion de los tratamientos de

defoliacion y remocion de vainas fue 15 dias después de R5, considerando que el
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periodo de establecimiento del nimero final de frutos se inicia en R1 y finaliza entre 10

y 12 dias posteriores a R5 (Board et al., 1995).

2.2.2 Tratamientos de desvainado

Para generar diferentes niveles de nimero de granos se redujo el namero de
vainas en un nivel no mayor al 40% respecto del tratamiento sin desvainar, para generar
un nimero de semillas comdnmente alcanzado en condiciones de secano. Previo a la
remocién, en el estado R5 se realizé un muestreo de 0,5 m? por repeticion para obtener
un perfil del niamero de vainas promedio en cada uno de los nudos de la planta. Se
contabilizaron solamente aquellas vainas que al momento del muestreo poseian una
longitud > 15 mm, ya que existen evidencias de que las vainas que contienen semillas
que han pasado la etapa de division celular tienen menores probabilidades de abortar
(Westgate y Peterson, 1993). Con la informacion provista por el perfil de vainas se
elabord un procedimiento de remocion de éstas que abarco el tercio medio y superior de
la planta, dejando 1 6 2 vainas por nudo segln el mismo exhibiera una carga inicial de

2-3 0 4-5 vainas, respectivamente.

2.2.3 Genotipos

En el experimento 1 se utilizaron dos genotipos de grupo de madurez (GM) 1V,
con alto Mireya 4.2 RR y bajo ACA 480 GR tamafo potencial de semilla. En el
experimento 2 se utilizaron los cultivares DM 3700 RR (GM 1I1) y A 4613 RG (GM
IV), que poseen alto y mediano tamafio potencial de semilla, respectivamente.
Finalmente, en el experimento 3 se utilizaron dos genotipos de GM 1V, ACA 480 GR y

A 4613 RG, que poseen bajo y mediano tamafio potencial de semilla, respectivamente.
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Para la eleccion de los cultivares a utilizar en los experimentos se utilizaron los
siguientes criterios: (i) que pertenecieran a un GM ampliamente utilizado en la region
nucleo sojera Argentina y (ii) que exhibieran un rendimiento similar pero que se
diferenciaran en el tamafo potencial de las semillas.

La informacion para aplicar estos criterios se obtuvo de la base de datos
provenientes de ensayos en condiciones de secano realizados en la EEA INTA Oliveros
durante 4 campafias (2001/02 a 2004/05) en 7 sitios. Para la primera campafia se
seleccionaron los cultivares Mireya 4,2 RR y ACA 480 GR; Mireya 4,2 RR present6 un
significativo (p< 0,001) menor numero de semillas (1649,8 + 284,3 vs 2348,5 + 284,1)
y un significativo (p< 0,001) mayor peso de las mismas (179,7 + 12 mg vs 151,5 £11,1
mg) respecto al cultivar ACA 480 GR.

En el segundo afio de experimentos no se pudo obtener semilla de buena calidad
del cultivar Mireya 4,2 RR y por el vuelco presentado en el cultivar ACA 480 GR se
decidi6 cambiar los cultivares. Ademas de volver a utilizarse los mismos criterios de
seleccion usados durante el primer afio se decidi6 incluir un cultivar de un grupo de
madurez que presentase un menor ciclo de emergencia a madurez fisiolégica. De la base
de datos provenientes de ensayos en condiciones de secano realizados en la EEA INTA
Oliveros se seleccionaron para la segunda camparia de experimentos los cultivares Don
Mario 3700 RR perteneciente al GM IIl y A 4613 RG perteneciente al GM V. DM
3700 RR presentd un nimero de granos de 1735 + 335, significativamente (p< 0,001)
menor que el valor de 2368 + 409 que tuvo A 4613 RG, y un peso de semilla de 179,8 £
12 mg significativamente (p< 0,001) mayor que los 156 + 10,5 mg que present6 A 4613
RG. Finalmente, para poder contar con una segunda campafia para cultivares de
diferente peso de granos, se utilizaron los cultivares ACA 480 GR y A 4613 RG para

realizar los experimentos de la tercer campafia.
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3 Andlisis estadistico de resultados

Los resultados se analizaron mediante analisis de varianza (Infostat version 2.9p)
particionando la varianza de acuerdo al disefio experimental utilizado en cada
experimento y trabajando con un nivel de significancia del 5% (P<0,05). Las relaciones
entre variables se analizaron mediante analisis de regresion lineal y se ajustaron
modelos bi-lineales con el programa Table Curve 2D 5.0 (AISN Software, 2000).
Cuando se efectuaron comparaciones de las pendientes de las relaciones entre
rendimiento y nimero de semillas, se utilizd el test t y trabajando con un nivel de

significancia del 5% (P < 0.05).
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CAPITULO 3

CUANTIFICACION DEL EFECTO DE DEFOLIACIONES
TARDIAS SOBRE EL RENDIMIENTO Y SUS
COMPONENTES

31 INTRODUCCION

Para un amplio rango de condiciones ambientales, el rendimiento del cultivo de
soja estd mucho més correlacionado con el numero de semillas por unidad de superficie
que con el peso de las semillas (Shibles et al., 1975; Egli, 1998). Egli (2010) propuso
que la fotosintesis del canopeo y la disponibilidad de asimilados vinculan el potencial
reproductivo de la planta a las condiciones del medio ambiente. Este vinculo se forja
durante la floracion y la fijacion de vainas, el cual en soja se extiende desde floracion

inicial (R1) hasta algiin momento después del inicio del estado de R5.

En aquellas &reas de cultivo en donde el llenado de las semillas ocurre en un
ambiente donde la radiacion y temperatura se reducen rapidamente, el peso de los
semillas puede ser una limitante importante del rendimiento (e.g. Calvifio et al., 2003).
Existen, frecuentemente, relaciones negativas y compensaciones parciales entre ambos
componentes numéricos. Los mecanismos que definen estas relaciones entre ambos
componentes numéricos no estan claros pero, aparentemente, estan relacionados con
que, en soja, el peso de los granos esta mas limitado por fuente que por destino (Egli y
Crafts-Brandner, 1996; Munier-Jolain et al., 1998a; Egli, 1999) y por la pérdida de
capacidad fotosintética una vez que el nimero de vainas m? quedé fijado
frecuentemente reduce el peso medio de las semillas. Un andlisis de varios estudios que
evaluaron el efecto de aumentos y reducciones de disponibilidad de fuente sobre el peso

seco de la semilla mostré que la magnitud de los cambios relativos de la relacion
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fuente/destino es altamente variable. Estimdndose, bajo condiciones de saturacion de
asimilados, un incremento medio en el peso del grano de 46%, con valores extremos de
12 y 112%, mientras que la reduccion del 100% de la fuente disminuia un 37% el peso
medio del mismo, con valores minimos de 22% y maximos de 59% (Borras et al, 2004).
Schonbeck et al. (1986) encontraron aumentos de un 46,4 y 42,5% en el peso de las
semillas ante reducciones del 40% de los vainas aplicado desde floracion y a inicios del

llenado de granos respectivamente

En el cultivo de soja, con relativa frecuencia se presentan adversidades que
reducen el area foliar. Algunas de estas adversidades, como la sequia, la escasez de
nitrogeno o algunas enfermedades o plagas como arafiuelas y trips producen
alteraciones en la funcionalidad de las hojas (Gamundi et al., 2005). Otras, como las
orugas de lepiddpteros y formas juveniles y adultas de coledpteros y ortdpteros
solamente reducen el &rea foliar (Perotti, E.R., 2010). Como el periodo critico del
cultivo de soja finaliza pocos dias después del inicio del llenado de granos (Egli et al.,
1985; Board y Tan, 1995) las pérdidas de &rea foliar producidas por adversidades
durante el periodo de llenado de granos tienden a ser consideradas de poca importancia.
Asi, por ejemplo, las recomendaciones para decidir el control de larvas de lepiddpteros
defoliadores proponen umbrales hasta el estado R6, generando en los productores la
percepcion de que la conservacion del IAF durante el llenado no es importante. Si bien
es cierto que las pérdidas en rendimiento debidas a defoliacién se reducen a medida que
avanza el ciclo (Board et al., 2010) no existe una valoracion cuantitativa de la
importancia de conservar el IAF durante la fase de crecimiento de las semillas. Algunos
estudios que incluyeron perdidas de area foliar en R5.5 encontraron caidas del
rendimiento entre 82 y 3278. kg ha™ para defoliaciones de 33 y 100%, respectivamente

(Fehr et al., 1981; Board et al., 2010). Muchas pueden ser las causas de esta variabilidad
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y, discriminarlas resulta relevante a la hora de efectuar recomendaciones précticas de
control, para contrastar el costo de aplicacion de insecticidas con el incremento
esperado del rendimiento al efectuar el control. Posiblemente, no sélo los momentos y
niveles de defoliacion pueden originar respuestas diferentes, sino también el rea foliar
remanente, que rara vez es mencionada en estudios de este tipo. Ademads, algunas
caracteristicas de las semillas pueden estar involucradas; por ejemplo, el tamafio
potencial de los granos, que esta relacionado con su demanda individual de asimilados
(Egli, 1998) generando distinta sensibilidad de los genotipos a reducciones en el area

foliar.

Como los cambios en el peso de los granos estan relacionados con variaciones
en las relaciones fuente/destino, en soja y otras especies (Borrés et al., 2004) es
probable que un nivel similar de defoliacion impacte de manera diferente segun el nivel
de granos previamente fijados. Asimismo, desde un punto de vista funcional, un mismo
nivel de defoliacion (expresado como porcentaje de area foliar dafiada) tendré un efecto
diferente sobre la tasa de crecimiento del cultivo, dependiendo de cuél sea el nivel de
IAF sobre el cual se estima la defoliacion. Sin embargo, estimar el IAF a campo no es
sencillo, resultando mucho méas simple estimar la eficiencia de intercepcion de radiacion

que es, en definitiva, la variable a priori involucrada en el crecimiento del cultivo.

En este capitulo se analizaron las respuestas del rendimiento, nimero de semillas
por unidad de superficie y en el peso promedio de los semillas frente a alteraciones en la
relacion fuente/destino en estado reproductivo tardio en cultivares con rendimientos
potenciales similares y con diferentes tamafios potenciales de semillas. Se evalud si la
disminucién en el peso de las semillas, como consecuencia de defoliaciones producidas
durante el llenado de semillas, estd cuantitativamente relacionada con el nivel de fuente
(F) remanente y el niamero de semillas (destinos, D) previamente fijadas. Ademas, como
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en los genotipos de soja con habito de crecimiento indeterminado existe un desfasaje en
el momento en que ocurre el crecimiento de las semillas en diferentes posiciones de la
planta (Munier-Jolain et al., 1998a), estas relaciones se investigaron no sélo a nivel de

planta entera sino también en diferentes posiciones del tallo principal.

32  MATERIALES Y METODOS
3.2.1 Numero y Peso de semillas

En los tres experimentos descriptos en el capitulo 2, luego de madurez de
cosecha se tomaron muestras de 1 m? y se determind el rendimiento, y el peso promedio
de semillas, estimando, a partir de estos valores, el nimero de granos por unidad de
superficie. Sobre una sub-muestra de 10 plantas se determind la distribucion del
rendimiento y sus componentes en la planta. Para ello se contaron y pesaron las semillas
de cada uno de los nudos del tallo principal y en el total de las ramificaciones de manera
separada. Para evaluar el efecto de la alteracion F/D en el peso de la semilla segun su
ubicacion en el tallo principal, se dividio éste en tres sectores: basal (nudos 1 a 7, medio
(nudos 8 a 14) y apical (nudos 15 a 21). Los datos se analizaron para cada campafia
mediante un andlisis de varianza utilizando el programa InfoStat versién 2009 y un
nivel de significancia del 5% (P<0,05). A partir de los datos de todos los experimentos,
se analiz6 la variacion en el peso de las semillas y el rendimiento mediante modelos

lineales, bi-lineales y curvilineos.
3.2.2 Estimacion de la fuente remanente

La cantidad de fuente remanente luego de aplicados los tratamientos se estimo a

partir de mediciones de IAF y del porcentaje de intercepcion de radiacion.
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En el caso del IAF se tomé de las plantas provenientes de la muestra de 1 m?,
una sub-muestra constituida por las I&minas foliares de 10 plantas. El éarea foliar se
midié con un equipo LI-3000% Portable Area Meter (Li-cor, inc., Lincoln Nebraska.
USA)

Posteriormente a la aplicacion de los tratamientos de defoliacion y remocion de
vainas se realizaron dos mediciones de intercepcion de radiacion, la primera entre 1-3
dias después de la aplicacion de los mismos y la segunda ca. en el estado fenoldgico de
R7. Las mismas se realizaron entre las 12 y las 13 hs en condiciones de plena
luminosidad. Para su realizacion se utilizd un sensor de barra de 1 metro de largo
modelo Line Quantum LI — 189, (Li-cor Inc., Lincoln Nebraska, USA), colocando la
barra por encima del canopeo (RFApe) Y posteriormente en tres oportunidades a ras de
suelo (RFAgel0), en forma diagonal entre los surcos centrales de la parcela, asegurando
que ambos extremos de la misma toquen la base de las plantas. La intercepcion de
radiacion fotosintéticamente activa (RFA) se calculo a partir de la RFA por encima del

canopeo (tope) y al nivel del suelo (suelo) segun la siguiente formula:

RFAINt = (1-RFAsueio/ RFAope) X 100 (Ecuacion 1)

3.2.3 Estimacion de la relacion Fuente/Destino

Con el objetivo de determinar cuantitativamente la respuesta del peso seco de la
semilla a las alteraciones fuente/destino se utilizd, con algunas modificaciones, el
meétodo detallado por Slafer y Savin (1994) para trigo. El peso promedio final de las
semillas, y los estimadores del tamafio de la fuente (area foliar e intercepcion de

radiacion) y del nivel de destinos (nimero de semillas a cosecha) fueron relativizados
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con relacién a los testigos para permitir la comparacion de todos los datos de los

experimentos y con experimentos externos, de acuerdo a las siguientes relaciones.

IAF relat.= [IAF rte. (33,67,100%) *100] (Ecuacion 2)
(IAF rte. Testigo)

%RFAI relat.= [%RFAI (33,67,100%) *100] (Ecuacion 3)
(%RFAI Testigo)

NSRel= [N°sem (33,67,100%)] * 100] (Ecuacion 4)
[N° sem. (Testigo)]

La estimacion de la relacion F/D se determino segln dos formulas, cada una

basada en el estimador de fuente utilizado:

% F/D c/IAF= [IAF relativo * 100] -100 (Ecuacion 5)
NSRel

% F/D c/%RFAi= [%RFAI relativo * 100] -100 (Ecuacion 6)
NSRel

Para ajustar la disponibilidad de asimilados al momento en que se ejercio la
manipulacion de la fuente se asumié que la disponibilidad de asimilados post-aplicacion
del tratamiento de defoliacion era directamente proporcional a la fraccion del periodo
del llenado de semillas afectada. Para estimar la duracion efectiva de la manipulacion
dentro del periodo de llenado de las semillas se estimd un factor de ajuste que
representa la proporcion del llenado afectado por los tratamientos. Para ello, en cada
variedad en forma individual se registraron los momentos de inicio del llenado de
semillas (R5) y madurez fisiologica (R7) en las parcelas testigo sin defoliar, para

obtener la duracién total del llenado de las semillas como la diferencia entre ambas
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fechas (Salado Navarro et al.,1985; Spaeth y Sinclair, 1984), estimando el factor de

ajuste como:

Factor de ajuste: [Fecha de R7 — Fecha media de aplicacion de tratamiento] * 100
[Fecha de R7 — Fecha de R5]

Las fechas de R5 y R7 fueron determinadas en los tratamientos testigo sin
desvainar para cada uno de los cultivares. Por lo tanto, el factor de ajuste obtenido para
cada cultivar se aplicé a todos los tratamientos sin tener en cuenta si alguno de estos
hubiera afectado el periodo del llenado de los semillas (ver seccidn 4.3.2 en capitulo 4).

De esta manera, se obtuvo la relacion % F/D ajustada segin la siguiente
formula:

% F/D ajustada = % F/D * Factor de ajuste

3.2.4 Cuantificacion de las respuestas

Para cada genotipo se analizaron las relaciones entre el peso de las semillas y el
rendimiento con relacion a (i) la cantidad de fuente remanente, estimada como IAF, (ii)
la cantidad de fuente remanente, estimada como %RFA., (iii) la relacion fuente / destino
establecida en el estado R6, estimada a partir de la relacion entre el IAF y el nimero de
semillas y (iv) de la relacién fuente/destino establecida en el estado R6, estimada a
partir de la relacion entre el %RFAI y el nimero de semillas a cosecha.

Para cada una de las variables se ajustaron modelos lineales o bi-lineales. En
este Ultimo caso, se utilizaron modelos del tipo lineal-plateau utilizando el modelo
Table Curve 2D 5.0 (AISN Software, 2000). Estos modelos permiten la estimacion de la
tasa de reduccion de la variable dependiente estudiada a medida que se reducen los

niveles de la variable utilizada para estimar la fuente o de la relacion F/D, logrando
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determinar un valor umbral en el que se maximiza la respuesta. Se estimaron los

residuales del ajuste de las funciones obtenidas, analizando su distribucion.

3.3 RESULTADOS
3.3.1 Duracion de los tratamientos

El periodo efectivo de llenado durd, segin la campafia y el cultivar, entre 35 y
45 dias (Tabla 3.1). En base a los momentos en los que se aplicaron los tratamientos, la
fecha de siembra y la fenologia de los cultivares en cada afio, la proporcién del periodo
de llenado de granos afectado por las manipulaciones de la fuente o de los destinos fue

menor en el experimento 3 con relacion a los experimentos 1 y 2 (Tabla 3.1)

Tabla 3.1 - Momentos de aplicacion de los tratamientos de defoliacion y/o desvainado

para los tres experimentos

aplicacion Dias duracion %6 del
Experimento Cultivar tratzmientos desde R5 del llenado
@ llenadop  afectadog,
1 Mireya 4,2 21/02/2006 13 36 64
1 ACA 480 2/03/2006 15 35 57
2 DM 3700 8/02/2007 13 44 71
2 A 4613 15/02/2007 15 45 67
3 ACA 480 10/03/2009 22 39 44
3 A 4613 10/03/2009 24 44 45

(1) Fecha promedio de aplicacion de los tratamientos de defoliacion y desvainado

(2) Duracion del llenado de la semilla calculada como la diferencia entre las fechas medias de
ocurrencia de R5 y R7

(3) Estimado como: (FR7 - Fat) * 100/(FR7 - FR5), donde FR5 es la fecha de R5, FR7 es la fecha de

R7 y Fat es la fecha de aplicacion de tratamientos
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3.3.2 Influencia de la defoliacion sobre el niUmero de semillas

A pesar de lo tardio de los tratamientos la defoliacion redujo significativamente
(p< 0,001) el numero de semillas establecidas en 8 de 16 casos en el mayor nivel de
destinos y en 4 de 12 tratamientos en el menor nivel de destinos (Tablas 3.2, 3.3 y 3.4).
En el experimento 1, cuando no se realizéd desvainado, una defoliacion del 33% so6lo
ocasiond una significativa reduccion (p<0,001) en el nimero de semillas del 8,5%, en
Mireya 4,2 RR (Tabla 3.2, 3.3, 3.4). El tratamiento con 67% de defoliacion produjo
reducciones significativas (p<0,001) promedio de ambos cultivares de 14,3% en el
experimento 1 y de 9,6% en el experimento 2. Independientemente del tratamiento de
desvainado, un 100% de defoliacion gener6 las mayores y significativas (p< 0,001)
disminuciones en el nimero de semillas por unidad de superficie. En el experimento 1,
se midieron reducciones de 43,2 y 13,3% en Mireya 4.2 RR y ACA 480 GR,
respectivamente (Tabla 3.2), en el experimento 3 las mismas fueron de ca. 10 y 25%
para ACA 480 GR y A 4613 RG, respectivamente (Tabla 3.4). Cuando se realiz6
desvainado en conjunto con defoliaciones parciales (33 y 67%), el nimero final de
semillas establecidos no difirid con relacion al tratamiento con desvainado y sin
defoliacion excepto en dos oportunidades: ACA 480 GR redujo un 10,5% bajo un 67%
de defoliacion en el experimento 1 (Tabla 3.2) y A 4613 RG disminuyd un 13,2% con
un 33% de defoliacion en el experimento 3 (Tabla 3.4).
No existieron efectos significativos de los tratamientos de defoliacién y desvainado
sobre el nimero de semillas por vaina (datos no presentados), por lo que las
modificaciones en el nimero de semillas estuvieron asociadas a pérdidas en el nimero
de vainas. Estas pérdidas se visualizaron en el campo como vainas secas, abortadas pero
unidas al tallo y otras que amarillearon precozmente y cayeron al suelo. Ademas, a

pesar de que se estimo realizar un desvainado manual del 40% de las vainas presentes al
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momento de la aplicacion de los tratamientos (ver seccion 2.2.2 en capitulo 2), la
disminucién porcentual del nimero de semillas tendio a ser menor. Con relacion al
testigo sin defoliar y sin desvainar, la reduccion del namero de semillas fue de 31,4 +
0,9% cuando el desvainado se efectu6 sin defoliacion o con defoliaciones parciales. En
el experimento 1, cuando el desvainado se combind con una defoliacion del 100%, la
disminucién producida en el nimero de semillas fue de 50,1 + 4,7% con relacién al

testigo no defoliado ni desvainado.

Tabla 3.2: Rendimiento, nimero de semillas m?y peso de las semillas ante alteraciones
de la relacién fuente/destino por aplicacion de diferentes niveles de defoliacion y de

desvainado en el nimero de vainas, experimento 1.

Tratamiento Rendimiento| N° de semillas Peso de semilla (mg semilla '1)
. L . 2 . 2

Cultivar (% defoliacion|% desvainado| (g m™) (semilla m™) Slaria Entord 5 "
0 0 426,52 2511a 170b 166,5 A 152,83 B
33 0 364,5D 2297h 159¢ 161,8 A 1545 A
67 0 309,0¢ 2086 ¢ 148 d 1525 A 142.8B
Mireya 4,2 RR) 100 0 146,0 e 1427 ¢ 102 e 1020 A 87,8B
0 40 3158¢c 17344 182a 1905 A 179,0B
67 40 257,3d 1659 d 155¢ 161,8 A 1538 B
100 40 1148 f 1169 f 98e 98,3 A 85,3 B

LSD (0,05) 29,9 196 4,0 6,5 8,3
Tratamiento (valor-p) <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
0 0 354,82 26752 133a 1358 A 1229B
33 0 336,84 2531a 133a 1375A 122,2B
67 0 2775b 2361 b 118¢ 1128 A 95,0B
ACA 480 GR 100 0 187,84 2319 b 8le 810A 69,3 B
0 40 2718b 1815¢ 150a 1539 A 1468 A
67 40 2150¢ 1624 d 133b 1285 A 1200 A
100 40 1292 ¢ 1502 d 86 d 86,0 A 745B

LSD (0,05) 20,8 165 4,7 3.9 8,6
Cultivar 0,014 0,002 <0,0001 <0,0001 <0,0001
Tratamiento (valor-p) <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
Cultivar* Tratamiento (valor-p) <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001

e LSD: diferencia minima significativa; TP: tallo principal; Rmf: ramificaciones

e Paracada cultivar y tratamiento las letras mayusculas distintas indican diferencias significativas (p<
0,05) entre tallo principal y ramificaciones

e Paracada cultivar y tratamiento las letras minUsculas distintas indican diferencias significativas (p<

0,05) entre tallo principal y ramificaciones
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Tabla 3.3: Rendimiento, nimero de semillas m?y peso de las semillas ante alteraciones
de la relacién fuente/destino por aplicacion de diferentes niveles de defoliacion y de

desvainado en el nimero de vainas, experimento 2.

Tratamiento . . ) N
Rendimiento [ N° de semillas Peso de semilla (mg semilla ™)
Cultivar  |% defoliacion|% desvainado] (g m'z) (semilla m'z)
Planta Entera TP Rmf
0 0 468,0 a 2812a 166,5 ¢ 170,3 A 166,5B
33 0 4113b 2746 a 150,0 d 1435A 128,8B
67 0 361,0¢ 2554 b 140,0 e 143,7 A 127,0B
DM3700RR 0 40 356,5¢ 1882 ¢ 1898 a 199,8 A 179,8B
33 40 3408 ¢ 1876 ¢ 1815b 1825A 159,3B
67 40 282,0d 1886 ¢ 149,5d 146,8 A 1238 B
LSD (0,05) - - 5,2 9,6 5,9
0 0 4835a 288la 17470 171,3A 1453B
33 0 4265hb 2602 ab 164,0c 162,5A 144,08
A4613 RG 67 0 394,5¢ 2491 b 158,4 ¢ 156,0 A 132,8B
0 40 361,8d 1967 ¢ 186,5 a 190,8 A 170,8B
33 40 353.8d 1956 ¢ 181,2ab 186,8 A 165,5B
67 40 317,0e 1937 ¢ 161,1c 165,3 A 1438 B
LSD (0,05) - - 4,5 8,4 9,9
LSD (0,05) Tratamiento 19 117 - - -
LSD (5%) DM 3700 RR 370 2293 - - -
LSD (5%) A 4613 RG 390 2287 - - -
Cultivar 0,131 0,938 - - -
Tratamiento <0,0001 <0,0001 - - -
Cultivar * Tratamiento 0,565 0,299 0,0001 0,0001 0,0001

e LSD: diferencia minima significativa; TP: tallo principal; Rmf: ramificaciones

e Paracada cultivar y tratamiento las letras mayusculas distintas indican diferencias significativas (p<
0,05) entre tallo principal y ramificaciones

e Para cada cultivar las letras mindsculas distintas indican diferencias significativas (p< 0,05) entre

tallo principal y ramificaciones
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abla 3.4: Rendimiento, nUmero de semillas m’ eso de las semillas ante alteraciones
Tabla 3.4: Rend t d llas m™ de llas ante alt

de la relacion fuente/destino por aplicacion de diferentes niveles de defoliacion y de

desvainado en el nimero de vainas, experimento 3

Tratamiento Rendimiento| N° de semillas Peso de semilla (mg semilla '1)
; ionid ; -2 . -2
Cultivar  |% defoliacion(% desvainadd (g m*) (semilla m®) Slania Entera 5 o
0 0 392,3a 2683 a 146,0 ¢ 1485 A 146,3 A
33 0 3785a 2733 ab 138,6 d 1395 A 1294B
67 0 315,8h 2536 ab 1245¢ 1250 A 1175B
ACA 480 GR 100 0 283,0 be 2411h 1175f 1198 A 110,8 B
0 40 312,0b 1914 ¢ 165,3 a 1655 A 158,1B
33 40 285,5 he 1810 ¢ 157,5h 1535 A 1455 A
67 40 2625¢ 1863 ¢ 140,8 cd 1413 A 1325 A
LSD (0,05) 46 294 59 10,1 10,1
0 0 480,3a 31094 1550 b 1518 A 1488 A
33 0 447,0ab 3049 a 1458 ¢ 1470A 1418 A
67 0 407,3 be 2955 a 138,0 e 1380 A 1350 A
A 4613 RG 100 0 2740 ¢ 2341h 1170 f 1150A 105,8 B
0 40 389,5¢ 2370 b 164,54 166,0 A 159,0 A
33 40 331,3d 2058 ¢ 161,3 ab 166,5 A 146,5B
67 40 317,5de 2183 bc 145,5d 146,8 A 1410A
LSD (0,05) 46 321 6,5 10,8 10,7
LSD (0,05) Tratamiento 195 - 6,8 -
LSD (5%) ACA 480 GR 2279 147
LSD (5%) A 4613 RG - 2581 - 142 -
Cultivar 0,005 0,027 0,119 0,191 0,283
Tratamiento <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
Cultivar * Tratamiento 0,042 0,136 0,014 0,113 0,044

e LSD: diferencia minima significativa; TP: tallo principal; Rmf: ramificaciones

e Para cada cultivar y tratamiento las letras mayusculas distintas indican diferencias significativas (p<

0,05) entre tallo principal y ramificaciones

e Para cada cultivar las letras mindsculas distintas indican diferencias significativas (p< 0,05) entre

tallo principal y ramificaciones

Considerando todos los experimentos y tratamientos, se ajusté un modelo lineal

(nico para explicar la relacién entre la variacion porcentual del niimero de semillas m™

y el nivel de defoliacién aplicado (y = - 0,266x + 7,0649; R*= 0,4313; p< 0,00015). Sin

embargo, algunas diferencias entre experimentos fueron evidentes. En general, las

caidas porcentuales del nimero de semillas m?, fueron mayores en Mireya 4.2 RR

(experimento 1) que en el resto de los cultivares. En los cultivares que fueron evaluados
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durante dos campafias (ACA 480 GR y A 4613 RG), las pérdidas en el numero de
granos fueron menores en el experimento 3, cuando no se efectud desvainado (Ver
tablas 3.1, 3.2 y 3.3). Esto podria estar asociado con la aplicacién mas tardia de los
tratamientos respecto a los experimentos 1 y 2 (Tabla 3.1). En efecto, en el tratamiento
de 67% de defoliacion, considerando las seis combinaciones cultivar x experimento, se
encontrd una relacion significativa entre el porcentaje de reduccion del nimero de
semillas y el momento de aplicacion de los tratamientos, expresado como dias desde R5
(y = 0,752x - 22,48; R?= 0,6636; p= 0,048). En los tratamientos con desvainado las
relaciones entre el momento de defoliacion y la reduccion del nimero de semillas no

fueron consistentes (y = 1,146 — 0,30x; R?=0,09; p=0,54).

Al analizar la distribucion del nimero de semillas en la planta, se encontré que
todos los cultivares presentaron una mayor proporcion de semillas ubicadas en el tallo
principal respecto de las ubicadas en las ramificaciones. Sin embargo, en los
experimentos 1 y 3 se detectaron diferencias entre cultivares. En el experimento 1, el
cultivar ACA 480 GR tuvo una mayor proporcion de semillas en el tallo principal que el
cultivar Mireya 4,2 RR (82% vs 68%, p<0,001) y esta proporcion no se modific por
efecto de los tratamientos. En el cultivar Mireya 4,2 RR, los tratamientos con 67 y
100% de defoliacion produjeron una alteracion significativa (p= 0,031) en la proporcion
de semillas ubicadas en el tallo principal y en las ramificaciones de la planta. Estos altos
niveles de reduccion de la fuente redujeron el % aportado por el tallo principal de un
68% en los tratamientos testigo y con 33% de defoliacion a un 63,2%. Como
consecuencia de esto aumentd la proporcion ubicada en ramificaciones del 32% al
36,8%. En el experimento 2 no se encontraron diferencias entre cultivares ni entre
tratamientos, siendo la proporcion del niamero de semillas que se alojaban entre el tallo

principal de un 76,7%, ubicandose el restante 23,3% en las ramificaciones. En el
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experimento 3 ACA 480 GR tuvo una mayor proporcion del nimero de semillas en el
tallo principal que A 4613 RG (75% vs 65%, p= 0,013). En los cultivares que fueron
evaluados durante dos campafias, se determiné una menor densidad de plantas para
ambos cultivares en el experimento 3, y ésta estuvo asociada significativamente
(p=0,014) con el incremento del nimero de semillas sobre las ramificaciones s6lo en A
4613 RG.

Las principales variaciones en nimero de semillas, tanto como producto del
desvainado como por respuesta a la defoliacion, se localizaron en el tercio medio del

tallo (Figura 3.1).

NUmero de nudo en tallo principal

Numero de semillas m -2

Figura 3.1 - Perfiles de distribucion a lo largo del tallo principal del nimero de semillas
con desvainado (simbolos abiertos) y sin desvainar (simbolos llenos) en el Exp. 1:
Mireya 4,2 RR (a) y ACA 480 GR (d); Exp. 2: DM 3700 RR (b) y A 4613 RG (e) y
Exp. 3: A 4613 RG (c) y ACA 480 GR (f). Tratamientos: sin defoliacion (cuadrados),
33% de defoliacion (rombos), 67% de defoliacion (triangulos), 100 % de defoliacion

(circulos).
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3.3.3 Efectos de las defoliaciones sobre el peso promedio de las semillas

Los tratamientos de defoliacion redujeron el peso promedio de las semillas en la
mayor parte de las situaciones; solo excepcionalmente en tres ocasiones defoliaciones
del 33% no redujeron el peso de las semillas con respecto al correspondiente testigo sin
defoliar: (i) ACA 480 GR sin desvainado en el experimento 1 (Tabla 3.2) y (ii) A 4613
RG con desvainado en los experimentos 2 y 3 (Tablas 3.3 y 3.4).
En cada experimento, el porcentaje de reduccion del peso de las semillas fue mayor a
medida que se incrementd el nivel de defoliacion (Figura 3.2 a-c). En promedio para
todos los experimentos, cuando no se aplicd desvainado, las defoliaciones de 33%
redujeron el peso de las semillas en 5,6 + 1,3%; el 67% de defoliacion redujo
significativamente el peso de la semilla en todas las variedades evaluadas en los tres
experimentos, a razén de un 12,5 + 1%. Para las situaciones con desvainado, el peso se
redujo en 3,5 £ 0,7% y 14,6 + 2,2% para los niveles de 33 y 67% de defoliacion,
respectivamente. Solo se encontraron diferencias entre cultivares en dos situaciones: (i)
en el tratamiento de 33% de defoliacion en el experimento 1, en el cual ACA 480 GR no
presento reduccion del peso (Figura 3.2 a) y (ii) en el experimento 2, donde un 33% de
defoliacion + desvainado gener6 una significativa (p<0,0017) mayor reduccién del peso
de las semillas en el cultivar DM 3700 RR que A 4613 RG (4,4% vs 2,8%,
respectivamente; Figura 3.2 b). Al incrementarse el nivel de defoliacion al 67%, las
reducciones en el peso de las semillas se intensificaron y también se ampliaron las
diferencias entre cultivares, encontrandose significativas (p=0,0249) mayores
reducciones en DM 3700 RR (15,9%) respecto al cultivar A 4613 RG (9,3%). Incluso
ante el agregado del desvainado se encontraron diferencias significativas (p<0,001) en
las reducciones del peso de las semillas entre cultivares presentando un 21,2% DM 3700

RR y un 13,6% en A 4613 RG (Figura 3.2 b).
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En cada experimento se evalud la reduccion relativa del peso de los granos para
un mismo nivel de defoliacion con diferentes niveles de destinos. En el experimento 2,
una defoliacion del 33% produjo en DM 3700 RR una reduccion del 10 + 1,3% y no se
diferencio (p=0,126) del 6,1 +1,7% que presento el cultivar A 4613 RG. En tanto que en
los tratamientos desvainados se encontraron diferencias significativas (p=0,0017) entre
ambos cultivares, donde DM 3700 RR redujo un 4,1 + 2,3% el peso del grano, mientras
que 4613 RG lo hizo en 2,8 £2,2 (Figura 3.2 b). En el experimento 3, un 33% de
defoliacion generd reducciones relativas del peso del grano similares (p=0,92) en ACA
480 GR y en A 4613 RG en el maximo nivel de vainas (5,1 + 2,2% vs. 5,3 + 1,2%,
respectivamente). Cuando se desvaind, tampoco se encontraron diferencias
significativas (p=0,412) en la reduccion del peso de los granos entre ambos cultivares,
reduciéndose un 44 + 33% y un 3,1 £ 2,9% en A 4613 RG y ACA 480 GR,
respectivamente. Con la defoliacion del 67%, el efecto del desvainado fue variable entre
afos y cultivares. En el experimento 1 no hubo respuesta (Figura 3.2 a) y la reduccion
del peso del grano fue similar (p=0,51) en ambos cultivares tanto en el tratamiento s6lo
con defoliacion (12,6 + 1% vs. 11,3% + 2,5% en Mireya 4,2 RR y ACA 480 GR,
respectivamente) como en el tratamiento con defoliacion + desvainado (p=0,07) con
149 +£1,1% y 115 £ 1,2% en Mireya 4,2RR y ACA 480 GR, respectivamente (Figura
3.2 a). En el experimento 3, ACA 480 GR present6 una disminucion del 14,7 +1,1% en
el peso de los granos que no fue diferente (p=0,176) del 11 + 2,4% que presento A 4613
RG. Al aplicar el desvainado tampoco existieron diferencias (p= 0,07) entre cultivares
en el % de reduccion del peso de los grano (14,6 £ 2,3y 11,4 + 2,5% en ACA 480 GR y
A 4613 RG, respectivamente). En el experimento 2, DM 3700 RR present6 reducciones
del peso del grano mayores (p=0,001) que A 4613 RG tanto en los tratamientos con

desvainado (15,7 +1,2% y 9,3 + 1,2% en DM 3700 RR y A 4613 RG, respectivamente)
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como en lo tratamientos sin reduccion del nimero de vainas (p=0,008). En éste ltimo
caso, las reducciones fueron de 21 + 1,9% y 13,5 £ 1% en DM 3700 RR y A 4613 RG,
respectivamente. Tanto en DM 3700 RR como en A 4613 RG se encontraron mayores
(p=0,0115 y p=0,003, respectivamente) caidas del peso de los granos en los tratamientos
con desvainado. Las defoliaciones totales produjeron en el experimento 1 una reduccion
del 39,4 £+ 0,6% (sin desvainado) y del 44,4 + 2,5% (con desvainado) en el peso
promedio de la semilla, mientras que en el experimento 3 el efecto de la defoliacion
total fue menor (22,0 + 3,5%).

Para el conjunto de experimentos y niveles de vainas, la relacion entre la caida
porcentual del peso de las semillas y el nivel de defoliacion pudo ser explicada mediante
un modelo curvilineo: y=-0,223 + 0,0037x%; R?>= 0,82 y p< 0,001. Esta relacion sugiere
que a medida que se incrementa el nivel de defoliacion mayor es la reduccidn en el peso
de las semillas. La pendiente del modelo de regresion (b=0,0037) fue significativa

(p<0,001), mientras que la ordenada al origen (a=0,223) no lo fue (p=0,89).
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Figura 3.2 - Cambios en el peso de la semilla en planta entera en funcion del nivel de
defoliacion aplicado en tratamientos con (lineas punteadas) y sin desvainado (lineas
llenas) en los experimento 1 (a), 2 (b) y 3 (c); relacion para los datos promedio de cada
experimento (d) En cada experimento y para cada nivel de vainas, los valores fueron
calculados como el cambio porcentual con respecto al tratamiento testigo. Tratamientos:
sin defoliacion (cuadrados), 33% de defoliacion (rombos), 67% de defoliacion
(tridngulos), 100% de defoliacion (circulos) en combinacion con desvainado (simbolos
abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR; negro y

violeta: ACA 480 GR; verde: DM 3700 RR; azul y bord6: A 4613 RG. NSp>0,1; *p <
0,01; ** p < 0,001
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3.3.4 Efectos del desvainado sobre el peso promedio de las semillas

Cuando se evalud la respuesta del peso de la semilla para cada nivel de
defoliacion ante el aumento de fuente generado por desvainado hubo una respuesta
diferencial segun cultivar. En el experimento 1, bajo una defoliacion total el cultivar
Mireya 4,2 RR no increment6 el peso ante la remocidn de vainas y en ausencia de
defoliacion o con defoliacion del 67% present6 menores incrementos del peso de la
semilla (ca. 6%) que ACA 480 GR (12%) que, incluso, tuvo incrementos bajo una
defoliacion total (ca.6%) (Figura 3.3 a). En el experimento 2, el cultivar DM 3700 RR
presentd una mayor respuesta al desvainado (13%) que A 4613 RG (6%) en el
tratamiento testigo (Figura 3.3 b). En concordancia con los experimentos anteriores, en
el experimento 3 la respuesta en el incremento del peso frente al desvainado fue mayor
en ACA 480 GR (13%) que en A 4613 RG (8%). No se encontrd una relacién solida
entre el incremento relativo del peso ante el desvainado y el nivel de defoliacion.

Como, en cada experimento, los cultivares que presentaron mayor respuesta al
desvainado fueron los de menor peso promedio de la semilla (ACA 480 GR, DM 3700
RR y ACA 480 GR en los experimentos 1, 2 y 3, respectivamente), se analizé la
relacion entre la respuesta al desvainado y el peso de las semillas en el tratamiento

testigo sin defoliar. Esta relacion no fue significativa (p=0,306).
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Figura 3.3 — Cambios en el peso de la semilla en respuesta al desvainado en cada nivel
de defoliacion en los experimentos (a) 1, (b) 2 y (c) 3. En cada caso, los valores fueron
calculados como el cambio porcentual con respecto al tratamiento sin desvainado que se
sometié al mismo tratamiento de defoliacién. Colores: Gris: Mireya 4,2 RR; negro y
violeta: ACA 480 GR; verde: DM 3700 RR; azul y bord6: A 4613 RG * p < 0,10; **p <
0,05 y *** p<0,01
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3.3.5 Cambios en el peso de las semillas seguin su ubicacién en la planta

El peso medio de las semillas fue menor en las ramificaciones que en el tallo
principal en el experimento 2 en ambas variedades, mientras que en los experimentos 1
y 3 se determinaron valores superiores y/o similares en el tallo principal (Tablas 3.2, 3.3
y 3.4). La tendencia en la variacion del peso de las semillas tanto en el tallo principal
como en las ramificaciones frente a las defoliaciones fue similar a las que se midieron a
nivel de planta entera. En general, las disminuciones relativas de peso de las semillas
provocadas por defoliaciones parciales (33 y 67%) fueron de magnitud similar en tallo y
ramificaciones, aunque existieron algunas excepciones en las cuales las reducciones
fueron mayores en las ramificaciones que en el tallo, o vice-versa, sin ningln patron
consistente (Figura 3.4 a y b). En el experimento 1 y 3, la defoliacion més intensa
produjo una reduccion significativamente (p=0,012 y p=0,018, respectivamente) mayor
del peso de las semillas ubicadas en las ramificaciones que en las alojadas en el tallo
principal. No se presentaron diferencias (p=0,92) en exp. 1 entre cultivares, mientras
que en el experimento 3 el cultivar A 4613 RG tuvo una reduccion significativamente
(p=0,05) mayor que ACA 480 GR (26,6% vs. 21,8%, respectivamente). En el
experimento 1 la reduccidén fue de 44,3 + 1,8% en ramificaciones y 37,5 + 1,5% en el
tallo principal, mientras que en el experimento 3 la disminucion fue de 26,7 + 1,1% en

ramificaciones y de 21,7 + 1,8% en las ubicadas en el tallo principal (Figura 3.4 c).
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Figura 3.4 - Relacion entre la reduccion relativa del peso de la semilla en el tallo
principal y en las ramificaciones para los tratamientos (a) 33%,( b) 67% y (c) 100% de
defoliacion para todos los cultivares en los tres afios de experimentos. En cada
experimento y para cada nivel de vainas, los valores fueron calculados como el cambio
porcentual con respecto al tratamiento testigo La linea punteada indica la relacion 1:1.
Simbolos llenos: sin desvainado y simbolos abiertos: con desvainado. Colores: Gris:
Mireya 4,2 RR; negro y violeta: ACA 480 GR; verde: DM 3700 RR; azul y bord6: A
4613 RG

El aumento en el peso de la semilla (promedio de todos los cultivares) en el
tratamiento testigo en respuesta al desvainado se evidencié tanto en el tallo principal
como en las ramificaciones y fue, en promedio, similar en ambas posiciones (del 15,3%
+2,9% en las ramas y 12,9 + 1,2% en el tallo principal). Si bien en algunos tratamientos
y cultivares los aumentos difirieron segin la ubicacién de las semillas (Figura 3.5) no se
detecto un patron definido en cuanto a la ubicacion de las semillas que tuvieron mayor

incremento en el peso.
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Figura 3.5 — Relacion entre el incremento del peso de la semilla en el tallo principal y
en las ramificaciones en respuesta al desvainado en (a) tratamiento testigo, (b) 33% de
defoliacion, (c) 67% de defoliacion y (d) defoliacion total, para todos los cultivares en
tres afios de experimentos. En cada experimento, los valores fueron calculados como el
cambio porcentual con respecto al tratamiento sin desvainado que se someti6 al mismo
tratamiento de defoliacion. Linea con punteado fino determina relacion 1:1. Colores:
Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y
Bordo: A 4613. RG.

Como en los cultivares que se utilizaron en dos experimentos (ACA 480 GRy A
4613 RG) el incremento por desvainado en el peso de las semillas ubicadas en ramas

fue, en promedio, inferior en el experimento 3 que en los experimentos previos, se
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analizo la relacion entre las respuestas encontradas y el momento de aplicacion de los
tratamientos. Incluyendo todos los cultivares y los tratamientos sin defoliacion +
desvainado o con defoliacion del 33% + desvainado, se encontrd que el incremento en
el peso de las semillas de las ramas se redujo a medida que se retrasé la aplicacion del
tratamiento, expresada como dias desde R5 (y = -1,3348x + 38,125; R?= 0,8573;
p<0,01). En el tallo principal, la tendencia fue menos evidente y los incrementos
relativos del peso de la semilla se redujeron levemente cuando el desvainado se retraso a
etapas mas avanzadas del llenado de las mismas (y = -0,6597x + 25,879; R?=0,37; p=

0,06).

Tanto la reduccion en el peso medio de las semillas ante la disminucion de
fuente provocada con los distintos tratamientos de defoliacion tardios, como el
incremento del peso ante el aumento de asimilados a través del tratamiento de

desvainado se evidenciaron en la mayoria de los nudos del tallo principal (Figura 3.6).
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Figura 3.6 — Perfiles de distribucién a lo largo del tallo principal del peso promedio de
semillas en el Exp. 1: (a) Mireya 4,2 RR y (d) ACA 480 GR; Exp. 2: (b) DM 3700 RR
y (e) A 4613 RG y Exp. 3: (c) A 4613 RG y (f) ACA 480 GR. Tratamientos: sin
defoliacion (cuadrados), 33% (rombos), 67% (triangulos) y, 100% de defoliacion
(circulos), en combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin desvainado

(simbolos llenos)

Cuando se dividi6 al tallo principal en tres sectores (basal, medio y apical), en el
experimento 1 no se encontraron respuestas diferentes (p= 0,849) en el peso relativo de
la semilla segun la posicién ante los tratamientos de alteracion de la relacion F/D (Tabla
3.5), mientras que en el experimento 2 se halld una interaccion altamente significativa
entre tratamiento X posicion x cultivar (Tabla 3.6). No obstante, en dicho experimento,

los patrones de respuesta de los diferentes sectores no fueron claros. En A 4613 RG, la
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reduccion del peso de la semilla bajo el 33% de defoliacion sin desvainado fue de 3,3%
y no presento6 diferencias entre las tres posiciones evaluadas. DM 3700 RR present6 una
reduccion de 15,6% en la porcion media que se diferencio del 8,4% promedio de los
sectores basal y apical y de todos los valores determinados en A 4613RG (ver columna
de 33% de defoliacion en Tabla 3.6). En el tratamiento con un 67% de defoliacion sin
desvainado, la mayor reduccion se presentd en la porcion apical en DM 3700 RR y fue
de 28,9%, mientras que en A 4613 RG se ubicd en la porcion basal y fue de 15,1%.
Cuando se agrego el desvainado el patron de respuesta se invirtio y A 4613 RG present6
su mayor reduccion (16,4%) en el sector apical mientras que en DM 3700 RR se ubico
en la parte basal de la misma con ca. 36%. En términos generales, el tercio medio fue el
que menor reduccién presento en ambos cultivares y el cultivar DM 3700 RR presentd
una reduccion significativamente mayor del peso de la semilla que A 4613 RG en
aquellas posiciones y tratamientos en los que se produjeron las mayores pérdidas de
peso (Tabla 3.6). Finalmente, en el experimento 3 el cultivar A 4613 RG present6 un
peso relativo de la semilla promedio de todos los tratamientos de 88,9 y 86,6% en el
sector apical y basal de la planta, respectivamente, los cuales fueron menores al 92,5%
medido en el sector medio, y asimismo éste Gltimo valor resulté mayor al 87% que
presentd el cultivar ACA 480 GR en la misma posicion (Tabla 3.7). En ACA 480 GR

las reducciones fueron similares en todos los sectores del tallo (Tabla 3.7).

56



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico 57

Tabla 3.5: Peso de la semilla relativo al testigo” para cada tratamiento en ambos

cultivares. Experimento 1.

Cultivar Tratamiento
33% 67% 67% + desv 100% 100% + desv
Mireya 4,2 RR 97,1a 92,6 ab 85,0c 64,3 d 53,8 e
ACA 480 GR 97,5a 829c 87,6 bc 60,6 de 58,2 de
Cultivar 0,609
Tratamiento <0,001
Posicién 0,849
Cultivar*Trat 0,025
Cultivar*Posicion 0,134
Posicion*Trat 0,216
Cultivar*Posicion*Trat 0,264

e Las letras mindsculas distintas indican diferencias significativas (p < 0,05) entre tratamiento y

cultivares.

Tabla 3.6: Peso de la semilla relativo al testigo” para cada tratamiento en cada sector del

tallo principal en ambos cultivares. Experimento 2.

. Tratamiento
Cultivar 33% 33% + desv 67% 67% + desv
Basal 90,1abc A 83,9cde B 799de C 64,19 C
DM 3700 RR Media 84,4cd B 91,3abc AB| 835cde BC| 750ef B
Apical 93,2ab AB| 98,8a Al 7111g D 89,7bc A
Basal 959ab A | 101,3a A 849c BC| 885bc A
A 4613 RG Media 95,3ab A 96,3ab A 949ab A 90,5abc A
Apical 98,8 a A 97,0ab A 89,7bc AB| 836c AB
Cultivar 0,030
Tratamiento <0,001
Posiciéon 0,019
Cultivar*Trat 0,617
Cultivar*Posicion 0,009
Posicion*Trat 0,003
Cultivar*Posicion*Trat 0,001

e Paracada cultivar las letras mindsculas distintas indican diferencias significativas (p < 0,05) entre
posicién y tratamiento.
e Para cada posicion las letras mayusculas distintas indican diferencias significativas (p<= 0,05) entre

cultivar y tratamientos.

* . . . . . . - - -
El peso de mil semillas se relativizo en los tratamientos defoliados al testigo sin desvainar y en los
tratamientos defoliados y desvainados al testigo con desvainado.
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Tabla 3.7: Peso de la semilla relativo al testigo” para cada tratamiento y sector del tallo

principal en ambos cultivares. Experimento 3.

Cultivar Tratamiento
33% 33% + desv 67% 67% + desv 100%
ACA 480 GR 93,9 bcd 95,2 hc 85,9 ef 87,1 def 80,4 f
A 4613 RG 98,2b 1029 a 87,9 cde 87,3 def 70,39
. Posicion
Cultivar - -
Apical Media Basal
ACA 480 GR 88,6 AB 87,0B 89,8 AB
A 4613 RG 86,6 B 925A 88,9B
Cultivar 0,633
Tratamiento <0,001
Posicién 0,127
Cultivar*Trat 0,022
Cultivar*Posicion 0,003
Posicién*Trat 0,160
Cultivar*Posicion*Trat 0,185

e Letras mindsculas distintas indican diferencias significativas (p < 0,05) entre cultivares y
tratamientos

e Letras mayusculas distintas indican diferencias significativas (p < 0,05) entre cultivares y posicion

Cuando se evaluo el efecto del incremento en la disponibilidad de asimilados por
desvainado se encontraron interacciones significativas cultivar*posicion*tratamiento en
los experimento 1 (p=0,0238) y 2 (p=0,0162) (Figuras 3.7 a y b). En la mayoria de los
casos de estos experimentos, los mayores incrementos del peso de los granos se
registraron en la parte basal de las plantas. Por el contrario, en el experimento 3 no se
hallaron interacciones entre variables y tampoco existieron diferencias significativas

entre cultivares (p=0,52), tratamientos (p=0,58) y posiciones (p=0,07, Figura 3.7 c).

* . . . . . . - - -
. El peso de mil semillas se relativizo en los tratamientos defoliados al testigo sin desvainar y en los
tratamientos defoliados y desvainados al testigo con desvainado.
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Figura 3.7 — Cambios en el peso relativo de la semilla en respuesta al desvainado en
cada nivel de defoliacion en la parte basal (nudos 1 a 6 6 7 s/cultivar), media (nudos 7 u
8 s/cultivar a 14) y apical (hudos 15 a 20 6 21 s/cultivar) del tallo principal en los
experimentos 1 (a), 2 (b) y 3 (c). En cada caso, los valores fueron calculados como el
cambio porcentual con respecto al tratamiento sin desvainado que se sometié al mismo
tratamiento de defoliacion. Tratamientos: sin defoliacion (cuadrados), 33% (rombos),
67% (triangulos) y 100% de defoliacion (circulos).Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro
y Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bord6: A 4613. RG.
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3.3.6 Incidencia de las defoliaciones sobre el rendimiento

Los efectos de las defoliaciones sobre el rendimiento difirieron entre variedades,
niveles de vainas y grado de defoliacion (Tabla 3.2, 3.3 y 3.4), encontrandose
interacciones significativas entre el cultivar y los tratamientos aplicados en los
experimento 1 (p< 0,001) y 3 (p = 0,04). En promedio para los tres experimentos, frente
a una defoliacion del 33% el rendimiento se redujo un 9,8 + 1,4% respecto a los testigos
sin desvainar, mientras que cuando la defoliacion se increment6 a 67% la disminucion
del rendimiento fue de 21,5 + 1,7%. En los casos en que se aplicé defoliacion total del
cultivo, el rendimiento se redujo 65,8% en Mireya 4,2 RR en el experimento 1, 47,1 y
37% en ACA 480 GR en los experimento 1y 3, respectivamente, y 47,8% en el cultivar
A 4613 RG en el experimento 3. En las parcelas donde se aplicd el desvainado, las
defoliaciones parciales produjeron reducciones menos marcadas en el rendimiento; bajo
el nivel de 67%, el rendimiento se redujo en promedio un 17,8 + 1,3%, mientras que se
presentd un solo caso donde un 33% de defoliacion afectd el rendimiento (14,8%, A
4613 RG en experimento 3).

En el primer afio de experimentos, ACA 480 GR presentd reducciones del
rendimiento de menor intensidad que Mireya 4,2 RR. Sin embargo, debe destacarse que
los rendimientos de ACA 480 GR fueron inferiores (p< 0,001) a los de Mireya 4,2 RR
bajo todas las combinaciones de relaciones F/D excepto cuando se aplico defoliacion
total (Tabla 3.2). En el segundo afio de experimentos los cultivares presentaron el
mismo rendimiento (p=0,52) en el tratamiento testigo y tampoco se hallaron diferencias
en la respuesta entre los cultivares (p=0,13), solo se encontraron diferencias entre los
tratamientos (Tabla 3.3). Durante el Gltimo afio de experimentos se encontro interaccion
significativa (p=0,04) entre cultivar y tratamientos (Tabla 3.4). El cultivar A 4613 RG

presentd un significativo (p= 0,03) mayor rendimiento (880 kg ha™) que ACA 480 GR
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en el tratamiento testigo. Sin embargo, al analizar las reducciones relativas de los
rendimientos no se presentaron diferencias entre cultivares bajo los niveles de 33 y 67%
de defoliacion, en tanto que el cultivar A 4613 RG presentd una mayor reduccion
(p=0,0035) ante una defoliacion total. En los tratamientos con desvainado la reduccion
del rendimiento fue similar en ambos cultivares. Comparando entre campanas, el
experimento 3 presentd las menores disminuciones del rendimiento coincidiendo con
una menor afectacién tanto del peso como del niimero de semillas m™.

Al relacionar los datos de los tres experimentos entre los cambios en el
rendimiento con el nivel de defoliacion aplicado, se encontré un modelo curvilineo y
significativo para explicar la relacion entre ambas variables (Figura 3.8). EI modelo
sugiere que el nivel de defoliacién explico el 87,3% de la variabilidad observada en los
cambios del rendimiento. Los desvios con respecto al modelo ajustado no estuvieron
relacionados con el nivel de destinos fijados (p=0,07) ni con el peso de las semillas en la
condicion testigo (p=0,30). Sin embargo, si estuvieron significativamente (p=0,04)
asociados al momento de aplicacion de los tratamientos, aunque esta Ultima variable

solo explico el 12,5% de la variabilidad observada en los mismos.
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Figura 3.8 — Cambios relativos * en el rendimiento en funcién del nivel de defoliacion
aplicado para los datos promedio de cada experimento. Tratamientos: sin defoliacion
(cuadrados), 33% (rombos), 67% (triangulos) y 100% de defoliacion (circulos) en
combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos).
Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y
Azul y Bordd: A 4613. RG.

Al analizar en conjunto los datos de los tres experimentos se encontré que el
rendimiento estuvo mas asociado al nimero de semillas logradas por unidad de
superficie (y = 0,1464x + 2,0261; R?=0,70; p<0,01) que a las variaciones en el peso, si
bien la relacion entre el rendimiento y el peso de las semillas fue altamente significativa
(y=2,0963x + 30,114; R?=0,338; p<0,01). Coincidentemente, la reduccién relativa del
rendimiento fue, en la mayoria de los casos, mayor que la reduccion relativa del peso de

la semilla por efecto de la disminucion en el numero de granos (Figura 3.9). Sélo se

* El rendimiento se relativizo en los tratamientos defoliados al testigo sin desvainar y en los tratamientos

defoliados y desvainados al testigo con desvainado
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encontraron siete situaciones donde la relacion se acerc6 al 1:1 (33 y 67% de
defoliacion + desvainado en DM 3700 RR y A 4613 RG en el experimento 2; 33% de
defoliacion en A 4613 RG y ACA 480 GR en el experimento 3 y 67%de defoliacion +
desvainado en ACA 480 GR en el experimento 3), correspondiendo en su mayoria a
combinaciones de las defoliaciones con desvainado, lo cual sugeriria que bajo
relaciones fuente/destino altas las reducciones del rendimiento estarian mayormente

asociadas a la reduccion del peso de las semillas.
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Figura 3.9 — Relacion entre el % de reduccion del rendimiento* y el % de reduccion del
peso del grano®. Tratamientos: sin defoliacién (cuadrados), 33% (rombos), 67%
(tridngulos) y 100% de defoliacion (circulos) en combinacion con desvainado (simbolos
abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y
Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bord6: A 4613. RG. Para mayor

claridad solo se presentan algunos EE.

* El rendimiento y el peso de la semilla se relativizaron en los tratamientos defoliados al testigo sin
desvainar y en los tratamientos defoliados y desvainados al testigo con desvainado.
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Para discriminar los efectos de la defoliacion sobre el rendimiento a través de
sus efectos sobre el peso de las semillas independientemente del nimero de semillas
logrado, se estimo la relacion entre el rendimiento y el nimero de semillas establecidas
en condiciones sin defoliacion (con y sin desvainado) mediante un modelo lineal para
las tres variedades de mayor peso (Mireya 4,2 RR, DM 3700 RR y A 4613 RG) y otros
dos modelos adicionales para ACA 480 GR. Estos modelos mostraron significativas
(p<0,001) relaciones entre el rendimiento y el nimero de semillas, y a su vez una alta
proporcion de la variabilidad observada en los rendimientos pudo ser explicada por las
variaciones en el nimero de semillas por superficie (Figura 3.10 a). Se estimaron, luego,
para los tratamientos de defoliacion los desvios con relacion al testigo, como la
diferencia entre el rendimiento real y el rendimiento estimado para el modelo ajustado y
se analiz6 la relacion entre los desvios y el nivel de defoliacion. Esta relacion pudo
ajustarse mediante un modelo curvilineo, diferente para cada nivel de destinos (Figura
3.10 b). Esta relacion sugiere que a medida que se incrementa el nivel de defoliacion,

mayor es la reduccion en el peso de las semillas.
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Figura 3.10 — (a) Relaciones entre el rendimiento y el nimero de semillas. Linea
continua: ajuste para las condiciones sin defoliacion en Mireya 4,2 RR, DM 3700 RR y
A 4613 RG (Exp. 2) y A 4613 RG (Exp. 3); linea punteado grueso: ajuste en ACA 480
GR (Exp. 1); linea punteado fino: ajuste en ACA 480 GR (Exp. 3) y (b) Desvios del
rendimiento de los tratamientos con relacion al testigo estimado. Tratamientos: sin
defoliacion (cuadrados), 33% (rombos), 67% (tridngulos) y 100% de defoliacion

(circulos). Simbolos vacios: tratamientos desvainados y simbolos llenos: sin desvainar.

3.3.7 Cuantificacion del efecto de las defoliaciones mediante modelos funcionales
Si bien los modelos presentados en las figuras 3.2 d y 3.8 son altamente
significativos y podrian resultar Utiles para estimar las caidas en el peso de los granos y
el rendimiento respectivamente, por efecto de las defoliaciones, resultan de una
aplicacion limitada. Es claro que estos modelos estuvieron basados en sélo tres niveles
de variacion (los niveles de defoliacion aplicados) y que los residuos de ambos fueron,
en algunos casos, elevados como para permitir estimaciones realistas de pérdidas. Para
tratar de mejorar la cuantificacion de las pérdidas de peso y rendimiento se analizaron
modelos incluyendo variables funcionales del cultivo como (i) la fuente remanente al

momento de la defoliacion y (ii) la relacion fuente/destino.
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3.3.7.1 Cuantificacion del efecto de las defoliaciones sobre el peso de las semillas
Dentro de cada nivel de niumero de vainas establecido (con y sin desvainado) las
variaciones en el peso final de las semillas fueron explicadas consistentemente (R%=
0.82) mediante un modelo bilineal (Figura 3.11). Se estimo una disminucién de 13,5%
en el peso de la semilla por cada unidad de disminucion del IAF por debajo de un nivel
de IAF de 2,4 £ 0,1. Sin embargo, la sensibilidad del peso ante las variaciones del 1AF
fue mayor en los experimentos 1 y 2 con relacion al experimento 3. Este hecho,
evidenciado por la mayor pendiente ajustada para los dos primeros afios con relacion al
altimo, probablemente este asociado al diferente momento de aplicacion de los

tratamientos (ver lineas punteadas Figura 3.11).

105
€0 — O - 50— J
95 ’9, ,: > 2
© PP .
o A 'A
; 85 yd A‘
<~ 7 .
o% an
_(:_G e 75 '
= L
gt ,
© 65 1 ’
(<5
; 55? y=66,0+13,5x s?x<2,4
5 y=98,4 six>2,4
- R?=0,82 - p< 0,001
45 ‘ ! T T T T
0,0 1,0 2’0 3’0 4’0 5’0

IAF

Figura 3.11 — Relacion entre el cambio relativo del peso seco de la semilla y el indice
de érea foliar (IAF). El peso se expreso para cada variedad como relativo al testigo (con
0 sin desvainado) sin defoliar. Linea gris ajuste general. (R’= 0,82). Linea negra
punteado fino ajuste para experimentos. 1y 2 (y=59,5 + 17,3 x si X <2,2; y=97,6 si x >
2,2 R%0,91), Linea negra punteado grueso ajuste para exp. 3 (y= 78 + 7,6 X si x < 2,8;
y=99,6 si x > 2,2 R?*=0,84). Tratamientos: sin defoliacién (cuadrados), 33% (rombos),

67% (tridngulos) y 100% de defoliacion (circulos) en combinacién con (simbolos
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abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y
Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bord6: A 4613. RG.

Cuando se estim6 la fuente remanente a partir del % de radiacion
fotosintéticamente activa interceptada se ajustdé un modelo lineal altamente significativo
(Figura 3.12), que sugiere que la pérdida de capacidad de captura de radiacion por parte
del cultivo reducird el peso de la semilla, a razén de un 0,5% por cada % de pérdida en

la eficiencia de intercepcion.

105 +

y =0,4943x + 53,328
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Figura 3.12 — Relacion entre el cambio relativo del peso seco de la semilla y el
porcentaje de radiacion fotosintéticamente activa interceptada. El peso se expreso para
cada cultivar como relativo al testigo (con o sin desvainado) sin defoliar. Tratamientos:
sin defoliacion (cuadrados), 33% de defoliacion (rombos), 67% de defoliacion
(tridngulos), 100% de defoliacion (circulos) en combinacion con desvainado (simbolos
abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y
Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bordd: A 4613. RG.

Al incluirse como variable dependiente la relacion F/D estimada a partir del IAF
remanente por unidad de semilla cosechada, la distribucion de residuos condujo al

ajuste de modelos de reduccion del peso de la semilla en forma separada para cada nivel
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de destinos (Figura 3.13). No se encontraron diferencias significativas (p=0,59) en la
tasa de reduccion del peso de la semilla. Sin embargo, el umbral por encima del cual el
peso de la semilla se maximiza, fue significativamente (p= 0,04) mayor en los
tratamientos defoliados en los cuales se redujo el niamero de granos (Figura 3.13). Esto
sugeriria que cuando el peso de los granos es cercano al potencial, se requiere de una
mayor relacion fuente/destino para sostener la mayor demanda de asimilados que
presentan estos granos debido a su mayor tamafio. Si bien no pudieron ajustarse
modelos diferentes para cada variedad, DM 3700 RR, mostrd consistentemente residuos
negativos con relacion a los modelos ajustados, sugiriendo una mayor tasa de caida del

peso por unidad de disminucién del IAF y de la relacion fuente/destino.
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Figura 3.13 — Relacion entre el cambio relativo del peso seco de la semilla y el IAF *
NG™. El peso se expresd para cada cultivar como relativo al testigo (con o sin
desvainado) sin defoliar. Tratamientos: sin defoliacion (cuadrados), 33% de defoliacion
(rombos), 67% de defoliacion (triangulos), 100% de defoliacion (circulos) en
combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos).
Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y
Azul y Bordd: A 4613. RG. Linea entera: tratamientos defoliados y linea punteada:

tratamientos desvainados.
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Al utilizar el %RFAI por unidad de granos como estimador de la relacion F/D el
ajuste del modelo fue menor al obtenido utilizando como medida de la fuente al IAF;
sin embargo, pudo establecerse un umbral diferente (p= 0,07) de % de RFAI por semilla
segln el nivel de destinos establecidos, por encima del cual se maximizaria el peso de
las semillas (Figura 3.14). Estos modelos permiten estimar el ndmero de semillas
maximo por encima del cual es poco probable alcanzar el méximo tamafio de la semilla,
para un nivel de intercepcion de radiacion dado. Asi, por ejemplo, con plena
intercepcion de radiacion (RFAi=95%), un cultivo que produzca més de 2698 + 82
semillas m™ reducira su peso de semillas linealmente a medida que se reduzca la captura
de radiacién; en cambio, si se establecieron al inicio del llenado condiciones de bajo
nimero de granos y elevada area foliar (es decir, se maneja una expectativa de
incremento del peso de los granos con relacion a una situacion normal) el umbral para
que se produzcan reducciones en el peso cae a 2235 + 35 semillas m™. Por debajo de los
umbrales estimados, la tasa de reduccion del peso de las semilla por unidad de caida de
intercepcion de radiacion fue similar en ambas situaciones de nimero de granos (p=

0,59)
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Figura 3.14 — Relacion entre el cambio relativo del peso seco de la semilla y % RFAI *
NG™. El peso se expresd para cada cultivar como relativo al testigo (con o sin
desvainado) sin defoliar. Tratamientos: sin defoliacion (cuadrados), 33% de defoliacion
(rombos), 67% de defoliacion (triangulos), 100% de defoliacion (circulos) en
combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos).
Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y
Azul y Bordd: A 4613. RG. Linea entera: tratamientos defoliados y linea punteada:

tratamientos desvainados.

3.3.7.2 Cuantificacion del efecto de las defoliaciones sobre el rendimiento

El modelo bi-lineal basado en los cambios de IAF permitié explicar las
variaciones en el rendimiento (R*= 0,85; Figura 3.15). Sin embargo, en el modelo de
estimacion del rendimiento a partir del IAF existi6 una gran variabilidad entre
cultivares, produciéndose las mayores caidas en Mireya 4.2 RR, el cultivar que més
modificd el nimero de granos en respuesta a la defoliacion y que presento los mayores
residuales. Mas adn, existieron muchos casos en los que por encima del valor de IAF
que maximizaria el rendimiento (2,2) las reducciones del rendimiento fueron evidentes.
Estas situaciones (sefialadas con una elipse en la figura 3.15) correspondieron al cultivar
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Mireya 4,2RR (Exp. 1) y a los cultivares del exp. 2 (DM 3700 RR y A4613 RG), los
cuales redujeron el rendimiento frente a defoliaciones moderadas (33%) a pesar de que
el valor de IAF remanente era relativamente alto; mas aln, estas tres situaciones

tuvieron los mayores desvios negativos con relacion al ajuste general.
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Figura 3.15 — Relacion entre el rendimiento relativo (estimado como el méximo para
cada cultivar y nivel de vainas) y el IAF. Tratamientos: sin defoliacion (cuadrados),
33% de defoliacion (rombos), 67% de defoliacion (triangulos), 100% de defoliacion
(circulos) en combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin desvainado
(simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR,
Verde: DM 3700 RR y Azul y Bord6: A 4613. RG. La elipse incluye puntos que no

maximizaron su rendimiento por encima del IAF umbral (ver texto)

Se encontré una relacion lineal, positiva y altamente significativa entre el
rendimiento relativo y la radiacion fotosintéticamente activa interceptada (Fig. 3.16),
que sugiere que cualquier mismo nivel de defoliacion que genere diferentes reducciones
en el % de RFAI generaré reduccion del rendimiento, independientemente de cuél haya
sido la caida porcentual del area foliar (Fig. 3.16). Asi, en los experimentos 1 y 2, la

reduccion significativa del rendimiento se produjo con la menor intensidad de
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defoliacion (33%), la cual generd una reduccion media de la intercepcion de la radiacion
de ca. 13 + 3,6%. En el experimento 3 ninguno de los cultivares sufrid reducciones
significativas del rendimiento bajo el 33% de defoliacion, el cual equivali6 a una
reduccion del 5,8 y 10,1% de la RFAi en ACA 480 GR y A 4613 RG respectivamente.
A diferencia de lo encontrado en el modelo basado en los cambios de IAF (Fig. 3.15)
uno de los cultivares (ACA 480 GR, en el experimento 1) mostr6 un comportamiento
diferente al resto y, debido a ello, su respuesta a los cambios de % RFAI se ajusto

mediante un modelo diferente (linea punteada en la Fig. 3.16).
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Figura 3.16 — Relacion entre el rendimiento relativo al testigo (estimado para cada
cultivar y nivel de vainas) y el % RFAI. Tratamientos: sin defoliacion (cuadrados), 33%
(rombos), 67% (triangulos) y 100% de defoliacién (circulos) en combinaciéon con
(simbolos abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR,
Negro y Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bord6: A 4613. RG.
Linea punteada: ajuste ACA 480 GR en exp.l y linea entera ajuste resto de los

cultivares.
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Esta respuesta diferente estuvo, probablemente asociada a que en el experimento
1, el cultivar ACA 480 GR fue afectado por el vuelco y, si bien fue enderezado a través
de la utilizacion de hilos plasticos, la estructura del cultivo quedo afectada, generandose
un canopeo mas erectdfilo. Esto se pudo comprobar al relacionar el % RFAi con el IAF
remanente luego de la defoliacion. El cultivar ACA 480 GR en el experimento 1 mostro
una mayor reduccion del % RFAI que el resto de los cultivares por cada unidad de
reduccion del IAF (Figura 3.17). Sin embargo, estas condiciones no se correspondieron
con una mayor reduccion del rendimiento (Figura 3.16). Una explicacion posible a este
comportamiento podria subyacer en la metodologia de estimacion de la reduccién del
rendimiento, en donde para cada cultivar se la estima relativizado el valor obtenido en
cada nivel de defoliacion y nivel de desvainado a su respectivo tratamiento testigo. En
el caso del cultivar ACA 480 GR, es probable que el vuelco haya generado un impacto
diferencial en el potencial del rendimiento de cada uno de los tratamientos, siendo su

tratamiento testigo el de menor rendimiento entre todos los cultivares evaluados.
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Figura 3.17 — Relacion entre el % RFAIi y el IAF. Tratamientos: sin defoliacion
(cuadrados), 33% de defoliacion (rombos) y 67% de defoliacion (triangulos). Colores:
Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y
Bordd: A 4613. RG. Linea punteada: ajuste para ACA 480 GR en Exp.1y linea entera,
ajuste para el resto de los cultivares. Simbolos vacios: tratamientos desvainados y

simbolos llenos: sin desvainar

Al considerarse como variable independiente la relacion F/D estimada a partir
del IAF por unidad de grano cosechado, se encontraron ajustes bi-lineales altamente
significativos para cada nivel de destinos (Figura 3.18). Se establecié un umbral
diferente (p<0,003) en la relacion F/D a partir del cual se producirian reducciones de
rendimiento y no se encontraron diferencias significativas en la tasa de reduccion del
rendimiento entre los tratamientos con y sin desvainado (p= 0,49). Estas relaciones
sugieren que la cantidad minima de area foliar por semilla para sostener el rendimiento
maximo son diferentes segln el nivel de destinos establecidos, pero una vez que la
fuente es reducida por debajo de éste umbral, la tasa de reduccion del rendimiento es

similar independientemente del nivel de destinos fijados.
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Figura 3.18 — Relacidon entre el rendimiento relativo (estimado como el méximo para
cada variedad y nivel de vainas) y el IAF * NG ™. Tratamientos: sin defoliacion
(cuadrados), 33% de defoliacion (rombos), 67% de defoliacion (triangulos), 100% de
defoliacion (circulos) en combinacion con (simbolos abiertos) y sin desvainado
(simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR,
Verde: DM 3700 RR y Azul y Bordd: A 4613. RG. Linea entera: tratamientos

defoliados y linea punteada: tratamientos desvainados.

Se encontraron relaciones lineal plateau entre el rendimiento relativo y la
relacion fuente/destino calculada como el % RFAi sem ™ (miles) para cada nivel de
destinos (Figura 3.19). En este caso, los umbrales de relacion F/D a partir de los cuales
el rendimiento se ve afectado no fueron significativamente diferentes (p= 0,27), y
tampoco lo fue la tasa de reduccion del rendimiento al igual que lo obtenido en el

modelo que utilizo el IAF NG ™.
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Figura 3.19 — Relacion entre el rendimiento relativo al testigo (estimado para cada
variedad y nivel de vainas) y el % RFAi * NG™ (% miles). Tratamientos: sin defoliacién
(cuadrados), 33% de defoliacion (rombos), 67% de defoliacion (triangulos), 100% de
defoliacion (circulos) en combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin
desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480
GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bordd: A 4613. RG. Linea punteada: ajuste para

tratamientos desvainados y Linea entera: ajuste para tratamientos defoliados.

34  DISCUSION
Los cultivos de soja presentados en este estudio se mantuvieron regados, fertilizados
y libres de adversidades y a pesar de ello se manifestaron fuertes restricciones por
fuente para el crecimiento de las semillas. Estas se tradujeron en reducciones del
peso al aplicar defoliaciones de variada intensidad y en incrementos del mismo al
reducir el nimero de vainas fijadas. La frecuente limitacion de fuente para el
crecimiento de las semillas de soja ha sido documentada previamente (McAlister y
Krober, 1958; Egli et al., 1985 y 1989; Board y Harville, 1998; Munier-Jolain et al.,
1998; Egli y Bruening, 2001 citado de Borrés et al., 2004). Frente a reducciones de
asimilados, se han estimado reducciones en el peso de la semilla de entre 0,28 y

0,67% por cada % de reduccion de asimilados, con un maximo entre 22 y 59%
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cuando la reduccion de asimilados se reduce en un 100%, lo que sugiere un aporte de
las reservas en el mantenimiento del peso de las semillas ya que la fijacion de
carbono de las vainas es practicamente despreciable (Sambo et al., 1977). En su
analisis, Borras et al. (2004) ajusto un modelo con datos provenientes de ensayos con
reducciones de fuente causadas tanto por defoliacibn como por reduccién de la
radiacion por sombreo y los porcentajes de cambios en los niveles de asimilados se
estimaron a partir del nivel de la manipulacion efectuada. Para soja determind un
0,409 % de reduccion en el peso de la semilla por unidad de reduccion en la relacion
F/D, con un rango entre 0,279 y 0,666 (Borras et al., 2004). En los experimentos aqui
reportados, la tasa de reduccion del peso de los granos fue similar cuando el nivel de
asimilados se estimd a partir de datos de IAF (Fig. 3.20 a). Sin embargo, cuando la
reduccion en la disponibilidad de asimilados fue medida con el % RFAi (Figura 3.20
b) la reduccion del peso de la semillas se redujo con una pendiente mayor y cercana a
1. Las diferencias en los valores de las pendientes se deberian a que la relacion entre
la reduccion del IAF y el crecimiento del cultivo no es lineal ni directa, sino que
resulta del impacto que el &rea foliar tiene sobre la eficiencia de intercepcion de
radiacion. Por lo tanto, pareceria que cuantificar la fuente a través de la intercepcion
es un mejor estimador que el IAF del nivel de asimilados disponibles. En esos
términos, la mayor pendiente de la relacion sugiere que el peso de los granos esta
directamente asociado con la fuente remanente y que el rol de las reservas en
contribuir al crecimiento de las semillas no seria tan importante por lo que es
necesario realizar una valoracion directa de su aporte cuando se efectlan

defoliaciones. Este aspecto se abordara en el capitulo 5 de esta tesis.
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Figura 3.20 — Relacion entre el cambio relativo™ del peso seco de la semilla y el cambio
relativo en la disponibilidad de asimilados por semilla estimados a partir de (a) el IAF, o
(b) el % RFAI por unidad de semilla. Tratamientos: sin defoliacion (cuadrados), 33%
(rombos), 67% (triangulos) y 100% de defoliacion (circulos) en combinacion con
desvainado (simbolos abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris:
Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bordo:
A 4613. RG. Linea punteada: relacion 1:1 y linea entera: ajuste para todos los

tratamientos excepto testigos desvainados.

* Dentro de cada experimento y variedad todos los tratamientos estan relativizados al testigo sin desvainar
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Frente a incrementos en la disponibilidad de asimilados por semilla, generados
por el desvainado, el peso de las semillas aumentd en promedio un 10,8 + 1,4% (entre el
5 y el 14%). Estas respuestas se asemejaron a aquellos casos de menor respuesta
estimado por Borras et al. (2004), quien estimo los limites de 12 y 112% de incremento
para niveles saturantes de asimilados obtenidos de un base de datos provenientes de: (i)
experimentos a campo donde al cultivo se le aplico el raleo de vainas y (ii) estudios en
invernadero y camaras de cultivo donde se hizo cultivo in vitro de semillas y
cotiledones. Esto sugiere que aun las relaciones fuente/destino més ventajosas
exploradas en este experimento estan aun sometiendo al cultivo a cierto grado de

limitacion por fuente.

Este estudio permitid, ademas de caracterizar las relaciones fuente/destino que
pueden experimentar cultivos de soja bajo riego en la region sojera central de la
Argentina; si bien ésta condicion no es la frecuentemente hallada, ya que los cultivos
son realizados mayoritariamente en condicion de secano, impone el limite que podria
esperarse bajo condiciones en las que se maximice el rendimiento. Los experimentos
realizados han servido para poner de manifiesto algunos aspectos fundamentales
relacionados con las bases que definen las variaciones de peso de las semillas de soja:
(i) cémo las limitaciones por fuente en etapas tardias del llenado afectan el rendimiento,
a través de su efecto sobre los componentes del rendimiento (nimero y peso de
semillas), (ii) cuanto es afectado el rendimiento, a través del efecto sobre los
componentes fisiologicos principalmente afectados (IAF vy eficiencia de intercepcion),
(iii) cémo la liberacion de fuente, mediante el desvainado, puede modificar las
relaciones F/D vy, por ende, modificar el efecto de un determinado nivel de defoliacion y
(iv) si los efectos de las defoliaciones impactan de manera diferente en las distintas

posiciones de las plantas.
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3.4.1 Impacto de las limitaciones por fuente a través de defoliaciones tardias

sobre el rendimiento y sus componentes

La reduccion del rendimiento que exhibieron los cultivares utilizados en este estudio
fue méxima (56,4%) cuando se aplicaron defoliaciones totales, siendo en el
experimento 1 mayores al 43,7% observado por Goli y Weaver (1986) y al 40%
medido por Board et al. (1994). Dichos autores realizaron tratamientos de
defoliacion idénticos en su intensidad y levemente retrasados en el momento
fenoldgico de su aplicacion respecto a lo realizado en el experimento 1. EI menor
impacto sobre el rendimiento registrado en A 4613 RG (43%) y ACA 480 GR (28%)
frente a una defoliacion total ocurrida en un momento mas tardio del llenado (ca.
R6), es consistente con los resultados de trabajos previos (Board et al., 1994, 1997 y
2010), que han reportado una disminucion en la pérdida del rendimiento con el atraso
de su ocurrencia, Estudios de Board et al., (1994, 1997) reportaron reducciones de 40
- 50% y 16,9 - 21% en un momento del desarrollo que definieron como el punto
temporal medio (R6.3) y en cuarto final del llenado de granos (R6.6),

respectivamente.

En términos generales, las reducciones del rendimiento por defoliaciones totales
registradas por los cultivares utilizados en nuestro estudio se ajustaron al modelo de
prediccion obtenido por Board et al, (2010), quienes determinaron que las
defoliaciones totales generaban las mayores reducciones del rendimiento en los
estadios iniciales del llenado de las semillas (78%) y que gradualmente disminuian
con el progreso del llenado, obteniendo una ecuacion (y= -49,4x + 348,7; R*=
0,95)donde por cada 0,1 unidad de retraso (medida como % del Ilenado alcanzado
respecto al total) en el estado de desarrollo resultaba en un 5% de disminucion en las
perdidas de rendimientos.
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Los efectos de las defoliaciones sobre el rendimiento fueron provocados tanto por la
reduccién del nimero de semillas m como por la reduccion del peso promedio de
las mismas, estando el rendimiento de los cultivares mayormente asociado al nimero
de semillas m™ al igual que lo observaron Shibles et al. (1975) y Egli (1993). Las
diferencias en el nimero de semillas m™ obtenidas a cosecha podrian deberse a las
diferencias en la disponibilidad de asimilados creadas por los diferentes tratamientos
en relacion con el nivel de vainas que se hallaban desarrollandose en cada nudo de la
planta y también al estado de desarrollo de las vainas. Taylor et al. (1982) concluy6
que el aborto de vainas causado por la falta de suministro de fotoasimilados es un
factor principal que limita el rendimiento de la soja. Diversos autores han reportado
que el menor rendimiento es causado por un menor numero de vainas o semillas
(Board y Harville, 1993; Caviness y Thomas, 1980; McAlister y Krober, 1958) y se
ha establecido una relacién linear entre la tasa de crecimiento del cultivo durante la
etapa de floracion y fijacion del nimero de vainas con el nimero de semillas
(Herbert y Lichtfield, 1982; Ramseur et al., 1985; Egli y Zhen-Wen, 1991; Egli,
1993, Board y Harville, 1994 y Board et al., 1995). Sin embargo, segun Board y Tan
(1995) el nimero final de vainas y por ende el nimero de semillas m™ se determinan
entre R1 hasta 10 a 12 dias después de R5, por lo que la aplicacion de los
tratamientos en el presente estudio — 13 a 24 dias luego de R5 — no deberia haber
afectado el nimero de semillas por unidad de superficie. El habito de crecimiento
indeterminado de los cultivares utilizados en este estudio difirié del utilizado por
Board y Tan (1995; cultivar Centennial, GM VI determinado) y sugeriria que el
nimero de vainas podria verse mayormente restringido (segin el nivel de la
reduccion de la fuente) por el mayor solapamiento que presentan los cultivares de

habito de crecimiento indeterminado entre el crecimiento vegetativo y reproductivo.
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Sin embargo, estudios recientes de Egli et al. (2006) que compararon los perfiles de
determinacion del nimero de vainas en cultivares determinados e indeterminados,
encontraron que el final del periodo de fijacion de vainas no ocurre mas alejado del
momento de R5 en cultivares indeterminados como los utilizados en este tesis.
Claramente, el final del periodo critico no estd aun completamente definido para
soja. Mas aun, Egli (1997) obtuvo cambios en el namero de semillas con reducciones
de la radiacion en el inicio de R6 y numerosos estudios han considerado que el
nimero de semillas y vainas estan relacionados con la fotosintesis y duracion del
periodo critico, el cual ubicaron entre los estadios de inicios de floracion (R1) y el
estado de tamafio maximo de la semilla o R6, (Jiang y Egli, 1995; Egli, 1997,1998,

Kantolic y Slafer, 2001, 2005 y 2007).

Generalmente, las vainas que alcanzaron su maximo tamafo y poseen semillas en
activo crecimiento o listas para iniciar el crecimiento exponencial sobreviven a la
restriccion de asimilados sin tener en cuenta el momento en que se desarrollaron
(Egli y Bruening, 2006). Por lo tanto, las mermas en el nimero de vainas registradas
en el presente estudio sugiere que, al momento de la aplicacion de los tratamientos
los cultivares evaluados podrian tener, todavia, cierta cantidad de vainas ain en un
estado de sensibilidad a la falta de asimilados y que las diferencias entre cultivares
estén relacionados a la ubicacion relativa de la aplicacion del tratamiento con
relacion a la finalizacion del periodo de produccion de vainas en cada cultivar y
experimento. Coincidentemente, en nuestro estudio se determind una relacion
significativa entre el porcentaje de reduccion del niamero de semillas y el momento
de aplicacion de los tratamientos, expresado como dias desde R5, lo cual sugiere que
a medida que el cultivo finaliza el periodo critico para la definicion del nimero de

granos, el efecto sobre este componente es menor. Sin embargo, defoliaciones totales
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producidas en nuestro estudio también produjeron el aborto de vainas que habian
alcanzado su méximo tamafo. Este efecto coincide con lo detectado por Egli y
Bruening (2006), quienes generaron restricciones severas de fuente (ie. 90% de
sombreo) hacia el final de floracion y provocaron una significativa pérdida de vainas
de maximo tamafio. Por lo tanto, la finalizacion del periodo critico para el nimero de
vainas podria demorarse cuando se produce un estrés severo, como el provocado por
una defoliacion total. Existen evidencias claras de que la soja es tolerante a cortos
(entre 4 - 9 dias) periodos de estrés por reduccion de radiacion solar incidente
durante la floracion, pero cuando las restricciones son prolongadas (mayor a 12 - 16
dias) se produce el aborto de las vainas, que es mayor cuanto mas fuerte sea la
restriccion de asimilados (Egli, 2010). En nuestro estudio tanto la intensidad,
definida no solo como el area foliar removida sino también condicionada por el
namero de destinos presentes, habria determinado el grado de reduccién del nimero
de semillas. Mas aun, la reduccién del rendimiento estuvo plenamente asociada a la
reduccion del peso de la semilla solamente en algunas situaciones bajo desvainado y
defoliaciones parciales. Por lo tanto, de lo anterior surge que las defoliaciones
posteriores a R5 tenderan a reducir el nimero de vainas, y que estas reducciones
serdn mayores bajo la combinacion de tres condiciones (i) que aun haya vainas que
no hayan finalizado su elongacion, (ii) que la defoliacion sea severa y (iii) que el
nimero de semillas ya fijadas sea alto. En nuestro estudio se encontrd que existe
variabilidad entre los cultivares evaluados ante una defoliacion total aun en el estado
de R6 en como se afectan los componentes del rendimiento. El cultivar ACA 480 GR
presentd en el experimento 3 una mayor reduccion del peso de la semilla (19,5%)
que del numero de las mismas por unidad se superficie (10,1%), mientras que A

4613 RG presento un 24,5% en ambos componentes numéricos del rendimiento. No
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se encontraron evidencias que apoyen que la caracteristica genotipica asociada a la
respuesta a defoliaciones esté vinculada al peso potencial de las semillas, por lo que

debe aln evaluarse a qué se deben los diferentes comportamientos.

3.4.2 Las defoliaciones y los efectos sobre el IAF y la RFAI

Defoliaciones parciales del 33%, no siempre causaron reducciones significativas
en el rendimiento. De acuerdo al analisis de las bases ecofisioldgicas de la generacion
del rendimiento, esta respuesta se manifestd en estos experimentos debido a que ain
luego de la defoliacion, el IAF remanente fue elevado y la intercepcion de radiacion fue
poco afectada. Al incrementar el nivel de defoliacion aumenté también el nivel de
pérdida de rendimiento. EI 67% de defoliacion presento valores de disminucién del 21,5
+ 1,7% rendimiento, similares a los citados por Turnipseed y Kogan (1987) quienes
utilizaron un 70% de defoliacion en el estadio de R6 y encontraron reducciones del
orden del 20%. Esto podria sugerir que el nivel de defoliacion por si mismo es un buen
estimador de las pérdidas del rendimiento esperables. Sin embargo, la consideracion del
area foliar del cultivo que permanece en la planta (IAF remanente), también parece un
buen criterio para cuantificar los efectos sobre el peso y el rendimiento que pueden
obtenerse en niveles intermedios de defoliacion. Herbert et al. (1992) utilizaron
cultivares determinados y defoliaciones hechas desde R5-R6, determinaron que el 1AF
era un mejor predictor del rendimiento respecto a otros predictores testeados (&rea foliar
removida y % de defoliacion). Klubertanz et al. (1996) utilizaron cultivares
indeterminados y defoliaciones a partir de plena floracion (simulando el progreso en la
reduccion del &rea foliar producido naturalmente por las orugas defoliadoras) y también

determinaron que los modelos de estimacion del rendimiento basados en el IAF
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remanente poseian mejor precision cuando se los contrasté con los modelos que
utilizaron el &rea foliar removida.
Si bien, durante el periodo posterior a la aplicacion de los tratamientos el IAF y la
RFAIi% disminuyen progresivamente como consecuencia de la senescencia foliar, la
duracion del IAF vy la radiacion acumulada durante el Ilenado seran menores en la
medida que el punto de partida (luego de aplicados los tratamientos) se reduzca, ya
que no son esperables incrementos en la duracion del llenado asociados a cambios en
el nivel de &rea foliar (Egli, 1998). El tipo de manipulacion realizada para disminuir
el &rea foliar, que consistio en una defoliacion pareja en diferentes estratos del
canopeo, permite desestimar la existencia de grandes cambios en la eficiencia en el
uso de la radiacion, ya que se tendié a mantener la estructura de las plantas y la edad
promedio de las hojas. Por lo tanto, las caidas en la radiacion interceptada se
traduciran, directamente, en caidas en la tasa de crecimiento del cultivo durante el
llenado, resultando en un buen estimador de la capacidad del cultivo de generar
asimilados durante esta fase. El IAF, ademas de contribuir a la sintesis de
compuestos carbonados, constituye un importante reservorio para el nitrégeno que es
traslocado hacia las semillas en crecimiento. El estrés de nitrogeno durante las fases
de crecimiento de las semillas tiende a reducir el periodo de llenado, disminuyendo
el peso final de los granos (Egli et al., 1985). Por lo tanto, los modelos estimados en
estos estudios guardan un vinculo funcional con las principales determinantes del
rendimiento del cultivo. Es claro, sin embargo, que en los experimentos realizados,
todas las situaciones partieron de condiciones de referencia de elevado IAF y
méaxima intercepcién de radiacion; restaria evaluar la validez de los modelos
estimados para defoliaciones que se originen en cultivos con menor nivel inicial de

area foliar.
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Contrariamente a lo propuesto por la hip6tesis, los efectos de las defoliaciones no
fueron menos importantes cuando se aplicd el desvainado y la inclusion de la
relacion fuente/destino como variable explicativa del nivel de pérdidas de peso o
rendimiento no mejor6 la prediccion de los modelos. Esto se debid a que los efectos
del desvainado difirieron segun el nivel de defoliacion aplicado, segin se discute en

la seccion siguiente.
3.4.3 Efecto del desvainado combinado con defoliaciones

El nivel de desvainado alcanzado fue de 31,4 + 0,9%, dicho porcentaje indica la
produccion y fijacién de vainas posteriormente al inicio de la aplicacion de los
tratamientos. Con este nivel de reduccion en el nimero de semillas, cuando el
desvainado se efectu6 sin defoliacion o con defoliaciones leves (33% de defoliacion),
se obtuvieron incrementos de entre el 5 y el 14% en el peso de la semilla con relacion
a la situacion control. Estos incrementos fueron inferiores a los obtenidos por
Munier-Jolain et al. (1998) quienes redujeron el nimero de semilla por planta en un
77,8% y obtuvieron un incremento del peso de la semilla del 20,5%. Mas
recientemente, Proulx y Naeve (2009) en el estado de R5 generaron diferentes
niveles de desvainado y obtuvieron para el nivel de 40% una respuesta del 22% de
incremento en el peso de la semilla. Si bien no est claro por qué los incrementos
logrados en estos estudios fueron menores a los encontrados en la bibliografia, el
nimero de granos establecidos en los tratamientos testigo en los experimentos de
Munier-Jolain et al. (1998) y Proulx y Naeve (2009) fueron inferiores a los obtenidos
en nuestros experimentos, sugiriendo que aln la situacion con desvainado podria

encontrarse limitada por fuente.
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El desvainado presentd una respuesta media diferencial segtn el nivel de defoliacion
alcanzado. Con un 33% de defoliacion y desvainado se obtuvieron reducciones no
siempre significativas del rendimiento, siendo el peso de los granos similar al del
testigo desvainado y superior al logrado con un nivel similar de defoliacion y con
carga completa de frutos. Sin embargo, cuando se aplic6 67% de defoliacion o
defoliacion total el peso de las semillas se redujo més cuando se acompafio con
desvainado, en la mayoria de las situaciones. La mayor reduccion relativa en
respuesta a defoliaciones intensas en aquellas situaciones en donde el nimero de
destinos fue bajo, estaria ligada a los mayores tamafos potenciales de semilla que se
alcanzan en los tratamientos testigo con desvainado. Pero, ademas, estas respuestas
sugieren que la capacidad de la planta de producir asimilados es mas relevante que la
demanda individual de asimilados de las vainas, al momento de definirse el peso
final de los granos. Si bien al reducirse el nimero de destinos aumenta la cantidad de
asimilados por semilla, de alguna manera los requerimientos de cada semilla son
mayores cuando el nivel de destinos disminuye, manteniendo constante la demanda
de asimilados. Esta situacion se refleja en el paralelismo evidenciado en la caida del
peso de las semillas cuando la relacion F/D disminuye dentro de cada nivel de
vainas. El analisis detallado de la dinamica de crecimiento de las semillas, que se
presenta en el capitulo siguiente, permitird echar luz sobre los mecanismos que

pueden operar en este balance.

34.4 Respuestas del peso de las semillas segn su ubicacion en la planta

Cuando se analiz6 el comportamiento de todos los cultivares y los tratamientos
sin defoliacion o con defoliacion del 33%, se encontrd que el raleo de vainas produjo un

incremento en el peso de las semillas ubicadas en las ramificaciones y que el mismo se
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redujo a medida que se retraso la aplicacion del tratamiento, expresada como dias desde
R5, mientras que el efecto sobre el tallo principal fue menos evidente. Si bien existieron
entre experimentos diferencias en las densidades logradas, lo que puede influir en el
comportamiento de las ramificaciones (Herbert y Litchfield, 1982), es probable que
existan diferentes grados de limitacion por fuente en las diferentes posiciones de la
planta.

La mayoria de los trabajos que estudiaron las respuestas del rendimiento y sus
componentes a las alteraciones fuente/destino contemplaron los efectos a escala de
planta entera y son pocos los trabajos que han determinado los efectos de las
alteraciones fuente/destino sobre los componentes a nivel de posiciones nodales en el
tallo principal y en las ramificaciones de la planta. Los trabajos de Mathew et al. (2000)
y Liu et al. (2006) con enriquecimiento de luz en momentos de comienzo de floracion e
inicios de fijacion de vainas (R3) sobre el surco central de sus parcelas, determinaron
que el incremento del rendimiento se producia por un mayor aporte de las
ramificaciones y que tanto el namero de las semillas por vaina como el peso de las
semillas era uniforme a lo largo de todos los nudos. En nuestro estudio, el peso de la
semilla presento una respuesta uniforme en todas las posiciones de la planta a los
diferentes tratamientos en los experimentos 1 y 3, y en el experimento 2 se encontraron
tanto para el incremento del nivel de defoliaciones como para el desvainado, respuestas
diferentes entre cultivares para las diferentes posiciones de la planta. Tanto la porcion
apical como basal de la planta fueron las zonas donde se podria detectar mas facilmente
una alteracién de la relacion F/D, resultando las mas sensibles a cambios en la
disponibilidad de asimilados. La mayor sensibilidad de las semillas ubicadas en estas
posiciones de la planta podria estar asociada al momento en el cual empezaron el

crecimiento rapido, que las puede enfrentar a condiciones de crecimiento diferentes,
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pero también puede estar asociada con el menor namero de semillas en estas posiciones
con respecto a las ubicadas sobre la porcién central de las plantas, Asi como existen
relaciones negativas y compensaciones entre el peso medio de la semilla y el nimero de
semillas a nivel de planta entera o cultivo (MacAlister y Krober, 1958; Spaeth y
Sinclair, 1984b) puede suponerse que también estas compensaciones se verifican a nivel
de nudo o posicion de la planta, de la misma manera que las variaciones en el nimero
de semillas responden a fendmenos intra-nodales (Egli y Bruening, 2006). Esta
especulacion deberia confirmarse mediante experimentos que logren manipular las
relaciones fuente/destino a nivel de nudo o conjunto de nudos.
35  CONCLUSIONES

Los resultados de estos experimentos ponen en evidencia las fuertes
vinculaciones entre el rendimiento de soja y la capacidad del cultivo en generar
asimilados tardiamente en el ciclo. Un mismo nivel de defoliacion tuvo resultados
diferentes sobre la generacion del rendimiento segun la variedad considerada y el nivel
de frutos establecidos. La utilizacion de estimadores de la fuente remanente (IAF y %
RFAI) y de la relacion F/D permitié una adecuada cuantificacion de las mermas en
rendimiento asociadas a defoliaciones tardias. Los cambios en el peso de los granos
estuvieron fuertemente condicionados por el nivel de fuente remanente, siendo el nivel
de destinos s6lo importante bajo condiciones de nula o leve defoliacion. La capacidad
de respuesta a los cambios en la disponibilidad de fuente se manifest6 tanto en las ramas

como en diferentes sectores del tallo principal
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CAPITULO 4

ALTERACION DE LA RELACION FUENTE/DESTINO Y SUS
EFECTOS SOBRE LA TASA DE CRECIMIENTO, LA
DURACION DEL PERIODO EFECTIVO DE LLENADO Y
LAS RELACIONES HIDRICAS DE LAS SEMILLAS

41  INTRODUCCION

Las semillas son el destino principal de los fotoasimilados durante el crecimiento
reproductivo en la soja y la acumulacién de materia seca en las mismas es un
componente importante del proceso de produccion de rendimiento (Egli, 2006).
Comprender los factores que afectan la actividad de las semillas, permite determinar
como las reducciones de asimilados pueden afectar el proceso de generacion del
rendimiento ya sea a través de una disminucion en el nimero como en peso de las
semillas.

La dindmica de acumulacion de materia seca en la semilla de soja sigue un
patron que consiste de una fase corta de crecimiento exponencial donde ocurre la
division celular en el embrion sin acumulacion significativa de materia seca (Egli et al.,
1981), un periodo durante el cual se acumula la mayor parte del peso seco, en el que la
tasa de crecimiento de las semillas es relativamente constante (Egli, 1975), y un periodo
de disminucion progresiva del ritmo de crecimiento hasta que la semilla alcanza el
maximo peso en madurez fisioldgica (Egli, 1975; Egli y Leggett, 1976; TeKrony et al.,
1979). Por lo tanto, el peso final de la semilla es una funcién de la tasa de crecimiento
de las semillas (TCS) y del tiempo entre el inicio del crecimiento hasta madurez
fisioldgica (duracion del llenado de las semillas; DLL), estando ambas variables bajo
control genético y regulacién ambiental. Si bien tanto el peso de la semilla como la tasa

de crecimiento de las semillas guardan una relacion escasa con el rendimiento (Hartwig
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y Edwars, 1970; Egli et al. 1985, 1989; Egli, 2006), éste ha sido positivamente asociado
a la duracion del llenado de las semillas (Gay, et al., 1980; Smith y Nelson, 1987;
Pfeiffer et al., 1988, Egli, 1998, 2006). En varios cultivos (sorgo, arroz, avena, girasol,
caupi, mijo, lenteja, habas, etc.) que presentan variabilidad genotipica en la duracion del
ciclo total, una mayor duracion del periodo de crecimiento del cultivo se asoci6é con una
mayor produccion de biomasa, pero el rendimiento sélo se correlaciond con la duracion
del periodo reproductivo (Egli, 2011).

Las diferencias genéticas en la tasa de crecimiento de las semillas estan
relacionadas al nimero de células cotiledonares de la semilla en soja (Egli et al., 1981,
Guldan y Brun, 1985; Munier-Jolain et al., 1998b) y arveja (Davies, 1975) al igual que
en los cereales se relaciona con el niamero de células endospermaéticas (Brocklehurst,
1977, Cochrane y Duffus, 1983; Reddy y Daynard, 1983; Jones et al., 1985). Sin
embargo, aunque la tasa de crecimiento esté significativamente correlacionada con el
tamafio de la semilla, sugiriendo un control de ésta sobre su propio ritmo de
crecimiento, existen genotipos que exhiben un amplio rango de peso de semilla sin
presentar diferencias entre sus tasas de crecimiento. Estas diferencias en el peso de las
semillas estan asociadas a la variabilidad en el tamafio de las células cotiledonares,
como consecuencia de variaciones en la duracion del llenado efectivo (Swank et al.
1987).

La tasa de crecimiento y la duracion del llenado efectivo de las semillas son
afectadas por factores ambientales: altas y bajas temperaturas (Egli y Wardlaw, 1980;
Seedigh y Jolliff, 1984; Egli 1998), estrés hidrico (Westgate y Thomson Grant, 1989;
Meckel et al., 1984; Egli y Bruening, 2004), carencia de nitrégeno (Egli et al., 1985) y
alteraciones en la relacion fuente/destino. Reducciones en la cantidad de asimilados

durante el llenado de los granos disminuyen la tasa de crecimiento de las semillas, pero
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la magnitud de la reduccion es variable, de acuerdo al momento en el que ocurre la
restriccion e incluso dependiendo de la aproximacion experimental. Asi, en
experimentos a campo e invernadero, Egli et al. (1985) colocaron redes sobre las
plantas reduciendo un 60% la radiacion fotosintéticamente activa incidente a inicios del
llenado de las semillas, y solo en condiciones de campo determinaron una reduccion de
la tasa de crecimiento de las semillas del 26,7%. En otro estudio, Egli y Bruening
(2001), redujeron hasta un 80% la radiacion fotosintéticamente activa incidente y
reportaron disminuciones en la tasa de crecimiento de las semillas que variaron entre
47,6 y50%; sin embargo, Egli et al. (1989) en experimentos a campo Y en invernaculos,
utilizaron una defoliacion de ca. 66% del area foliar cuando los frutos median 2 a 2,5
cm de largo (R4) y solo encontraron diferencias significativas en la tasa de crecimiento
de las semillas en los experimentos realizados en invernaculos. Posteriormente, Board et
al. (1994) analizaron el efecto de defoliaciones tardias (R6.3 y R6.6) en el periodo de
llenado efectivo de las semillas, concluyeron que una defoliacion total redujo la tasa de
crecimiento de las semillas en ca. 29% cuando se hizo en R6.3 y un 24% cuando se hizo
en R6.6. También existen experiencias (Munier-Jolain et al., 1998a) durante el llenado
de las semillas en donde la tasa de crecimiento de las semillas no se modifico cuando la
defoliacion redujo un 80% el peso seco de las hojas respecto al testigo.

Incrementos de la relacion fuente/destino por desvainado (Egli et al., 1985 y
1989) o por elevadas concentraciones de sacarosa en cultivo in vitro de cotiledones
(Egli et al., 1989) aumentaron la tasa de crecimiento de las semillas, sin embargo
también se han encontrado ausencia de respuesta al aumento de asimilados en soja
(Munier-Jolain et al., 1998a; Egli y Bruening, 2001). Aquellas ocasiones en donde las
condiciones ambientales durante la fijacion y crecimiento de las vainas dan lugar a una

reduccion en el niumero de vainas y a vainas remanentes anormalmente mas pequefias,
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serian un claro ejemplo de la imposibilidad de la semilla de responder a una situacion
donde los asimilados estan disponibles pero existe una restriccion fisica por el menor
tamafio de las vainas (Egli, 1998). Los estudios con sistema de cultivo in-vitro de
cotiledones determinaron que la tasa de crecimiento de las semillas exhibe una respuesta
clésica de saturacion al incremento de las concentraciones de sacarosa (Thompson et al.,
1984; Egli et al., 1989). Sin embargo, Egli y Bruening (2001) determinaron que la
concentracion critica de sacarosa (nivel de sacarosa con el cual se alcanza un 80% de la
tasa méaxima de crecimiento de las semillas) en los cotiledones variaba entre afios y por
lo tanto no era posible utilizar un Unico nivel critico de sacarosa en todas las situaciones
de cultivo. Por lo tanto es posible que la presencia o ausencia de respuesta al aumento
del nivel de fuente por disminucion del nimero de destinos (desvainado) sea
dependiente del nivel inicial de sacarosa en los cotiledones de la semilla y de cuan cerca
0 lejos se encuentren de su nivel critico. Sin embargo, se ha determinado que la
concentracion de sacarosa estaba cercana a su maximo cuando las semillas de soja (Egli
y Bruening, 2001) y trigo (Jenner y Rathjen, 1977) alcanzaron la madurez fisioldgica, lo
cual sugeriria que la disponibilidad de asimilados no estaria limitando el momento de
detencion del crecimiento de la semilla y por ende la duracion del llenado de las
mismas.

En lo que respecta a la duracion del llenado efectivo de las semillas, diversos
estudios han reportado acortamientos (i.e. Board et al., 1994, 1997; Munier-Jolain et al.,
1998a), e incluso alargamientos (Egli et al., 1985) frente a disminuciones de la relacion
fuente/destino. Aparentemente existe un comportamiento diferencial segln la reduccion
de la fuente sea causada por una menor radiacion fotosintéticamente activa incidente

(i.e. sombreo) o una menor captacion de radiacion por reduccion de la superficie
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fotosintetizante con el agregado de la pérdida de materia seca y nutrientes
potencialmente removilizables (i.e. defoliaciones).

Con respecto a las defoliaciones, Board et al. (1997) concluyeron que en los
estados fenoldgicos de R6.3 y R6.6 una defoliacion total afectaria el tamafio de la
semilla a través de la disminucion de la tasa de crecimiento de las semillas y la duracion
del llenado de las semillas, mientras que una defoliacion moderada (56 - 61% de
reduccion en el 1AF) solo afectaria la duracién del periodo efectivo de llenado. Sin
embargo, los efectos de las alteraciones fuente/destino durante el periodo de llenado
efectivo de las semillas son menos claros (Egli, 2004).

Durante el periodo de llenado, el contenido de agua de la semilla se incrementa
en paralelo con el peso seco, pero una vez que alcanza su maximo nivel comienza a
declinar antes de que la semilla alcance la madurez fisiolégica (Fraser et al., 1982). La
duracion del llenado de la semilla estd directamente relacionada al tiempo durante el
cual se produzca una entrada neta de agua a la misma, permitiendo la expansion celular,
y una menor entrada de agua mientras sigue acumuldndose materia seca en la semilla,
causa su disecacion, disparadndose la maduracion (Egli, 1990). Por lo tanto, el contenido
de agua de la semilla es un buen indicador del estado de avance del llenado y del estado
de desarrollo de la semilla. Ademas, el peso del grano esté positivamente correlacionado
con el maximo volumen alcanzado en diversos cultivos: maiz (Kiniry et al, 1990; Saini
y Westgate, 2000), trigo (Millet y Pintus, 1984), arroz (Murata y Matsushima, 1975),
sorgo (Gambin y Borras, 2007), y soja (Swank et al., 1987). En este sentido, como la
expansion celular puede ser limitada fisicamente por las cubiertas de la semilla o de
estructuras del fruto (Murata y Matsushima, 1975; Scott et al., 1983; Miceli et al, 1995),
las caracteristicas del fruto o de la semilla jugarian un rol en disparar la terminacion del

crecimiento de la semilla (Egli, 2004).

94



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico 95

La dinamica de las relaciones hidricas de los granos es afectada por cambios en
la relacion fuente/destino en soja (Egli, 2004) y otras especies (Borréas et al., 2004;
Gambin y Borras, 2007; Sala et al., 2007). En aquellas situaciones donde se provocaron
aumentos de disponibilidad de asimilados a niveles de saturacion durante el llenado de
granos, la soja mostro una respuesta marcadamente diferente a la de otras especies. La
semilla de soja adquiere su méximo volumen después de haber acumulado ca. 80% de
su peso seco final, mientras que el trigo, el maiz o el girasol lo hacen rapidamente
durante su desarrollo cuando el grano acumulo ca. 35% de su peso seco (Borrés et al.,
2004; Rondanini et al., 2009). Aparentemente, la definicion tardia del maximo
contenido de agua en soja permite que sus semillas respondan a incrementos en la
fuente ocurridos relativamente tarde en la fase de llenado. Aumentos de fuente
ocurridos a mediados del llenado de las semillas produjeron aumentos del contenido
maximo de agua en las semillas, en correspondencia con aumentos de su peso seco final
(Egli et al., 1985; Egli et al., 1990). A su vez, demoraron el momento en el cual se
alcanz6 el maximo volumen de la semilla y aumenté la duracién del llenado efectivo
(Egli et al., 1985, 1989).

De lo anterior surge que los efectos de las alteraciones fuente/destino sobre el
crecimiento de las semillas de soja dependeran del momento (estado de desarrollo) y de
la intensidad de las modificaciones (Egli y Bruening, 2001), y de cuénto alin puedan
responder la tasa de crecimiento y la duracion del llenado de las semillas al cambio en el
nivel de asimilados, lo que a su vez variara con el estado de desarrollo de la semilla al
producirse la alteracion, la posicion de las semillas en las plantas, el origen de la
alteracion de la fuente (reduccion del &rea fotosintética y/o de la radiacion

fotosintéticamente activa interceptada) y el tamafio potencial de los destinos.
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El objetivo del presente capitulo fue determinar los efectos de alteraciones en la
relacion fuente/destino producidas durante el periodo de llenado efectivo, sobre la tasa
de crecimiento, la duracion del periodo de llenado efectivo y las relaciones hidricas de
las semillas en diferentes posiciones de la planta sobre cultivares de soja de similar

rendimiento y diferente peso promedio de semillas.

42  MATERIALES Y METODOS

Para caracterizar la dindmica del crecimiento de la semilla se muestrearon 15
vainas por parcela, con intervalos de 7 - 10 dias, en dos posiciones de las plantas: (i)
sector medio, recolectando semillas de las primeras vainas en desarrollar ubicadas en
los nudos medios de la planta (entre el 6° y 7™ nudo del tallo contando desde el nudo
cotiledonar, para Mireya 4,2 RR y DM 3700 RR; entre el 7™ y 8" nudo para ACA 480
GR y A 4613 RG) vy (ii) sector apical, muestreando semillas provenientes de vainas
ubicadas en los nudos 4 y 5 contando en forma descendente a partir del ultimo nudo
visible. Los sucesivos muestreos se realizaron en plantas diferentes sobre las mismas
posiciones nodales. Las vainas fueron colocadas en bolsas de plastico y se mantuvieron
refrigeradas para evitar eventuales pérdidas de agua. En el laboratorio se extrajeron las
semillas, se obtuvo peso fresco y fueron puestas a secar durante 72 horas en estufa
forzada con aire a 60°C obteniéndose el peso seco.

Se determiné el contenido de humedad de la semilla (% Humedad) y el méximo
contenido de agua (MCA) como:

% Humedad= [Peso Fresco — Peso Seco] * 100

Peso Fresco

MCA= [Peso Fresco Maximo — Peso Seco] * 100

Peso Fresco Méaximo
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La dindmica del crecimiento de semillas se describi6 mediante el ajuste de un
modelo bilineal, para estimar la tasa de crecimiento y la duracion del llenado efectivo de

las semillas (Ecuaciones 1y 2).

PSt=a + b*t sit<c (ecuacion 1)

PSt=b*c sit>c (ecuacion 2)

donde PSt es el peso de la semilla el dia t, a es la ordenada al origen, b es un
estimador de la tasa de crecimiento de las semillas (mg dia™) y ¢ es el momento de
maximo peso, siendo un estimador de la madurez fisioldgica. La duracion del periodo
efectivo de llenado se estimé como la diferencia entre ¢ y el momento en que PSt =0, de
acuerdo a la ecuacién 2. Se corroboré la concordancia de c¢ con la madurez fisioldgica,
contrastando su valor con el obtenido a partir del seguimiento de los niveles de
humedad de la semilla, ya que la madurez fisiolégica se alcanza con un contenido de
humedad del 55-60% (Egli, 1998). Este modelo bilineal fue ajustado a los datos de peso
seco de las semillas usando una técnica de optimizacion de iteraciones con el programa
Table Curve 2D 5.0 (AISN Software, 2000). Las diferencias en los parametros b y ¢ se
contrastaron estadisticamente utilizando el Test de Fisher (P < 0,05) utilizando el
programa Info-Gen Profesional Versién 2007p.

Para normalizar las diferencias entre genotipos y tratamientos en el desarrollo y
en el peso final del las semillas, se procedid a transformar el peso seco de la semilla
obtenido en cada uno de los muestreos en un porcentaje respecto al peso seco maximo
alcanzado a madurez fisiolégica. De manera similar se procedié con el contenido de
agua de la semilla (mg H.0 semilla ™) en donde a cada muestreo se lo relativizé al
maximo contenido de agua alcanzado obteniéndose un porcentaje respecto del méximo

contenido durante todo el llenado de las semillas.
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4.3 RESULTADOS
4.3.1 Incidencia de las defoliaciones y del desvainado sobre la tasa de crecimiento
y la duracion efectiva del Ilenado de las semillas

Considerando todos los cultivares y experimentos, los tratamientos de 33% y
67% de defoliacion produjeron una reduccion de la tasa de crecimiento de las semillas
de 3,2+ 1,4% vy 8,3 £1,7%, respectivamente en los nudos medios de la planta, mientras
que en los nudos apicales estas fueron de un 5,9 + 1,9% y 9,6 + 1,2%, respectivamente.
En el experimento 1 la defoliacion total produjo una reduccion del 29 + 1,6% y 20 +
9,9% en la tasa de crecimiento de las semillas en nudos medios y apicales
respectivamente. En los tratamientos con desvainado, la reduccion del area foliar
produjo en ambas posiciones del tallo principal una significativa reduccion de la tasa de
crecimiento de las semillas, solo bajo un 67 y 100% de defoliacion (Tablas 4.1, 4.2 y
4.3), mientras que bajo el 33% de defoliacion soélo se redujo significativamente en los
nudos apicales (Tabla 4.2).

El desvainado produjo incrementos significativos de la tasa de crecimiento de las
semillas en nudos medios y apicales en los tratamientos testigo (Tablas 4.1, 4.2 y 4.3)
excepto en Mireya 4,2 RR (nudos apicales en Tabla 4.1), y con 33% de defoliacion
(Tabla 4.2 y 4.3). Tanto bajo defoliaciones del 67% (Tablas 4.1, 4.2 y 4.3) como del
100% (Tablas 4.1 y 4.3), el desvainado no afecto la tasa de crecimiento de las semillas.

En términos generales, los tratamientos de defoliacion redujeron el periodo
efectivo del llenado de las semillas pero la magnitud del efecto vari6 con el cultivar y el
nivel de defoliacion (Tabla 4.1, 4.2 y 4.3). En los experimentos 1 y 2, bajo una
defoliacion de 33% se hallaron mayores reducciones en los nudos medios (8,3 £ 0,8%)
que en los apicales (2,2 + 1,2%). En tanto que con una defoliacién de 67% la reduccion

fue similar en ambas posiciones, con un 8,6 + 1,1% y 10,2 + 4% en nudos medios y
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apicales, respectivamente. Por el contrario, en el Gnico experimento donde fue medida
(experimento 1), la defoliacion total redujo la duracion del llenado efectivo (respecto a
la medida en el tratamiento testigo) un 13 £ 12,7% en nudos medios y un 30 +4,7 % en

nudos apicales .

Tabla 4.1 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre la tasa de
crecimiento y duracion del llenado efectivo de las semillas en nudos medios y apicales

para dos cultivares de soja. Experimento 1.

Tratamiento Nudos Medios Nudos Apicales
Qultivar | Ydefoliacion| %desvainado = CLLE s CLLE
(mg sem™d?) (d) (mg sem™d?) (d)
0 0 456aA 405aA 538aA 3B1laB
K¢ 0 4240B 36,8bA 512a&bA B2aB
67 0 422bA BIcA 4,67 bcA 2.2hB
Mreya4,2 RR 100 0 328cB 31,2cA 362cA 246cB
0 40 464aB 406 A 553a8A 31,7bB
67 40 4,07bA 39,0akA 453cA R5aB
100 40 324cB 31L5cA 372cA 246cB
0 0 383hB B9hcA 506 bA 27,7abB
K¢ 0 382hB B,7a0A 4,64 hcA 26,9abB
67 0 351cB 2,1hcA 458cA 25,80B
ACAIBOGR 100 0 266dB 31,60A 4,67 bcA 180cB
0 40 429aB 3H,8a8A 5658A 278aB
67 40 38LhcB 3R, 7hcA 504 bA 26,1abB
100 40 291dB 0,8dA 4,78 hcA 17,6cB

e TCS: tasa de crecimiento de las semillas; DLLE: duracién del llenado efectivo de las semillas.

e Para cada cultivar las letras mindsculas distintas indican diferencias significativas (p< 0,05) entre
tratamientos.

e Paracada cultivar y tratamiento las letras mayusculas distintas indican diferencias significativas (p<

0,05) entre nudos medios y nudos apicales

99



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico 100

Tabla 4.2 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre la tasa de
crecimiento y duracion del llenado efectivo de las semillas en nudos medios y apicales

para dos cultivares de soja. Experimento 2.

Tratamiento Nudos Medios Nudos Apicales
. o , TCS DLLE TCS DLLE
Cultivar % defoliacion | % desvainado
(mgsem*d? (d) (mg sem*d?) (d)
0 0 37108 49,08A 4,61 hcA 38,8 abB
33 0 3,46 beB 45,0 beA 4,14 dA 36,8hB
67 0 3,39¢B 414 dA 427 dA 36,0bB
DM 3700 RR
0 40 418aB 48,8 8A 521 aA 403 aB
33 40 39%8aB 47,9 abA 4,84 bA 39,1abB
67 40 3,63bB 44,1 cdA 4,33 cdA 36,3bB
0 0 3,37 bcB 50,0 8A 4,52 heA 419aB
33 0 3,38 bcB 44,6 cA 4,44 hcA 415aB
67 0 291dB 46,2 heA 4,12 dA 38,4hB
A 4613 RG
0 40 3,63aB 479 abA 4,93 aA 42.1aB
33 40 352 ahB 47,6 abA 4,66 bA 433 aA
67 40 3,28¢B 45,6 bcA 4,34 cdA 42.1aB

e TCS: tasa de crecimiento de las semillas; DLLE: duracién del llenado efectivo de las semillas.

e Para cada cultivar las letras mindsculas distintas indican diferencias significativas (p< 0,05) entre
tratamientos.

e Paracada cultivar y tratamiento las letras mayusculas distintas indican diferencias significativas (p<

0,05) entre nudos medios y nudos apicales
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Tabla 4.3 - Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre la tasa de
crecimiento y duracion del llenado efectivo de las semillas en nudos medios y apicales

para dos cultivares de soja. Experimento 3.

Tratamiento Nudos Medios
. L, . TCS DLLE
Cultivar % defoliacion| % desvainado 11
(mg sem~d™) (d)
0 0 491b 33,2b
33 0 4,64 c 31,3 bc
67 0 486b 26,2d
ACA 480 GR 100 0 s/d s/d
0 40 5,09 a 355a
33 40 514 a 329b
67 40 4,76 bc 30,8¢c
0 0 3,81lb 426 a
33 0 3,75b 394b
67 0 3,37¢C 41,6 ab
A 4613 RG 100 0 s/d s/d
0 40 413 a 442 a
33 40 423 a 439a
67 40 3,68 bc 424 a

e TCS: tasa de crecimiento de las semillas; DLLE: duracién del llenado efectivo de las semillas.
e s/d=sin datos medidos. En nudos apicales no se registraron datos.
e Para cada cultivar las letras mindsculas distintas indican diferencias significativas (p< 0,05) entre

tratamientos.

En los nudos medios, la aplicacién de un 33% de defoliacion produjo en los
cultivares con elevado tamafio medio de la semilla (Mireya 4,2 RR, DM 3700 RR y A
4613 RG en ambos experimentos) reducciones significativas de la duracion efectiva del
llenado de 8,3 + 0,8%. Cuando la defoliacion se incrementd hasta un 67% del area
foliar, la reduccién en la duracién del llenado efectivo fue del 10,2 + 4,4% respecto al
testigo y se hallaron diferencias significativas en todos los cultivares excepto en ACA
480 GR en el experimento 1 y A 4613 RG en el experimento 3. En los nudos apicales la
reduccion promedio fue del 8,5 £ 1,1% y s6lo fue significativa en los cultivares Mireya

4,2 RR (11,8%) y A 4613 RG (8,3%) del experimento 3.
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En el tratamiento sin defoliar el desvainado incrementd significativamente la
duracion del Ilenado efectivo sélo en el cultivar ACA 480 GR en ambos experimentos.
En términos generales, el desvainado aplicado junto con defoliaciones parciales
incremento la duracion del llenado efectivo sélo en 4 casos, i.e.: 33% de defoliacion en
los nudos medios del cultivar A 4613 RG; 67% de defoliacion en Mireya 4,2 RR en
ambas posiciones y 67% de defoliacion en ACA 480 GR en experimento 3. El efecto de
las defoliaciones parciales bajo el menor nivel de destinos fue menor que el observado
en condiciones sin desvainado y solo se produjeron reducciones significativas en la
duracion del llenado efectivo de la semilla en 3 de 16 casos, i.e.: en el cultivar ACA 480
GR en el experimento 3 y en DM 3700 RR en ambas posiciones solo bajo un 67% de

defoliacion.

4.3.2 Relaciones entre el cambio relativo de la tasa de crecimiento, la duracion
relativa del llenado efectivo de las semillas y las relaciones fuente/destino.
De los pérrafos anteriores surge que tanto la tasa como la duracion del llenado
mostraron sensibilidad a las alteraciones de las relaciones fuente/destino pero los
efectos fueron de magnitudes variables y no siempre consistentes. Para sintetizar las
variaciones de ambos pardmetros a traves de experimentos, que involucraron distintos
cultivares y tratamientos, se relacioné la variacion relativa de la tasa de crecimiento y la
duracion del llenado de las semillas con los cambios relativos en la relacion
fuente/destino. La relacion F/D se estim¢ utilizando como fuente tanto al IAF
remanente como %RFAI luego de la aplicacion de tratamientos, y como destinos al

namero final de semillas para cada situacion (ver Ecuaciones 4, 5y 6, capitulo 3).

A medida que las relaciones fuente/destino se redujeron, con respecto a la

establecida en los tratamientos testigo con desvainado, la tasa de crecimiento de las
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semillas se redujo en las dos posiciones muestreadas (Figura 4.1). Dentro de cada nivel
de nimero de vainas establecido (con y sin desvainado) las variaciones en la tasa
relativa del crecimiento de las semillas ubicadas en los nudos medios estuvieron
estrechamente asociadas con la reduccion de la relacion fuente/destino (Figuras 4.1 a).
El mejor ajuste (R?> = 0,87) se obtuvo al utilizar como variable independiente a la
relacion fuente/destino obtenida a partir del % de radiacion fotosintéticamente activa
interceptada por unidad de semilla, estimandose una disminucion de alrededor de un
0,73% en la tasa de crecimiento de las semillas por cada reduccion porcentual en la
relacion fuente/destino a partir de un 10,2% del cambio relativo en la intercepcion de la
RFA*semilla. A partir de una relacion fuente/destino cercana (Figura 4.1 a) o levemente
superior a la del testigo (Figura 4.1 b) la tasa de crecimiento de las semillas se
maximizo.

En los nudos apicales la tasa relativa del crecimiento de las semillas se redujo
ca. 0,5% por unidad de disminucién en la relacion fuente/destino a partir de una
relacion fuente/destino cercana a las obtenidas con los tratamientos testigo, utilizando el
IAF como medida de la fuente (Figura 4.1 c). Cuando se utiliz6 el % RFAi como
medida de la fuente en la relacion fuente/destino, se ajusté otro modelo bilineal (R* =
0,74) que determiné un umbral similar al obtenido con el IAF y donde la tasa de
crecimiento de las semillas se maximizd a partir de valores fuente/destino levemente

superiores a los obtenidos con el tratamiento testigo (Figura 4.1 d).

Cuando se utiliz6 la relacién F/D basada en el %RFAi * NG™ se determin6 una
mayor reduccion (p<0,064) en la tasa de crecimiento de las semillas en nudos medios
(Fig. 4,1 b) respecto de los nudos apicales (Fig. 4,1 d). Al utilizar la relacién F/D basada
en el IAF * NG™ no se encontraron diferencias (p=0,278) entre las posiciones evaluadas
en la reduccion de la tasa de crecimiento de las mismas (Figuras 4.1 a y c).
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Figura 4.1 - Cambios relativos de la tasa de crecimiento de las semillas en funcion de la

relacion F/D estimada como el cambio relativo en el IAF por semilla en (a) nudos

medios y (c) apicales y, estimada como el cambio relativo en la radiacion

fotosintéticamente activa interceptada por semilla en (b) nudos medios y (d) apicales.

Tratamientos: sin defoliacion (cuadrados), 33% (rombos), 67% (triangulos) y 100% de

defoliacion (circulos) en combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin

desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480
GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bordo: A 4613. RG.
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En cuanto a la duracion del periodo de crecimiento efectivo, en los nudos
medios de la planta la respuesta de la duracion relativa del llenado efectivo de las
semillas a cambios en la relacion fuente/destino fue menos evidente tanto cuando se
utilizé el IAF como estimador de la fuente como cuando se utilizo el porcentaje de
radiacion fotosintéticamente activa interceptada (RZ: 0,56 y 0,47, respectivamente,
Figuras 4.2 a y b). En los nudos medios la duracion relativa del llenado efectivo se
redujo a razon de ca. 0,3% por cada porcentaje de reduccion de la relacion fuente /
destino para relaciones F/D inferiores a las establecidas en el testigo con desvainado.

La duracion relativa del llenado efectivo de las semillas en los nudos apicales
tendié a maximizarse aun con relaciones fuente/destino muy inferiores a las del testigo,
estableciéndose umbrales con relaciones fuente/destino negativas (iguales o menores a
las obtenidas con los tratamientos de 33% de defoliacion) a partir de los cuales la
duracion relativa del llenado efectivo de las semillas disminuiria alrededor de un 1% por
cada punto de disminucion de la relacion fuente/destino (Figuras 4.2 ¢ y d). Una vez
alcanzada la relacién F/D umbral, la reduccion en la duracion relativa del llenado de las
semillas fue mayor (p<0,003) en los nudos apicales (Figuras 4.2 ¢ y d) respecto de los

nudos medios (Figuras 4.2 a y b).
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Figura 4.2 - Cambios relativos en la duracion efectiva del llenado de las semillas en
funcion de la relacion F/ D estimada como el cambio relativo en el IAF por semilla en
(a) nudos medios y (c) apicales, estimada como el cambio relativo en la radiacion
fotosintéticamente activa interceptada por semilla en (b) nudos medios y (d) apicales.
Tratamientos: sin defoliacion (cuadrados), 33% (rombos), 67% (triangulos) y 100% de
defoliacion (circulos) en combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin
desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480
GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bordo: A 4613. RG.
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4.3.3 Relaciones entre el peso, la tasa de crecimiento y la duracion efectiva del
llenado de las semillas

En términos generales el peso final de la semilla estuvo més asociado a la tasa de
crecimiento de las semillas que a la duracion del llenado efectivo, principalmente en los
nudos medios de la planta, mientras que en los nudos apicales se observo que la
variacion en el peso final de las semillas estuvo asociado tanto a la variacion en la
extension del periodo del llenado de las semillas como a la tasa de crecimiento (Tabla
4.4). Sin embrago, ACA 480 GR (experimento 1, nudos medios y experimento 3, nudos
apicales) y Mireya 4,2 RR (experimento 1), presentaron una consistente relacion entre el
peso de la semilla y la duracion del llenado efectivo de las mismas (Tabla 4.4). El
cultivar ACA 480 GR en el experimento 1 presentd un comportamiento contrastante
entre las diferentes posiciones nodales de la planta; el peso de la semilla estuvo
fuertemente asociado a la tasa de crecimiento en los nudos medios pero en los nudos
apicales existié una consistente asociacion entre el peso final de la semilla y la duracion
efectiva del llenado. Un comportamiento singular tuvo el cultivar DM 3700 RR ya que
el peso final de la semilla estuvo igualmente relacionado a cada uno de los parametros
de crecimiento. El cultivar A 4613 RG tuvo una mayor asociacion entre el peso final de
la semilla y la tasa de crecimiento de la misma en los nudos medios en los dos

experimentos en los cuales fue evaluado.
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Tabla 4.4 - Coeficientes de determinacion (R) del peso final de la semilla y los

pardmetros de crecimiento de la semilla ubicada en los nudos medios y apicales.

Nudos Medios Nudos Apicales
Variedad 50, Tasa de crecimliento Dur. del llenado  (Tasade crecimliento Dur. del llenado
(mg * dia ") (dias) (mg * dia”) (dias)
Mireya 4,2 RR 091 el 0,79 il 0,86 il 0,78 *kek
ACA 480RG : 0,90 ok 0,57 * 0,23 * 084 N
DM 3700RR 0,54 el 0,57 NS 077 il 0,60 -
A 4613RG ; 0,67 x| 037 * 0,53 el 044
ACA 480RG 0,44 * 0,70 *okk s/d s/d
A 4613RG ’ 0,71 el 0,37 NS sld sld

*** p <0,0001; ** p <0,001; * p<0,01; NS no significativo. s/d: sin datos. La significancia se obtuvo
para los coeficientes de correlacion.

Mas all& de la relacion més estrecha que se produjo entre las variaciones en el
peso y los cambios en la tasa de crecimiento de las semillas, la distribucion de los
diferentes tratamientos a lo largo del modelo de regresion (Figura 4.3) sugiere que la
asociacion entre el peso final y los pardmetros de crecimiento de las semillas depende
del nivel de fuente/destino establecido. Cuando las relaciones fuente/destino fueron
altas el peso final de la semilla aument6 ante incrementos de la tasa de crecimiento de
las semillas (cuadrante superior derecho de las figuras. 4.3 a y c), mientras que con
relaciones fuente/destino bajas el peso final de la semilla disminuyd mas que la tasa de
crecimiento (cuadrante inferior izquierdo, figuras 4.3 a y c) porque también disminuyo

la duracion del llenado efectivo (Figuras 4.3 b y d).
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Figura 4.3 - Cambios relativos en el peso seco de la semilla y el cambio relativo en: la
tasa de crecimiento de las semillas en (a) nudos medios y (c) apicales, y el cambio
relativo en la duracion del llenado efectivo en (b) nudos medios y (d) apicales.
Tratamientos: sin defoliacion (cuadrados), 33% (rombos), 67% (triangulos) y 100% de
defoliacion (circulos) en combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin
desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris (Mireya 4,2 RR; negro y violeta: ACA 480
GR; verde: DM 3700 RR; azul y bord6: A 4613 RG. Linea punteada gris es la relacion

1:1.

4.3.4 Cuantificacion de los efectos de las defoliaciones sobre las relaciones
hidricas de las semillas en los nudos medios de las plantas
En términos generales, las defoliaciones no alteraron el patrdn normal de
desecamiento de las semillas (Figuras 4.4, 4.5 y 4.6 a) a excepcion del tratamiento de

defoliacion total que gener6 una reduccion de la humedad anticipada en ambos
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cultivares en el experimento 1 (Figura 4.4 a). No se encontraron diferencias
significativas en la concentracion de humedad de la semilla entre los tratamientos de
defoliacion excepto para el tratamiento de defoliacion total en el experimento 1.
Tampoco se encontraron mayores concentraciones de humedad en los tratamientos
defoliados y desvainados respecto a sus contrapartes solamente defoliadas, sin embargo
siempre se midieron valores mayores en los primeros. La medicion de la evolucion del
contenido de agua en la semilla permitié detectar las diferencias entre los maximos
contenidos de agua alcanzados por cada uno de los tratamientos de defoliacion en los
diferentes niveles de frutos (Figuras 4.4, 45 y 4.6 b). En general en cada una de los
niveles de defoliacion el desvainado provocd un aumento del contenido de agua en la
semilla.

Si bien las reducciones de IAF y de radiacion fotosintéticamente activa
interceptada fueron mayores en el tratamiento de 67% de defoliacion, pareceria que la
remocion de frutos fue lo suficientemente intensa como para posibilitar que las semillas
de las vainas remanentes alcanzasen un contenido de agua méaximo (219,3 + 3,4 mg
semilla *) equivalente (p=0,56 y n=24) al obtenido con una defoliacion del 33% (221,9
+2,9 mg semilla ™).

En el experimento 1, en el cultivar Mireya 4,2 RR todos los tratamientos
alcanzaron su maximo contenido de agua alrededor del dia 40 después de R5, excepto
los tratamientos bajo defoliacion total que lo hicieron a los 32 dias después de R5. En el
experimento 1 la defoliacion total disminuy6 el contenido hidrico de las semillas en
ambos cultivares y en ninguno se superd el nivel de los 150 mg semilla *. En el otro
extremo, el tratamiento testigo bajo desvainado mostré una répida y significativa

respuesta ante la variacion en la relacién fuente/destino; el aumento de asimilados
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respecto del resto de los tratamientos incrementd el contenido de agua de la semilla

alcanzando un valor maximo medido de 278,4 mg semilla 1
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Figuras 4.4 - (a) Concentracion de agua de la semilla y (b) contenido de agua del la
semilla en funcion del tiempo desde inicio de llenado de las semillas (R5) en el
experimento 1. Simbolos: cuadrado: testigo; rombo: 33% de defoliacion; triangulo: 67%
de defoliacion y circulo: defoliacion total; Simbolos Ilenos y lineas enteras:
Tratamientos defoliados sin desvainado y Simbolos abiertos y lineas punteadas:
defoliacion + desvainado. Lineas verticales punteadas marcan el momento de aplicacion

de los tratamientos. Colores: Gris en Mireya 4,2 RR y negro en ACA 480 GR.

En el experimento 2 los cultivares DM 3700 RR y A 4613 RG, caracterizados a
priori como de alto y mediano tamafio potencial de las semillas bajo condiciones de
secano, alcanzaron tamafios similares de semilla. Esto se reflejé en el similar contenido

maximo de agua que alcanzaron ambos cultivares (Figura 4.5 b)
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Figuras 4.5 - (a) Concentracion de agua de la semilla y (b) contenido de agua del la
semilla en funcién del tiempo desde inicio de llenado de las semillas (R5) en el
experimento 2. Simbolos: cuadrado: testigo; rombo: 33% de defoliacion; triangulo: 67%
de defoliacion y circulo: defoliacion total; Simbolos Ilenos y lineas enteras:
Tratamientos defoliados sin desvainado y Simbolos abiertos y lineas punteadas:
defoliacion + desvainado. Lineas verticales punteadas marcan el momento de aplicacion
de los tratamientos. Colores: Verde en DM 3700 RR y Azul en A 4613 RG.

En el experimento 3, el cultivar ACA 480 GR alcanz6 un mayor peso de la
semilla respecto del experimento 1 y esto se correspondié con un mayor contenido de
agua en la semilla (245 mg semilla ™* vs 223 mg semilla "*). En cambio, A 4613 RG no
alcanzo el tamafio de semilla que presentd en el experimento 2 (186,5 mg semilla *;
Tabla 3.3 en capitulo 3) donde se midié ca. 270 mg de agua en la semilla, mientras que
en el experimento 3 se mantuvo en valores de ca. 251 mg semilla ™ de contenido hidrico
y alcanzo los 174 mg semilla * de peso seco (Tabla 3.4 en capitulo 3). Ademas el
cultivar ACA 480 GR alcanz6 el méximo contenido de agua antes que los cultivares

Mireya 4,2 RR y A 4613 RG en los experimentos 1 y 3 respectivamente (Figuras 4.4 by

4.6 b).
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Figuras 4.6 - (a) Concentracion de agua de la semilla y (b) contenido de agua del la
semilla en funcion del tiempo desde inicio de llenado de las semillas (R5) en el
experimento 3. Simbolos: cuadrado: testigo; rombo: 33% de defoliacion; triangulo: 67%
de defoliacién y circulo: defoliacion total Simbolos llenos y lineas enteras: Tratamientos
defoliados sin desvainado y Simbolos abiertos y lineas punteadas: defoliacion +
desvainado. Lineas verticales punteadas marcan el momento de aplicacion de los
tratamientos. Colores: Violeta en ACA 480 GR y Bordd en A 4613 RG

Considerando todos los datos, el peso final de las semillas estuvo positivamente
relacionado con el maximo contenido de agua seminal. Los cultivares Mireya 4,2 RR y
DM 3700 RR con alto tamafio promedio de semilla lograron contenidos de agua que
superaron los 250 mg semilla * en los tratamientos testigo, mientras que el cultivar
ACA 480 GR alcanzo los 200 mg semilla ™ en el experimento 1 y no superd los 230 mg
semilla "' en el experimento 3 (Figura 4.7). Los méaximos contenidos de agua y peso de
semillas correspondieron, dentro de cada variedad y experimento, a los testigos con
desvainado, mientras que los minimos contenidos de agua y peso de semillas

correspondieron a los tratamientos de 100% de defoliacion.
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Figura 4.7 - Relacion entre el peso seco y el contenido méximo de agua de la semilla.
Simbolos: cuadrado: testigo; rombo: 33% de defoliacion; tridngulo: 67% de defoliacion
y circulo: defoliacion total en combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin
desvainado (simbolos llenos). Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR,
Verde: DM 3700 RR y Azul y Bord6: A 4613. RG.

Para cada variedad y experimento, se observd una correlacion altamente
significativa entre el peso seco final de la semilla y el contenido maximo de agua
alcanzado durante el llenado de las mismas (Tabla 4.5). Lo mismo sucedié entre el
maximo contenido de agua y la tasa de crecimiento de las semillas. Ademaés, en Mireya
4,2 RR en el experimento 1 y en ACA 480 GR en el experimento 3, hubo una elevada
correlacion entre el méximo contenido de agua y la duracion del llenado efectivo; en el
resto de los cultivares las asociaciones entre el contenido méaximo de agua y la duracién
del llenado efectivo no fueron estrechas y en dos casos no se encontrd ninguna
asociacion (DM 3700 RR en el experimento 2 y A 4613 RG en el experimento 3, Tabla

45).
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Tabla 4.5: Coeficientes de correlacion entre el maximo contenido de agua de la semilla
con el peso final, la tasa de crecimiento y la duracion del llenado efectivo de las

semillas en nudos medios en los 4 cultivares de soja evaluados.

Variedad Experimento Peso semilla 1 Tasa de crecin’lliento Dur. del, llenado
(gramos * semilla ™) (mg * dia™) (dias)
Mireya 4,2 RR 1 0,96 ok 0,93 ok 0,86 ok
ACA 480 RG 1 0,93 ok 0,95 ok 0,53 *
DM 3700 RR 2 0,73 ok 0,88 ok 0,28 NS
A 4613 RG 2 0,91 ok 0,83 ok 0,45 *
ACA 480 RG 3 0,86 ok 0,52 * 0,80 ok
A 4613 RG 3 0,82 ok 0,86 ok 0,31 NS

*** p <0,0001; ** p <0,01; * p=0,03; NS= no significativo

El patrén de reduccion de la concentracion de humedad de la semilla a medida
que avanzo el llenado de las semillas se ajusté a un modelo bilineal (R*= 0,99 y n= 112)
en donde en una primera fase se determind una mayor tasa (0,44 + 0,01%) de reduccion
de la humedad hasta alcanzar un 67,1% que se correspondi6 con un 44 + 1,5% del peso
maximo de la semilla. A partir de este punto la tasa de desecacion disminuyo6 a 0,12 +
0,1% hasta alcanzar la madurez fisioldgica (Figura b inserta dentro de la Figura 4.8). La
aplicacion de los tratamientos comenzd cuando las semillas habian alcanzado més del
42% de su peso final en los experimentos 1 y 2 y ca. 60% en el experimento 3, y
durante el periodo restante de crecimiento la tasa de desecacion resultd similar para
todos los tratamientos (Figura 4.8 b). En términos generales las semillas alcanzaron
madurez fisioldgica (maximo peso de la semilla) con una concentracion de humedad de

ca. 56 + 0,29% y no hubo efecto de los tratamientos de defoliacion ni de desvainado.
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Figura 4.8 — (a) Relacion entre la concentracion de humedad de la semilla y el % del
peso méximo de la semilla en los nudos medios de la planta. (b) — detalle del recuadro
de la figura a. Simbolos: cuadrado: testigo; rombo: 33% de defoliacion; tridngulo: 67%
de defoliacion y circulo: defoliacion total en combinacién con desvainado (simbolos
abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y
Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bordd: A 4613. RG. La linea

entera muestra el ajuste del tratamiento testigo.

En las semillas ubicadas en los nudos medios de la planta, el patrén temporal de
variacion del % del maximo contenido de agua seminal en funcion de la concentracion
de agua de la semilla (%) se ajusté a un polinomio de tercer orden (y= a + bx + cx* +
ox; R?= 0,97, p< 0,0001 y n= 112). Sin embargo, el ajuste del modelo fue menor a
medida que la semilla se acerc6 a su madurez fisioldgica, subestimando los valores del
% de mé&ximo contenido de agua cuando la semilla disminuy6 su tenor de humedad por
debajo de 62,4% (residuos negativos en Figura 4.10), mientras que en el resto del rango
de concentracion de agua los residuos se distribuyeron de forma aleatoria (Figura 4.10).

De acuerdo a este modelo, el médximo contenido de agua seminal se alcanz6 cuando las
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semillas contenian ca. 62,4 % de concentracion de agua (Figura b inserta dentro de la

Figura 4.9).
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Figura 4.9 — (a) Relacion entre el contenido de agua de la semilla relativo al maximo y
la concentracion de agua de la misma en los nudos medios de la planta. (b) — detalle del
recuadro de la figura a. Simbolos: cuadrado: testigo; rombo: 33% de defoliacion;
tridngulo: 67% de defoliacion y circulo: defoliacion total en combinacion con (simbolos
abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y
Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bord6: A 4613. RG.
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Figura 4.10 — Relacion entre los residuos (observado — estimado) del modelo de ajuste
entre el porcentaje del maximo contenido de agua alcanzado y la concentracion de agua

en la semilla.

44  DISCUSION

Si bien es sabido que cuando se afecta la disponibilidad de asimilados por
semilla se incrementan las oportunidades de afectar los pardmetros de crecimiento de las
mismas (Egli, 2006), los resultados reportados en este capitulo ponen en evidencia que,
durante el llenado de las semillas, existiria una percepcion dindmica de los niveles de
asimilados disponibles y un ajuste del ritmo de acumulacidn de reservas a la fotosintesis
actual que se mantiene incluso hasta muy tarde durante la fase de llenado. En los
experimentos realizados, a pesar de que las modificaciones de la relacién fuente/destino
se aplicaron cuando las semillas habian entrado en la fase lineal de llenado efectivo y
habian acumulado una proporcion elevada de su peso final, se registraron
modificaciones en la tasa de crecimiento de las semillas y en sus relaciones hidricas.

Mas aun, las variaciones en el peso de las semillas como consecuencia de la aplicacion
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de tratamientos estuvieron més asociadas a cambios en la tasa de crecimiento de las
semillas que a cambios en la duracién. Esto contrasta con la percepcion de que la tasa
de llenado de las semillas es un parametro mucho mas estable que la duracion frente a
cambios ambientales (Egli, 1998). Cuando las limitaciones por fuente ocurren durante
las fases iniciales del llenado, cuando ain el nimero de semillas no ha sido fijado, la
tasa de crecimiento de las semillas que han comenzado a acumular activamente reservas
tiende a mantenerse constante, manteniendo el balance de asimilados mediante la
regulacion del aborto de las nuevas flores y vainas que van apareciendo (Egli, 2010).
Cuando el namero de granos ha sido fijado, y disminuye la produccion de asimilados, el
balance no logra ser mantenido y el ritmo de crecimiento de las semillas cae. Se ha
propuesto (Egli, 2010) que existe una secuencia de mecanismos que se disparan a
medida que disminuye la relacion fuente/destino: (i) aborto de flores y vainas jovenes,
(if) aborto de vainas de méxima longitud, y (iii) reduccion del crecimiento de las
semillas. Los resultados del presente estudio sugieren que, en los tratamientos con
defoliaciones méas intensas el nimero de semillas se redujo por alguno de los dos
primeros mecanismos mientras que las defoliaciones moderadas sélo afectaron el tercer
mecanismo (ver Tablas 3.2, 3.3 y 3.4 en capitulo 3). Cuando, en sentido opuesto,
aumento la disponibilidad de fuente, las semillas fueron capaces de incrementar su tasa
de crecimiento, produciéndose pocos cambios en la duracion del llenado y aumentando
el peso final de las semillas.

En general el menor nivel de defoliacion produjo reducciones del area foliar que
no ocasionaron disminuciones significativas de la tasa de crecimiento de las semillas en
los nudos medios de la planta (excepto el cultivar ACA 480 GR en el experimento 3).
En los nudos apicales solamente se presentaron reducciones significativas bajo el menor

nivel de destinos, lo cual indicaria que la tasa de crecimiento de las semillas estuvo
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limitada por fuente mayormente bajo estreses severos (67 y 100% de defoliacion), como
el generado por Board et al. (1994) con defoliaciones totales en R6.3. La reduccion del
peso de las semillas ante una defoliacion total fue provocada tanto por la reduccion de la
tasa de crecimiento un 29,5% en nudos medios y un 25,7% en nudos apicales, como por
la duracion del llenado efectivo de las mismas con ca. 15% en nudos medios y 30,4% en
nudos apicales. Las defoliaciones totales acortaron la duracion del llenado de las
semillas y se tradujeron en semillas de muy bajo peso. Board et al. (1997) aplicaron
defoliaciones moderadas (33%) que generaron un nivel de intercepcion de radiacion del
92,1%, afectando mayormente la duracion del llenado de las semillas. En nuestro
estudio el tratamiento homdélogo produjo un resultado similar solamente bajo el mayor
nivel de destinos. EI menor nivel de destinos la respuesta fue aleatoria e incluso en dos
ocasiones (DM 3700 RR y A 4613 RG en nudos apicales del experimento 2) se presento
reduccion de la tasa del crecimiento de las semillas y s6lo en una ocasion se afecto la
duracion del llenado de las mismas (ACA 480 GR experimento 3). Estos resultados no
coinciden con los obtenidos por Munier-Jolain y Ney, (1998b), quienes determinaron
que la reduccion del peso de la semilla era completamente debida al acortamiento del
llenado de la semilla, donde la metodologia e intensidad empleada para generar los
tratamientos tanto de incremento de la fuente (lo obtuvieron dejando solo las vainas de
los nudos 2do y 5to un 70% menos de vainas respecto al control) como de reduccion de
la fuente (la obtuvieron con una defoliacion que consistié en dejar solamente la cuarta
hoja del tallo principal, logrando una reduccion del 80% respecto al testigo) sumado a
una menor produccion de semillas por planta (respecto a la medida en nuestros
experimentos) posibilitasen el mantenimiento de la tasa de crecimiento en las semillas

remanentes.
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En términos generales, las variaciones en el peso seco de la semilla en los nudos
medios de la planta ante las diferentes situaciones experimentales y de relaciones
fuente/destino estuvieron altamente correlacionadas a las variaciones en la tasa de
crecimiento aunque, en menor medida, también se asocié con cambios en la duracion
del llenado de las semillas. Estos resultados concuerdan con lo determinado por Egli et
al. (1981) en soja y otros cultivos, quien evalud un set de datos provenientes de ensayos
de campo y laboratorio en condiciones controladas, y concluyé que para un genotipo
dado las variaciones en el peso de la semilla bajo diferentes situaciones ambientales son
principalmente debidas a variaciones en la tasa de crecimiento ain cuando cambie la
duracion del llenado. Sin embargo, en los nudos apicales de la planta se establecio que
la variacion en el peso final de las semillas estuvo asociada tanto a la variacion en la
duracion del periodo del llenado como a la tasa de crecimiento de las semillas; mas aun,
las reducciones en esta Ultima fueron de menor intensidad que las que se produjeron en
los nudos medios. Los resultados de nuestro estudio evidencian la existencia de efectos
genotipicos y, ademas, sugieren la existencia de efectos posicionales dentro del perfil de
la planta en cuanto a las regulaciones de los pardmetros que definen el crecimiento de la
semilla. De manera similar, se han encontrado efectos posicionales y temporales que
intervienen en la regulacion del nimero de semillas, que estdn aparentemente
relacionados con las mayores limitantes de fuente que experimentan los vainas de soja
de desarrollo mas tardio, ubicados por lo general en las posiciones apicales de las
plantas (Egli y Bruening, 2006). Mé&s alld de las relaciones F/D estimadas a nivel de
cultivo en el momento de aplicacion de los tratamientos, es esperable que la relacion
F/D disminuya a medida que progresa el ciclo y que en aquellas posiciones en los que
ésta relacion se vea mas restringida se evidencien situaciones en las que, ademés de

reducirse la tasa se acortard el tiempo de llenado, encontrdndose casos donde el peso de
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la semilla estara mayormente asociado con la duracion del llenado efectivo que con la
tasa de crecimiento de las mismas.

El desvainado en los tratamientos testigo provoco un aumento del peso de las
semillas, al igual que lo observado por Andrade y Ferreiro (1996) quienes también
midieron en semillas ubicadas en el tercio apical de las plantas un aumento de la tasa y
duracion del crecimiento cuando realizaron tratamientos de raleo de plantas (quedando
un cuarto de la densidad original) al inicio del llenado de las semillas.

Egli et al (1989) encontraron que existe una concentracion critica del nivel de
sacarosa en los cotiledones por debajo de la cual se deprime el ritmo de crecimiento de
las semillas y, por encima de la cual, no existe respuesta por ser esta concentracion
saturante para el crecimiento de la semilla. Los resultados presentados en este capitulo
sugeririan que fue posible registrar un incremento de la tasa de crecimiento de las
semillas porque aun en la condicion testigo, e incluso en algunas ocasiones, bajo una
defoliacion del 33%, la concentracion del nivel de sacarosa en los cotiledones se habria
encontrado por debajo del nivel de saturacion de hidratos de carbono, por lo que el
crecimiento de las semillas no se encontraria limitado por destinos. Sin embargo, en los
tratamientos con 67 y 100% de defoliacion, el desvainado no generd una respuesta de la
tasa de crecimiento de las semillas e inclusive en ciertas situaciones existié una mayor
reduccion de la misma. Esto sugiere la existencia de una fuerte limitacién por fuente y
que bajo estos tratamientos no se lograria alcanzar una relacion fuente/destino umbral a
partir de la cual se maximizaria la tasa de crecimiento y por debajo de la cual cabria
esperar una reduccion de la misma.

La reduccion de la fuente no siempre generd una reduccion significativa en la
duracion del llenado de las semillas, y pareceria que este efecto difiere segin la

intensidad de la alteracion fuente/destino y la posicion de la vaina sobre el tallo de la
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planta. Los tratamientos con 67 y100% de defoliacion generaron reducciones mayores
en la posicion media del tallo de la planta. Ademas, el tipo de reduccién de la fuente y
su magnitud podrian influir en la respuesta. Por ejemplo, Andrade y Ferreiro (1996) no
encontraron respuesta en la duracion del llenado de las semillas ante un tratamiento con
45% de sombreo desde R5 hasta R7, mientras que Egli et al. (1985) midieron un
incremento en la duracion del llenado de las semillas con un 60% de reduccion de la
RFAI en el estado fenoldgico de R5.

El cultivar que presento la menor duracion del llenado de las semillas fue el que
presento el menor rendimiento, en nuestro estudio fue el cultivar ACA 480 GR en
ambos experimentos. El comportamiento que presento el cultivar ACA 480 GR ante el
desvainado fue incrementar la duracion del llenado de las semillas, y en términos
generales fue el cultivar que mayor correlacion presento en el peso de la semilla con la
duracion del llenado. Kumudini et al. (2001), encontré que los cultivares modernos
presentaban menores limitaciones por fuente que los antiguos, y estos Ultimos, a su vez,
aumentan la duracion del llenado de las semillas ante las relaciones fuente/destino
provocadas por el desvainado. Esto sugiere que el mejoramiento puede reducir las
limitaciones por fuente durante el llenado mediante la seleccion de mecanismos que
permitan a las semillas modificar su tasa de crecimiento frente a cambios en la
disponibilidad de asimilados, permitiendo un mejor ajuste a las condiciones de
crecimiento durante el llenado.

Egli (2006) encontr6 que la respuesta de la tasa de crecimiento de las semillas a
alteraciones de la relacion fuente/destino dependian de si los tratamientos realmente
alteraban la disponibilidad de asimilados por semilla, y en segundo término en la
concentracion de asimilados (sacarosa) en la semilla relativo al nivel necesario para

saturar el crecimiento de la semilla. Y que de hecho, es posible que el ajuste del nimero
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de semillas a la fotosintesis y disponibilidad de asimilados tenderia a mantener el nivel
de sacarosa cercano o por encima del nivel de saturacion, lo cual minimizaria cualquier
efecto de variaciones en la oferta de asimilados. En esta tesis, si bien no se midi6 la
disponibilidad de sacarosa en las semillas en crecimiento, la magnitud de los efectos
sobre la tasa de crecimiento de las semillas y la duracién del llenado de las mismas,
vario segun la relacion fuente/destino establecida, la posicion de las semillas en las
plantas y los cultivares. Se conoce que la ubicacion de la flor determina en parte cuando
se desarrolla, y que aquellas flores que se hallan en los nudos apicales del tallo principal
usualmente abren después de las que se ubican sobre los nudos inferiores (Egli y
Bruening, 2006). La diferente sensibilidad en las semillas creciendo en diferentes
posiciones de la planta, fue observada por Egli et al. (1987), quienes concluyeron que
las variaciones en el peso de las semillas que crecen a partir de flores que abrieron en el
estado fenoldgico de R4,5 y que se ubican en la porcion apical de la planta estaba
asociado tanto a variaciones en la tasa de crecimiento como en la duracion del llenado,
mientras que el peso de aquellas semillas que provenian de flores que abrieron entre los
estados fenoldgicos de R1 y R3 estaba altamente correlacionado con la tasa de
crecimiento. Por lo tanto, estos resultados sugieren que aquellas semillas que crecen en
la parte apical de la planta y que naturalmente presentan una menor duracion del llenado
por florecer en forma mas tardia que las ubicadas en nudos inferiores (Egli et al., 1987),
no se encontrarian creciendo al nivel o por encima del nivel critico de sacarosa, y el
aumento de su peso provendria por un aumento del tamafio de las células cotiledonares,
ya que su numero fue fijado en etapas previas a la aplicacion de los tratamientos.

La respuesta del peso de la semilla ante las alteraciones obtenidas con los
tratamientos de defoliacion y remocion de vainas se correlacionaron con las reducciones

0 incrementos observados en el m&ximo volumen de agua alcanzado por las semillas
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ubicadas tanto en los nudos medios como en los apicales al igual que lo observado por
Egli (1985 y 1990). También fueron evidentes las diferencias en el méximo volumen de
agua alcanzado entre aquellos cultivares de elevado y bajo tamario de las semillas, como
en su momento determind Swank et al. (1987). El maximo volumen de agua de la
semilla se alcanz6 durante la fase final del llenado cuando el porcentaje del peso
maximo de la semilla es de ca. 85%, similar a lo determinado por Borrés et al. (2004).
Esta consistencia en los patrones hidricos de las semillas de soja sugiere que se trata de
una propiedad inherente a la especie de soja. Sin embargo, la tardia definicion del
maximo contenido de agua en la semilla le otorga una elevada capacidad de responder
dindmicamente a aumentos y disminuciones en la provision de asimilados y, no permite
que esta variable pueda ser utilizada como un estimador temprano del maximo peso de
la semilla como si pudo establecerse para el grano de maiz (Borras y Westgate, 2006) y
girasol (Rondanini et al., 2007).

El patron de desecacion de la humedad de la semilla fue idéntico para todos los
tratamientos y cultivares evaluados en este estudio, al igual que determino Swank et al.
(1987) cuando evalué un elevado nimero de cultivares con diferentes tamafios y
duracion del llenado de las semillas. Ademas se encontrd que la tasa de desecacion era
mas intensa hasta alcanzar un valor de ca. 67% de humedad y a partir de alli se
ralentizaba hasta alcanzar la madurez fisiologica de la semilla. Este patron bi-fasico no
habia sido reportado previamente y sus determinantes y generalidad deben aun ser

evaluadas.

45  CONCLUSIONES
En ambas posiciones del tallo principal las modificaciones en la disponibilidad

por fuente mediante defoliaciones y desvainados provocaron principalmente una mayor
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modificacion de la tasa de crecimiento de las semillas respecto a la duracion del llenado
efectivo. El menor nivel de defoliacién no causo reducciones de la tasa de crecimiento
de las semillas en los nudos medios de la planta, excepto en una ocasion (ACA 480 GR,
experimento 3), mientras que en los nudos apicales lo hizo s6lo cuando se combino con
el desvainado. Estreses severos de 67 y 100% de defoliacion redujeron la tasa de
crecimiento de las semillas en los dos sectores de la planta estudiados y en los dos
niveles de destinos evaluados. En los nudos medios, la variacion en el peso final de la
semilla estuvo mas asociada a la tasa de crecimiento de las mismas, mientras que en los
nudos apicales estuvo asociada tanto a los cambios en la extension del periodo del
llenado como a su tasa de crecimiento.

Aun en condiciones de suficiente disponibilidad hidrica, las relaciones
fuente/destino que se establecen en los cultivos de soja no logran maximizar la tasa de
crecimiento potencial de las semillas, y cualquier reduccion en la disponibilidad de
asimilados tendera a limitar el ritmo de crecimiento. Mas aun, las semillas que crecen en
los nudos medios de la planta podran maximizar la duracion del llenado solamente bajo
relaciones fuente/destino muy altas, mientras que aquellas que crecen en los nudos
apicales son mas insensibles a los cambios de la relacion fuente/destino, y solamente
bajo defoliaciones severas reducirian la duracion del llenado.

Reducciones extremas en la relacion fuente/destino, adelantaron en el tiempo el
momento en el que las semillas alcanzan su méaximo contenido de agua, reduciendo,
consecuentemente, su tamafio final. En el otro extremo, el desvainado permitié un
mayor ingreso de agua a la semilla y retrasé el momento en el cual se alcanzo el
maximo contenido, permitiendo un aumento de la tasa de crecimiento con un menor
efecto sobre la duracion del llenado. No obstante, las relaciones hidricas de las semillas

fueron similares entre tratamientos cuando, en lugar del tiempo calendario, se tomaron
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como escalas de desarrollo el progreso de la concentracion de agua de la semilla o el
porcentaje del maximo tamafio de la semilla, demostrando la universalidad de dichas

relaciones.

CAPITULO5
CRECIMIENTO DEL CULTIVO Y REMOVILIZACION

APARENTE DE RESERVAS

51 INTRODUCCION

En los anteriores capitulos de este trabajo se ha descrito como la aplicacion de
distintos niveles de defoliacion produjo diferentes respuestas tanto en la reduccion del
rendimiento como en el de sus componentes y que si bien se encontraron modelos
funcionales que sintetizaron adecuadamente todos los cultivares y experimentos,
persiste cierto grado de heterogeneidad en las respuestas encontrados. Asimismo,
cuando se intensifico el nivel de detalle, al analizar los cambios en los componentes
numéricos del rendimiento en diferentes sectores de la planta, o se estimaron los
pardmetros de crecimiento de las semillas, se encontraron diferentes comportamientos
entre cultivares. En este capitulo se analiza si parte de las diferencias entre situaciones
pueden estar relacionadas con una contribucion diferencial de las reservas de las que
disponen las plantas como una fuente adicional para el llenado de sus semillas.

Si bien en soja el crecimiento de las semillas se deprime cuando disminuye la
fotosintesis durante el periodo de llenado, es esperable que, como en otros cultivos, las
reservas acumuladas en los 6rganos vegetativos puedan ser utilizadas para sostener el

crecimiento de las mismas. El rol buffer de las reservas presentes en los tejidos
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vegetativos para sostener el rendimiento frente a condiciones de estrés (i.e. agua,
temperatura, nitrégeno, radiacion, etc.) que reducen la fotosintesis durante el llenado de
granos, ha sido frecuentemente enfatizado en la literatura para diversos cultivos anuales.
Por ejemplo, en trigo se determind que las reservas post-antesis alojadas en el tallo y las
vainas pueden contribuir en mas de 20% al peso final del grano en este cultivo (Incoll et
al, 1989; Gebbing y Schnyder, 1999; Cruz-Aguado et al., 2000), existiendo diferencias
genotipicas en la contribucion porcentual de las reservas de carbohidratos solubles para
el rendimiento de grano, que tienden a incrementarse, en algunos genotipos, hasta un
65,4% bajo estrés hidrico (Ehdaiea, et al., 2008). En girasol, se determind una
contribucion del 15% y del 27% de fotoasimilados pre-antesis en el peso del grano bajo
condiciones de riego o estrés hidrico, respectivamente (Hall et al., 1990). En cebada, la
contribucion al rendimiento de los carbohidratos solubles se mantuvo alrededor del 35%
aun luego de aplicar tratamientos de sombreo en diferentes momentos (Grashoff y
d"Antuono, 1997). Tanto en sorgo (Blum et al. 1994) como en arroz (Yoshida, 1972;
Murata y Matsushima, 1975) se ha determinado variabilidad genotipica en la
contribucion de las reservas de carbohidratos solubles almacenadas en el tallo para
sostener el llenado de los granos que resultan relevantes para maximizar los
rendimientos de grano. En maiz, la removilizacion de reservas desde hojas y tallos fue
del 30% para un tratamiento con un 30 - 35% de defoliacion (Rajcan y Tollenaar, 1999).

En soja la dindmica de acumulacion de almid6on en hojas, tallos y frutos durante
el periodo reproductivo permite evidenciar los cambios en los niveles de reservas que
contribuyen al crecimiento de los granos (Dunphy y Hanway, 1976). Utilizando C*
para determinar el origen del carbono presente en la semilla de soja a cosecha, se
determiné que el 77% del carbono final de la semilla llegd de la transferencia directa de

la fotosintesis de las hojas, mientras que el 23% restante provenia de la removilizacion
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de reservas de carbono, principalmente provenientes de las laminas de hojas, tallos y
peciolos (Yamagata et al., 1987)

De la misma manera que ocurre con los fotoasimilados, las reservas que se
removilizan durante el llenado aportan nitrégeno que contribuye a la proteina de las
semillas. El contenido medio de proteinas de la mayoria de los granos es de 20-25%,
mientras que en la soja este valor llega a alrededor de 40% (Liu, 1999). Esta
ampliamente documentado que entre el 50-100% del N de las semillas es
removilizacion desde las hojas (Egli et al., 1983; Chaplin et al., 1990; Turner et al.,
2005). En tanto que Egli y Bruening (2007b), determinaron que en los genotipos con
alta concentracion de N en semilla los incrementos en el contenido de nitrdgeno en la
semilla estaban principalmente relacionados con el nitrégeno adquirido durante el
llenado de las semillas mas que con la removilizacion de reservas nitrogenadas desde
los tejidos vegetativos. Salvagiotti et al. (2009), determinaron ca. 27% de
removilizacion aparente de reservas de los tejidos vegetativos hacia las semillas y
carpelos, cuando la nutricion nitrogenada del cultivo estuvo basada en fijacion
bioldgica, por inoculacion de Bradyrhizobium japonicum, o al realizar previo a la
siembra fertilizaciones profundas con nitrégeno de liberacion lenta o cuando utilizaron
nitrato de amonio al inicio del llenado de las semillas. Sin embargo, en este mismo
estudio las fertilizaciones tempranas de nitrégeno o situaciones con fijacion biologica
del nitrogeno deficiente, promueven la removilizacion de reservas nitrogenadas desde
los tejidos vegetativos, incrementando la removilizacion hasta un 34%.

El rol de las hojas como Organos transitorios de reserva de compuestos
carbonados y nitrogenados ha sido corroborado mediante estudios anatémicos y
bioquimicos. En un estudio con desvainado, Franceschi et al. (1983) observaron que dos

polipéptidos glicosilados se acumulaban en las vacuolas del tejido del mesdfilo
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paravenial, por lo cual determinaron el rol Gnico de este tejido en el transporte y
compartimentalizacién de las reservas nitrogenadas en relacion al llenado de las
semillas. Miceli et al. (2000) también encontraron aumentos de la actividad de las
aminopeptidasas y generacion de otras proteinas, lo cual era un efecto consistente con la
acumulacion de proteinas de almacenamiento vegetativo en la soja y otras legumbres
después de la reduccién moderada o severa de la relacion fuente/destino.

En ausencia de estrés, durante la Gltima parte del llenado de semillas las
concentraciones de almidon en hoja pueden caer de 16 a 8%, indicando que las reservas
son removilizadas para sostener su llenado (Egli et al., 1980). Westgate et al. (1989) en
experimentos en invernadero midieron un mayor nivel de removilizacion bajo un severo
estrés hidrico que inhibi6 la fotosintesis durante el llenado efectivo de semillas, y donde
los carbohidratos solubles totales provenientes de las hojas fueron répidamente
removilizados, mientras que los alojados en el tallo lo hicieron lentamente. El
porcentaje de removilizacién de los carbohidratos extractables en hoja fue de ca. 30%.
Los carpelos mostraban una acumulacion temprana de carbohidratos extractables totales
pero eventualmente fueron movilizados luego de que se produjera la caida de los
mismos en hojas y tallos.

No obstante, se ha estimado que los tallos y peciolos de la soja son menos
eficientes que las hojas en removilizar los carbohidratos hacia las semillas en desarrollo,
proveyendo solamente una limitada capacidad buffer ante una reduccion de la capacidad
asimilatoria de la planta durante el llenado de los granos (Allen et al., 1988). En la soja
la disminucion del contenido de carbohidratos solubles en los tallos ocurre en etapas
avanzadas del llenado de los granos, mientras en otros cultivos como el maiz y el girasol

esto sucede a inicios del llenado répido de las semillas (Andrade y Ferreiro, 1996).
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De lo anterior surge que la fuerte dependencia del crecimiento de las semillas de
soja de la produccion de asimilados y captura de nitrégeno tardias, por lo que es claro
que la pérdida de &rea foliar reducira el crecimiento durante el llenado, al reducir la
fotosintesis y el contenido de nitrdgeno de la planta. Pero, siendo las hojas (incluidos
los peciolos) y los tallos 6rganos capaces de acumular y removilizar las reservas durante
el llenado de los granos, es posible que frente a defoliaciones se incremente la
removilizacion permitiendo contrarrestar los efectos de defoliaciones tardias, al menos
parcialmente.

En el presente capitulo se evalud la contribucion de la removilizacion aparente
de reservas sobre el crecimiento del cultivo durante el periodo post-tratamiento y su
aporte al llenado de las semillas frente a cambios en la relacion fuente/destino, a partir
de R6. Debido a que la calidad de la biomasa acumulada en semillas puede variar de
acuerdo a su composicion quimica de la semilla, también se estudiaron las
concentraciones y contenidos de aceite y proteina, analizando la posible relacion entre

la composicion y los cambios en la relacion fuente/destino.

52 MATERIALES Y METODOS

Para estimar la materia seca removilizada a las semillas desde las estructuras
vegetativas (R%) y calcular la equivalencia de estas reservas en el peso final de los
granos (PSR%), se tomaron muestras de 1 m? de cultivo en los estadios R6 y R8 en los
tratamientos Testigo, 33, 67 y 100% de defoliacion en el experimento 1 y en los
tratamientos Testigo, 33 y 67% en los experimentos 2 y 3. En el experimento 3 se
estimo, ademas, la disminucion (%) del peso del tallo entre R6 y R8.

En cada muestreo se separaron tallos + peciolos de la hoja, foliolos de la hoja,

carpelos y semillas y se recogieron periddicamente los foliolos y peciolos de hojas
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senescentes. Para esto Ultimo, con anterioridad a la aplicacion de los tratamientos de
defoliacién y remocién de vainas se colocaron entre los dos surcos centrales de cada
parcela cajones de madera (1 m largo * 0,65 m de ancho* 0,07 m de alto) con una malla
tejida de polipropileno en su base, recolectando las hojas y peciolos secos que se
desprendieron de las plantas a lo largo del llenado de las semillas.

La removilizacion aparente de reservas se obtuvo a través de la medicion de la
disminucién relativa del peso de los érganos vegetativos (tallos y hojas), entre inicios
del tamafio maximo de la semilla (ca. R6) y madurez de cosecha de las semillas (R8). Si
bien esta aproximacion es imperfecta, al no considerar pérdidas de peso por respiracion,
se asumio que permitiria la comparacion entre tratamientos, cultivares y experimentos.

Se estimé el porcentaje de materia seca removilizada a las semillas desde las

estructuras vegetativas (R%) como:

R%= 100 [MST VR6— MST \Vi Rg]/ MS V R6 (ecuaCién 1)

donde MStv rs (9 m'z) corresponde a la biomasa en 6rganos vegetativos entre 5 a
7 dias luego de la aplicacion de los tratamientos y MS v rs (g m™) corresponde la
biomasa en 6rganos vegetativos (tallos, foliolos y peciolos caidos desde R6) en madurez
de cosecha.

Se estim6 a su vez, la equivalencia de estas reservas en el peso final de los granos
como:

PSR%= 100 [MSkgqciure— MS eqeiurs)/ [PSeqeiu * NG] (ecuacion 2)

donde se asume que PSR% es un estimador de la contribucion de las reservas al peso

final de las semillas y MSgqciu Y PSeqeiu SON la materia seca vegetativa y el peso seco
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promedio de las semillas ambos transformados en Equivalentes Glucosa (Penning De
Vries. et al.,1974) y NG el nimero de semillas a cosecha.

Para determinar MSgqgiy Se determind primero la concentracion de proteinas y
aceite de la semilla en base seca en el Laboratorio de Calidad de Cereales y Oleaginosas
de la EEA Marcos Juarez del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria, utilizando
el Equipo de Tecnologia NIT, INFRATEC 1241 - Grain Analyzer (FOSS TECATOR,
segin Norma AACC 39-21) mientras que el contenido de minerales se obtuvo de
Kantolic et al. (2003, pp.193). Posteriormente se obtuvo por diferencia la concentracion
de residuos (carbohidratos y otros componentes). Se obtuvo el contenido de los distintos

componentes quimicos de la semilla a partir de la siguiente ecuacion:

Contenido (mg sem™)= Peso seco de semilla (mg) * Concentracién

100

Para determinar MSgqcy Se utilizaron los valores obtenidos por Andrade (1995).

Los datos se analizaron segun anélisis de la varianza y los promedios se compararon con
test LSD. Se utiliz6 el software estadistico Info - Stat, U.N.C. No se realizaron
muestreos de biomasa en R6 y, por lo tanto, estimaciones de R% y PSR% en los
tratamientos con defoliacion + desvainado.

Ademas, se analiz6é con detalle en todos los tratamientos evaluados la contribucion de
los carpelos al llenado de las semillas, a través de la pérdida de peso de los mismos.
Para esto se utilizaron los carpelos provenientes del las muestras de vainas utilizadas
para caracterizar la dindmica del crecimiento de las semillas (ver materiales y métodos
en capitulo 4), provenientes del sector medio (entre el 6 y 7™ nudo del tallo contando
desde el nudo cotiledonar, para Mireya 4,2 RR y DM 3700 RR; entre el 7™ y 8" nudo

para ACA 480 GR y A 4613 RG). En el laboratorio se extrajeron los carpelos, se obtuvo
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peso fresco y fueron puestos a secar durante 72 horas en estufa forzada con aire a 60°C
obteniéndose el peso seco.

En todos los cultivares y tratamientos se caracterizaron las variaciones de los
componentes quimicos de la semilla frente a cambios en la relacion fuente/destino (IAF
NG ); para cuantificar estos cambios se ajustaron modelos lineales o bi-lineales
utilizando el programa Table Curve 2D 5.0 (AISN Software, 2000). Estos modelos
permiten la estimacion de la tasa de reduccion del el contenido (mg sem ™) de cada uno
de los componentes a medida que se reduce la relacion F/D y determinar el nivel de F/D

donde se maximiza la respuesta.

53 RESULTADOS
5.3.1 Evolucion de la biomasa

La produccion de biomasa aérea en los tratamientos testigo sin desvainar en el
estado fenologico de R6, fue mayor en los cultivares de ciclo més largo en los
experimentos 1 y 2. ACA 480 GR presentd una biomasa seca total de 1109 gr m™
significativamente (p= 0,004) mayor que los 843 gr m producidos por Mireya 4,2 RR,,
mientras que A 4613 RG produjo 874 gr m™ significativamente (p=0,01) mayor a los
841 gr m?de DM 3700 RR. En el experimento 3, como era de esperar al tratarse de dos
cultivares de similar ciclo, no se hallaron diferencias (p= 0,408) en la produccion de
biomasa entre ACA 480 GR (982 gr m?) y A 4613 RG (997 gr m®). Al aplicar los
tratamientos de defoliacion (estado fenoldgico de R6) tanto la biomasa aérea total como
la de biomasa vegetativa + carpelos, se redujeron significativamente. En términos
generales a madurez de cosecha (R8) se presentaron las mayores y significativas (p<
0,01) diferencias en materia seca vegetativa + carpelos en los tratamiento de 67 y 100%

de defoliacion, excepto en el experimento 3 en el tratamiento de 67% de defoliacion del
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cultivar ACA 480 GR, el cual no presento diferencias (p=0,07) con respecto al
tratamiento testigo. Mientras que el menor nivel de defoliacion sélo lo redujo
significativamente en los cultivares Mireya 4,2 RR (p=0,01 y 10,4 £ 3,2%), DM 3700
RR (p=0,08 y 13,3 £ 4,8%) y en A 4613 RG (p= 0,02 y 8,2 £ 3,1%). Solamente el
tratamiento testigo presentd un leve incremento entre los estados fenoldgicos de R5 y
R6 (Figura 5.1 a-f).

En el experimento 1, el cultivar Mireya 4,2 RR no presentd diferencias en la
materia seca vegetativa + carpelos en R6 entre los tratamientos de 33 y 67% de
defoliacion (Figura 5.1 a). Sin embargo y a pesar del corto periodo de tiempo que
transcurrié entre la defoliacion y el estado fenolégico de R6 (9 dias), se presentaron
disminuciones en el rendimiento (biomasa de las semillas) en los tratamientos con 67 y
100% de defoliacion. Esta reduccion en el rendimiento estuvo asociada tanto a la
reduccion en el nimero de granos por aborto de vainas como a la disminucion en el
crecimiento de las semillas traducida en un menor peso de las mismas (ver Tabla 3.2 en
capitulo 3). Las diferencias observadas en R6 se incrementaron hacia la madurez
fisioldgica del cultivo en ambos cultivares, donde el efecto de la defoliacion total sobre
el crecimiento de las semillas fue muy marcado (Figuras 5.1 ay b).

El cultivar ACA 480 GR presenté a cosecha una disminucion de la biomasa
aérea total (Figura 5.1 b), esto se debi6 al vuelco que presenté 15 dias después de la
aplicacion de los tratamientos provocado por una tormenta y que afecto el dltimo cuarto
del llenado de granos. El vuelco fue mayor en los tratamientos testigo y con 33% de
defoliacion respecto a los de 67 y 100%, en los cuales las plantas presentaron menor
grado de inclinacion. Las plantas fueron rdpidamente enderezadas con hilo plastico de
alta resistencia, sin embargo el desarreglo de las hojas sumado a la perdida de hojas del

estrato medio de la planta que entraron en contacto con el suelo provocd la pérdida de
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materia seca (Figura 5.1 b). Ball et al. (2000) encontraron reducciones del rendimiento
del 14% por vuelco con altas densidades de plantas utilizando cultivares del GM V.

En el experimento 2 los tratamientos de defoliacion generaron en el estado
fenoldgico de R6 mayores reducciones en la biomasa total y vegetativa en el cultivar
DM 3700 RR respecto de A 4613 RG, y esto se tradujo en una mayor reduccion de su
rendimiento en semillas. En A 4613 RG a una semana de la aplicacion de la defoliacion
y cuando el cultivo estaba en el estado fenoldgico de R6, el tratamiento de 33% de
defoliacion no redujo el rendimiento y presentaba una mayor produccion de semillas
(Figura. 5.1 d), esto se pudo corroborar con dindmica del crecimiento del las semillas,
tanto en los nudos medios como en los apicales. El peso de las semillas provenientes del
tratamiento con 33% de defoliacién se mantuvo en valores similares al testigo por ca. 9
dias y posteriormente se redujo sobre la parte final del Ilenado. En DM 3700 RR la
reduccion de la materia seca vegetativa + carpelos entre R6 y R8 fue similar bajo los
distintos tratamientos de defoliacion. En A 4613 RG se observd un patron similar a DM
3700 RR, excepto en el tratamiento de 33% de defoliacion donde se aprecia en R8 una
mayor reduccion de la materia seca vegetativa + carpelos (Figura 5.1 d). En el
experimento 3, una semana despues de la aplicacion de los tratamientos no se
observaron cambios significativos en el peso de las semillas excepto en el tratamiento
de 33% de defoliacion en A 4613 RG, que presentd un mayor peso de semillas (Figura
5.1 f). En ACA 480 GR y en A 4613 RG no se encontraron diferencias significativas en
el rendimiento respecto al testigo sin desfoliar cuando se produjo una reduccion del

33% de su area foliar (ver Tabla 3.4 en capitulo 3).
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Figura 5.1 - Evolucion de la biomasa en distintos estados reproductivos en:
Experimento 1: (a) Mireya 4,2 RR, (b) ACA 480 GR; en experimento 2; (c) DM 3700
RR, (d) A 4613 RG y en experimento 3: () ACA 480 GR, (f) A 4613 RR. Linea de
barras y puntos ("—): biomasa total aérea; linea punteada (") peso de semillas y linea
entera (—): materia seca vegetativa + carpelos. Tratamientos: sin defoliacion
(cuadrados), 33% (rombos), 67% (tridngulos) y 100% de defoliacion (circulos). Linea

vertical punteada: momento de aplicacion de los tratamientos.
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5.3.2 Removilizacion aparente de reservas desde los carpelos

En términos generales, el peso promedio de los carpelos a cosecha fue mayor en
los tratamientos sometidos al desvainado respecto de sus contrapartes defoliadas
(Figuras 5.2 a — f), més aln en los tratamientos de defoliacion el peso de estos érganos
tendié a disminuir en todos los experimentos, aunque las reducciones no fueron
significativas.

En el experimento 1 el cultivar Mireya 4,2 RR (Figura 5.2 a) presentd una
tendencia a menor peso de los carpelos bajo los tratamientos testigo y con defoliacion
total. ACA 480 GR no present6 disminuciones acentuadas en los pesos de los carpelos
(Figura 5.2 b) con la excepcion del tratamiento con defoliacion total, lo cual sugeriria al
menos un nulo o escaso aporte de reservas al llenado de las semillas.

En el experimento 2, durante el periodo de aplicacién de los tratamientos, el
peso de los carpelos se mantuvo relativamente constante en los tratamientos sin
desvainado mientras que los carpelos continuaron acumulando biomasa en los
tratamientos con desvainado (Figura 5.2 c); para ambos niveles de vainas, el peso de los
carpelos disminuyo hacia el final del periodo de crecimiento. Durante el llenado de las
semillas se presentd6 una tendencia a obtener menores pesos de carpelos en los
tratamientos con defoliaciones parciales, aunque el Gnico tratamiento que presentd un

menor peso de carpelos fue el de 67% de defoliacion en el cultivar A 4613 RG.
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Figura 5.2 - Evolucion del peso seco individual del carpelo en nudos medios desde el
estado fenoldgico de R 5 hasta madurez de cosecha (R 8) en el experimento 1: (a)
Mireya 4,2 RR, (b) ACA 480 GR, en el experimento 2: (c) DM 3700 RR, (d) A 4613
RG vy en el experimento 3: () ACA 480 GR, (f) A 4613 RR. Simbolos: cuadrado:
testigo; rombo: 33% de defoliacion; tridngulo: 67% de defoliacion y circulo: defoliacion
total en combinacion con desvainado (simbolos abiertos) y sin desvainado (simbolos
llenos). La linea llena une las observaciones correspondientes al testigo y la linea

vertical con punteado fino: aplicacion de los tratamientos.
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5.3.3 Removilizacion aparente de reservas desde hojas y tallos

Si bien se esperaba que el peso de los tallos a cosecha fuese menor en los
tratamientos defoliados, esta respuesta so6lo se encontr6 en Mireya 4,2 RR bajo 67 y
100% de defoliacion (Tablas 5.1). Dentro de cada nivel de defoliacién, el desvainado
produjo incrementos del peso del tallo en tres oportunidades (Mireya 4,2 RR bajo un
67% de defoliacion en el experimento 1 y A 4613 RG en los tratamientos testigo y 33%
de defoliacion en el experimento 2). Al comparar el comportamiento entre cultivares, se
determiné que DM 3700 RR presento una significativa (p= 0,01) mayor reduccion en el
peso del tallo respecto de A 4613 RG en el experimento 2 (Tabla 5.2), y ACA 480 GR
también presentd una significativa (p=0,009) mayor disminucion respecto al cultivar A
4613 RG (Tabla 5.3). En términos generales estos resultados sugieren que no habria, 6
en su defecto serian minimos los aportes de reservas al crecimiento de las semillas
provenientes de los tallos.

Los tratamientos mas severos de defoliacion redujeron la materia seca vegetativa
+ hojas caidas determinadas al estado de ca. R6 (Tablas 5.1, 5.2 y 5.3), excepto en A
4613 RG en el experimento 3, mientras que un 33% de defoliacion solo genero
reducciones en el experimento 1 (Tabla 5.1). En madurez de cosecha las disminuciones
de la materia seca vegetativa + hojas caidas respecto al tratamiento testigo se
generalizaron en todos los tratamientos, cultivares y niveles de destinos excepto en el
tratamiento con 33% de defoliacion en ambos cultivares del experimento 3 (Tabla 5.3).

La removilizacién aparente de reservas solo se modificd, reduciéndose
significativamente, bajo una defoliacion total en ambos cultivares en el experimento 1, y

bajo un 67% de defoliacién en ACA 480 GR (Tablas 5.1).
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Tabla 5.1 — Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre el peso de
los tallos a cosecha, la materia seca vegetativa y la removilizacion aparente de reservas

(R%). Experimento 1.

Tratamiento Tallo MS Veg. + Hojas Caidas
Cultivar | defoliacién | desvainado | (gm?) (gm?) R
% % R8 R6 R8 %
0 0 2114 a 502,0 a 397,0a 20,6 a
33 0 1949 abc| 439,3b 350,0 b 20,3 a
67 0 184,0c 436,3 b 338,0b 224 a
Mireya 4,2 RR 100 0 191,4 be 337,8¢c 297,8¢c 11,8b
0 40 197,1 bc - 376,5a -
67 40 204,1 ab - 300,5¢ -
100 40 195,2 be - 292,0c -
0 0 183,4b 611,3a 371,3a 39,3a
33 0 189,1 ab 492,0b 322,0b 34,6 ab
67 0 185,5 ab 4618 b 305,8 bc 33,8bc
ACA 480 GR 100 0 181,9b 372,3¢c 265,2d 28,4c
0 40 196,4 a - 375,5a -
67 40 196,8 a - 293,5 bed -
100 40 188,3 ab - 282,8 cd -
Mireya 4,2 RR 196,9 A 428,8B 336,0A 18,8 B
ACA 480 GR 188,8 A 484,3 A 316,6 B 340A
Tratamiento p-valor 0,047 <0,0001 <0,0001 0,0003
Cultivar p-valor 0,211 0,024 0,034 <0,0001
Cultivar * Trat p-valor 0,262 0,078 0,602 0,287

e Letras minusculas distintas indican diferencias significativas (p< 0,05) entre tratamientos.
e Letras mayuUsculas diferentes indican da cultivar diferencias significativas (p< 0,05) entre cultivares
e R%: removilizacion aparente; MS Veg + Hojas caidas: materia seca vegetativa + hojas caidas

e s/d: sin datos
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Tabla 5.2 — Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre el peso de
los tallos a cosecha, la materia seca vegetativa y la removilizacion aparente de reservas

(R%). Experimento 2.

Tratamiento Peso Tallo | MS Veg. + Hojas Caidas
Cultivar | defoliacion | desvainado |  (gm?) (gm?) ;
% % RS R6 R8 %
0 0 15084 48784 321,3a 341a
33 0 14724 4420 2785D 369a
67 0 1500 3720 2515 he 3244
DM 3700RR 0 40 1554 a sld 34054 sld
33 40 159,7a sld 2150h sld
67 40 142,44 sld 2215¢ sld
0 0 202,8 he 5785a 3778b 347a
33 0 1918¢ 551,84 333,0cd 396a
67 0 2148 ab 489,8 b 326,6 cd 333a
AJBLIRG 0 40 24332 sld 41504 sld
33 40 2185ab sld 3455¢ sld
67 40 210,8 be sld 304384 sld
DM 3700 RR 151,08 434 B 282,48 358A
A 4613 RG 2145 A 540 A 3504 A 343A
Tratamiento p-valor 0,02 0,00 <0,0001 0,07
Cultivar p-valor 0,01 0,00 0,00 0,10
Cultivar * Trat p-valor 0,30 0,79 0,90 0,87

e Letras minusculas distintas indican diferencias significativas (p< 0,05) entre tratamientos.
e Letras mayuUsculas diferentes indican da cultivar diferencias significativas (p< 0,05) entre cultivares
e R%: removilizacion aparente; MS Veg + Hojas caidas: materia seca vegetativa + hojas caidas

e s/d: sin datos
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Tabla 5.3 — Efecto de diferentes niveles de defoliacion y del desvainado sobre el peso de
la materia seca vegetativa y el peso de los tallos post-aplicacion de los tratamientos y a
cosecha. Removilizacion aparente de reservas (R%) y disminucion (%) del peso de los

tallos. Experimento 3.

Tratamiento Tallos ... | MSVeg. + Hojas Caidas
Cultivar | defoliacion | desvainado (gm?y isminueion (gm?) R
% % R6 RS % R6 RS %
0 0 279a | 150,6b 4564 5495a | 389,8 abcde |28,6a
33 0 267a | 146/4b 440a 5033a |377,2 cdefg [24,4a
67 0 230a | 1545b 316a 4153b 3436 g |[169a
ACGA; 80 100 0 sid 21504 sid sid 3491  fg s/d
0 40 sid 158,1b sid sid 381,2 hedefg | s/d
33 40 sid 155,4 b sid sid 385,7 abcdef [ s/d
67 40 sid 1404 b sid sid 3446 g s/d
0 0 252a | 1958a 219a 5460a | 4162 ab |235a
33 0 283a | 2213a 213a 5465a | 4137 abc |24,2a
67 0 261a | 208,1a 20,3 a 4758a | 3615 efg [235a
A4613RG 100 0 sld 208,32 sld sld 2907 h sld
0 40 sid 211,74 sid sid 4191 a s/d
33 40 sid 209,14 sid sid 3998 abed | s/d
67 40 sid 2149a sid sid 3756 defg | s/d
ACA 480 GR 258 A 404 A 489 A 233 A
A4613RG 265 A 21,18 523 A 238 A
Tratamiento p-valor 0,623 | 0,035 0,186 0,002 <0,0001 |0,422
Cultivar p-valor 0,238 | 0,009 0,014 0,207 0,217 0,868
Cultivar * Trat p-valor 0,236 | 0,013 0,299 0,384 0,012 0,437

e Letras minusculas distintas indican diferencias significativas (p< 0,05) entre cultivares y tratamientos
e Letras mayuUsculas diferentes indican da cultivar diferencias significativas (p< 0,05) entre cultivares
e R%: removilizacion aparente; MS Veg + Hojas caidas: materia seca vegetativa + hojas caidas

e s/d: sin datos
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Figura 5.3 - Removilizacion aparente de reservas desde la materia seca vegetativa +
hojas caidas entre R6 y R8 en funcion de las diferentes relaciones fuente/destino
estimada como el cambio relativo en el IAF por semilla. Simbolos: cuadrado: testigo;
rombo: 33% de defoliacion; tridngulo: 67% de defoliacion y circulo: defoliacion total.
Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y
Azul y Bord6: A 4613. RG. Linea punteada: ajuste para experimento 2 y cultivar ACA
480 GR del experimento 1 y linea entera: ajuste para exp. 3 y Mireya 4,2 RR del exp. 1.

A través de experimentos y cultivares, se estimd que la removilizacion aparente
de reservas varié entre un maximo de ca. 40% en el tratamiento testigo de ACA 480
GR, el cual sufrié el vuelco y posterior enderezamiento con hilos y un minimo de 11,8%
en el tratamiento con defoliacion total en el cultivar Mireya 4,2 RR. Sin embargo, esta
variabilidad no estuvo mayormente asociada con los tratamientos de defoliacion parcial
(Figura 5.3). Més aun, la relacion entre la removilizacion y los cambios en la relacion
fuente/destino no pudieron explicarse mediante un Gnico modelo sino que se obtuvieron

modelos diferentes para los experimentos 2 y 3, mientras que cada variedad del

144



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico 145

experimento 1 se incluyd en un modelo diferente (Figura 5.3). Estas dos relaciones
curvilineas halladas sugieren que para un mismo nivel de relacion fuente/destino
existiria un aporte diferencial de reservas al crecimiento de los granos. Esto sugiere la
existencia de un control genotipico y ambiental sobre el nivel de movilizaciéon mucho
mas importante que las variaciones en la relacion fuente/destino. Si bien era de esperar
una disminucion de la removilizacion aparente de reservas con el aumento de la relacion
fuente/destino, esto no ocurrié y ademas fueron observados valores muy similares aun
bajo valores contrastantes de relacion fuente/destino, y solo en aquellas situaciones
donde se presentd un estrés severo en la fuente de carbono (ie. defoliacion total) se

redujo significativamente (p=0,003) la removilizacion de reservas.

5.3.4 Contribucion de reservas al llenado de la semilla

El equivalente en peso de las semillas proveniente de las reservas acumuladas en
6rganos vegetativos fue, en promedio, de un 29% y no se hallaron diferencias entre
tratamientos de defoliacion y tampoco fue significativa la interaccion
cultivar*tratamiento (Tabla 5.4). En el experimento 1 se encontraron diferencias entre
los cultivares, presentando ACA 480 GR una mayor proporcion del peso de la semilla
proveniente al aporte de las reservas, que Mireya 4,2 RR. En el experimento 2, el
cultivar A 4613 RG presenté un mayor peso equivalente de reservas que DM 3700 RR
mientras que en el experimento 3 no se hallaron diferencias ni entre tratamientos ni

entre cultivares (Tabla 5.4).
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Tabla 5.4 — Estimacion del % del peso de las semillas equivalente al aporte de las
reservas (%PSR) para los tratamientos de defoliacion sin raleo de frutos en todos los

experimentos.

Nivel de defoliacion (%) PSR p-valor LSD (0,05)

Cult *
Trat

Experimento  Cultivar
0 33 67 100 % Trat Cult Cult*Trat Trat Cult

Exp 1 Mireya4,2 19,0 18,9 246 22,3 212b
0,28 0,008 0,20 NS 122 NS

Exp1 ACA480GR 52,3 39,0 43,6 457 453a

Exp 2 DM3700RR 26,9 299 253 - 274 b

0,37 0,036 0,90 NS 57 NS
Exp 2 A4613RG 319 38,7 309 - 338a
Exp 3 ACA480GR 31,3 254 175 - 24,7 a

042 0452 0,39 NS NS NS
Exp 3 A4613RG 205 226 21,3 - 215a

e Letras minusculas distintas indican diferencias significativas (p< 0,05) entre cultivares dentro de cada

experimento.

5.3.5 Efecto de las alteraciones fuente/destino tardias sobre el contenido de

proteina, aceite y residuos de la semilla

Promediados a través de genotipos y experimentos, los efectos de las
defoliaciones parciales sobre la concentracion de la proteina y el aceite fueron minimos,
en tanto que una defoliacion total generdé un incrementd medio del 2% en la
concentracion de proteinas y redujo en un 4,5% la concentracion de aceite (Tabla 5.5),
con el consiguiente aumento de residuos. El desvainado incrementé la concentracion de
proteina consistentemente, en un 1,1%, mientras que no se encontraron cambios
significativos en la concentracion de aceite y residuos asociados a diferencias en el nivel
de vainas. La concentracion de proteinas + aceite se redujo bajo una defoliacion total,
mientras que con 33 y 67% de defoliacion fueron similares al testigo, debido a que las
reducciones que ocasionaron estos tratamientos en la concentracion de proteina fueron
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compensadas por el incremento en las del aceite (Tabla 5.5). En tanto que el desvainado

incremento su valor al aumentar la concentracion de proteina.

Tabla 5.5 — Concentracion de proteina y aceite de semillas sometidas a diferentes

niveles de defoliacion y desvainado. Los datos son promedios de todos los experimentos

y cultivares.
Tratamientosde | Proteina | Aceite |Proteina + Aceite
defoliacion (%) 17
0 41.8b 23.4b 65.2 a
33 410¢c 241 a 65.0 a
66 411c 23.6 ab 64.7 a
100 43.8 a 189¢c 62.8 b
% de desvainado %
0 41.2b 229a 64.2b
40 42.3 a 23.0a 65.2 a

e Entre tratamientos las letras mindsculas distintas indican diferencias significativas (p< 0,05)

Al expresar la composicion quimica como el contenido de cada compuesto por
unidad de semilla, se encontr6 una relacion lineal entre el contenido de proteinas y la
relacion F/D (Figura 5.4). En tanto que para el contenido de aceite (Figura 5.5) y de los
residuos (carbohidratos principalmente; Figura 5.6) en la semilla se ajustaron relaciones
del tipo lineal plateau. El contenido de proteinas se incrementd en todo el rango de
relaciones F/D analizado en este estudio (Figura 5.4) y presentd un incremento similar
(p=0,10) que el contenido de residuos ante el incremento de la relacion F/D; el aceite
fue el componente quimico mas sensible a las reducciones en la relacion F/D al
presentar una tasa de cambio significativamente mayor a la de la proteina (p=0,02) y a
la de los residuos (p=0,0001); sin embargo, a partir de relaciones F/D superiores a las de
los tratamientos de 33% de defoliacion, el contenido de aceite no se modifico. El

incremento de la relacion F/D por el desvainado de los tratamientos testigos no
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incremento ni el contenido de aceite ni el de los residuos. Es interesante destacar que el
cultivar ACA 480 GR del experimento 1 mostr6 consistentemente, un menor contenido
de todos sus componentes para un nivel dado de relacion F/D, probablemente asociado a
la diferente estructura que presentd este cultivar (ver Fig. 3.17 en capitulo 3). El
mencionado vuelco que presento este cultivar alter6 su estructura modificando la
normal disposicion de las hojas del canopeo, esto posiblemente haya alterado su

capacidad fotosintética durante la fase final del llenado de las semillas.
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Figura 5.4 - Contenido de proteina por semilla en funcion de la relacion fuente/destino
estimada como el IAF por semilla. Simbolos: cuadrado: testigo; rombo: 33% de
defoliacion; triangulo: 67% de defoliacion y circulo: defoliacion total en combinacion
con desvainado (simbolos abiertos) y sin desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris:
Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta: ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bordo6:
A 4613. RG.
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Figura 5.5 - Contenido de aceite por semilla en funcion de la relacion fuente/destino
estimada como el IAF por semilla. Simbolos: cuadrado: testigo; rombo: 33%; tridngulo:
67% y circulo: 100% de defoliacién en combinacion con desvainado (simbolos abiertos)
y sin desvainado (simbolos llenos) Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta:
ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bordé: A 4613. RG.
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Figura 5.6 - Contenido de residuos por semilla en funcion de la relacion fuente/destino
estimada como el IAF por semilla. Simbolos: cuadrado: testigo; rombo: 33%; tridngulo:
67% y circulo: 100% de defoliacién en combinacion con desvainado (simbolos abiertos)
y sin desvainado (simbolos llenos). Colores: Gris: Mireya 4,2 RR, Negro y Violeta:
ACA 480 GR, Verde: DM 3700 RR y Azul y Bordé: A 4613. RG.
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54  DISCUSION

En su comparacion con otras especies, Borrds et al. (2004) sugirieron que la soja
poseia una capacidad de movilizar reservas intermedia a los cultivos de trigo y maiz y
que esta capacidad le permitiria disminuir el peso de las semillas menos que
proporcionalmente cuando se producen reducciones en la relacion fuente/ destino. Sin
embargo, en estos experimentos el rendimiento baj6 sostenida y proporcionalmente a
medida que se redujo la intercepcion de radiacion (ver figura 3.16 en capitulo 3)
sugiriendo que las limitaciones por fuente pueden ser mayores a las propuestas en el
estudio de Borrés et al. (2004). De hecho, en estos estudios, la removilizacion fue
similar entre tratamientos con relaciones fuente/destino muy contrastantes y no se
encontraron evidencias que apoyen el supuesto rol buffer de las reservas para sostener el
peso de las semillas.

En nuestros experimentos no se encontraron evidencias consistentes que
sugieran una alteracion importante de la tasa de senescencia foliar frente a reducciones
de las relaciones fuente/destino y s6lo bajo relaciones fuente/destino muy negativas
(defoliacion total en experimentos 1 y 3) se observo un adelantamiento de la madurez de
las plantas. Esto implica que una vez que el mecanismo de senescencia se desencadend
éste no puede ser retardado por reducciones en los niveles de asimilados. Sin embargo,
la senescencia foliar se vio retardada en el caso de la aplicacion del desvainado, aunque
el momento de madurez no se retrasé de manera significativa (ver figura 4.8 en capitulo
4). Un efecto similar observaron Wittenbach (1983) y Miceli et al. (1995, 2000),
quienes determinaron que el inicio y progresion de la senescencia foliar era afectado por
los tratamientos de desvainado o de restriccion del crecimiento de vainas (efecto similar

al de un desvainado) respectivamente. Méas aun, Miceli et al. (1995, 2000) sugirieron
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que los cambios en la tasa de senescencia estarian ligados al estado de reservas
nitrogenadas de las plantas, por lo que la menor demanda total de nitrégeno, derivada
del menor nimero de semillas establecidas bajo desvainado, seria la responsable de esta
mayor duracion del &rea foliar.

Si bien en nuestro estudio no se midio6 la fotosintesis de las hojas remanentes, la
literatura cita resultados contrastantes cuando se aplicaron desvainados parciales, con
ausencia de efecto (Woodward y Rawson, 1976; Egli y Bruening, 2003) o con una
reduccion del 30-38% de la fotosintesis (Lawn y Brun, 1974) cuando se aplicé un 25%
de reduccion en el nivel de vainas a fines de la floracién y comienzo del llenado de
semillas. Wittenbach (1983), quién con un 50% de desvainado obtuvo hasta un 40% de
reduccion en la tasa de fotosintesis cuando el desvainado se aplicé una semana post
inicio de floracion y cuando el desvainado se producia 4 semanas post-floracion (similar
al momento utilizado en este estudio) la tasa de fotosintesis se reducia hasta ca. hacerse
nula 15 dias después tratamiento. El incremento del peso de la semilla en todo el perfil
de la planta (ver figura 3.6 en capitulo 3) como respuesta al desvainado y un nivel de
desvainado efectivo del 31,4 + 0,9% cuando el desvainado se efectud sin defoliacion o
con defoliaciones parciales, sugieren que la fotosintesis si bien pudo haber sufrido algin
grado de reduccion durante la etapa final del llenado de las semillas, ésta no fue
suficiente para impedir el aumento de la tasa de crecimiento de las semillas (ver tablas
4.1,4.2 y4.3 en capitulo 4).

En soja y otras legumbres los carpelos son considerados érganos que pueden
actuar como vias transitorias del carbono hacia los granos y contribuir a mantener su
peso (Fraser et al., 1982). Una vez que los carpelos han alcanzado su méaxima longitud,
si la cantidad de asimilados que llegan al fruto superan las demandas de las semillas que

crecen en su interior, existe un engrosamiento de las paredes de la vaina y un aumento
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de su peso; por el contrario, las paredes de la vaina pueden perder asimilados, tanto por
cederlos a las semillas como por respiracion. Si bien no se puede afirmar que en este
estudio los carpelos removilizaron reservas hacia las semillas, si se evidencié una
tendencia a la reduccion del peso de los mismos en los tratamientos bajo defoliacion.
Este comportamiento es similar al descripto por Westgate et al. (1989) en los carpelos
de plantas sometidas a un severo estrés hidrico, que presentaron reducciones en los
carbohidratos solubles presentes, en los carpelos hacia el final del llenado de las
semillas. Por su pare, el desvainado, tendié a producir un incremento en peso de los
carpelos, sugiriendo una acumulacion de reservas en ellos. Esto, a su vez, significa que
parte de los asimilados adicionales que son transportados hacia los frutos, al disminuir
la demanda total de los destinos, no son instantdneamente utilizados para incrementar el
crecimiento de las semillas sino que son utilizados en el crecimiento de la vaina. No
obstante, las semillas incrementaron su tasa de crecimiento. Una posibilidad es que el
incremento en el crecimiento de las vainas haya permitido, en principio, la continuidad
de la expansion de las células de los cotiledones y el incremento del contenido hidrico
de las semillas (ver figura 4.7 en capitulo 4), lo que a su vez permitié las respuestas en
tasa de crecimiento.

A través de experimentos y cultivares, se estimd que la removilizacion aparente
de reservas varid entre un maximo de 40% y un minimo de 12%. Sin embargo, esta
variabilidad no estuvo mayormente asociada con los tratamientos de defoliacion parcial
sino que difirid entre experimentos y entre genotipos, sugiriendo la existencia de un
control genotipico y ambiental sobre los niveles de removilizacion. EIl porcentaje del
peso de la semilla que provendria de la removilizacion de las reservas estuvo, en la
mayor parte de los casos, entre 20 y 30%, siendo similar al que determiné Yamagata et

al. (1987). A pesar de que la aproximacion utilizada en este estudio para estimar la
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removilizacion de las reservas es imperfecta ya que no considero las pérdidas de peso
por respiracion, las cuales fueron estimadas en un 20% por Hume y Criswell (1973)
quienes utilizaron el **CO, asimilado en toda la planta. S6lo en un caso (ACA 480 GR,
experimento 1) los valores estimados fueron claramente superiores. Sélo cuando se
aplicaron modificaciones muy extremas de la relacién fuente/destino se redujo
significativamente la movilizacion de reservas. En soja, las hojas son la principal fuente
de carbohidratos y nitrégeno acumulado en las semillas a madurez (Egli et al., 1987),
mientras que los tallos y los peciolos son menos eficientes en removilizar los
carbohidratos hacia las semillas en desarrollo (Allen et al., 1988). Board et al. (1994)
utilizando defoliaciones totales no observé un efecto de compensacion de las reservas
alojadas en tallos, ramificaciones y peciolos ante las pérdidas de asimilados en las hojas
y de su capacidad asimiladora. Esto sugiere que el brusco estrés de carbono y nitrdgeno
que desencadena una defoliacion total obstaculizé la normal removilizacion de reservas
y/o los mecanismos de utilizacion de las reservas por parte de las semillas.
Coincidentemente, este tratamiento se asocié con una reduccion de la duracion del
periodo de llenado de las semillas.

Los mayores niveles de removilizacion y de peso de la semilla equivalente al
aporte de reservas en el cultivar ACA 480 GR pudieron estar asociados al efecto del
vuelco sobre la arquitectura de la planta, lo cual habria reducido la contribucion de la
fotosintesis durante el llenado de las semillas. En maiz, el mayor vuelco que
presentaban los hibridos mas antiguos versus los hibridos modernos se asoci6é con una
mayor removilizacion de materia seca desde los tallos durante el llenado del grano
(Tollenaar, 1989). La menor removilizacion determinada en el cultivar Mireya 4,2 RR
respecto a ACA 480 GR podria estar asociada a una mayor radiacion acumulada durante

el llenado de granos debida a las diferencia de desarrollo, a partir de la cual Mireya 4,2
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RR ubicd el llenado en un periodo de mayor radiacion que ACA 480 GR (ver tabla 2.3
en capitulo 2). Resultados similares obtuvo Capristo et al. (2007) en su estudio
realizado en Balcarce donde también determino que los hibrido de maiz de ciclo corto
generaban altas relaciones fuente/destino y presentaban los menores valores de
removilizacion aparente de reservas. La respuesta de Mireya 4,2 RR pudo haber estado
también vinculada con su fenologia, es probable que ambas respuestas (la mayor
sensibilidad del nimero de semillas y la menor capacidad de removilizacion) posean un
control comdn. Si bien el nimero de granos esta principalmente definido por la
fotosintesis actual, no puede descartarse la participacion de asimilados previamente
acumulados en aminorar las fluctuaciones de asimilados (Egli, 2010) por lo que la
menor capacidad de acumular o movilizar carbohidratos podria otorgar, a este genotipo,
una mayor sensibilidad para reducir también su nimero de semillas. Por otro lado, en el
experimento 3 hubo una menor contribucion de las reservas respecto a los valores
estimados en los mismos cultivares (ACA 480 GR y A 4613 RG) en experimentos
previos. Al analizar los datos meteoroldgicos de estas campafas se encontré que hubo
mayor radiacion solar incidente durante el llenado de granos en el experimento 3. Con
respecto a la radiacion incidente medida durante el llenado de granos en ACA 480 GR
en el experimento 1, este incremento fue del 27,4%, mientras que con relacion al
llenado de A 4613 GR en el experimento 2 el aumento de la radiacion incidente
promedio en el experimento 3 fue del 13,8%. Esto sugeriria que durante el tercer
experimento existi6 un mayor aporte de la fotosintesis durante el llenado de los granos,
y esto podria estar asociado con la menor contribucion de las reservas al peso final de
las semillas. Recientemente, Salvagiotti et al. (2009) determinaron en sojas de alto
rendimiento (ca. 4850 kg ha ™) valores de removilizacion similares a los obtenidos en el

experimento 3 y en Mireya 4,2 RR en nuestro estudio. La radiacion acumulada durante
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el periodo de llenado de las semillas en su experimento fue de 747 Mj m™ vs 799 y 633
Mj m™ para los cultivares A 4613 RG y ACA 480 GR en el experimento 3 de nuestro
ensayo. Lo anteriormente expuesto, sugiere que para medir valores elevados de
removilizacion de reservas se requeriria ademas de una baja relacion fuente/destino
establecida al inicio del llenado de las semillas, un menor aporte por via fotosintética lo
cual podria estar relacionado a baja intensidad de radiacion y/o a aspectos de la
estructura del cultivo, como por ejemplo, la ocurrencia de vuelco con el consecuente
desarreglo y pérdidas de hojas del estrato medio de la planta que entraron en contacto
con el suelo como acontecio en el cultivar ACA 480 GR en el experimento 1 de este
estudio.

En nuestro estudio se encontraron asociacion negativas y significativas (p<
0,001) entre la concentracion de proteina en grano con: (i) la concentracion de aceite
(y=54,3 -0,55x; R?= 0,61 y n= 40) y (ii) el rendimiento (y= 2147,4 — 43,61x; R*= 60 y
n= 40). Estos resultados coinciden con los encontrados en la bibliografia, en donde se
ha determinado que altas concentraciones de proteinas estan frecuentemente asociadas a
bajos tenores de aceite, y ademas habitualmente aunque existen excepciones, se asocian
con un menor rendimiento (Brim y Burton, 1979; Helms y Orf, 1998). Por otro lado, el
cultivar ACA 480 GR en ambos experimentos presentd un menor rendimiento y una
menor duracion del llenado de las semillas; ademas, promediado a través de todos los
tratamientos, tuvo un mayor porcentaje de proteina en la semilla respecto a Mireya 4,2
RR en el experimento 1 (p<0,02) y que A 4613 RG (p< 0,008) en el experimento 3
respectivamente (datos no presentados). Los resultados encontrados en el cultivar ACA
480 GR coincide con los previamente registrado por Salado-Navarro et al. (1985),
quienes establecieron que aquellas lineas que poseian mayor contenido de proteina

removilizaban el nitr6geno de las hojas mas temprano y con una mayor tasa y ademas
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tenian una menor duracion del llenado de las semillas y un menor rendimiento.
Asimismo, existe evidencia (Vasilas et al., 1995) de que aquellas isolineas que tienen
menor duracion del llenado de las semillas removilizan mas nitrégeno y materia seca.
Estudios previos han demostrado la interdependencia del rendimiento del cultivo con la
acumulacion de nitrogeno y la duracion del periodo de llenado de las semillas. Brim y
Burton (1979) determinaron que la concentracion de nitrogeno en la semilla esta bajo
control genético. Egli y Bruening (2007a) en su evaluacion a nivel de la semilla,
encontraron que cultivares genéticamente con mayor concentracion de nitrdgeno en la
semilla presentaban como era esperable una mayor y significativa asociacion con la tasa
de acumulacion de nitrégeno por semilla, sin embargo ni la tasa de acumulacion de
materia seca ni la duracién del llenado de las semillas estaban asociadas con la
concentracion de nitrdgeno de la semilla. Sin embargo, Rotundo et al. (2009)
sostuvieron que para determinar apropiadamente el impacto de la disponibilidad de
asimilados en el contenido y concentracion de proteinas en la semilla, debia tomarse el
enfoque de disponibilidad de asimilados por semilla.

En esta tesis se evidencia que el contenido de proteinas fue sensible en todo el
rango de relaciones F/D explorado, mientras que los contenidos de aceite y residuos no
respondieron ante la liberacion de fuente por desvainado. Sin embargo, bajo las
defoliaciones més intensas el contenido de aceite pareceria ser el componente de la
semilla més afectado y por ello se produce un incremento en la concentracion (% peso
seco) de proteina y residuos. Respecto a las defoliaciones parciales, se encontrd una
reduccion marcada en el contenido de aceite de la semilla bajo el 67% de defoliacién,
similar a lo hallado por MacAlister y Krober (1958) quienes utilizaron un 80% de
defoliacion y observaron reducciones en la concentracion de aceite. Rotundo y Westgate

(2010) ante la aplicacion de un estrés hidrico durante el llenado de la semilla,
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determinaron que las tasa de acumulacion de los diferentes componentes de la semilla
frecuentemente se compensaban para mantener una tasa de crecimiento de las semillas
estable, y observaron que la relativa estabilidad en la acumulacion de las proteinas
probablemente reflejaria la posibilidad de removilizar reservas nitrogenadas tarde
durante el llenado. Sin embargo, cuando se aplican tratamientos de defoliacion tardios
ademas de remover la mayor reserva de nitrégeno para el llenado de la semilla, se afecta
el contenido de aceite en la semilla ya que éste depende principalmente de la
fotosintesis actual. Los resultados expuestos en el capitulo 4 en este estudio (ver seccion
4.3.1 en el capitulo 4), claramente reflejan la restricciones que posee la planta para
mantener la tasa y duracion del llenado de las semillas ante severas reducciones del area
foliar, y esto se tradujo en mayores reducciones del contenido de aceite y por ende en un
incremento en la concentracion de proteina y de residuos en menor escala. En nuestro
estudio, el incremento del contenido de proteinas en los tratamientos testigo con raleo
de frutos coincide con los resultados obtenidos por Rotundo et al. (2011), quienes a
partir de tratamientos con reducciones en los niveles de radiacion incidente sobre el
cultivo determinaron un incremento significativo (p= 0,018) del contenido de proteinas
en el tratamiento testigo desvainado (73,6 + 4,8 mg semilla ') respecto al tratamiento
testigo sin desvainar (64,3 + 2,2 mg semilla ™). Estudios previos de McAlister y Krober
(1958), Kollman et al. (1974), Shoenbeck et al. (1986) y Rotundo et al. (2009, 2011),
también resaltaron la dependencia de los altos contenidos de proteina con la mayor
disponibilidad de asimilados. Sin embargo, existiria un limite al incremento en el
contenido de proteinas y no estaria ligado s6lo al potencial genético de incorporar méas
nitrogeno sino a la capacidad de las plantas de suministrar nitrogeno a las semillas

(Rotundo et al., 2009).
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CONCLUSIONES
En base a los resultados de este estudio no es posible afirmar que la
removilizacion de reservas se incremente con la reduccion de la relacion fuente/destino.
En cambio, si puede afirmase que frente a un mismo cambio en la relacion
fuente/destino producida por defoliacion, existio una respuesta diferencial de los
genotipos y entre afios en definir el nivel de removilizacion.

Si bien la aproximacion utilizada en este estudio para estimar la removilizacion de
las reservas es imperfecta, al no considerar péerdidas de peso por respiracion, ha
posibilitado una cuantificacion de la contribucion de las reservas al sostenimiento
parcial del peso de las semillas frente a reducciones en la fotosintesis tardia en el cultivo
de soja. Asimismo, al detectarse la existencia de un rango de variabilidad tanto en el
porcentaje de removilizacion como en la contribucion de las reservas al peso final de la
semilla, puede suponerse que también existe variabilidad en los principales mecanismos
que regulan estos procesos. La identificacion de estos mecanismos y de su control
ambiental y genético permitiria mejorar la contribucion de las reservas al llenado de las
semillas y reducir, asi, el grado de limitacion por fuente que los cultivos de soja
experimentan tanto bajo condiciones Optimas de crecimiento como en presencia de
limitantes bidticas o abioticas. La falta de diferencias en el grado de removilizacion
entre niveles de defoliaciones contrasta con el incremento de la removilizacion
observado frente a condiciones de estrés hidrico (Westgate et al.1989). Esto sugiere que
los mecanismos asociados a la removilizacion de reservas pueden diferir segin cual sea

el origen de las limitaciones por fuente.
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CAPITULO 6
CONSIDERACIONES FINALES

6.1 Principales contribuciones de esta tesis

El rendimiento de los cultivos es una funcion de la produccion de los asimilados
y su utilizacién para desarrollar y establecer las semillas y para producir los materiales
de almacenamiento que le dan al cultivo su valor econémico. La existencia de periodos
criticos (Egli, 1998) hace que la reduccion de la cantidad y actividad del area foliar no
se traslade siempre en forma proporcional a las caidas del rendimiento. Asi, el efecto de
las defoliaciones sobre el rendimiento y sus componentes en el cultivo de soja esta
fuertemente condicionado no solo por su intensidad sino también por su momento de
ocurrencia (Turnipseed y Kogan, 1976; Fehr et al., 1981; Pickle y Caviness, 1984; Goli
y Weaver, 1986).

En este sentido, el Objetivo general de esta tesis fue obtener una aproximacion
cuantitativa para estimar las pérdidas del rendimiento en diferentes genotipos de soja
ante defoliaciones tardias, basada en el entendimiento de las bases funcionales que
definen el crecimiento de las semillas. Estos modelos (que se presentaron en la seccion
3.3.7.1 del capitulo 3), no solo poseen un buen ajuste sino que estan respaldados por el
entendimiento de la forma en que las defoliaciones afectan los aspectos relacionados
con la generacion del rendimiento, analizandolo desde diferentes perspectivas: el efecto
sobre los componentes numéricos (ver seccion 3.3.2 a 3.3.5 en capitulo 3), la dindmica
del crecimiento de las semillas y las relaciones hidricas de las mismas (capitulo 4) y
evaluando el aporte de asimilados provenientes de sustancias de reservas al peso de las
semillas (ver seccion 5.3.4 en capitulo 5). Ademas, hasta el presente el abordaje de los

efectos de variaciones en las relaciones fuente/destino por efecto de defoliaciones a
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nivel cultivo disponible tanto en la literatura nacional como internacional, estaba
mayormente vinculados a evaluar los efectos sobre el rendimiento y sus componentes a
nivel de planta entera, con escasas evidencias de los efectos en diferentes posiciones de
la planta sobre el peso final de las semillas y las variables que la determinan (tasa de
crecimiento y duracion del llenado). En este sentido, la tesis ha hecho un notable
avance, al demostrar que mas alla de los diferentes momentos en los que crecen las
semillas de soja en diferentes posiciones de la planta, en todas ellas existe capacidad de
respuesta tanto a los aumentos como a las disminuciones de fuente, aunque los niveles
de limitacion y las respuestas en los pardmetros que definen el crecimiento de las
semillas sean levemente diferentes entre posiciones (Capitulos 3 y 4).

Los modelos de pérdida del rendimiento basados en el IAF remanente o en el
porcentaje de radiacion interceptada fueron, desde el punto de vista estadistico, solidos
y pueden ser potencialmente aplicables. Asi, la determinacion del % de radiacion
fotosintéticamente activa bajo condiciones de campo puede hacerse de manera muy
sencilla, utilizando diferentes métodos, que no necesariamente utilicen radiémetros
como el utilizado en nuestros estudios. Por ejemplo, a través de la medicion de la
cobertura del canopeo simplemente estimando el sombreado sobre una regla blanca de 1
m de longitud, colocada en forma diagonal entre las hileras del cultivo a nivel del suelo
(Adams y Arkin, 1977). De manera més réapida, puede determinarse la cobertura del
canopeo mediante fotografias analizadas de manera digital (Purcell, 2000) y para
mediciones en mayor escala, y a través de las diferentes longitudes de onda reflejadas
por el canopeo de un cultivo en las regiones del rojo e infrarrojo para identificar areas
con diferente dafio sobre la intercepcion de radiacion y el IAF (Board et al., 2007).

Los modelos basados en atributos ecofisiologicos como los obtenidos en este

trabajo, ademé&s de ser méas extrapolables que otras aproximaciones para diagramar el
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manejo de los agentes bidticos, permiten su utilizacion combinada para valorar el dafio
acumulado en el &rea foliar causado por mas de una adversidad bioldgica, las cuales
pueden producir un perjuicio econémico aun cuando el nivel de infestacion de cada
plaga este por debajo de su umbral de dafio econdmico (IRRI, 1983). En el actual
sistema productivo de soja, la aparicion simultdnea o secuenciada de adversidades
bioldgicas durante el ciclo del cultivo, es la situacion méas comdn. Perotti et al (2011) en
su estudio del manejo de tres adversidades diferentes (Anticarsia gemmatalis,
Cercospora sojina y Caliothrips phaseoli), determinaron que cada una de ellas
manejadas en forma individual segin sus UD no afectaban el rendimiento, pero si las
combinaciones dobles o triples lo que indicaria un efecto sinérgico, el cual era mayor
cuando en la interaccion intervenia el efecto de la defoliacion. Si bien el conocimiento
particular de cada adversidad es absolutamente indispensable para comprender su
dindmica poblacional y disefiar estrategias de control, la evaluacion del dafio del cultivo
resulta mucho maés sencilla, al basarse en una Unica medicion: el porcentaje de
intercepcion de radiacion.

En forma contemporanea al desarrollo de esta tesis, otros estudios bajo
condiciones ambientales diferentes, han permitido reforzar la importancia de la
intercepcion de radiacion durante el llenado de los granos. Recientemente, Board et al
(2010), encontr6 una fuerte relacion curvilinea entre la reduccion relativa del
rendimiento con la reduccion de la intercepcion de la radiacion. De alguna manera, los
sistemas modernos se encuentran mas limitados por fuente que en el pasado, ya que los
estudios de esta tesis y los de Board et al. (2010), muestran disminuciones casi
proporcionales a medida que la radiacion interceptada es reducida por debajo del 95%,
lo que contrasta con estudios previos que sugerian que recién se ocasionarian

reducciones significativas del rendimiento con pérdidas de &rea foliar que se traducen en
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un ca 80 — 85% de radiacion fotosintéticamente activa interceptada (Ingram et al., 1981,

Higley, 1992).

6.2  Aceptacion o rechazo de hipotesis
6.2.1 Objetivo 1

El primer objetivo de la tesis fue el de cuantificar las reducciones en el
rendimiento y sus componentes frente a cambios en la relacion fuente/destino,
provocados por defoliaciones durante el periodo de llenado, en cultivares de soja de
similar rendimiento y diferente peso promedio de semillas. Esta cuantificacion se
realizd6 no solo para el rendimiento sino para sus dos componentes numéricos
principales, el nimero y el peso de los granos. Los efectos sobre el nimero de granos no
habian sido previstos, ya que los tratamientos se aplicaron cuando, de acuerdo a la
bibliografia disponible, este componente ya no deberia haber variado. EI nimero de
granos estuvo asociado a la intensidad de la defoliacion y al momento de aplicacion de
los tratamientos, pero existio ademas un efecto genotipico en la sensibilidad para
reducir el nimero de granos. Esta sensibilidad, ademas, interactué con el nivel de
destinos ya que en este estudio se encontrd que en situaciones de bajo nivel de destinos
no hubo un efecto de la defoliacion sobre el ndmero de semillas, salvo bajo
defoliaciones totales.

La primera hipotesis relacionada con este objetivo proponia que “Al producirse

defoliaciones tardias, las reducciones en el rendimiento y en el peso de los granos estan
mas asociadas a la relacion fuente/destino establecida en el momento de la defoliacion,
que al nivel de defoliacion per se.” Esta hipotesis sélo puede ser aceptada parcialmente,
ya que este estudio permitio establecer que cuando el cultivo posee un menor nivel de
destinos la reduccion del nivel de fuente mediante defoliaciones parciales y leves
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tendria menor efecto sobre el peso de la semilla que cuando el nimero final de semillas
fue cercano al potencial. Por ejemplo, el &rea foliar generada por los cultivares
utilizados al momento en que fueron aplicados los tratamientos, fue reducida en tal
magnitud por el tratamiento de 33% de defoliacibn que generd reducciones
significativas en aquellas situaciones en donde la intercepcion de la radiacion se redujo
en promedio ca 13%, sin embargo esa misma reduccion de la radiacién no presento
pérdidas significativas bajo el menor nivel de destinos. En el experimento 3, la
reduccion de la radiacion interceptada no supero el 10% en los tratamientos con 33% de
defoliacion y por ende no produjo reducciones significativas del rendimiento. Como era
esperable, a medida que se incrementd el nivel de defoliacion, mayor fue el efecto
relativo sobre el peso de las semillas pero las diferencias asociadas al nivel de destinos
no se evidenciarian con defoliaciones muy grandes o totales. Las causas de estas
diferencias no estan claras y necesitardn ser evaluadas. Ademas, bajo las relaciones
fuente/destino cominmente observadas en este estudio, la capacidad de compensar una
reduccion en el nimero de semillas por incremento del peso de las mismas ante una alta
disponibilidad de fuente vari6 entre un 5 y un 14% entre todos los cultivares, y en
términos generales fue mayor en las ramificaciones. Por lo tanto y si bien en la literatura
cientifica se han registrado respuestas muy importantes ante la liberacion de fuente por
remocion de destinos, los resultados de este estudio sugieren que bajo situaciones de
baja fijacion de vainas, la capacidad de compensacion del rendimiento por aumento del
peso de la semilla no superaria el 20%. Los resultados de esta tesis concuerdan
parcialmente con lo expuesto por Borras et al (2004), quienes concluyeron que la
semilla de soja parece experimentar un alto grado de co-limitacion (por fuente y por
destino), ya que en este estudio las restricciones por fuente fueron mucho mas

importantes y no se encontraron sélidas evidencias para apoyar una co-limitacion.
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La segunda hipdtesis propuesta planteaba que “Para una misma reduccion de la

relacion fuente/destino, los genotipos con mayor peso promedio de las semillas,
presentaran una mayor reduccion de su peso final por efectos de una defoliacion tardia”.
No se encontraron evidencias para aceptar esta hipotesis. De todas maneras, no se
descarta la existencia de otros efectos genotipicos que puedan condicionar la magnitud
de las respuestas. En un estudio previo, Haile et al. (1998) determiné que el dafio por
defoliacion fue variable entre grupos de madurez y cultivares. En todos los casos, los
rendimientos estuvieron directamente relacionados con el indice de éarea foliar
remanente y la intercepcion de la radiacion del canopeo luego de la defoliacion y sefal6
la necesidad de ajustar los umbrales de dafio segiin grupo de madurez y cultivar. En
nuestro estudio, si bien se ajustaron modelos de reduccion del rendimiento para todos
los cultivares evaluados, también se pudo determinar que los cultivares més precoces
(DM 3700 RR y Mireya 4,2 RR) fueron los que presentaron los residuales mas
elevados, lo cual concuerda en parte con lo sugerido por Haile et al (1998). En INTA
Oliveros, Perotti y Gamundi (2006 y 2007) evaluaron la incidencia de la defoliacion
manual y natural en cultivares determinados e indeterminados sembrados en diferentes
espaciamientos y hallaron que los cultivares de los GM Ill, IV y V tenian la misma
tolerancia a la defoliacion y a su vez eran menos tolerantes que los cultivares de los GM
VI y VII a defoliaciones durante el periodo reproductivo. Determinaron que los
umbrales de dafio para el periodo reproductivo debian ser corregidos para el caso de
cultivares indeterminados de los GM IlI, 1V y V, independientemente del espaciamiento
entre lineas de siembra. Sin embargo, estos umbrales siguen basandose en el nivel de
defoliacion y Haile et al. (1998) demostr6 claramente que los niveles de dafio
economico variaban con el cultivar y estaban directamente relacionados a la capacidad

de interceptar radiacion por el area foliar remanente. Nuestro estudio confirma la
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necesidad de conocer la intercepcion de radiacion remanente y que este seria el
indicador més apropiado para estimar los dafios en el rendimiento, independientemente

de las caracteristicas genotipicas.

6.2.2 Objetivo 2

El segundo objetivo de esta tesis fue “Determinar los efectos de defoliaciones
producidas durante el periodo de llenado, sobre la dindmica de crecimiento de las
semillas”. La duracion del llenado de granos ha demostrado estar positivamente
correlacionada con el rendimiento por numerosos investigadores (Gay et al., 1980;
Smith y Nelson, 1986; Egli et al., 1984; Egli, 2004) sin embargo estudios de simulacion
y de campo hechos por Salado-Navarro et al. (1986) observaron que las correlaciones
entre el rendimiento y la duracidn eran, generalmente no significativas e inconsistentes.
Cooper (2003) especulo que el momento y las condiciones ambientales durante el cual
se produce el llenado de las semillas es el responsable de estas inconsistencias. En la
misma linea, Borrés et al (2004) sostuvo que el periodo para la determinacion del
nuamero de semillas ocurre con frecuencia con los niveles de radiacion solar mas altos
que los que se producen durante el llenado de la semilla. Y por lo tanto, la
disponibilidad potencial de asimilacion es mucho més alta durante el periodo en que la
fuerza de los destinos se establece que cuando el llenado de los mismos debe llevarse a
cabo. En este estudio, los desequilibrios creados ante alteraciones del nivel de fuente y
destinos produjeron respuestas variables entre cultivares, tanto en el nimero como en el
peso de las semillas. Estas respuestas pueden haber estado asociadas no solo al area
foliar remanente de cada cultivar (lo cual es un efecto directo del ambiente explorado en
etapas tempranas del cultivo sobre el crecimiento y desarrollo) y al nivel de intercepcion

de la radiacion remanente, sino también a las condiciones del ambiente (principalmente
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radiacion y precipitaciones) durante el crecimiento de las semillas. Y, por lo tanto, era
esperable que las diferencias estuviesen asociadas a cambios en la duracion del llenado.

De esta forma, la primera hipotesis proponia que “Defoliaciones producidas a

mediados del llenado modifican méas la duracion del periodo de llenado que la tasa de
crecimiento de las semillas”. Esta hipotesis se rechaza, ya que en las dos posiciones del
tallo principal en las que se evalud la dindmica del llenado de las semillas, las
modificaciones en la disponibilidad por fuente mediante defoliaciones y desvainado
provocaron principalmente una mayor modificacién de la tasa de crecimiento de las
semillas respecto a la duracion del llenado efectivo. En esta tesis ante el aumento de
asimilados por semilla por desvainado, siempre se detectaron incrementos en la tasa de
crecimiento de las semillas. En aquellos casos que existid ausencia de respuesta en la
tasa de crecimiento de las semillas y se registr6 un incremento de la duracién del
llenado de las mismas, no se presentaron incrementos en el tamafio de la semilla y por
ende en el rendimiento. Con un fuerte respaldo documentado en la literatura, se sostiene
que las condiciones ambientales (temperatura, radiacion, disponibilidad hidrica) durante
el periodo de floracion y fijacion de vainas, pueden generar variaciones en el nimero de
células cotiledonares y por ende en la tasa de crecimiento de las semillas, estableciendo
un tope en la capacidad de incremento en el peso de las semillas ante el aumento de
fuente durante el llenado de las mismas. Sin embargo, en este estudio la tasa pudo
aumentar, ante el incremento de fuente, o disminuir por defoliaciones, aun cuando las
semillas se encontraban en activo crecimiento. Por lo tanto, no se presentaron
limitaciones por destinos, y si bien no se midieron concentraciones de sacarosa en las
semillas, el incremento de la tasa de crecimiento por un lado y el incremento marginal
en la duracion del llenado, denotan que las semillas no se encontrarian creciendo a

niveles criticos de sacarosa. Esto les permitié, asimismo, incrementar el contenido de
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agua de las semillas, en todos los niveles de defoliacion excepto bajo una defoliacion
total. ElI hecho de que los experimentos se hayan realizado bajo condiciones sin
limitaciones hidricas sugiere la posibilidad de que los cultivares hayan expresado su
potencialidad genética en el nimero de ceélulas cotiledonares y, por ende, los
tratamientos aplicados afectaron la capacidad de incrementar, principalmente, la
expansion de dichas células.

La segunda hipotesis planteaba que “A medida que se reduce la relacion

fuente/destino, se adelanta el momento en el que las semillas alcanzan su maximo
contenido de agua, reduciendo, consecuentemente, su tamafio final”. Esta hiptesis es
aceptada, ya que fue una respuesta consistente, a traves de cultivares y experimentos; no
solo las defoliaciones adelantaron en el tiempo el momento en el que las semillas
alcanzaron su méaximo contenido de agua sino que el desvainado permitié un mayor
ingreso de agua a la semilla y retrasd el momento en el cual se alcanz6 el méximo
contenido. La plasticidad en el momento en que se maximiza el contenido de agua y la
constancia de la relacion entre este parametro y el tamafio final de la semilla ponen en
evidencia la capacidad del cultivo de responder cuantitativamente a cambios en el nivel

de fuente aln durante etapas avanzadas del llenado.

6.2.3 Objetivo 3

El tercer y ultimo objetivo de la tesis fue el de “Estimar el aporte de la
removilizacion aparente de reservas en el llenado de granos frente a cambios en la
relacion fuente/destino, a partir de R6, para genotipos de soja del GM Il y V. *

De acuerdo a los resultados obtenidos, se rechaza la primera hipétesis, que sostenia que

“A medida que se reduce la relacion fuente/destino se incrementa la movilizacion de

reservas desde 6rganos vegetativos”. Dentro de cada genotipo y condicién ambiental la

167



Tesis Magister Scientiae Ing. Agr. Juan Martin Enrico 168

removilizacion de reservas se mantuvo relativamente constante. Esto concuerda con la
caida sostenida del peso de las semillas cuando se reduce la intercepcion de la radiacion
y pone en evidencia la necesidad de cuantificar las condiciones genotipicas y
ambientales que favorecen la contribucion de reservas, aun bajo buenas condiciones
durante la fase de llenado.

Finalmente, se acepta la sequnda hipotesis que planteaba que “Frente a un

mismo cambio en la relacion fuente/destino producida por defoliacion, existe una
respuesta diferencial de los genotipos en reducir el peso final de las semillas, que
determina su capacidad de sostener la tasa y duracion del llenado mediante la
movilizacion de reservas.” Los resultados obtenidos sugieren la existencia de
variabilidad genotipica en la capacidad de removilizar reservas; la relacion de esto con
otros mecanismos de la planta, incluso con su capacidad de sostener el nimero de los
granos, debe aln evaluarse.

Otro de los aportes de este estudio fue lograr una cuantificacion de la
contribucion de las reservas al sostenimiento parcial del peso de las semillas frente a
reducciones en la fotosintesis tardia en el cultivo de soja, sin dejar de lado el hecho de
que la aproximacion utilizada para estimar la misma es imperfecta por no haberse

considerado las pérdidas de peso en los 6rganos por respiracion.

6.3  Perspectivas

Esta tesis no solo permiti6 poner a prueba las hipotesis inicialmente
propuestas sino que sus resultados permiten la formulacion de nuevas preguntas
relacionadas no solo con las respuestas a defoliaciones sino con los mecanismos de

definicion del rendimiento.
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Por un lado, las pérdidas en el rendimiento por defoliaciones incluyeron
caidas en el nimero de granos, que no solo estuvieron asociados al momento de
aplicacion de los tratamientos sino a la intensidad de la defoliacion. Esto permite
suponer que los reales limites del periodo critico para la definicion del rendimiento no
son rigidos, en términos fenoldgicos, sino que se encuentran asociados a la sensibilidad
diferencial de los 6rganos reproductivos al estrés de asimilados. Asi, por ejemplo, un
estrés leve (baja defoliacion, o moderada disminucion del nivel de destinos) no afectaria
a las vainas que ya han logrado establecer su méaximo tamafio, y por lo tanto la
sensibilidad del namero de vainas finalizaria en el momento en que la mayoria de las
vainas han alcanzado dicho estado. Esto es, pocos dias después de R5 (Egli y Bruening,
2006). Pero puesto que las vainas con maxima longitud pueden abortar cuando el estrés
de asimilados es severo, el final del periodo critico ocurriria més tarde. Experimentos
con sombreos de diferente intensidad, en los cuales se evalue con mucho detalle la
dindmica y elongacion de las vainas, serian la aproximacion méas sencilla para probar
esta hipdtesis. Sin embargo, y principalmente en el caso de la respuesta observada a la
defoliacion total, no puede descartarse que exista un efecto adicional al estrés de
asimilados. Una defoliacion total suma, ademés de la pérdida de la mayor parte del
reservorio de N, cambios en la temperatura del canopeo. Resultados recientes (Molino,
J., 2011) muestran como el estrés por alta temperatura provoca el aborto de vainas que
ya han progresado en su elongacion. Estos efectos deberian evaluarse en experimentos
adicionales.

Un aspecto importante para evaluar en investigaciones futuras es la
aplicabilidad de los modelos estimados bajo diferentes situaciones de campo. Los
cultivos utilizados en las tres experimentos fueron todos regados y mantenidos libres de

limitaciones, con lo que se logré un nivel de IAF muy elevado en la situacion control,
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que se utiliz6 como referencia para estimar los modelos, aun en los cultivares de ciclo
mas corto. Esta situacion no es la més probable en el campo, ya que las limitaciones al
IAF y al nimero de granos fijado son generales. Deberia evaluarse, entonces, la validez
de los modelos bajo condiciones con diferente IAF logrado al momento de la
defoliacién. No obstante, los resultados obtenidos en esta tesis, en la que se encontraron
relaciones diferentes e incluso més exigentes, para cultivos con bajo nimero de semillas
sugiere que poco después de R5 los cultivos ya han ajustado su tamafio potencial de
semillas, acorde con el nimero de vainas establecidos, y por lo tanto cualquier
reduccion en el crecimiento impactar& negativamente en el peso final obtenido. Puede,
asimismo, intentarse calcular un estimador del tamafio potencial, a partir de la relacion
que se conoce en otras especies, en las cuales existe una relacion entre el peso potencial
y la tasa de crecimiento por planta y por unidad de semilla en etapas previas al llenado
efectivo (Gambin et al., 2006). Considerando que el tamafio potencial esta asociado a la
tasa de crecimiento de las semillas (Egli, 1998) y en nuestros estudios éste fue el
pardmetro més afectado por las defoliaciones, este modelo permitiria estimar el peso
esperado de las semillas y cuantificar la magnitud de la merma por defoliacion.
Finalmente, en estos estudios surgieron algunas caracteristicas
genotipicas, como la sensibilidad a modificar el nGmero de semillas, la duracion del
llenado o la removilizacion de reservas que no habian sido analizadas pero que,
aparentemente, pueden tener una contribucion en regular las caidas del rendimiento
frente a limitaciones por fuente. Hay evidencias de que el mejoramiento en soja ha
tendido a reducir las limitaciones por fuente (Kumudini, 2002), pero los mecanismos
responsables de estas diferencias no estan claros. Por lo tanto, esta tesis sugiere que es
probable que alguna de las tres caracteristicas arriba mencionadas puedan presentar

variabilidad genética y, por lo tanto, pueden ser utilizados para mejorar el
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comportamiento de los cultivos. Esta mejora no solo seria valiosa para condiciones de
adversidades que produzcan defoliaciones sino también para condiciones de apropiadas
condiciones de crecimiento que, como se encontrd en este estudio, también presentan

fuertes limitaciones por fuente al crecimiento de las semillas.
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