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Ei, eficiencia de intercepcion de radiacion; RFAI, radiacion fotosintéticamente activa
interceptada (MJ m™); R:T relacién raiz:tallo; IC, indice de cosecha; EUR, eficiencia en
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detectaron interacciones entre el anegamiento, la especie y la disponibilidad de
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Sensibilidad de trigo y cebada al anegamiento y su interaccion con la
disponibilidad de nitrégeno

RESUMEN

El anegamiento impone una restriccion importante al crecimiento y produccion de los
cultivos a nivel mundial, y su importancia esta prevista que aumente dado el proyectado
aumento a futuro en la frecuencia de eventos climaticos extremos. La mayoria de los
trabajos que han evaluado el efecto del anegamiento en trigo y cebada se centraron en
un momento particular del ciclo del cultivo y las aproximaciones son preferentemente a
nivel de planta u 6rgano, pero son muy escasos los trabajos que evaluaron variables de
crecimiento a nivel de cultivo y a lo largo del ciclo ontogénico. El objetivo de esta tesis
fue evaluar la respuesta de los componentes ecofisiologicos que definen el rendimiento
y la acumulacion de biomasa de trigo y cebada sometidos a anegamiento prolongado
en distintos momentos de su ciclo ontogénico y con dosis contrastantes de
disponibilidad nitrogenada. Utilizando una aproximacion a nivel de planta, se identificd
que el periodo de mayor sensibilidad al anegamiento en lo que respecta a pérdidas de
rendimiento, se centra previo a floracion tanto en trigo como en cebada, y las pérdidas
de rendimiento fueron de similar magnitud en ambas especies. También se detectd que
la ocurrencia de anegamiento en estados tempranos del desarrollo produjo un
alargamiento del periodo emergencia-floracion, redujo la tasa de macollaje y prolongo
el periodo de aparicion de macollos, y este efecto fue mas marcado en cebada que en
trigo. Ademas, el anegamiento produjo una severa pérdida de la biomasa de raices y
longitud radical por planta en ambas especies, y afectd la acumulacién y mantenimiento
de la biomasa aérea, en donde los efectos del anegamiento se observaron mas
tardiamente. Utilizando una aproximacion a nivel de microcultivo se observd que un
incremento en la disponibilidad de nitrogeno al inicio del cultivo no mitigd de manera
significativa la respuesta al anegamiento, o incluso magnifico los efectos negativos del
anegamiento en el caso de cebada. Las pérdidas de biomasa por anegamiento se dieron
tanto por caidas en la capacidad de captura de radiacion (por pérdidas del area foliar)
como por caidas en su eficiencia de uso en ambas especies. Para la Region Pampeana se
determind, utilizando el modelo de simulacibn CERES-Wheat, una probabilidad de
ocurrencia de anegamiento durante el periodo critico de hasta el 25%. En conclusion, el
anegamiento afecta la produccién de trigo y cebada en Argentina y provoca efectos
inmediatos y a largo plazo sobre la produccion de biomasa y rendimiento en ambos
cultivos, cuya magnitud depende del estado ontogénico del cultivo durante la ocurrencia
del estrés.

Palabras clave: exceso hidrico, Triticum aestivum L., Hordeum vulgare L.,
rendimiento, biomasa, floracion, macollaje, raices, intercepcion de radiacién, EUR
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Sensitivity of wheat and barley to waterlogging and its interaction with nitrogen
availability

ABSTRACT

Waterlogging imposes a major constraint on growth and crop production worldwide,
and its importance is expected to be intensified due to a future increase in the frequency
of extreme weather events. Most studies that evaluated the effect of waterlogging on
wheat and barley focused on a particular moment of the crop cycle and evaluated traits
at the plant or organ level, but very few studies have evaluated growth variables at the
crop level and throughout the whole ontogenic cycle. The main objective of this thesis
was to evaluate the response of the ecophysiological components that define yield and
biomass accumulation in wheat and barley under prolonged waterlogging events
imposed at different periods of the ontogenic cycle and under contrasting rates of
nitrogen availability. Using a plant-level approximation, it was identified that the
greatest sensitivity to waterlogging in wheat and barley focused on the immediately pre-
flowering period (measured as grain yield loss respect to the control), and the
magnitude of yield losses was similar between species. Using the same approach, it was
found that the occurrence of waterlogging in early stages of development produced a
delay in flowering time and affected tillering dynamics, especially for barley. In
addition, it was found that waterlogging caused a severe loss of root system on both
species (i.e. root biomass, root length per plant) and affected the accumulation and
maintenance of aboveground biomass, in which the effects of waterlogging were
observed thereafter. Furthermore, using a micro-crop level approach, it was observed
that an improvement in the nitrogen availability at the beginning of the crop cycle did
not mitigate significantly the response to waterlogging, or even magnified its negative
effects in the case of barley. Loss of biomass as a result of waterlogging occurred due to
reductions on the ability of the crop to capture radiation (by loss of leaf area) as well as
a decline in its use efficiency in both species. Using a crop simulation model, the
probability of occurrence of waterlogging during the critical period for different sites of
the Pampean region was up to 25%. In conclusion, waterlogging affects wheat and
barley production in Argentina, and causes immediate and long-term effects on biomass
and yield production in both crops, which magnitude depends on the developmental
stage of the crop when waterlogging occurs.

Keywords: water excess, Triticum aestivum L., Hordeum vulgare L., yield, biomass,
flowering, tillering, roots, radiation interception, RUE



CAPITULO 1

Introduccion general



1.1. Presentacion del problema y revisién de antecedentes

1.1.1. Importancia del anegamiento

El anegamiento es una restriccion que afecta a los cultivos a nivel global, y cuya
importancia estd prevista que aumente debido a la mayor frecuencia de eventos
climaticos extremos (Wollenweber et al., 2003). Muchos paises del mundo (por
ejemplo, Australia, Canad4, Estados Unidos) presentan regiones agricolas que sufren
con frecuencia anegamientos. A nivel mundial, entre 10 y 15 millones de hectareas de
trigo (ca. 10% del &rea destinada al cultivo) sufren anegamiento ocasional o frecuente
cada afo, limitando los rendimientos obtenidos bajo condiciones productivas (Sayre et
al., 1994). En Argentina, la produccién de trigo y cebada es afectada por eventos de
anegamiento que provocan pérdidas importantes de rendimiento en ambos cultivos
(Bolsa de Cereales de Buenos Aires, 2013). Sin embargo, pese a que la distribucion de
precipitaciones se conoce para muchas zonas de la Region Pampeana, el impacto de las
mismas sobre el balance hidrico de los cultivos, en ambientes con caracteristicas
edafoclimaticas contrastantes genera incertidumbre, y revela la importancia de
caracterizar el riesgo de anegamiento en dichas regiones (Reussi Calvo y Echeverria,
2006).

El suelo se considera anegado cuando el exceso de agua satura los poros de aire,
macroporos, presentes en el perfil (que incluye en algunos casos una muy delgada capa
de agua sobre la superficie del suelo), inhibiendo asi el intercambio de gases entre las
raices y la atmosfera (Hillel, 1998; Striker, 2012b). El origen maés frecuente de este
fendmeno es cuando las precipitaciones o el agua de riego se acumulan en la superficie
del suelo por un periodo dado, como consecuencia de deficiencias en la capacidad de
infiltracion del perfil. En estos casos se produce un desbalance entre la cantidad de agua
aportada al suelo en un tiempo determinado y la salida 6 pérdida de agua del sistema, ya
sea horizontalmente (escurrimiento superficial y/o subsuperficial) o verticalmente
(evapotranspiracion, infiltracion, etc.). Ciertas caracteristicas del suelo que contribuyen
a este efecto incluyen la formacion de costras en la superficie, que impiden la
infiltracion de agua, o la presencia de una capa de baja permeabilidad en el subsuelo
(pan de arcilla, tosca) que imposibilita el drenaje profundo. La accién del hombre
también afecta este balance, por ejemplo, mediante la compactacion superficial y
subsuperficial del suelo generada por el excesivo transito de rodados. AuUn en suelos
irrigados puede ocurrir anegamiento debido a la ausencia de adecuados sistemas de
drenaje (Van Ginkel et al., 1997), incluso si el sistema de riego es por mantos o
inundacion, el anegamiento se puede producir adn en suelos bien drenados, por al
menos un par de dias.

El efecto negativo del anegamiento para las plantas se asocia principalmente a
disminuciones en la concentracion de oxigeno en suelo, ya que la difusion de gases en
el agua disminuye drasticamente (5000-10000 veces) bajo estas condiciones
(Armstrong, 1980). En suelos anegados, el intercambio de gases con la atmosfera queda
restringida a la superficie del suelo, mientras que dentro del perfil, el oxigeno puede
estar completamente ausente (Hillel, 1998). De esta manera, la respiracion de las raices
y los microorganismos aerdbicos agotan rapidamente el oxigeno y el suelo se vuelve
hipoxico y luego anoxico en pocas horas (Ponnamperuma, 1984). Asi, el ambiente
anoxico generado por el anegamiento induce una serie de alteraciones metabdlicas,
fisiologicas y morfologicas en las plantas relacionadas con su supervivencia bajo



condiciones anaerdbicas (Koslowski y Pallardy, 1984; Colmer y Voesenek, 2009;
Voesenek y Bailey-Serres, 2015). La reduccién de la respiracion radical, que es una de
las primeras respuestas de las plantas a estas condiciones (Huang y Johnson, 1995; Liao
y Lin, 2001), es consecuencia del cambio del metabolismo aerébico hacia vias
fermentativas y deriva en una disminucion de la produccion de ATP y suministro de
energia (Saglio et al., 1980; Gibbs y Greenway, 2003). La capacidad de fermentacion de
las raices, como un mecanismo para mantener la produccién de energia en condiciones
de anoxia, ha sido relacionada por muchos autores con la habilidad de las plantas de
sobrevivir a condiciones de anegamiento (Jackson y Drew, 1984; Mohanty et al., 1993),
y depende principalmente de un continuo suministro de azUcares solubles (Liao y Lin,
2001) ya sea provenientes de la actividad fotosintética actual o de las reservas. Otros
mecanismos de tolerancia al anegamiento incluyen la formacion de tejido
aerenquimatico en las raices (i.e. aumentos de porosidad radical, Justin y Armstrong,
1987; Seago et al., 2005; Jiang et al., 2010) y la suberizacion de las raices (para arroz ,
Colmer et al., 1998). Ante eventos de anegamiento, trigo y cebada son capaces de
generar aerénquima lisigeno, observandose amplios rangos de variabilidad entre
cultivares (Thomson et al., 1990; Jiang et al., 2010; Malik et al., 2011) y ha sido
relacionado con la habilidad de los cultivares de tolerar las condiciones de anegamiento
(Hossain y Uddin, 2011; Broughton et al., 2015). Asimismo, el mantenimiento del
sistema radical y su funcionalidad parece estar involucrado en el mejoramiento de la
productividad de trigo bajo condiciones de anegamiento (Hayashi et al., 2013). Las
condiciones de anoxia debido a anegamiento causan también el cierre estomético (Malik
et al., 2001), reducciones en la concentracion de CO; de las hojas y, consecuentemente,
una disminucion en la tasa de fotosintesis a nivel de hoja (Malik et al., 2001; Yordanova
y Popova, 2001; Li et al., 2011), reduciendo la produccién de fotoasimilados.

1.1.2. Reducciones sobre el crecimiento y rendimiento de trigo y cebada asociadas al
anegamiento

Las variaciones en rendimiento en trigo y cebada se asocian en general a cambios
en el numero de granos mas que a cambios en el peso de los granos (Fischer, 1993;
Slafer y Andrade, 1993; Abeledo et al., 2003; Prystupa et al., 2004). En trigo, se definio
el periodo critico para la determinaciéon del nimero de granos como el periodo que
media entre 20 dias antes y 10 dias después de la floracién (Fischer, 1975), y depende
tanto del nimero de espigas establecido a madurez como del nimero de granos por
espiga (Slafer, 2003). El periodo critico para la determinacion del nimero de granos en
cebada (de 40 a 10 dias antes de la espigazdn) se produce antes que en trigo y se asocia
frecuentemente con la determinacion del nimero de espigas por m? (Arisnabarreta y
Miralles, 2008). Las distintas estrategias entre ambas especies para generar el
rendimiento sugieren que la etapa ontdgenica en que se produce el anegamiento puede
determinar diferencias en las respuestas del rendimiento de trigo y cebada ante eventos
de anegamiento. Desde el punto de vista agrondmico, la tolerancia al anegamiento
radica en el mantenimiento de la produccion de biomasa y del rendimiento en grano
respecto de un cultivo sin dicha limitacién, haciendo que el cultivo pueda ser viable en
areas con probabilidad de riesgo de anegamiento. Pese a ello, el nimero de estudios
referidos al impacto del anegamiento sobre la ecofisiologia de la generaciéon del
rendimiento en trigo y cebada es sensiblemente menor que los estudios realizados
trabajando con niveles de organizacion menores (planta, 6rgano).

A escala productiva, cebada es considerado un cultivo altamente susceptible al
anegamiento (Broughton et al., 2015), mientras que trigo se considera que posee mayor



grado de tolerancia (Hoffman y Viega, 2011). Sin embargo, son escasos los trabajos ad
hoc donde se haya puesto a prueba de manera comparativa el efecto del anegamiento en
cebada y trigo bajo las mismas condiciones ambientes. En este sentido, en un
relevamiento de 6 variedades de trigo y 8 de cebada bajo anegamientos naturales (4
semanas de anegamiento intermitente) se observaron reducciones en el rendimiento del
19-82% en trigo y 51-84% en cebada, dependiendo de la variedad (Setter et al., 1999).
Para anegamientos aplicados a inicios de macollaje, las pérdidas relativas de trigo
variaron de 0 a 30% y en cebada de 9 al 42% dependiendo del cultivar (Hoffman y
Viega, 2011). Las caidas en rendimiento en ambas especies se asociaron generalmente a
una menor cantidad de espigas establecidas a madurez (Cannell et al., 1984; Collaku y
Harrison, 2002).

Si bien las pérdidas de rendimiento parecen ser mayores en cebada que en trigo, la
variabilidad genética dentro de cada especie es amplia. Una evaluacion a nivel de
cultivo de 15 variedades de trigo expuestas a anegamiento mostrd pérdidas de
rendimiento de entre el 15 y 60%, dependiendo del cultivar, respecto a la situacion sin
anegar (Collaku y Harrison, 2002). Musgrave (1994) reportd pérdidas de rendimiento
como respuesta al anegamiento de entre 37 y 45% para distintos cultivares de trigo. Para
cebada, la informacion es mas escasa. En un estudio en macetas Pang et al. (2004)
encontraron diferencias entre genotipos de cebada en sus respuestas al anegamiento y en
su recuperacion una vez que las macetas fueron drenadas. En ese estudio, el peso seco
de los vastagos disminuy6 entre 20-35% Yy el de raices entre 30-50%, respecto del
tratamiento control, luego someter a las plantas a tres semanas de anegamiento.

En relacion con el desarrollo de los cultivos, se sabe que la temperatura, el
fotoperiodo y la vernalizacion son los factores principales que gobiernan la tasa de
desarrollo de trigo y cebada, y determinan la duracion de las distintas fases fenoldgicas
(Hay y Kirby, 1991; Slafer y Rawson, 1994; Kernich et al., 1995). Sin embargo,
numerosas evidencias muestran que estreses abioticos, como las deficiencias
nutricionales, pueden modificar también la duracién de las fases, aunque las respuestas
son controvertidas (Rodriguez et al., 1998; Prystupa et al., 2003; Arisnabarreta y
Miralles, 2004; Guarda et al., 2004; Salvagiotti y Miralles, 2007; Alzueta et.al., 2012;
Hall et al., 2014). En los casos en que se produce un atraso en la floraciébn como
consecuencia de un estrés abiotico, este en general se debe a un aumento en el filocrono,
sin cambios evidentes en el nimero final de hojas (Longnecker et al., 1993; Rodriguez
et al., 1998; Prystupa et al., 2003; Arisnabarreta y Miralles, 2004; Salvagiotti y
Miralles, 2007;). Similares resultados se encontraron en trigo bajo condiciones de
déficit de agua (Cabeza et al., 1993) y toxicidad por Al (Valle y Calderini, 2010),
aunque en este caso si se evidenciaron cambios en el numero final de hojas, pero solo en
uno de los experimentos. Con respecto a los efectos del anegamiento sobre el desarrollo
del cultivo, Robertson et al. (2009) demostraron que anegamientos en trigo durante el
macollaje indujeron la aparicion de macollos de ordenes superiores, retrasando la
espigazén del cultivo. Sin embargo, son escasos los trabajos que evaluaron el efecto del
anegamiento sobre el desarrollo de trigo y cebada, y sobre los atributos que determinan
la duracion de las fases fenologicas.

La sensibilidad de trigo y cebada al anegamiento a lo largo de su ontogenia ha
sido caracterizada en funcion de la recopilacion de ensayos donde el anegamiento se
aplicd en momentos particulares del desarrollo (Setter y Waters, 2003). Setter y Waters
(2003) sugieren que las etapas reproductivas del ciclo de trigo y cebada son mas
sensibles al anegamiento que las etapas vegetativas. Sin embargo, dicha sensibilidad no



ha sido analizada en ensayos ad hoc donde periodos sucesivos de anegamiento hayan
sido generados desde la siembra a la madurez del cultivo. Desde el punto de vista
temporal, el periodo entre la germinacion y la emergencia del cultivo es uno de los méas
afectados por el anegamiento, y sobre el cual se han centrado muchos de los estudios
realizados sobre el tema. En ausencia de oxigeno, semillas embebidas de arroz, una
especie tolerante a la anoxia, son capaces de sintetizar la enzima a-amilasa y germinar,
mientras que semillas de trigo en las mismas condiciones son incapaces de sintetizar
dicha enzima, impidiendo la germinacion (Perata et al., 1992). Para etapas vegetativas,
en trigos de 3-4 hojas observaron reducciones del crecimiento radical de hasta el 70%
luego de 2 semanas de anegamiento, y una disminucién en la producciéon de biomasa
aérea de hasta el 60% como consecuencia de una menor produccion de macollos y
reducciones en el &rea foliar (Huang et al., 1994a; Malik et al., 2001). En cebada, luego
de 3 semanas de anegamiento en 3-4 hojas se encontraron reducciones de 20-57% en la
biomasa de tallos y 30-68% en raices para distintos cultivares, respecto de la situacion
sin anegar (Pang et al., 2004).

Son mas escasos los trabajos que evallan el efecto del anegamiento en momentos
particulares de la ontogenia sobre el rendimiento, especialmente para cebada. En este
sentido, anegamientos en 3-4 hojas en trigo produjeron mermas de rendimiento de entre
6 y 67% respecto a la situacion sin anegamiento (Collaku y Harrison, 2002; Robertson
et al., 2009; Yaduvanshi et al., 2012). Para el periodo de encafiazén, se reportaron
pérdidas de rendimiento en trigo de entre 20 y 80%, dependiendo del cultivar, respecto
del control sin anegar (Yavas et al., 2012). Anegamientos durante postantesis también
produjeron pérdidas significativas de rendimiento en trigo como consecuencia de caidas
en el peso de los granos (Jiang et al., 2008; Hossain et al., 2011; Li et al., 2011). El
anegamiento durante el llenado de los granos no sélo redujo la acumulacion de materia
seca durante ese periodo, sino también la capacidad de removilizacién de las reservas
previamente acumuladas en tallos y hojas hacia los granos (Jiang et al., 2008).

El rendimiento de los cultivos de trigo y cebada se cuantifica al momento de
madurez; sin embargo, la generacion de dicho rendimiento es un proceso continuo que
comienza a gestarse desde la siembra del cultivo. En términos asociados a la economia
del carbono, la biomasa total a madurez puede ser explicada en funcién de la radiacion
interceptada (la cual depende de la generacién y mantenimiento de area foliar verde) y
de la eficiencia en el uso de la radiacion (la cual es genotipo dependiente y variable a lo
largo de la ontogenia) (Sinclair y Muchow, 1999). El anegamiento reduce la
acumulacién de biomasa, y en muchos casos esa reduccién se asocia con una menor
aparicion o mantenimiento de macollos (Malik et al., 2001; Collaku y Harrison, 2002).
La reduccion en la capacidad de macollaje, afecta la generacion de area foliar,
disminuyendo la capacidad del cultivo de interceptar radiacion solar. Sin embargo, el
efecto de eventos de anegamiento sobre las variables determinantes de la acumulacion
de biomasa (i.e. intercepcion de radiacion, eficiencia en el uso de la radiacién) no ha
sido hasta el momento analizado ni en trigo ni en cebada.

La duracion del periodo de anegamiento esta asociada a la magnitud del efecto
negativo que produce en el rendimiento y sus componentes. En trigo, aumentos en la
duracion del anegamiento, desde 5 hasta 50 dias en floracion, produjeron disminuciones
lineales en el rendimiento y sus componentes (espigas por m?, peso y niimero de granos)
asi como en el contenido de proteina en grano (Olgun et al., 2008). Similares resultados
fueron reportados recientemente por Marti et al. (2015), quienes encontraron
reducciones de rendimiento en trigo de ca. 2% por dia de anegamiento durante el



periodo de elongacion del tallo. Méas adn, periodos muy cortos de anegamientos (3 dias)
redujeron severamente el crecimiento en plantas de trigo a las tres semanas desde
emergencia. Este efecto fue mas visible durante el periodo posterior al anegamiento
(periodo de recuperacidn), mostrando una senescencia acelerada, disminucion en el
largo de hojas, menor area foliar, y disminucion en la produccion de macollos (Malik et
al., 2002). En cebada, aumentos en la duracién del anegamiento de 72 a 120 horas, en 2-
3 hojas aparecidas, produjeron reducciones progresivas en conductancia estomatica, tasa
de traspiracion y fotosintesis neta (Yordanova y Popova, 2001).

En resumen, tanto en trigo como en cebada, distintos trabajos analizaron el
impacto del anegamiento en estados ontogénicos particulares de cada especie sobre
variables preferentemente a escala de 6rgano o planta; sin embargo, en ninguna de las
dos especies (pese a su relevancia productiva) el efecto del anegamiento ha sido
contemplado considerando ad hoc las sucesivas etapas ontogenicas de emergencia a
madurez y su impacto sobre los componentes que definen el rendimiento sea en
términos de generacion de biomasa o de sus componentes NnUMericos.

1.1.3. Interaccion del anegamiento con la disponibilidad de nutrientes

La condicion de anoxia producida en el suelo por efecto del anegamiento, trae
como consecuencia reacciones de reduccion, que altera la disponibilidad de nutrientes
para los cultivos. Entre esas reacciones se encuentra la desnitrificacion (proceso
mediante el cual el nitrato es reducido a nitrito, luego a oxido nitroso, y eventualmente a
nitrdgeno elemental), y la reduccién del hierro, manganeso y sulfatos (Hillel, 1998).
Como consecuencia, algunos suelos anegados se vuelven ricos en Mn®** y Fe?* y pobres
en NOz y SO,* (Malik et al., 2002). El nitrégeno es uno de los macronutrientes
fundamentales para generar una adecuada biomasa. La forma mas frecuente de
absorcion de nitrégeno por parte de los cultivos es como NO3". La desnitrificacion es
uno de los principales procesos de pérdida de NO3™ en suelos anegados (Ponnamperuma,
1984), que sumado a la lixiviacion contribuyen a la pérdida de la mayor parte del
nitrdgeno del sistema. De esta manera, en suelos deficitarios en nitrégeno se potencia el
efecto adverso del anegamiento como consecuencia de un efecto sobre la disponibilidad
del nutriente; sin embargo, dicha interaccion no ha sido clarificada debido a escasez de
estudios sobre el tema. El anegamiento también condiciona la economia del nitrégeno a
nivel de cultivo, afectando en forma negativa la asimilacién o transporte del nutriente
dentro de la planta (Huang et al., 1995). La nitrato reductasa (NR) es la enzima
encargada de la reduccidn del nitrato para su posterior asimilacion. Este proceso puede
ocurrir tanto en raices como en hojas. Hay indicios de que la actividad de la NR en
condiciones de anegamiento disminuye en plantas intolerantes a este estrés, mientras
gue aumenta en las tolerantes. Esta respuesta ha sido atribuida a una menor captacion de
nitratos por parte de las raices (Liao y Lin, 2001; Alaoui-Sossé et al., 2005). Tanto en
trigo como en cebada se encontr6 que la concentracion de N, P, K, Mg, Cu, Zn, y Mn de
los tallos disminuye significativamente bajo tratamientos de anegamiento (Steffens et
al., 2005). Sin embargo, existen resultados en trigo que indicarian un efecto negativo
del anegamiento sobre el transporte del nitrogeno desde las raices hacia los tallos,
debido a que la concentracion de nitrogeno disminuye en hojas, pero no se afecta en las
raices cuando las plantas crecen en suelos anegados (Malik et al., 2001).



A modo de resumen, es posible inferir a partir de las evidencias descriptas que el
anegamiento puede afectar el crecimiento de los cultivos (biomasa) o particion
(rendimiento) de asimilados a través de diferentes vias. Sin embargo, no son bien
conocidos los mecanismos ecofisiolégicos de respuesta que tienen las especies en
estudio (trigo y cebada) para tolerar en mayor o menor medida una situacion de
anegamiento, considerando que aun periodos breves de anegamiento afectan el
crecimiento del cultivo (Malik et al., 2002). Conocer dichos mecanismos seria de gran
ayuda para intervenir con mayor probabilidad de éxito sobre el manejo agronémico de
estos cultivos, y tendria un uso potencial para futuros programas de mejoramiento de
modo de diseflar materiales adaptados a las restricciones mencionadas (Zhou et al.,
2007).

1.2. Objetivos de la tesis

1.2.1. Objetivo general:

Evaluar la respuesta de los componentes ecofisioldégicos que definen el
rendimiento y la acumulacién de biomasa de trigo (Triticum aestivum L.) y cebada
(Hordeum vulgare L.) sometidos a periodos prolongados de anegamiento (de 15 a 20
dias consecutivos de anegamiento) en distintos momentos de su ciclo ontogénico y con
dosis contrastantes de disponibilidad nitrogenada.

1.2.2. Objetivos especificos:

(i) Analizar la respuesta de los atributos que determinan el tiempo a floracion (i.e.
numero de hojas y tasa de aparicion), la dinamica de la aparicion de macollos, y la
sincronia entre la aparicion de hojas y macollos en plantas de trigo y cebada
expuestas a periodos prolongados de anegamiento aplicados en diferentes
momentos del ciclo de cultivo.

(ii) Establecer cudl es el periodo del ciclo de los cultivos de trigo y cebada de mayor
sensibilidad al anegamiento, cuantificada esa sensibilidad como pérdida de
rendimiento respecto a un testigo, y evaluar el rol del nitrégeno sobre la magnitud
de ese efecto.

(iii) Analizar el efecto de periodos prolongados de anegamiento y su interaccion con el
nitrégeno sobre la acumulacién de biomasa total (aérea y de raices), sus
componentes ecofisioldgicos (captacion y uso de la radiacién) y su particion entre
6rganos en trigo y cebada.

(iv) Cuantificar la probabilidad de ocurrencia de anegamientos temporarios a lo largo
del ciclo ontogénico de trigo para distintas localidades de la Region Pampeana

1.3. Hipdtesis

(i) Anegamientos prolongados aplicados en prefloracion (15 a 20 dias consecutivos de
anegamiento) retrasan la floracion como consecuencia de un aumento en el valor de
filocrono, ya que el namero final de hojas no se ve afectado.

(if) Eventos prolongados de anegamiento afectan la fase de la dindmica de macollaje
que tiene lugar durante la ocurrencia del estrés (i.e. anegamientos tempranos
reducen la tasa de aparicion de macollos y anegamientos tardios disminuyen el
porcentaje de supervivencia de los mismos).



(iii) Tanto en trigo como en cebada el momento de mayor sensibilidad al anegamiento
es alrededor de floracion, coincidiendo con el periodo critico de generacion de
rendimiento potencial.

(iv) El aumento en la disponibilidad nitrogenada reduce el efecto negativo de eventos
prolongados de anegamiento sobre el rendimiento, incrementando el numero de
espigas por unidad de area (en trigo y cebada) y el nUmero de granos por espiga (en
trigo) logrados a madurez, y por lo tanto, promoviendo un mayor nimero de granos
por unidad de &rea.

(v) Eventos prolongados de anegamiento generan una reduccion en la acumulacién de
biomasa total respecto a una condicidn sin anegamiento, independientemente de la
etapa ontogénica en que tengan lugar, reduciendo la generacion biomasa aérea
como consecuencia de una previa pérdida en la biomasa radical.

(vi) EI aumento en la disponibilidad nitrogenada reduce el efecto negativo del
anegamiento sobre la produccion de biomasa, como consecuencia del
mantenimiento del area foliar verde. De este modo, la biomasa aérea por unidad de
area se afecta por una disminucion en la radiacion interceptada acumulada mas que
por cambios en la eficiencia de uso de la radiacion.

1.4. Estructura de la tesis

A lo largo de la presente tesis doctoral se estudian aspectos relacionados con el
impacto del anegamiento sobre la produccion de biomasa y generacion del rendimiento
en trigo y cebada cervecera, siguiendo una aproximacion desde la ecofisiologia de los
cultivos. Para ello se realizd una serie de ensayos en macetas y en microcultivos a lo
largo de tres afios experimentales (2010/11, 2011/12, y 2013/14), y se complementé la
informacion generada con el uso de modelos de simulacién.

La tesis se encuentra estructurada en 7 capitulos. El presente Capitulo 1
(Introduccion General) resefia los principales antecedentes sobre el tema y describe el
alcance del trabajo. ElI Capitulo 2 describe la estructura experimental utilizada para
llevar a cabo los objetivos (i) a (iii). Los resultados derivados de esos ensayos
constituyen el cuerpo de los Capitulos 3 a 5, en los que se estudia el efecto del
anegamiento en trigo y cebada sobre la fenologia y dinamica de hojas y macollos
(Capitulo 3), se identifica para cada cultivo el periodo del ciclo en el que eventos de
anegamiento generan las mayores pérdidas de rendimiento respecto a una condicion sin
anegamiento y las bases funcionales que lo explican (Capitulo 4), y se estudia la
dinamica de acumulacion de biomasa aérea y de raices en respuesta al anegamiento y su
interaccién con la disponibilidad de nitrogeno (Capitulo 5). Posteriormente, en el
Capitulo 6 se utilizé el modelo de simulacion agronomica CERES-Wheat (Tsuji et al.,
1994) para cuantificar la probabilidad de ocurrencia de anegamiento durante el ciclo del
cultivo de trigo en distintas localidades de la region triguera argentina, respondiendo al
objetivo (iv). Finalmente, en el Capitulo 7, se realiza una discusion general de la
tematica abordada enmarcando el conjunto de resultados obtenidos y se lleva a cabo la
aceptacion o rechazo de las hipotesis planteadas.



CAPITULO 2

Estructura experimental
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2.1. Descripcion general de los experimentos

Para cumplir con los objetivos propuestos y poner a prueba las hipdtesis
planteadas se llevaron a cabo experimentos en invernaculo y en condiciones semi-
controladas bajo condiciones de campo. Durante el primer afio experimental (2010) se
determinaron las variaciones en la sensibilidad al anegamiento a lo largo del ciclo del
cultivo de trigo y cebada (Experimentos 1 y 2). En los siguientes dos afos
experimentales (2011 y 2013) se analizd la interaccion entre anegamiento Yy
disponibilidad de nitrégeno considerando dos momentos contrastantes en la respuesta al
anegamiento (segun los resultados de los experimentos 1 y 2) y dos disponibilidades
nitrogenadas contrastantes (Experimentos 3 y 4). Con los experimentos 1 al 4 se dio
respuesta a los objetivos especificos (i), (ii) y (iii).

2.2. Respuesta al anegamiento a lo largo del ciclo ontogénico del cultivo

1.4.1. Condiciones generales

En el primer afio experimental (2010) se realizaron dos ensayos en el Campo
Experimental del Departamento de Produccion Vegetal de la FAUBA (34°35°S,
58°29°0). Ambos experimentos se realizaron en macetas, bajo condiciones semi-
controladas y ambientes diferentes. El experimento 1 (Exp 1) fue sembrado el 02 de
julio bajo invernaculo. El experimento 2 (Exp 2) se sembro el 06 de septiembre (con el
objetivo de exponer a las plantas a un ambiente contrastante por condicion termo-
fotoperiddica y de mayor demanda ambiental) y se condujo con condiciones naturales
de radiacion y temperatura. Ambos experimentos se llevaron a cabo utilizando macetas
de 12 L rellenas con suelo franco arcilloso en Exp 1 y una mezcla de arena y suelo
franco arcilloso en una proporcion 3:1 en Exp 2, con una densidad de 6 plantas por
maceta. En el Exp 2, bajo condiciones de campo, se utilizd una mezcla con arena con el
fin de mantener las macetas testigo con una alta tasa de drenaje en caso de lluvias
prolongadas o muy intensas, y para facilitar la extraccion y lavado de las raices. En
ambos experimentos se colocd una capa de grava (leca) de 5 cm en la parte inferior de
las macetas para mejorar las condiciones de drenaje.

Ambos experimentos se llevaron a cabo sin estrés bidtico, para lo cual se
realizaron aplicaciones de insecticidas y fungicidas a lo largo del ciclo. Las malezas
fueron removidas a mano. La fertilizacién se realiz6 a siembra con 2,5 g de Triple 15
(Yara) (15% N - 15% P,0s - 15% K,O) por maceta, de manera alcanzar una
disponibilidad de nutrientes que sature la respuesta en incremento de rendimiento.

1.4.2. Disefio experimental y descripcion de los tratamientos

El disefio experimental fue completamente aleatorizado con arreglo factorial. Los
tratamientos surgen de la combinacion de un cultivar de trigo y uno de cebada con
distintos momentos de anegamiento.

Los cultivares de trigo y cebada utilizados en Exp 1 fueron Klein Chaja y Scarlett,
respectivamente, mientras que en el Exp 2 se utilizaron Baguette 13 (debido a la
imposibilidad de poder contar con semillas del cultivar Klein Chaja) y Scarlett como
cultivares comerciales de trigo y cebada, respectivamente. El cultivar de cebada elegido
representa mas del 95% del area total de la cebada en Argentina y los cultivares de trigo
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fueron elegidos debido a la similitud con Scarlett, y entre si, en potencial de
rendimiento y fenologia (similar tiempo a floracion).

En ambos experimentos se impusieron seis tratamientos de anegamiento: uno
control, sin restriccion hidrica y con buen drenaje durante todo el ciclo del cultivo, y 5
tratamientos de anegamiento aplicados en diferentes momentos del ciclo del cultivo: (i)
anegamiento desde la aparicion en el vastago principal de la hoja 1 hasta la aparicion de
la hoja 4 (H1-4), (ii) desde la aparicion de la hoja 4 hasta la aparicion de la hoja 7 (H4-
7), (iii) desde la aparicion de la hoja 7 hasta la aparicion de la hoja 10 (H7-10), (iv)
desde la aparicion de la hoja 10 hasta floracion (H10-FI), y (v) desde floracién hasta
madurez fisiologica (FI-M). EI nimero de hojas y los distintos estados ontogénicos en
los que se aplicé el anegamiento siempre se midio en el tallo principal. La duracion de
los anegamientos fue de 20 dias en Exp 1 y 15 dias en Exp 2, ya que experimentos
preliminares demostraron que 20 dias de anegamiento producian sintomas severos pero
no producian mortandad plantas, y ademas son duraciones acordes a las utilizadas en la
literatura para trigo (Malik et al. 2001; Robertson et al., 2009; Hossain et al., 2011) y
cebada (Pang et al., 2004). Las distintas duraciones de anegamiento entre experimentos
se eligieron con el fin de garantizar la coincidencia de las etapas fenoldgicas al
comienzo y al final de cada tratamiento de anegamiento entre los experimentos, dado
que las temperaturas mas altas y fotoperiodos mas largos en Exp 2, comparado con Exp
1 (Figura 2.1), causaron una aceleracion en el desarrollo. La fenologia del cultivo se
determind siguiendo el codigo decimal de Zadoks et al. (1974). La floracion en la
cebada se determind mediante la apertura de las espiguillas y visualizacién de la
liberacion del polen.

Para imponer los tratamientos de anegamiento, las macetas se colocaron en
contenedores con agua (Im x 1m x 0,5m) logrando una capa de 1 cm de agua libre por
encima de la superficie de las macetas durante todo el periodo de cada tratamiento de
anegamiento. Al final de cada tratamiento, las macetas fueron retiradas de los
contenedores y se mantuvieron con drenaje libre y sin riego durante aproximadamente
diez dias, luego de los cuales volvieron a ser regadas normalmente. Las macetas control,
desde la siembra hasta la madurez fisioldgica, asi como las macetas anegadas antes y
después de la aplicacion de los tratamientos se mantuvieron con drenaje.libre. El
contenido de humedad volumétrica en la parte superior e inferior de las macetas se
monitored continuamente con un equipo TDR (AT Theta Kit HH2 Moisture content,
Delta Devices, UK), y el riego se aplicé cuando fue necesario (aproximadamente cada
tres dias en la situacion sin anegar), con un sistema de riego por goteo.

1.4.3. Condiciones meteoroldgicas

Los datos meteorolégicos (temperatura media, minima y méaxima del aire,
radiacion global, humedad relativa, presion atmosférica y velocidad del viento) se
registraron cada hora durante todo el ciclo de cultivo en ambos experimentos utilizando
una estacion meteoroldgica automatica (Davis Vantage Pro2, EE.UU.) colocada en el
mismo sitio donde se realizé cada experimento. La evapotranspiracion potencial (ETP)
se determin6 segun la ecuacion de FAO Penman-Monteith (Allen, 2006). Los datos de
temperatura, fotoperiodo, radiacion y ETP a lo largo de cada experimento se presentan
en la Figura 2.1. La temperatura media para el ciclo del cultivo durante el Exp 1 fue de
15°C, mientas que en el Exp 2 fue de 19°C, y las diferencias estuvieron dadas
principalmente por un aumento en la temperatura minima de 5,3°C promedio para todo
el experimento. La radiacion global incidente acumulada durante el Exp 1 fue de 959
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MJ m™, mientas que en el Exp 2 fue de 1810 MJ m™. La mayor radiacién acumulada en
el Exp 2 respecto al Exp 1 se debio a la que el Exp 1 fue realizado bajo invernaculo,
donde la radiacion incidente era un 30% menor comparado con la situacion de campo, y
sembrado méas temprano (con menor radiaciéon incidente diaria ain en condiciones
naturales). El fotoperiodo promedio de todo el ciclo fue casi 2 horas mas largo en el Exp
2 que en el Exp 1y la demanda atmosférica (ETP) promedio fue 3,5 veces mayor en
Exp 2 que en Exp 1.

[ H1-4 | H4-7 [H7-10 [H10-FI] FI-M |

Fotoperiodo (hs)

Temperatura (°C)
Radiacion (MJ m2 d%)
(;.p ww) 413

11— Tmed-- Tmin ----- Tmax
-~ Rad @ ETP —— Fotop
T T T T T T T T

0 20 40 60 80 100 120

—— 0

Dias desde emergencia

Figura 2.1. Condiciones meteoroldgicas durante el ciclo del cultivo en el Exp 1 (fecha de siembra
temprana bajo invernaculo; panel superior) y el Exp 2 (fecha de siembra tardia bajo condiciones
naturales; panel inferior). Los valores corresponden a los promedios cada 10 dias de la temperatura media
(Tmed), maxima (Tmax) y minima (Tmin), radiacién global incidente (Rad), fotoperiodo (Fotop) y
evapotranspiracion potencial (ETP; Penman-Monteith-FAQ). Las barras horizontales indican los
momentos en que cada tratamiento de anegamiento fue impuesto, donde H refiere al namero de hojas
aparecidas en el vastago principal cuando los tratamientos fueron aplicados, FI refiere a floracion y M a
madurez.

2.3. Interaccion anegamiento x disponibilidad de nitrégeno

1.4.4. Condiciones generales

Durante el segundo y tercer afio experimental (2011 y 2013) se realizaron dos
ensayos en el Campo Experimental del Departamento de Produccion Vegetal de la
FAUBA. Los ensayos se realizaron bajo condiciones climaticas naturales (i.e. radiacion
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y temperatura) en contenedores de 1 m® (1 m x 1 m x 1 m) siguiendo una estructura de
cultivo. Los experimentos fueron sembrados en lineas distanciadas a 0,10 m (10 lineas)
para lograr una densidad final de 240 pl m™. La siembra se realizé mediante el uso de
cintas biodegradables donde se colocaron las semillas manualmente de forma
equidistante a lo largo de la linea con el objetivo de obtener una siembra uniforme. El
experimento llevado a cabo en 2011 (Exp 3) fue sembrado el 29 de julio, mientras que
el experimento llevado a cabo en 2013 (Exp 4) fue sembrado el 10 de junio. El sustrato
en ambos ensayos fue una mezcla de arena y un suelo franco arcilloso en proporcion 3:1
y se colocO una capa de 15 cm de grava en la parte inferior de los contenedores para
mejorar las condiciones de drenaje. Los contenedores estaban provistos de una valvula
manual en la parte inferior que permitian regular el drenaje, lo que permitia generar las
condiciones de anegamiento cuando fuese necesario. Previo a la siembra se tomaron
muestras del sustrato en toda la profundidad de 8 contenedores al azar y se hicieron
determinaciones de N-NOj3" y P-Bray (Cuadro 2.1). En ambos ensayos se alcanz6 una
disponibilidad de 20 ppm de P mediante una aplicacion de superfosfato simple (0% N -
21% P,05 - 0% K0 - 12% S - 20% Ca) a la siembra.

Cuadro 2.1. Resultados de las determinaciones de N-NOj (ppm) y P-Bray (ppm) en el sustrato utilizado
enlos Exp 3y Exp 4.

Experimento N-NOj3 (ppm) P-Bray (ppm)
Exp 3 5,54 6,07
Exp 4 2,31 5,02

1.4.5. Disefio experimental y descripcion de los tratamientos

El disefio experimental en Exp 3 y Exp 4 fue DCA con arreglo factorial. Los
tratamientos surgieron de la combinacién de un cultivar de trigo (Baguette 13) y uno de
cebada (Scarlett), distintos momentos de anegamiento y distintas disponibilidades de
nitrégeno (N) a la siembra.

Se impusieron tres tratamientos de anegamiento: uno control, con buen drenaje
durante todo el ciclo del cultivo, y dos tratamientos de anegamiento aplicados en
diferentes momentos del ciclo del cultivo: (i) desde la aparicién de la hoja 4 hasta la
aparicion de la hoja 7 (H4-7), y (ii) desde la aparicion de la hoja 10 hasta floracién
(H10-FI). Al momento de imponer los tratamientos de anegamiento, los estados
fenoldgicos se midieron en el tallo principal. Los dos momentos de anegamiento se
eligieron en base a los resultados obtenidos durante el primer afio experimental. La
duracion de los anegamientos fue de aproximadamente 20 dias. La aplicaciéon de los
tratamientos de anegamiento se logré mediante el cierre de las valvulas de desagote de
cada unidad experimental y la aplicacion de riegos por goteo hasta alcanzar un pelo de
un cm de agua por encima de la superficie del sustrato. Los tratamientos control, desde
la siembra y hasta la madurez fisioldgica, junto con los tratamientos anegados antes y
después de la aplicacion de los tratamientos, se mantuvieron con drenaje libre y regaron
cada dos dias aproximadamente a través de un sistema de riego por goteo.

En ambos experimentos se utilizaron dos niveles contrastantes de disponibilidad
nitrogenada en el suelo: (i) disponibilidad baja (sin agregado de N adicional; NO) y (ii)
disponibilidad alta (con agregado de N; N1). Los tratamientos de baja disponibilidad de
N no recibieron fertilizacion nitrogenada, manteniéndose con una disponibilidad de N a
siembra de ca. 40 kg N ha™, mientras que los tratamientos de alta disponibilidad de N
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fueron fertilizados con urea. En el caso del Exp 3 la fertilizacion se realiz6 a la siembra,
y se llevé a una disponibilidad de 150 kg N ha™ y en el caso de Exp 4 se llevé a 200 kg
N ha® con una dosis dividida: 30% a la siembra, 30% a inicios de macollaje
(equivalente al momento de aplicacion del tratamiento H4-7) y 40% a comienzo de
encafiazon (equivalente al momento de finalizacién del tratamiento H4-7).

1.4.6. Condiciones meteoroldgicas

Los datos meteorolégicos (temperatura media, minima y méxima del aire,
radiacion global, humedad relativa, presion atmosférica y velocidad del viento) se
registraron cada hora durante todo el ciclo de cultivo en ambos experimentos utilizando
una estacion meteorologica automatica (Davis Vantage Pro2, EE.UU.) colocada en el
sitio experimental. La evapotraspiracion potencial (ETP) se determind seglin la
ecuacion de FAO Penman-Monteith (Allen, 2006). Los datos de temperatura,
fotoperiodo, radiacion y ETP a lo largo de cada experimento se presentan en la Figura
2.2. La temperatura media durante el Exp 3 fue de 18°C, mientas que en el Exp 4 fue de
15°C. La radiacion global acumulada durante el ciclo fue similar entre experimentos
(1997 MJ m? en el Exp 3 y 1954 MJ m™ en el Exp 4), mientras que el fotoperiodo
promedio del ciclo fue 1 hora méas largo en el Exp 3 que en el Exp 4. La demanda
atmosférica (ETP) promedio para el ciclo del cultivo fue un 30% mayor en Exp 3 que en
Exp 4 (3,6vs. 2,7 mmd?).
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Figura 2.2. Condiciones meteorolégicas durante el ciclo del cultivo en el Exp 3 (fecha de siembra tardia;
panel superior) y el Exp 4 (fecha de siembra temprana; panel inferior). Los valores corresponden a los
promedios cada 10 dias de la temperatura media (Tmed), maxima (Tmax) y minima (Tmin), radiacién
global incidente (Rad), fotoperiodo (Fotop) y evapotranspiracion potencial (ETP; Penman-Monteith-
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FAO). Las barras horizontales indican los momentos en que cada tratamiento de anegamiento fue
impuesto, donde H refiere al nimero de hojas aparecidas en el vastago principal cuando los tratamientos
fueron aplicados, FI refiere a floracion y M a madurez.

2.4. Mediciones realizadas

Las mediciones ejecutadas en los Exp 1 a 4 se detallan en los capitulos siguientes
(Capitulos 3, 4 y 5) en funcion de los resultados presentados en cada capitulo.



CAPITULO 3

¢ Afecta el anegamiento la dindmica de aparicion de hojas y macollos
en trigo y cebada?*

! Parte de los contenidos de este capitulo formaron parte de la tesis de grado del Ing.
Agr. Juan Martin Brihet: Efecto del anegamiento sobre la dindmica de aparicion de

Organos vegetativos en trigo y cebada (2012).

2 El contenido de este capitulo fue aceptado con revisiones menores para su publicacion
en Journal of Agronomy and Crop Science: de San Celedonio, RP; Abeledo, LG;
Brihet, JM; Miralles, DJ. Waterlogging affects leaf and tillering dynamics in wheat and

barley. (ID JAC-10-2014-0345).
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3.1. Introduccion

Los efectos negativos del anegamiento sobre los atributos relacionados con el
crecimiento (es decir la acumulacién de biomasa y su particion) han sido ampliamente
descriptos en la literatura (Cannell et al., 1980; Musgrave, 1994; Setter y Waters, 2003).
Sin embargo, sus efectos sobre el desarrollo de los cultivo fueron escasamente
analizados. EI nimero final de hojas aparecidas en el vastago principal, asi como la tasa
de aparicion de hojas, determinan la duracion de las fases del ciclo de cultivo hasta
floracion en trigo y cebada. La aparicion de hojas también tiene influencia en la
dindmica de aparicion de macollos (Hay y Kirby, 1991), y por lo tanto afecta el
rendimiento a traves de la determinacion del nimero de espiga por planta.

La dindmica de macollaje es un proceso que tiene lugar a lo largo de todo el ciclo
del cultivo. En trigo y cebada bajo condiciones potenciales (es decir, un cultivo
creciendo sin adversidades biodticas o abidticas), el primer macollo generalmente
aparece cuando el cultivo presenta 2-3 hojas aparecidas en el vastago principal,
momento a partir del cual contintan apareciendo regularmente, a través de un proceso
que puede caracterizarse por medio de la tasa de aparicion de macollos, hasta que se
alcance el nimero maximo de macollos. Una vez alcanzado el nimero maximo de
macollos, comienza la mortalidad de los mismos, proceso cuantificado a través de la
tasa de mortalidad de macollos, hasta que queda definido el namero final de macollos
(Kirby y Riggs, 1978; Hay y Kirby, 1991; Ishag et al., 1998; Alzueta et al., 2012). El
anegamiento reduce significativamente la acumulacion de biomasa de trigo y cebada,
asociado con efectos negativos sobre la iniciacién y el crecimiento de macollos (Malik
et al., 2001; Collaku y Harrison, 2002). La reduccion del macollaje, como consecuencia
de anegamiento, no sélo afecta el area foliar, reduciendo la capacidad del cultivo para
interceptar la radiacion solar, sino que también determina una disminucion en el nimero
de espigas por planta, afectando el rendimiento (Capitulo 4). En trigo y cebada varios
trabajos mostraron una compensacion entre la tasa de aparicion y la tasa de mortalidad
de los macollos, ya que cuanto mayor es el nimero de macollos aparecidos menor es la
supervivencia (Garcia del Moral y Garcia del Moral, 1995; Berry et al., 2003;
Salvagiotti y Miralles, 2007). Asi, el impacto de una situacién particular de estrés sobre
la dindmica de macollaje dependera del estado fenoldgico en el cual éste tenga lugar.

La exposicion de plantas de trigo a 14 dias de anegamiento durante el macollaje
redujo el namero de macollos iniciados entre el 50 y el 62% (Malik et al., 2001; Malik
et al., 2002; Robertson et al., 2009). Incluso 3 dias de anegamiento produjeron una
reduccion del 40% en el nimero de macollos iniciados en trigo (Malik et al., 2002).
Bajo condiciones de campo, Collaku y Harrison (2002) encontraron reducciones en el
namero de macollos de entre 8 y 66%, dependiendo del genotipo, como consecuencia
de anegamientos durante el macollaje. Algunas evidencias en la cebada mostraron
reducciones de 60 a 80% en el niumero de macollos establecidos por planta después de 2
semanas de anegamiento durante el macollaje (Pang et al., 2004). Robertson et al.
(2009) reportaron una disminucion del 50% en el numero de macollos iniciados en
plantas de trigo que sufrieron anegamiento durante el macollaje, pero en la madurez no
encontraron diferencias en el numero de macollos fértiles entre los tratamientos
anegados y drenados debido a la produccion de macollos de ordenes superiores en las
plantas anegadas. Esto demuestra la necesidad de evaluar toda la dindmica de macollaje,
desde la aparicion de los macollos hasta que queda definido el numero final de
macollos.
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Respecto al desarrollo del cultivo, tal como fue indicado en el Capitulo 1, es
sabido que la temperatura, la duracién del dia y la vernalizacion son los principales
factores ambientales que regulan la tasa de desarrollo en trigo y cebada, y determinan la
duracién de las diferentes fases fenoldgicas (Hay y Kirby, 1991; Slafer y Rawson, 1994;
Kernich et al., 1995). Sin embargo, varias evidencias demostraron que los estreses
abidticos, tales como deficiencias de nutrientes, también pueden modificar la duracion
de las fases fenoldgicas en trigo y cebada, aunque las respuestas son controvertidas
(Rodriguez et al., 1998; Prystupa et al., 2003; Arisnabarreta y Miralles, 2004; Guarda et
al., 2004; Salvagiotti y Miralles, 2007). En una revision publicada recientemente, Hall
et al. (2014) concluyeron que las evidencias disponibles no respaldan la idea de una
respuesta plastica del tiempo a floracion en funcion de N disponible en ambas especies,
lo que confirma la respuesta controvertida de los estreses abioticos sobre el desarrollo
de trigo y cebada.

A pesar de que existen numerosos trabajos sobre el efecto de los nutrientes en el
desarrollo de los cultivos, muy pocas evidencias han estudiado el efecto del
anegamiento sobre el desarrollo. En este sentido, algunas evidencias muestran que en
plantas de trigo anegadas durante macollaje, si bien disminuye el niUmero de macollos
iniciados, aumenta la produccion de macollos de érdenes superiores, lo que contribuye
al retraso de emergencia de las espiga (Robertson et al., 2009). Recientemente, Amri et
al. (2014) reportaron un retraso en la espigazon de 10 dias en promedio al exponer a seis
cultivares de trigo a anegamiento durante el macollaje. Sin embargo, no se conoce cual
de los atributos que regulan la fenologia (es decir, el nimero final de hojas iniciadas en
el apice y/o el filocrono) es afectado por el anegamiento.

El proceso de aparicion de hojas también afecta a la dindmica de emergencia de
macollos (Kirby et al., 1985). La sincronia entre la aparicion de hojas y macollos es en
general afectada por el ambiente, ya que el proceso de macollaje estd fuertemente
influenciado por la disponibilidad de recursos. En general, cebada posee una sincronia
mas alta que trigo, y se propuso que la mayor sincronia podria estar relacionada con la
capacidad de cebada de generar macollos de drdenes superiores (Alzueta et al., 2012).
Por otra parte, diferentes evidencias mostraron que el numero de macollos aparecidos
por hoja en trigo y cebada es mayor bajo condiciones de alta disponibilidad de
nutrientes (Abeledo et al., 2004; Salvagiotti y Miralles, 2007; Alzueta et al., 2012). Sin
embargo, la sincronia entre la aparicion de hojas y la emergencia de los macollos no ha
sido evaluada bajo condiciones de anegamiento.

El objetivo de trabajo en el marco de este capitulo de la tesis (objetivo especifico
i) fue analizar la respuesta de los atributos que determinan el tiempo a floracién (i.e.
namero de hojas y tasa de aparicién), la dindmica de la aparicion de macollos, y la
sincronia entre la aparicion de hojas y macollos en plantas de trigo y cebada expuestas a
tratamientos de anegamiento aplicados en diferentes momentos del ciclo de cultivo.

3.2. Materiales y Métodos

3.2.1. Diseflo Experimental y Tratamientos

Los ensayos referidos en este capitulo corresponden a los realizados en macetas
(Exp 1 y Exp 2), bajo condiciones ambientales contrastantes. Los tratamientos
consistieron en la aplicacion de anegamientos en distintos estados de desarrollo en un
cultivar de trigo y uno de cebada, que abarcaron desde la emergencia hasta la madurez.
Se utilizé un disefio experimental completamente aleatorizado con 4 repeticiones por
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tratamiento en el Exp 1y 3 repeticiones en el Exp 2. Los detalles de los tratamientos y
las condiciones experimentales fueron descriptos en el Capitulo 2 (Estructura
experimental).

3.2.2. Mediciones realizadas

La fenologia del cultivo se determin¢ siguiendo el cddigo decimal de Zadoks et
al. (1974). Las etapas fenologicas medidas fueron emergencia (Em), primer nudo visible
(PNV, inicio de encafiazén, exclusivamente en el Exp. 1) y floracion (FI). Como en el
caso de cebada la verdadera floracion (i.e. cuando el polen de las anteras se libera sobre
el estigma del ovario) se produce cuando la espiga se encuentra dentro de la vaina de la
hoja bandera (Fernandez Gomez y Wilson, 2012), la fecha de floracién en el cultivar de
cebada se determind mediante la apertura de las espiguillas y la visualizacion de la
liberacion del polen. Al momento de emergencia, se marcd una planta por maceta para
seguir la dinamica de aparicion de hojas y macollos a lo largo del ciclo de cultivo. El
numero de hojas aparecidas en el vastago principal se midid dos veces por semana,
desde la emergencia de las plantulas y hasta la aparicion de la hoja bandera, usando la
escala propuesta por Haun (1973). Dos veces por semana se mididé el nimero de
macollos por planta desde la aparicion del primer macollos hasta la madurez de los
cultivos. La dindmica de macollos por planta se realizd en las mismas plantas en las
cuales se caracterizo el nimero de hojas. Los macollos contabilizados fueron aquellos
que tenian al menos una hoja verde.

3.2.3. Anélisis de datos

La duracién de las etapas fenoldgicas se expresd en unidades de tiempo térmico,
calculado como la diferencia entre la temperatura media diaria acumulada y una
temperatura base de 0 ° C (Cao y Moss, 1989).

El filocrono se calculé como la inversa de la pendiente de la relacion lineal entre
el numero acumulado de hojas emergidas en el vastago principal y el tiempo térmico
desde la emergencia de las plantulas (Figura 3.1a), de acuerdo con la siguiente
ecuacion:

Y=a+bx Ecl1

donde, Y representa el nmero de hojas en el vastago principal (hoja pI™), x el tiempo
térmico acumulado desde la emergencia de las plantulas (°Cd), a la ordenada al origen
(hoja pI™), y b la tasa de aparicion de hojas (hoja pl™ °Cd™). El filocrono (°Cd hoja™;
FIL) se calcul6é como la inversa del pardmetro b.

La dinamica de macollaje durante el ciclo del cultivo se analiz6 usando un modelo
tetra-lineal (Figura 3.1b), de acuerdo con la siguiente ecuacion:

Y=a+bx(x<c)+bc(x>c)+elx-d)(X>d) + ef—x)(x>f) Ec. 2

donde, Y representa el nimero de macollos por planta (macollos pl™?), x el tiempo
térmico acumulado desde la emergencia de las plantulas (°Cd), a la ordenada al origen
(macollos pI™), b la tasa de aparicién de macollos (macollos pI™* °Cd™?; TAM), c el
tiempo térmico en el que se alcanza el nimero méximo de macollos (°Cd; TT NMM), d
el tiempo térmico al comienzo de la mortalidad de macollos (°Cd; TT CMM), e la tasa
de mortalidad de macollos (macollos muertos pl * °Cd™*; TMM) y f el tiempo térmico en
el que se define el nimero final de macollos (°Cd; TT NFM). Este modelo también
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permitio determinar el tiempo térmico al comienzo del macollaje (°Cd; TT CM), el
nimero maximo de macollos (NMM, macollos pl™) y el nimero final de macollos
(NFM, macollos pl™). La supervivencia de macollos (%; TS) se calculé como la
relacion entre el nimero méximo de macollos y el nimero de macollos fértiles (es decir,
con espiga) a madurez (como un promedio de cada unidad experimental).

La sincronia entre la aparicién de hojas y macollos se estimé ajustando un modelo
de regresion bi-lineal entre el namero de macollos aparecido por planta y el nimero de
hojas aparecido en el vastago principal (Figura 3.1c), de acuerdo con la siguiente
ecuacion:

Y=a+ bx(x <c) + bc(x>c) Ec. 3

donde, Y representa el nimero de macollos por planta (macollos pl™), x el nimero de
hojas en el vastago principal, a la ordenada al origen (macollos pl™), b la sincronia
(macollos hoja™; Sinc) y ¢ el nimero de hojas en el que se alcanza el nimero maximo
de macollos por planta (hojas pI™; HNMM). Este modelo también permitié determinar
el nimero de hoja en la que comenzd el macollaje (hoja pl™; HCM).

Los parametros de las ecuaciones 1 a 3 se estimaron utilizando un modelo de
optimizacion (Motulsky y Christopoulos, 2003).

a) b) c)

NUmero de hojas
en vastago principal
Macollos por planta
Macollos por planta

o
o

%3

f :
TT desde emergencia (°Cd) AT desdg emergencia (°Cd) Nimero ge hojas

a a en vastago principal
Figura 3.1. Esquema tedrico de los modelos utilizados para determinar en trigo y cebada los parametros
de: a) filocrono (°Cd hoja™) segin Ec. 1 (a, ordenada al origen; b, tasa de aparicién de hojas), estimado
como la inversa del pardmetro b; b) dindmica de macollaje, segin Ec. 2 (a, ordenada al origen, b tasa de
aparicion de macollos; ¢ tiempo térmico en que se alcanza el niUmero maximo de macollos; d tiempo
térmico al comienzo de la mortalidad de macollos; e tasa de mortalidad de macollos; f tiempo térmico en
que se define el nimero de final de macollos) , y c) la sincronia entre el nimero de macollos aparecidos
por planta y el nimero de hojas aparecido en el vastago principal segin Ec. 3 (a, ordenada al origen; b,
sincronia; ¢, nimero de hojas en el que se alcanza el maximo nimero de macollos).

3.3. Resultados

3.3.1. Fenologia y aparicion de hojas

Para la situacion control sin anegar, la duracion de la fase Em-FI fue en el Exp 1
de 1038 °Cd y 1084 °Cd para trigo y cebada, respectivamente; mientras que en el Exp 2
fue de 1168 °Cd para trigo y 1031 °Cd para cebada (Cuadro 3.1). La duracion de dicha
fase presento una interaccion significativa entre los tratamientos de anegamiento y las
especies (p< 0,001). El anegamiento retrasé de forma significativa (p< 0,001) el tiempo
a floracién de trigo y cebada cuando se aplico en H1-4, H4-7 y H7-10 en el Exp 1,
mientras que en el Exp 2, el retraso en la floracion fue sélo detectado en cebada para
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tratamientos de anegamiento aplicados en H1-4 y H4-7 (Cuadro 3.1). Aunque los
tratamientos de anegamiento aplicados desde la aparicion de la hoja 1 hasta la aparicion
de la hoja 10 retrasaron el tiempo a floracion, el tratamiento que produjo el mayor
efecto en ambas especies y experimentos fue H4-7, siendo cebada mas afectada que
trigo. En cebada, el retraso de la fase de Em-FI cuando el anegamiento se aplico en H4-
7, fue de 260°Cd respecto al control en ambos experimentos (p< 0,05), mientras que en
trigo el retraso fue de 152°Cd y so6lo en el Exp 1 (p< 0,05). Esos retrasos en el tiempo a
floracion medidos en tiempo térmico, representaron alrededor de 13 a 15 dias de retraso
en cebada y 10 dias en trigo, respecto al control. La subfase méas afectadas por el
anegamiento fue PNV-FI, la que se extendié un 41% en la cebada y 33% en el trigo,
respecto al control, cuando el anegamiento se aplico en H4-7 (Exp 1). Cuando se aplicd
el anegamiento mas tarde en la ontogenia del cultivo (H10-FI y FI-M) la duracién de la
fase Em-FI no fue afectada (p> 0,05) (Cuadro 3.1).

El andlisis de los caracteres asociados con la duracion del tiempo a floracion (es
decir, nimero de hojas y filocrono) mostré que cebada tuvo en promedio una hoja mas
que trigo en el Exp 1 (p< 0,001). Sin embargo, los tratamientos de anegamiento no
modificaron el NFH en las dos especies y experimentos (p> 0,10) (Cuadro 3.1).
Contrariamente, el filocrono fue afectado por el anegamiento en el Exp 2 cuando fue
aplicado en H4-7, ya que este atributo fue un 13% mayor que el control en ambas
especies (p< 0,001). En el Exp 1, se produjo también un aumento en el filocrono del 9%
en trigo y el 5% en cebada, pero la diferencia no fue significativa en términos
estadisticos (p> 0,05; Cuadro 3.1). Por lo tanto el filocrono (y no el NFH) fue el atributo
que mejor explico el retraso en el desarrollo debido al anegamiento durante las primeras
etapas del ciclo de cultivo. La correlacion r? entre los dias Em-fl y el filocrono fue 0,35
(p< 0,05).
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Cuadro 3.1. Duracion en tiempo térmico (°Cd) de las fases emergencia a primer nudo visible (Em-PNV)
y primer nudo visible a floracién (PNV-FI), filocrono (Fil; °Cd hoja™) y nimero final de hojas en el
véstago principal (NFH; hoja pl™) en los cultivares de trigo y cebada (Sp.) expuestos a anegamiento en
diferentes momentos del ciclo del cultivo en Exp 1 (fecha de siembra temprana, bajo invernaculo) y Exp
2 (fecha de siembra tardia, bajo condiciones naturales). Los tratamientos de anegamiento (Aneg.) indican
el momento del ciclo del cultivo en que el anegamiento fue aplicado: H indica el nimero de hojas
aparecidas en el vastago principal, FlI floracién y M madurez. La regresion lineal usada para calcular el
filocrono mostré un r>> 0,95 en todas las repeticiones (p< 0,001).

Exp 1 Exp 2
Sp. Aneg. Em-PNV PNV-FI Em-FI  Fil NFH Em-FI Fil NFH
Trigo Ctl 667 371 1038 89,7 10,0 1168 90,3 10,0
H1-4 697 430 1127 96,3 9,5 1168 926 10,0
H4-7 697 493 1190 97,3 10,3 1287  101,8 10,3
H7-10 637 468 1105 91,0 9,8 1241 941 10,5
H10-FI 713 325 1038 838 10,0 1113 90,9 10,0
FI-M 637 412 1050 89,3 9,8 1195 854 10,7
Cebada Ctl 667 417 1084 92,1 118 1031 90,8 10,3
H1-4 697 478 1176 97,7 113 1195 91,3 11,0
H4-7 757 589 1346 96,8 12,0 1287  102,0 10,3
H7-10 697 493 1190 99,6 118 1148 956 10,7
H10-FI 757 327 1084 96,6 115 1000 87,3 10,3
FI-M 727 357 1084 958 115 1000 92,9 9,7
h.s.d. (p< 0,05) Aneg. 79,1 85,7 30,8 7,4 ns 96,4 7,2 ns
h.s.d. (p< 0,05) Sp. 30,8 ns 12,0 2,9 0,3 37,2 ns ns
h.s.d. (p< 0,05) Aneg.xSp ns ns 50,5 12,2 ns 159,0 ns ns

h.s.d., diferencia honestamente significativa para test de Tukey a p= 0,05; ns, no significativa (p> 0,05)

3.3.2. Dindmica de macollaje

La dindmica de macollaje siguié un patrén de cuatro fases: (i) fase de aparicion de
macollos, (ii) fase de mantenimiento del maximo numero de macollos por planta, (iii)
fase de mortalidad de macollos, y (iv) fase de definicion del numero final de macollos
por planta (macollos fértiles y no fértiles) hasta madurez (Figura 3.2). Los parametros
de la dindmica de macollaje estimados usando la Ec. 2 se describen en el Cuadro 3.2
(r>> 0,90 en todos los casos). Con excepcion del tratamiento de H1-4 de cebada (Exp 1),
donde no se evidencio la fase de la mortalidad de macollos, la dindmica de macollaje
estuvo representada en todos los casos por el modelo de cuatro fases. El tratamiento H1-
4 de cebada en el Exp 1 mostro la aparicion de macollos tardios (a partir de la floracion
hasta llenado avanzado de los granos) no haciendo posible capturar el momento en el
que los macollos comenzaron a morir. Estos macollos tardios se incluyeron en la Figura
3.2 (cuadrados bicolor), pero se no se consideraron para la descripcién de la mortalidad
de macollos en la cebada (Cuadro 3.2). Por esa razon, los parametros de mortalidad de
macollos (TT CMM; TMM; TT NFM y NFM) en el tratamiento H1-4 de ambas
especies no se incluyeron en el andlisis estadistico de la varianza (ANOVA) (Cuadro
3.2).
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Figura 3.2. Dindmica de aparicion y mortalidad de macollos a lo largo del ciclo ontogénico desde la
emergencia de las plantulas para trigo (Tr) y cebada (Cb) expuestos a anegamiento durante distintos
momentos del ciclo en dos experimentos (Exp 1, paneles izquierdos y Exp 2, paneles derechos). Los
simbolos bi-color en H1-4, Exp 1 corresponden a la emergencia de nuevos macollos durante el llenado de
los granos que no fueron considerados en el ajuste. Las barras sombreadas sobre el eje X indican el
momento en que se aplico el anegamiento en cada tratamiento. Los ajustes se hicieron siguiendo la Ec. 2.
Los resultados de los ajustes se muestran en el Cuadro 3.2.
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El anegamiento afectd significativamente TT CM en ambos experimentos (p<
0,01). El tratamiento H1-4 fue el que produjo el mayor retraso en el inicio de macollaje,
sobre todo en cebada (76°Cd y 99°Cd mas tarde que el control en el Exp 1 y Exp 2,
respectivamente; Cuadro 3.2). En el resto de los tratamientos no hubo un patrén claro de
efecto del anegamiento sobre TT CM, ya que en algunos casos el anegamiento adelanto
el TT CM respecto al control mientras que en otros produjo un pequefio retraso. La
TAM tambien se redujo en promedio un 20% por los tratamientos de anegamiento (p<
0,01). En ambas especies, los tratamientos que produjeron las reducciones mas
importantes en la TAM fueron H1-4 (-47% respecto al control) en el Exp 1, y H4-7 (-
57% respecto al control) en el Exp 2. El momento en el que se alcanz6 el MNM (TT
MNM) no fue diferente entre el trigo y la cebada bajo condiciones control (p> 0,05). Sin
embargo, en cebada, los tratamientos de anegamiento aplicados temprano en el ciclo del
cultivo (H1-4 y H4-7) retrasaron significativamente el TT MNM (Cuadro 3.2). Aunque
la tendencia general fue que cuanto mas temprano se aplico el tratamiento de
anegamiento mayor fue el retraso en TT MNM, el impacto fue variable dependiendo del
cultivar y el experimento, pero en tres de los cuatro casos evaluados, los mayores
retrasos se encontraron con el tratamiento H1-4 (Cuadro 3.2). Por lo tanto, el efecto
negativo del anegamiento sobre la TAM fue parcialmente compensado por un
alargamiento de la fase de macollaje. De esta manera, en el caso de cebada, las
reducciones en la MNM en los tratamientos H1-4 (Exp 1) y H4-7 (Exp 2) fueron 15% y
30%, respectivamente, valores inferiores en proporcion a la reduccion en TAM (Cuadro
3.2).
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Cuadro 3.2. Tiempo térmico desde la emergencia de las plantulas hasta comienzo de macollaje (TT CM;
°Cd), tasa de aparicién de macollos (TAM:; macollos pl™ °Cd™), tiempo térmico desde emergencia hasta el
maximo numero de macollos (TT MNM; °Cd), maximo nimero de macollos por planta (MNM; macollos
pl™), tiempo térmico desde emergencia hasta comienzo de mortalidad de macollos (TT CMM:; °Cd), tasa
de mortalidad de macollos (TMM; macollos pl™ °Cd™) , tiempo térmico desde emergencia hasta el
momento en que se alcanza el nimero final de macollos (TT NFM; °Cd), y nimero final de macollos
(NFM; macollos pl™) en los cultivares de trigo y cebada (Sp.) expuestos a anegamiento en diferentes
momentos del ciclo del cultivo en Exp 1 (fecha de siembra temprana, bajo invernaculo) y Exp 2 (fecha de
siembra tardia, bajo condiciones naturales). Los tratamientos de anegamiento (Aneg.) indican el momento
del ciclo del cultivo en que el anegamiento fue aplicado: H indica el nimero de hojas aparecidas en el
vastago principal, FI floracion y M madurez.

Exp. Sp. Aneg. TTCM TAM TTMNM MNM TT CMM TMM TTNFM NFM
Expl Trigp  Ctl 153 0,021 492 7,0 797 0,013 1172 2.3
H1-4 155 0,012 609 4,8 878 ¥ 0,010 11740 180

H4-7 111 0,015 490 5,3 860 0,014 1137 2,5
H7-10 202 0,021 379 3,8 769 0,019 953 1,0
H10-FI 151 0,019 477 6,0 792 0,018 982 2,7
FI-M 155 0,019 493 6,3 810 0,014 1092 2,5

Cebada Cil 172 0,029 459 8,3 873 0,007 1212 6,5
H1-4 248 0,015 714 7,0 - - - -
H4-7 176 0,024 643 12,0 895 0,024 1111 7,0
H7-10 185 0,029 508 9,5 1073 0,017 1449 6,3
H10-FI 188 0,025 496 7,8 884 0,017 1150 4,3
FI-M 190 0,025 534 8,8 784 0,009 1202 6,3

h.s.d. (p<0,05) Aneg. 50 0,008 93 2,4 ns 0,009 ns ns
h.s.d. (p<0,05) Sp. 19 0,003 36 0,9 77 ns 89 0,8
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xSp 82 ns 153 4,0 ns ns 335 1,7
Exp2 Trigo Ctl 256 0,021 632 8,0 984 0,026 1220 2,3

H1-4 274 0,022 707 9,3 942 0,019 1355 3,7
H4-7 176 0,011 647 50 968 0,012 1409 1,7
H7-10 250 0,019 691 8,5 839 0,023 1263 2,0
H10-FI 212 0,012 659 53 924 0,016 1179 1,7
FI-M 258 0,017 677 7,3 911 0,030 1085 1,7

Cebada Cil 306 0,022 624 7,7 1009 0,015 1230 4,7
H1-4 405 0,024 674 6,7 948 0,024 1074 4,3
H4-7 242 0,008 914 53 1148 0,010 1396 3,3
H7-10 235 0,017 660 7,0 970 0,015 1261 3,3
H10-FI 341 0,020 638 6,0 992 0,018 1278 2,0
FI-M 281 0,016 631 57 896 0,018 1029 3,0

h.s.d. (p<0,05) Aneg. 82 0,009 99 ns 155 ns ns ns
h.s.d. (p<0,05) Sp. 32 ns ns ns 60 ns ns 1,0
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xSp ns ns 163 ns ns ns ns ns

h.s.d., diferencia honestamente significativa para test de Tukey a p= 0,05; ns, no significativa (p> 0,05).
(*) Los datos no fueron incluidos en el ANOVA debido a la ausencia de los valores correspondientes
para cebada.

La mortalidad de macollos se analizd excluyendo el tratamiento H1-4 de trigo y
cebada en el Exp 1, ya que, como se explicé anteriormente, en cebada no se pudo
ajustar un modelo tetra lineal debido a la aparicion de macollos tardios durante el
llenado de los grano. EI comienzo de la mortalidad de macollos (TT CMM) se produjo
en promedio 10% mas tarde en cebada que en trigo independientemente del tratamiento
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de anegamiento (p< 0,05). Los anegamientos no modificaron significativamente TT
CMM en el Exp 1 (p> 0,10), pero en el Exp 2, TT CMM fue en general antes en los
tratamientos de anegamiento que en el control. En el Exp 1 en cebada, la TMM fue
acelerada por los tratamientos de anegamiento (p< 0,05). Sin embargo, en el Exp 2 no
se encontraron diferencias significativas (p> 0,05) en la TMM cuando el control fue
comparado con los tratamientos de anegamiento, incluso cuando el anegamiento se
aplico durante este proceso (H10-FI, FI-M; Cuadro 3.2). La tasa de mortalidad de
macollos (TMM) no difiri6 entre trigo y cebada en ninguno de los experimentos.

El momento en el que se alcanzé el ndmero final de macollos (TT NFM) vy el
NFM no fueron afectados significativamente (p> 0,10) por los anegamientos (Cuadro
3.2). Hubo un efecto significativo de la especie sobre el NFM, el cual fue en promedio
mas alto en cebada que en trigo en ambos experimentos (p< 0,05), sin embargo, en el
Exp 1 dependi6 del tratamiento de anegamiento ya que se observé una interaccion Sp. X
Aneg. (p< 0,05). La supervivencia de los macollos también fue mayor en cebada que en
trigo en ambos experimentos (p< 0,05) y difirid entre los tratamientos de anegamiento
H4-7 (38% en promedio para las dos especies) y H7-10 (17% en promedio para las dos
especies) en el Exp 2 (p< 0,05), aunque las diferencias no fueron significativas cuando
se compararon con el control (Figura 3.3). EI numero de espigas por planta a madurez
fue también mayor en cebada que en trigo en ambos experimentos (p< 0,001), y fue
afectado por los tratamientos de anegamiento solo en el Exp 2 (p<0,05). El tratamiento
que mas redujo el numero de espigas fue H7-10 (Figura 3.3).
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Figura 3.3. NUmero de espigas por planta a la madurez del cultivo y supervivencia de los macollos,
cuantificado como la proporcién entre el nimero maximo de macollos y el nimero de macollos fértiles a
madurez (macollos con espiga) en los cultivares de trigo y cebada (Sp.) expuestos a anegamiento en
diferentes momentos del ciclo del cultivo en Exp 1 (panel superior) y Exp 2 (panel inferior). Los
tratamientos de anegamiento indican el momento del ciclo del cultivo en que el anegamiento fue aplicado:
H indica el namero de hojas aparecidas en el vastago principal, Fl floracién y M madurez.
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3.3.3. Sincronia entre la dindmica de aparicion de hojas y macollos

La coordinacion entre la aparicion de las hojas y macollos (sincronia) fue mayor
en cebada que en trigo en el Exp 1 (cebada produjo 0,3 macollos més por hoja aparecida
que trigo; p< 0,01). En el Exp 2 la sincronia fue similar entre trigo y cebada (Cuadro
3.3). El anegamiento aplicado durante las primeras etapas del ciclo de los cultivos
afecto la sincronia (p< 0,01), al reducir el niumero de macollos emergidos por hoja
aparecida en ambas especies. Sin embargo, el tratamiento que produjo los efectos mas
negativos varié con los experimentos. Mientras que en el Exp 1 el tratamiento H1-4
produjo la menor sincronia en ambas especies (p< 0,01), en el Exp 2 el tratamiento H4-
7 fue el que redujo significativamente la sincronia entre ambos 6rganos (p< 0,01). En el
Exp 2, el tratamiento de anegamiento H4-7 adelanto significativamente el comienzo de
macollaje respecto a la aparicion de las hojas, ya que el primer macollo emergio cuando
las plantas tenian una hoja menos que el de control en ambas especies (p< 0,01; Cuadro
3.3). En este tratamiento no sélo el comienzo de macollaje se adelanto respecto a la
aparicion de hojas, sino que también se retraso el final del macollaje, ya que las plantas
tenian aproximadamente 2 hojas mas que el control en ambos experimentos (Cuadro
3.3). Del mismo modo, en el Exp 1, el tratamiento H4-7 también retrasé el final de
macollaje respeto a la aparicion de hojas de cebada, ya que el Gltimo macollo aparecid
cuando las plantas tenian ca. 2 hojas mas que el control (p< 0,05).

Cuadro 3.3. Sincronia entre la aparicién de hojas y macollos (Sinc; macollos hoja™), nimero de hojas
aparecidas en el vastago principal al comienzo de la aparicién de macollos (HCM; hoja) y nimero de
hojas aparecidas en el vastago principal a la finalizacidn de la aparicion de macollos (HFM; hoja) en los
cultivares de trigo y cebada (Sp.) expuestos a anegamiento en diferentes momentos del ciclo del cultivo
en Exp 1 (fecha de siembra temprana, bajo inverndculo) y Exp 2 (fecha de siembra tardia, bajo
condiciones naturales). Los tratamientos de anegamiento (Aneg.) indican el momento del ciclo del cultivo
en que el anegamiento fue aplicado: H indica el nimero de hojas aparecidas en el vastago principal, Fl
floracion y M madurez.

Exp 1 Exp 2
Sp. Aneg. Sinc HCM HFM Sinc HCM HFM
Trigo Ctl 1,7 3,2 6,3 1,8 4,0 7,5
H1-4 1,0 3,0 7,1 19 4,0 8,0
H4-7 1,6 3,2 5,4 1,0 3,0 7,3
H7-10 1,6 3,7 5,0 1,7 3,9 8,0
H10-FI 15 33 6,3 1,0 3,3 7,4
FI-M 1,6 3,4 6,3 1,3 4,0 8,2
Cebada Ctl 1,9 3,6 7,0 2,2 4,6 6,8
H1-4 15 4,5 8,3 2,0 53 7,9
H4-7 1,9 55 8,8 0,8 3,8 9,6
H7-10 2,0 3,8 7,5 1,6 4,1 7,4
H10-FI 1,7 34 7,2 1,7 4,9 7,2
FI-M 1,9 3,8 7,5 1,6 4,3 6,9
h.s.d. (p<0,05) Aneg. 0,5 ns 1,0 0,8 0,8 1,2
h.s.d. (p<0,05) Sp. 0,2 0,3 0,4 ns 0,3 ns
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xSp. ns 1,1 15 ns ns ns

h.s.d., diferencia honestamente significativa para test de Tukey a p=0,05; ns, no significativa (p>0,05)
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3.4. Discusion

3.4.1. Retraso de la floracién por efecto de anegamientos tempranos en la ontogenia

El anegamiento aplicado temprano durante la ontogenia (desde la emergencia de
las plantulas hasta la aparicion de la hoja 10) afect6 de manera significativa el desarrollo
fenoldgico de trigo y cebada retrasando el momento de la floracion, aunque el efecto fue
diferente dependiendo del periodo del ciclo en el que el cultivo se expuso al
anegamiento (Cuadro 3.1). El dia a floracion fue mas afectado cuando el anegamiento
se produjo a comienzos de macollaje (H4-7), produciendo un alargamiento del periodo
Em-FI de un 24% en cebada y de 10-15% en trigo. En términos de dias calendario, el
anegamiento retrasé el tiempo a floracién entre 13 a 15 dias en cebada y entre 6-10 dias
en el trigo, respecto al control. Estos datos concuerdan con los de Amri et al. (2014),
quienes encontraron retrasos de entre 7 y 12 dias en la fecha de floracion al exponer seis
cultivares de trigo a 28 dias de anegamiento durante macollaje. Robertson et al. (2009)
mostraron atrasos en la espigazon de trigo como consecuencia de anegamientos durante
el periodo de macollaje. Sin embargo, en arroz, una especie tolerante al anegamiento, no
se encontrd ningun efecto sobre el desarrollo bajo condiciones de inundacion continua
comparado con una situacion no inundada (Stuerz et al., 2014). Comparando estos
resultados con los observados con otros estreses abioticos, tales como las deficiencias
de nutrientes, el efecto del anegamiento en el desarrollo fue de mayor magnitud. Bajo
deficiencias de P, se informd un retraso de 10% como maximo en el momento de
floracion en cebada (Prystupa et al., 2003) y 14% en trigo (Rodriguez et al., 1998),
mientras que no se encontraron diferencias en la fenologia de trigo y cebada debido a
diferencias en la nutricion con N y S (Alzueta et al., 2012). Otras evidencias, sin
embargo, mostraron en cebada un retraso en la floracion debido a deficiencias de N
(Arisnabarreta y Miralles, 2004). En términos generales, y como fue propuesto por Hall
et al. (2014) a partir de una reciente revision, los cambios en el tiempo a floracién en
trigo y cebada consecuencia de deficiencias de N son en general de baja magnitud
(menos de 5%), un valor sensiblemente inferior que el registrado en esta tesis por efecto
del anegamiento.

3.4.2. Efecto del anegamiento sobre los atributos que explican el tiempo a floracion

El retraso en el tiempo a floracion puede ocurrir como resultado de un mayor
namero de hojas en el tallo principal o un mayor filocrono o de ambos. En el presente
estudio, el anegamiento no modificé el NFH en ninguna situacion, y esta respuesta es
consistente con lo que ocurre con otros estreses abidticos, como las deficiencias de
nutrientes (Salvagiotti y Miralles, 2007; Alzueta et al., 2012). Sin embargo, el filocrono
mostrd ser un atributo mas susceptible a ser modificado, ya que bajo condiciones de
anegamiento tendio a ser mas alto que en la situacion control (Cuadro 3.1), de manera
similar a lo observado en trigo bajo condiciones de déficit de agua (Cabeza et al., 1993),
toxicidad por Al (Valle y Calderini, 2010) o condiciones restrictivas de N (Longnecker
et al., 1993; Salvagiotti y Miralles, 2007) o P (Rodriguez et al., 1998), y en cebada bajo
deficiencias de N (Arisnabarreta y Miralles, 2004) y de P (Prystupa et al., 2003). En el
Exp 2, el valor de filocrono fue un 13% mayor que el del control cuando el anegamiento
se aplico al inicio de macollaje (H4-7), explicando en parte el retraso en la floracién
observada en el mismo tratamiento. En el Exp 1, el efecto del anegamiento sobre el
filocrono fue de menor magnitud y no difirié estadisticamente del control, a pesar del
hecho de que el periodo de Em-FI fue mas largo en la condicion anegada. Era esperable
que el anegamiento afecte mas el filocrono que el NFH ya que este Gltimo es un atributo
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de desarrollo a nivel meristematico relacionado con el momento de iniciacion floral
(afectado principalmente por el fotoperiodo y vernalizacion), mientras que el filocrono,
si bien es considerado como un rasgo de desarrollo, puede estar influenciado por
estreses abidticos (por ejemplo, nutrientes y restricciones hidricas) por involucrar
atributos de crecimiento y desarrollo (Dreccer et al., 2013).

El filocrono fue el principal atributo que explico los retrasos en floracion cuando
trigo y cebada fueron expuestos a anegamiento. Sin embargo, debido a que el efecto de
anegamiento sobre el filocrono no fue lo suficientemente consistente como para explicar
los retrasos observados en la floracién (r>= 0,35), y el NFH no sufrié cambios con los
tratamientos de anegamiento, es probable que otros mecanismos estén involucrados en
explicar el retraso en el tiempo a floracion en trigo y cebada bajo condiciones de
anegamiento. Por un lado, es posible especular que el anegamiento pudo afectar también
la fase de elongacion del pedunculo de la espiga, determinando un periodo méas largo
desde la aparicion de la altima hoja (hoja bandera) hasta el momento de floracion. Por
otro lado, como la floracién se registré cuando el 50% de los tallos de cada unidad
experimental habian alcanzado la floracién, la aparicion de macollos de Grdenes
superiores con el tratamiento de anegamiento aplicado durante la fase de macollaje (H4-
7), con un retraso en el desarrollo respeto a los vastagos principales, podria modificar la
fecha de floracion. En este sentido, Robertson et al. (2009) mostraron que el
anegamiento durante el macollaje incrementd la produccion de macollos de orden
superior lo que contribuy0 a retrasar la emergencia de las espigas de trigo.

3.4.3. Efecto del anegamiento sobre la dinamica de macollaje en trigo y cebada

El comienzo del macollaje en trigo fue méas temprano que lo observado en cebada
en ambos experimentos, independientemente de los tratamientos de anegamiento, pero
cuando las plantas se expusieron a anegamiento muy temprano durante el ciclo (es
decir, H1-4) la apariciéon del primer macollo tendié a ser retrasado, especialmente en
cebada (Cuadro 3.2). Ademas, los anegamientos aplicados durante las primeras etapas
de desarrollo (H1-4 y H4-7) redujeron significativamente la TAM en ambos
experimentos. Esto es consistente con lo reportado en la literatura, que muestra que el
anegamiento durante el macollaje de trigo disminuye fuertemente el numero de
macollos producidos al final del tratamiento de anegamiento respecto a las plantas
creciendo bajo buenas condiciones de drenaje (Malik et al., 2001; Malik et al., 2002).
En el caso particular de cebada, los resultados obtenidos mostraron una compensacion
entre la reduccion de la TAM vy la duracion del periodo de macollaje (TT MNM)
mediante un alargamiento de esta fase entre 40-55% (dependiendo del tratamiento y del
experimento). Del mismo modo, trigo también mostré un alargamiento del periodo de
aparicion de macollos cuando el anegamiento se aplicd durante dicha etapa pero de
menor magnitud (24% y 12%, para Exp 1 y Exp 2, respectivamente) que la observada
en cebada. Por lo tanto, los efectos negativos del anegamiento sobre la TAM, cuando las
plantas se expusieron al estrés durante la fase inicial de macollaje, fueron parcialmente
contrarrestados por el alargamiento de la fase de aparicién de macollos, reduciéndose
asi los efectos negativos del anegamiento sobre el MNM.

El comienzo de la mortalidad de los macollos se produjo con posterioridad al
inicio de elongacion de los tallos en todas las situaciones, de acuerdo con lo expresado
en la literatura (Davidson y Chevalier, 1990; Hay y Kirby, 1991), y fue independiente
de la condicion de anegamiento en ambas especies (Cuadro 3.2). Aunque las evidencias
muestran que los estreses abioticos, tales como la falta de agua (Davidson y Chevalier,
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1990; Elhani et al., 2007) o deficiencias nutricionales (Alzueta et al., 2012), aumentan
la mortalidad de macollos, el anegamiento no modific6 la TMM respecto a la situacion
control. Estos resultados son consistentes con el hecho de que la mortalidad de macollos
y nimero maximo de macollos estan negativamente asociados (Garcia del Moral y
Garcia del Moral, 1995; Sharma, 1995), ya que ni el NMM ni la TMM fueron afectados
significativamente por el anegamiento en este trabajo.

Teniendo en cuenta que el anegamiento en las primeras etapas de desarrollo
produjo reducciones significativas en la TAM, el efecto negativo de este estres abiotico
seria més importante para la iniciacion que para la muerte de los macollos. Esto es
consistente con los resultados de Alzueta et al. (2012), quienes proponen que el nimero
final de macollos (NFM) esta condicionado desde las primeras etapas del ciclo de
cultivo, y esta determinado por la tasa de aparicion de macollos. En este trabajo, el
NFM no difirié entre la situacion control y los tratamientos de anegamiento, a pesar del
hecho de que la TAM se redujo significativamente (Cuadro 3.2). Sin embargo, es
importante destacar que en esta tesis el NFM no corresponde a macollos fértiles, sino
macollos encafiados. El nimero de macollos fértiles (espigas pl™; Figura 3.2) se afect6
en mayor medida que el NFM por los tratamientos de anegamiento. Ademas, en los
estudios de la presente tesis, se observd una compensacion entre la menor TAM vy el
alargamiento del periodo de aparicion de macollos, como se ha descripto anteriormente.

3.4.4. Reduccion de la sincronia entre aparicion de hojas y macollos como
consecuencia del anegamiento

La reduccion en la TAM que se produjo bajo anegamientos tempranos durante el
ciclo del cultivo también afectd la coordinacion entre el macollaje y la aparicién de
hojas. La sincronia se redujo significativamente cuando las plantas de trigo y cebada
fueron expuestos a anegamiento durante H1-4 y H4-7 (Cuadro 3.3), de manera similar a
la que se produce como consecuencia de deficiencias nutricionales (Prystupa et al.,
2003; Abeledo et al., 2004; Salvagiotti y Miralles, 2007). Por otra parte, el tratamiento
H4-7 alargo el periodo de macollaje respeto a la aparicién de hojas en cebada, ya que
los ultimos macollos aparecieron cuando las plantas tenian de 2 a 3 hojas mas en el
vastago principal que en la situacion control. Sin embargo, este alargamiento del
macollaje no pudo compensar la reduccién en la TAM, ya que la sincronia en este
tratamiento fue significativamente menor que la del control.

3.5. Conclusion

En conclusion, la exposicion de los cultivares de trigo y cebada al anegamiento
durante las primeras etapas del desarrollo (es decir, a partir de la hoja 1 a la hoja 7
aparecida en el vastago principal) retrasé significativamente el tiempo a floracion,
siendo el cultivar de cebada mas afectado que los cultivares de trigo. Este retraso se
explicd en parte por la reduccion de la tasa de aparicion de hojas (mayor filocrono),
pero otros mecanismos (por ejemplo, tasa de elongacion del pedunculo o la produccion
de macollos de 6rdenes superiores) podrian estar involucrados para explicar el retraso
en el desarrollo fenologico a floracion. A pesar de que el anegamiento retraso la tasa de
aparicion de hojas, la tasa de aparicién de macollos se redujo en mayor medida,
afectando la coordinacion entre el macollaje y la aparicion de hojas (sincronia). La
reduccion de la tasa de aparicion de macollos por efecto de anegamientos iniciales fue
parcialmente contrarrestada por un aumento en la fase de aparicion de macollos. La
exposicion de trigo y cebada a anegamientos durante las etapas mas avanzadas del
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desarrollo produjo menores efectos, lo que indica que el efecto del anegamiento fue mas
importante para la generacion que para la mortalidad de las estructuras. El impacto
diferencial del momento ontogénico en el cual tiene lugar cada evento de anegamiento
sobre la dindmica de aparicién y mortandad de macollos seria un condicionante de la
generacion de rendimiento, ya que afectaria en forma directa al nimero de espigas
establecidas y a la generacion de area foliar, aspectos que son tratados en los capitulos
siguientes.



CAPITULO 4

Identificacidn del periodo critico de anegamiento y la interaccion con
el nitrégeno para la determinacion del rendimiento®

® Parte del contenido de este capitulo fue publicado en: de San Celedonio, RP; Abeledo,
LG; Miralles, DJ. 2014. Identifying the critical period for waterlogging on yield and its
components in wheat and barley. Plant and Soil 378: 265-277.
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4.1. Introduccion

Desde un punto de vista agrondmico, la tolerancia de las plantas al anegamiento
implica la capacidad de mantener un rendimiento relativamente alto de granos bajo
dichas condiciones de estrés, comparado con un cultivo bajo buenas condiciones de
drenaje. Distintas evidencias muestran que las variaciones en rendimiento en trigo y
cebada se deben principalmente a cambios en el nimero de granos, con una menor
influencia del peso de los mismos (Midmore et al., 1984; Fischer, 1993; Slafer y
Andrade, 1993; Gonzélez et al., 2005, para trigo; Abeledo et al., 2003; Prystupa et al.,
2004, para cebada; Peltonen-Sainio et al., 2007, para ambas especies). EI nimero de
granos por unidad de area puede ser analizado como el producto del nimero de espigas
por unidad de area y el numero de granos por espiga, pero la importancia de cada
subcomponente para determinar el nimero de granos por unidad de éarea difiere entre
ambas especies. En cebada, el nUmero de granos depende en gran medida del namero de
espigas, ya que la estructura de la espiga en cebadas de dos hileras (sélo un grano por
espiguilla) limita el namero de granos que cada espiga puede producir (Garcia del
Moral y Garcia del Moral, 1995; Arisnabarreta y Miralles, 2006). En trigo, la
contribucion de las espigas para determinar el nimero de granos por unidad de
superficie es menos importante que en cebada, debido a la capacidad de compensacion a
través de aumentos en el nimero de granos por espiga (Slafer, 2003). El periodo critico
de sensibilidad al anegamiento en trigo y cebada estaria determinado por la interaccién
entre la ocurrencia del anegamiento y su superposicion con la fase en que se determina
cada componente del rendimiento.

Un enfoque alternativo para el andlisis de las variaciones de rendimiento de grano
es considerando su definicidon en términos de la biomasa aérea total producida por el
cultivo y su particion a granos (es decir, el indice de cosecha). Cossani et al. (2009)
demostraron que, para ambientes mediterraneos, las diferencias en biomasa a madurez
entre el trigo y la cebada se correlacionan con las diferencias en la acumulacion de
biomasa después de la floracion. En consecuencia, el momento de ocurrencia de eventos
de anegamiento puede alterar la definicién del rendimiento de grano a través de
modificaciones en la acumulaciéon de biomasa. Los pocos estudios en los que se midid
la particion por separado entre las diferentes estructuras de las plantas mostraron que el
indice de cosecha del tallo principal fue mayor que la de los macollos (Hay, 1995;
Peltonen-Sainio et al., 2008). Por lo tanto, diferentes proporciones de rendimiento
proveniente del tallo principal o de los macollos, debido a la divergencia entre especies
(o variedades) y/o las condiciones de cultivo, pueden afectar la sensibilidad de trigo y
cebada al anegamiento.

A nivel productivo, cebada es considerada mas susceptible al anegamiento que
trigo, aunque existen pocos estudios donde esto fue evaluado. Un screening de 6
variedades de trigo y 8 de cebada cultivadas en condiciones de campo bajo condiciones
de anegamiento natural (4 semanas de anegamiento intermitente) reporto reducciones en
el rendimiento de 19 a 82 % en el trigo y 51-84 % en la cebada, como consecuencia de
la variabilidad genética (Setter et al., 1999). La mayoria de los estudios que analizaron
el efecto del anegamiento en trigo o cebada se centraron en etapas especificas del ciclo
de cultivo como plantulas (Musgrave, 1994; Huang y Johnson, 1995), fases vegetativas
iniciales (Malik et al., 2001; Collaku y Harrison, 2002; Malik et al., 2002; Robertson et
al., 2009) o el llenado de los granos (Jiang et al., 2008; Hossain et al., 2011; Li et al.,
2011). Sin embargo, no hay estudios publicados que hayan estudiado la susceptibilidad
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al anegamiento durante distintos estadios fenologicos del ciclo completo del cultivo de
trigo y cebada, donde los cultivos crezcan en forma simultanea bajo el mismo ambiente,
y que consideren las caracteristicas ecofisiologicas de definicion del rendimiento que
son afectadas por el anegamiento.

En suelos deficitarios en nitrdgeno, el efecto adverso del anegamiento sobre el
crecimiento de los cultivos de trigo y cebada podria potenciarse como consecuencia de
severas deficiencias nutricionales, debido al efecto del anegamiento sobre la
disponibilidad de nutrientes; sin embargo, dicha interaccion no ha sido claramente
elucidada. En este sentido, se encontr6 que la exposicion de plantulas de trigo y cebada
a anegamiento conduce a una disminucion de la concentracion de nitrégeno en las hojas
y una posterior clorosis y senescencia prematura de las mismas (Huang et al., 1994b;
Malik et al., 2002). En cebada, el agregado de N foliar contrarrestd parcialmente el
efecto adverso del anegamiento a través de aumentos en el nimero de raices adventicias
y disminucién del porcentaje de hojas cloroticas, demostrando que las deficiencias de
nutrientes por causa del anegamiento contribuyen a la disminucion del crecimiento de
los cereales producida durante la exposicién al anegamiento (Pang et al., 2007).
Robertson et al. (2009) demostraron que, en trigo, aumentos en la disponibilidad de
nitrégeno una vez liberado al anegamiento favorecieron la recuperacion de las plantas,
mientras que diferencias en la disponibilidad inicial del nutriente (i.e. antes de la
aplicacion del anegamiento) no mostraron efectos en la recuperacién del anegamiento.

El objetivo de trabajo desarrollado en este capitulo fue establecer cual es el
periodo del ciclo de trigo y cebada de mayor sensibilidad al anegamiento, cuantificada
como pérdida de rendimiento respecto a un testigo, y evaluar el rol del nitrégeno sobre
la magnitud de ese efecto.

4.2. Materiales y métodos

4.2.1. Identificacién del periodo de mayor sensibilidad al anegamiento en trigo y
cebada

4.2.1.1. Disefio experimental y tratamientos

Los ensayos referidos en esta seccion corresponden a los Exp 1y Exp 2 descriptos
en el Capitulo 2. Brevemente, la estructura experimental en dichos ensayos consistié en
la aplicacion de anegamientos en distintos estados de desarrollo en un cultivar de trigo y
uno de cebada, que abarcaron desde la emergencia hasta la madurez. Se utiliz6 un
disefio experimental completamente aleatorizado con 8 repeticiones por tratamiento en
el Exp 1y 3 repeticiones en el Exp 2. Los detalles de los tratamientos y las condiciones
experimentales fueron descriptos en el Capitulo 2 (Estructura experimental).

4.2.1.2. Mediciones realizadas

A madurez, la totalidad de la biomasa aérea fue cosechada en cada maceta y se
separaron los vastagos principales de los macollos. Dentro de cada categoria, la biomasa
se dividio en biomasa vegetativa (tallos mas vainas y hojas) y espigas. Luego, el
material se secO en estufa a 65°C hasta peso constante y se determiné el peso seco. El
numero de espigas del vastago principal y de macollos fue contado y luego trillado. El
indice de cosecha (IC) se calculé como la relacion entre el rendimiento de grano y la
biomasa total aérea. El peso promedio individual de los granos del vastago principal y
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de los macollos se midid en dos submuestras de 50 granos por categoria y se utilizé para
calcular el nimero de granos por espiga en ambos estratos.

4.2.1.3. Analisis de datos

Las diferencias estadisticas entre los tratamientos fueron probadas mediante
andlisis de varianzas (ANOVA) utilizando InfoStat Profesional v.1.1 (Di Rienzo et al.,
2011). Las medias de los tratamientos se compararon usando el test de Tukey con un
nivel de significancia de 0,05. El grado de asociacion entre diferentes variables se
realiz6 utilizando modelos de regresion lineal.

4.2.2. Efecto del anegamiento bajo condiciones contrastantes de disponibilidad
nitrogenada

4.2.2.1. Disefio experimental y tratamientos

Los ensayos referidos en esta seccion fueron los realizados en contenedores a
escala de micro-cultivo (Exp 3 y Exp 4). Los tratamientos consistieron en la
combinacién de tres factores: i) dos momentos de anegamiento (macollaje, H4-7, e
inmediatamente previo a floracion, H10-FI), méas la situacion sin anegar, ii) dos
condiciones contrastantes de contenido de nitrégeno en suelo (con y sin agregado de
fertilizante), y iii) un cultivar de trigo y uno de cebada. Se utilizd6 un disefio
experimental completamente aleatorizado con arreglo factorial con 3 repeticiones por
tratamiento. Los detalles de los tratamientos y las condiciones experimentales fueron
descriptos en el Capitulo 2 (Estructura experimental).

4.2.2.2. Mediciones realizadas

A madurez, dos surcos contiguos de 40 cm (0,08 m?; Exp 3) 0 50 cm (0,10 m%
Exp 4) lineales fueron cosechados de cada unidad experimental. Se cont6 el nimero de
plantas y luego se dividi6 el material en biomasa vegetativa (tallos mas vainas y hojas)
y espigas. Luego, el material se secO en estufa a 65°C hasta peso constante y se
determind el peso seco. Las espigas fueron contadas y luego trilladas para obtener el
rendimiento en grano. EI IC se calculé como la relacion entre el rendimiento de grano y
la biomasa total aérea. ElI peso promedio individual de los granos se midié en dos
submuestras de 200 granos Y se utiliz6 para calcular el nimero de granos por unidad de
area y el nimero de granos por espiga en cada muestra.

4.2.2.3. Analisis de datos

Las diferencias estadisticas entre los tratamientos fueron probadas mediante
analisis de varianzas (ANOVA) utilizando InfoStat Profesional v.1.1 (Di Rienzo et al.,
2011). Las medias de los tratamientos se compararon usando el test de Tukey con un
nivel de significacion de 0,05. El grado de asociacion entre diferentes variables se
realizo utilizando modelos de regresion lineal.
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4.3. Resultados

4.3.1. Identificacién del periodo de mayor sensibilidad al anegamiento en trigo y
cebada

4.3.1.1. Diferencias entre especies en rendimiento para la condicion control

El rendimiento de grano y sus componentes para trigo y cebada en ausencia de
anegamiento (tratamientos de control) se describen en el Cuadro 4.1. Para la situacién
control, el rendimiento de cebada fue significativamente mayor (p< 0,05) respecto de
trigo (4,09 g pI™ vs 2,73 g pl™ para cebada y trigo, respectivamente como promedio de
los dos experimentos) sin que se haya observado interaccion entre los experimentos
(p>0,10). La biomasa aérea total a madurez y el IC también fueron mayores (p< 0,05)
para cebada que para trigo. Las diferencias entre especies en el nimero de granos por
planta no fueron significativas (Cuadro 4.1). Sin embargo, el peso del grano fue mayor
en cebada que en trigo en ambos experimentos (p< 0,05). El rendimiento y la biomasa
aérea por planta en los tratamientos control fueron significativamente menores en Exp 2
que en Exp 1 en ambas especies, mientras que el IC no fue modificado entre
experimentos (Cuadro 4.1).

La contribucion del vastago principal o de los macollos al rendimiento total fue
diferente entre especies (Cuadro 4.1). En trigo, la contribucion del véstago principal y
de los macollos al rendimiento y la biomasa aérea total para la condicion control en el
Exp 1 fue similar (el véstago principal representd aproximadamente 55% de
rendimiento de grano total y 50% de la biomasa total por planta), mientras que en
cebada la mayor parte del rendimiento provino de los macollos en ambos experimentos,
con una contribucion del vastago principal al rendimiento y la biomasa total de sélo
20%. En el Exp 2 las diferencias entre las especies siguieron la misma tendencia (la
contribucion del vastago principal fue del 48% en trigo y el 34% en cebada).

En las siguientes secciones se expresa el impacto de los tratamientos de
anegamiento como un porcentaje de la situacion control. Los valores absolutos para la
situacion control presentados en el Cuadro 4.1 permiten calcular ese impacto en valores
absolutos.
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Cuadro 4.1. Rendimiento en grano (Rto), biomasa aérea total a madurez (BTM), indice de cosecha (IC),
nimero de granos por planta (NG pl™?), peso individual promedio del grano (PG), nimero de espigas por
planta (Esp pl™) y niimero de granos por espiga (NGE) medido en el total de la planta y discriminado entre
vastagos principales y macollos en trigo y cebada para el tratamiento control (sin anegamiento) en dos
experimentos (Exp 1: fecha de siembra temprana bajo invernaculo; Exp 2: fecha de siembra tardia bajo
condiciones naturales). Los valores corresponden a la media  error estandar.

Total Vastago Principal Macollos
Trigo Cebada Trigo Cebada Trigo Cebada
Exp1l Rto(gpl™) 40 +027 57 +040 21 +009 1,2 +006 19 +026 45 +0,36
BTM (g pI™) 93 +045 133 +105 47 +014 25 +0,10 47 +044 10,8 +0,96
IC 043 +0,01 043 +0,01 046 +001 048 +0,01 039 +0,02 0,42 +0,01
NG pl'1 108,3 +5,70 132,3 £9,69 56,2 £1,79 250 x£0,75 52,0 £6,01 107,3 +9,22
PG (mg grano™) 37,2 0,81 434 +0,26 383 +098 474 x1,12 357 =112 423 0,33
Esp pl* 25 014 73 *0,39 10 000 10 *0,00 16 *012 6,7 =046
NGE 443 +1,04 180 £0,72 562 £1,79 250 £0,75 331 234 16,1 +0,73
Exp2 Rto(gpl?) 14 +008 25 £031 0,7 +005 0,8 +0,03 0,7 +0,03 1,6 +0,28
BTM (g pl™) 39 £0,12 55 0,77 16 008 17 £0,09 22 *008 39 *0,68
IC 0,37 +0,01 045 +0,01 042 +0,01 049 +0,01 034 +0,01 0,43 £0,00
NG pI'1 66,8 +458 734 +817 30,2 £257 236 +059 36,6 £201 498 £7,59
PG (mg grano'l) 21,7 09 335 052 229 082 348 +041 206 +£1,11 32,7 =0,67
Esp pl* 27 0,10 46 +014 10 +000 10 £0,00 1,7 +0,10 36 %0,14
NGE 252 +259 159 128 30,2 +257 236 059 222 +244 13,7 =157

4.3.1.2. Efecto del anegamiento sobre el rendimiento, la biomasa y su particion

La magnitud de caida del rendimiento debido a anegamiento vari6 de acuerdo con
la etapa de desarrollo del cultivo; sin embargo, independientemente de la etapa en
cuestion, el impacto del anegamiento fue mayor en el Exp 2 que en el Exp 1 (Figura
4.1a). En ambas especies, las mayores pérdidas de rendimiento debido a anegamiento
correspondieron a los tratamientos aplicados inmediatamente previo a la floracion (H7-
10 y H10-FI) y en menor medida durante el llenado del grano (FI-M) (p < 0,05) (Figura
4.1a). El tratamiento H10-FI fue el que mas redujo el rendimiento, y las pérdidas con
respecto al control fueron de 34-92% en trigo y 40-79% en cebada, para el Exp 1y Exp
2, respectivamente. Eventos de anegamiento durante las etapas vegetativas tempranas
(H1-4) no generaron pérdidas significativas en el rendimiento de grano para la siembra
temprana en Exp 1, aunque en la siembra mas tardia en Exp 2 las pérdidas fueron ca.
40% para ambas especies (p < 0,05). En términos generales, las pérdidas de rendimiento
fueron mayores a medida que el ciclo de cultivo progres6 hacia la floracion (Figura
4.1a).

El anegamiento afectd la contribucion del vastago principal y de macollos al
rendimiento de forma diferente dependiendo de la especie y el experimento. En trigo, el
anegamiento produjo reducciones en el rendimiento tanto del vastago principal como de
los macollos en ambos experimentos (Figura 4.1b-c). En cebada, en cambio, el
anegamiento redujo sensiblemente la contribucion al rendimiento de los macollos mas
que de los vastagos principales (p< 0,05), con pérdidas maximas en macollos cuando los
tratamientos fueron aplicados alrededor de la floracion (45% en el Exp 1y 89% en el
Exp 2; Figura 4.1b-c). Soélo los tratamientos H10-FI y FI-M redujeron
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significativamente el rendimiento de los vastagos principales de cebada con pérdidas de
alrededor del 25% en el Exp 1y 58% en el Exp 2 (Figura 4.1b-c).

Total Vastago Principal Macollos

120

1004

80

60+

40

20+

Rendimiento (% control)

120

100+

80+

60

40-

20+

Biomasa aérea (% control)

120

100~

80+

60+

40+

IC (% control)

20+

O T T T T I T T T T T I T T T T T I T
-75 -60 -45 -30 -15 0 15 30 -75 -60 -45 -30 -15 0 15 30-75 -60 -45 -30 -15 0 15 30
Momento de anegamiento (dias desde floracion)

Figura 4.1. Variaciones en rendimiento (a-c), biomasa aérea total a madurez (d-f) e indice de cosecha (g-
i) medido en la planta total (paneles izquierdos), en los vastagos principales (paneles centrales) y en
macollos (paneles derechos) relativas a la situacién control para diferentes momentos de anegamiento
aplicados a lo largo del ciclo ontogénico de trigo y cebada. Cada punto indica el momento medio del
periodo de anegamiento en dias desde floracion para los dos experimentos (Exp 1: fecha de siembra
temprana, bajo invernaculo; Exp 2: fecha de siembra tardia bajo condiciones naturales). La duracion de
los tratamientos de anegamiento fue de 20 dias en Exp 1y 15 dias en Exp 2. Las barras verticales indican
* error estandar. La linea punteada vertical indica el dia de floracion.

El anegamiento redujo la produccion total de biomasa aérea a madurez de manera
similar a la observada para el rendimiento de grano: tratamientos inmediatamente
previos a floracion redujeron significativamente la biomasa total a madurez (p<0,05)
(Figura 4.1d). La mayor caida de biomasa a madurez debido al anegamiento se produjo
en los tratamientos H7-10 y H10-FI, y la magnitud de esas reducciones fueron 24-66 %
para trigo y 34-60 % para cebada. Las pérdidas de biomasa en el trigo fueron
ligeramente superiores en los macollos que en los vastagos principales, especialmente
en el Exp 2 (Figura 4.1e-f), llegando a perdidas del 60% en el vastago principal y 70%
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en los macollos (H7-10). En el caso de cebada, la biomasa proveniente de los macollos
fue més afectada que la de los véstagos principales, con una reduccion méxima del 37%
enel Exp 1y 72% en el Exp 2 en el caso de los macollos y 20% en el Exp 1y 30% en el
Exp 2 para los véstagos principales (Figura 4.1e-f). Las variaciones en el rendimiento
debido al anegamiento fueron explicadas en gran proporcion por los cambios en la
biomasa total producida a madurez en ambas especies y experimentos (r’= 0,95, p<
0,001 para el conjunto de datos) (Figura 4.2a).

El anegamiento no so6lo redujo la biomasa a madurez, sino también la particion a
granos. Eventos de anegamiento desde H7 hasta madurez redujeron significativamente
el IC de trigo en ambos experimentos (Figura 4.1g), con una caida maxima de 27% en
el Exp 1 (tratamiento FI-M) y 84% en el Exp 2 (tratamiento H10-FI). Estas reducciones
se produjeron como consecuencia tanto de caidas en el IC del vastago principal como de
los macollos, con similar magnitud (Figura 4.1g-i). La disminucion del IC debido al
anegamiento fue menor en cebada que en trigo (Figura 4.1g-i). Las variaciones en el
rendimiento fueron explicados por cambios en el IC pero no con un solo ajuste de
regresion para ambos experimentos debido a la gran diferencia en la biomasa total
establecida a madurez entre el Exp 1 y Exp 2. Por lo tanto, para la relacion entre el
rendimiento de grano y el IC se ajustaron dos regresiones lineales por separado para
cada experimento (Figura 4.2b). EI Exp 1 mostré mayor IC promedio que el Exp 2,
mientras que el Exp 2 mostrd un rango mas amplio de variacion para este atributo
(Figura 4.2b).
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Figura 4.2. Rendimiento en funcién de la biomasa aérea total a madurez (a) y el indice de cosecha (b)
para cultivares de trigo y cebada expuestos a tratamientos de anegamiento a lo largo del ciclo de cultivo
en dos condiciones experimentales (Exp 1: fecha de siembra temprana, bajo invernaculo; Exp 2: fecha de
siembra tardia bajo condiciones naturales). Las lineas sélidas representan las regresiones lineales para los
diferentes conjuntos de datos.

4.3.1.3. Efecto del anegamiento sobre los componentes numeéricos del rendimiento

Los componentes numéricos del rendimiento se vieron afectados de manera
diferente por el anegamiento (Figura 4.3). En el trigo, las mayores reducciones en el
namero de granos por planta debido a anegamiento se produjeron durante el tratamiento
H7-10 en ambos experimentos, con pérdidas del 27% y 74% en el Exp 1 y Exp 2,
respectivamente (p< 0,05) (Figura 4.3a). En el Exp 1, el nimero de granos proveniente
de los véstagos principales o de macollos se afectdé en similar proporcion en trigo
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(reduccion del 25 y 28% respectivamente), pero en el Exp 2, el nUmero de granos de
macollos mostré reducciones mas altas que las de los vastagos principales (reducciones
con respecto al control del 64% en el vastago principal y 82% en macollos; Figura 4.3b-
c). Las reducciones en el niamero de granos por planta en el trigo fueron consistentes
con caidas en el nimero de granos por espiga en vastagos principales y macollos,
especialmente en el Exp 2, donde las caidas en el nimero de granos por espiga fueron
del 65% con respecto al control en ambos estratos, en comparacion con un 20 % de
reduccion en el Exp 1 (Figura 4.3h-i). En ambas especies, el nimero de espigas
provenientes de vastagos principales no fue afectado por el anegamiento (p> 0,10) ya
que no se observo mortalidad de plantas en ninguno de los experimentos (Figura 4.3e).
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Figura 4.3. Variaciones en el nimero de granos por planta (NG; a-c), espigas por planta (d-f) y nimero
de granos por espiga (NGE; g-i) medido en la planta total (paneles izquierdos), en los vastagos principales
(paneles centrales) y en macollos (paneles derechos) relativas a la situacion control para diferentes
momentos de anegamiento aplicados a lo largo del ciclo ontogénico de trigo y cebada. Cada punto indica
el momento medio del periodo de anegamiento en dias desde floracion para los dos experimentos (Exp 1:
fecha de siembra temprana, bajo invernaculo; Exp 2: fecha de siembra tardia bajo condiciones naturales).
La duracién de los tratamientos de anegamiento fue de 20 dias en Exp 1 y 15 dias en Exp 2. Las barras
verticales indican + error estandar. La linea punteada vertical indica el dia de floracion.
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En cebada, las reducciones en el nimero de granos por planta alcanzo el 35% en
el Exp 1y 60% en el Exp 2, debido a una gran reduccion en el nimero de granos de los
macollos (ca. 40% en el Exp 1y 75% en Exp 2), y un menor impacto sobre el vastago
principal (ca. 10% en el Exp 1y 30% en el Exp 2) (Figura 4.3b-c). Contrario a lo que
ocurrio en trigo, el numero de espigas por planta fue el principal subcomponente
afectado por el anegamiento en cebada, con pérdidas de ca. 40% en el Exp 1y 63% en
el Exp 2 (Figura 4.3d-f). Por lo tanto, el nimero de espigas por planta fue el
componente principal que explico las variaciones en el nimero de granos por planta de
cebada, ya que el numero de granos por espiga se redujo ligeramente y sélo en el
vastago principal (10% en el Exp 1, con el tratamiento H10-FI y 30% en el Exp 2, con
el tratamiento H4-7) (Figura 4.3d-i).

El peso de los granos se redujo cuando los tratamientos de anegamiento fueron
aplicados inmediatamente previos a la floracion (H7-10 y H10-Fl), asi como durante el
periodo de llenado de los granos (p < 0,05), afectandose con similar magnitud el
vastago principal y los macollos en ambas especies (Figura 4.4). Las mayores
reducciones en el peso de los granos se observaron en los tratamientos FI-M y H10-FI
en los Exp 1y Exp 2, respectivamente; y, en general, trigo fue méas afectado que cebada.
En el Exp 2, con anegamientos en H10-FI el peso individual de los granos de cebada fue
de 15 mg (reduccion del 55% con respecto al control), mientras que en trigo, los granos
no completaron su llenado y quedaron chuzos, con pesos de 3,6 mg por grano (pérdidas
de 83% con respecto al control).
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Figura 4.4. Variaciones en el peso individual de los granos (PG; a-c) medido en el total de la planta
(panel izquierdo), en los véstagos principales (panel central) y en macollos (panel derecho) relativas a la
situacion control para diferentes momentos de anegamiento aplicados a lo largo del ciclo ontogénico de
trigo y cebada. Cada punto indica el momento medio del periodo de anegamiento en dias desde floracién
para los dos experimentos (Exp 1: fecha de siembra temprana, bajo invernaculo; Exp 2: fecha de siembra
tardia bajo condiciones naturales). La duracién de los tratamientos de anegamiento fue de 20 dias en Exp

1y 15 dias en Exp 2. Las barras verticales indican * error estandar. La linea punteada vertical indica el
dia de floracion.

Las variaciones en el rendimiento debido a anegamiento se explicaron
principalmente por los cambios en el nimero de granos por planta en ambas especies y
experimentos y todos los datos se ajustaron mediante una regresion lineal Gnica (r’=
0,89, p< 0,001; Figura 4.5a). Sin embargo, como el anegamiento redujo también el peso
de los granos, las variaciones en el rendimiento de grano fueron también explicados por
los cambios en el peso de los mismos (r°= 0,66, p< 0,001 para el Exp 1y r’= 0,76, p<
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0,001 para el Exp 2; Figura 4.5b). A pesar de que el anegamiento produjo reducciones
similares en el nimero de granos en ambas especies, los subcomponentes del nimero de
granos se vieron afectados de manera diferente dependiendo de la especie. En trigo, el
99% de las reducciones en el numero de granos se explicaron por las variaciones en el
numero de granos por espiga (Figura 4.5d), y no existio una relacion significativa con el
namero de espigas por planta (Figura 4.5c). Por el contrario, las reducciones del nimero
de granos de cebada por anegamiento se explicaron principalmente por las variaciones
en el nimero de espigas por planta (r>= 0,96, p< 0,001; Figura 4.5c) y en menor medida
por el nimero de granos por espiga (r’= 0,76; p< 0,001; Figura 4.5d).
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Figura 4.5. Rendimiento en funcién del nimero de granos por planta (a) y el peso de los mismos (b) y el
ntmero de granos por planta en funcién del nimero de espigas por planta (c) y del nimero de granos por
espiga (d) para cultivares de trigo y cebada expuestos a tratamientos de anegamiento a lo largo del ciclo
de cultivo en dos experimentos (Exp 1: fecha de siembra temprana, bajo invernaculo; Exp 2: fecha de
siembra tardia bajo condiciones naturales). Las lineas sdlidas representan las regresiones lineales para los
diferentes conjuntos de datos.

4.3.2. Efecto del anegamiento sobre el rendimiento y sus componentes en trigo y
cebada bajo condiciones contrastantes de disponibilidad nitrogenada

4.3.2.1. Interaccion anegamiento x nitrogeno sobre el rendimiento, la biomasa y su
particion

En promedio, en el Exp 3 el rendimiento fue de 553 g m? y de 853 g m™ en el
Exp 4 (un 55% menor). En ambos experimentos se detectd interaccion especie X
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anegamiento x nitrogeno para el rendimiento (p< 0,05). En todos los casos, el
anegamiento inmediatamente previo a la floracion (H10-FI) fue el que redujo en mayor
medida el rendimiento, comparado con el anegamiento aplicado durante el macollaje
(H4-7). En el Exp 3, el anegamiento H10-FI redujo significativamente (p< 0,05) el
rendimiento de trigo cuando la disponibilidad de nitrogeno fue baja (NO), alcanzando un
rendimiento de 345 g m™ (Figura 4.6a), lo que representé una pérdida del 58% respecto
al control sin anegar. Contrariamente, en el caso de cebada el tratamiento H10-FI redujo
el rendimiento en mayor proporcién cuando la disponibilidad de N fue alta (106 g m™)
comparado con la condicién sin agregado de N (271 g m™) representando una reduccion
del 89% en N1y 65% en NO con respecto a la situacion sin anegar (p< 0,05). En el Exp
4, las reducciones del rendimiento como consecuencia del anegamiento fueron menores
en proporcion que en el Exp 3 (Figura 4.6b); sélo cebada anegada en H10-FI bajo la
condicion N1 mostré diferencias significativas con respecto al control (reduccion del
59%; p< 0,05).

Las variaciones en rendimiento estuvieron explicadas principalmente por
variaciones en la biomasa aérea producida a madurez (r’= 0,89; p< 0,001). El
anegamiento redujo significativamente la biomasa en ambos experimentos,
independientemente de la condicion de nitrégeno y la especie (p< 0,001). Las pérdidas
con respecto al control fueron en promedio del 33% cuando se aplicd en H4-7 y del
47% cuando se aplicé en H10-Fl en el Exp 3 (Figura 4.6¢). En el Exp 4, el anegamiento
redujo la biomasa sélo cuando se aplicé en H10-FI, provocando, en promedio, pérdidas
del 21% respecto a la situacion sin anegar. A su vez, la biomasa final a cosecha fue
mayor siempre que la disponibilidad de N fue alta (N1), comparada con la condicién sin
agregado de N (NO), excepto para cebada anegada en H10-Fl. En este caso, bajo la
situacion de N1, la cebada anegada en H10-FI tuvo una pérdida de biomasa del 59% en
Exp 3y 46% en Exp 4 respecto del control (p< 0,05) (Figura 4.6cd).

La particion de la biomasa hacia los granos también fue afectada por los
tratamientos de anegamiento aunque la magnitud dependi6 de la especie y de la oferta
nitrogenada. En el Exp 3, con anegamiento en H10-FI, el 1C de cebada fue del 0,20 en
promedio para las dos condiciones nitrogenadas, representando una caida del 60%
respecto del control (p< 0,001); sin embargo, en proporcion, las caidas en el IC de
cebada fueron mas marcadas cuando la condicion de N fue alta (reduccion en el IC del
48% en NO y del 73% en N1). A diferencia de cebada, el IC en trigos anegados no se
diferencio significativamente del control en el Exp 3 (Figura 4.6e). En el Exp 4, el IC
fue menos afectado que en el Exp3 en ambas especies, aunque la tendencia fue similar.
El anegamiento en H10-FI redujo significativamente el IC de cebada (p< 0,05). Las
pérdidas fueron del 17% en promedio para las dos condiciones de nitrdgeno, aunque
cuando la condicion de N fue alta se alcanzaron reducciones del 28% respecto al
control. En trigo no se encontraron cambios en el IC por efecto del anegamiento ni la
condicion nitrogenada en el Exp 4 (p> 0,05; Figura 4.6f).
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Figura 4.6. Rendimiento (a-b), biomasa aérea total a madurez (c-d) e indice de cosecha (IC; e-f) para
trigo y cebada para la situacion sin anegamiento (Ctl), anegado de 4 a 7 hojas aparecidas en el vastago
principal (H4-7) y anegado de 10 hojas aparecidas en el vastago principal hasta floracion (H10-FI) ante
condiciones de baja (NO) y alta disponibilidad nitrogenada (N1). Los paneles izquierdos corresponden al
Exp 3 y los paneles derechos corresponden al Exp 4. Las columnas representan los valores absolutos
(media % error estandar) y los valores sobre cada columna indican el porcentaje respecto a la condicién
control. La linea vertical dentro de cada panel corresponde a la diferencia minima significativa entre
tratamientos para la interaccion especie x anegamiento x nitrégeno (Tukey; p<0,05).

4.3.2.2. Interaccion anegamiento x nitrogeno sobre los componentes numéricos del
rendimiento

El nimero de granos por m?* (NG) se relacioné linealmente con el rendimiento,
explicando gran parte de las variaciones en esta variable (r>= 0,89; p< 0,001). Para el
NG se detecto interaccion especie X anegamiento x nitrdgeno en ambos experimentos
(p< 0,05). En ambas especies, el anegamiento en el periodo de macollaje (H4-7) no
afecto el NG (p> 0,05) en ninguno de los dos experimentos. Sin embargo, en el Exp 3,
el anegamiento redujo significativamente el NG en trigo bajo la condicion NO (pérdida
del 43% respecto al control) cuando se aplicé en el periodo inmediatamente previo a la
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floracion (H10-FI), mientras que en cebada se afecto bajo la condicion N1 (pérdida de
68%; Figura 4.7a). En el Exp 4, el tratamiento H10-FI s6lo redujo significativamente
(p< 0,05) el NG en cebada bajo la condicion N1 (pérdida del 51% respecto al control;
Figura 4.7b).

Si bien el NG fue similar en trigo y cebada, su conformacion fue diferente
dependiendo de la especie. En todas las condiciones analizadas el niUmero de espigas
por m* (NE) fue significativamente mayor (p< 0,001) en cebada (1070 espigas m™
promedio) que en trigo (638 espigas m™ promedio), mientras que el nimero de granos
por espiga (NGE) fue mayor (p< 0,001) en trigo (34 granos espiga™ promedio) que en
cebada (20 granos espiga™ promedio). EI NE en el Exp 3 se redujo en promedio un 22%
con respecto al control, cuando el anegamiento se aplicé en H10-FI (p< 0,01; Figura
4.7¢). Similarmente, en el Exp 4, el anegamiento redujo el NE (Figura 4.7d), pero la
magnitud dependi6 de la condicion de N (interaccion anegamiento x N; p< 0,05). En
ambos experimentos la mayor reduccion del NE se produjo en cebada cuando se anegd
en H10-FI y la condicion de nitrégeno era alta (39% y 34% de pérdida con respecto al
control para Exp 3 y Exp 4, respectivamente). Las variaciones encontradas en el NE
explicaron la mayor parte de las variaciones en el NG de ambas especies (r’= 0,77 para
trigo y r’= 0,96 para cebada, p< 0,001).

El NGE tambien se redujo significativamente como consecuencia del
anegamiento en ambos experimentos (p< 0,001), aunque en el Exp 4 el efecto dependio
de la especie y de la condicion de N (p< 0,01). Los tratamientos que redujeron
significativamente el NGE, respecto de la situacion control, fueron el H10-FI en NO
para trigo (pérdida del 32% en Exp 3y 20% en Exp 4; Figura 4.7e-f) y el H10-FI en N1
para cebada (pérdida del 49% en Exp 3 'y 28% en Exp 4; Figura 4.7e-f). Las variaciones
en el NGE explicaron una menor proporcion de los cambios en el NG comparado a las
variaciones en el NE (r’= 0,69 para trigo en Exp 3y r’= 0,75 para cebada; p< 0,001). En
el Exp 4 no se encontrd relacion entre el NGE y el NG en trigo (p> 0,10).
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Figura 4.7. Nimero de granos por m?* (NG; a-b), nimero de espigas por m? (NE; c-d) y nimero de granos
por espiga (NGE; e-f) para trigo y cebada para la situacién sin anegamiento (Ctl), anegado de 4 a 7 hojas
aparecidas en el vastago principal (H4-7) y anegado de 10 hojas aparecidas en el vastago principal hasta
floracion (H10-FI) ante condiciones de baja (NO) y alta disponibilidad nitrogenada (N1). Los paneles
izquierdos corresponden al Exp 3 y los paneles derechos corresponden al Exp 4. Las columnas
representan los valores absolutos (media + error estandar) y los valores sobre cada columna indican el
porcentaje respecto a la condicién control. La linea vertical dentro de cada panel corresponde a la
diferencia minima significativa entre tratamientos para la interaccion especie x anegamiento x nitrégeno

(Tukey; p< 0,05).

El peso individual de los granos (PG) también fue afectado por los tratamientos
(Figura 4.8a-b). En ambos experimentos, la mayor disponibilidad de N redujo el peso de
los granos para todas las condiciones (p< 0,05), aungue en el Exp 4 el efecto fue mas
marcado en cebada que en trigo. El anegamiento aplicado en H210-FI redujo
significativamente (p< 0,001) en ambos experimentos el PG tanto en trigo como en
cebada y en baja y alta condicion de N, aunque la reduccion fue mas acentuada en
cebada que en trigo, y mas aun cuando la disponibilidad de N fue alta (N1), alcanzando
pérdidas en el PG del 66% en el Exp 3 (Figura 4.8a) y del 18% en el Exp 4 (Figura
4.8b). El anegamiento aplicado en H4-7 no produjo efectos significativos en el PG en
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ninguna condicion (p> 0,05). Por consiguiente, las variaciones en el PG fueron mas
marcadas en el Exp 3 que en el Exp 4, y en el caso del Exp 3 explicaron una gran
proporcién de los cambios en el rendimiento encontrados en ese experimento (r’= 0,80;
p< 0,001).

Exp 3 Exp 4

[] Trigo I cebada a b
50 | -

60

40 84% 93% . 1049203% 110%

0
93% . 100% 93%81% 98% 95%
304 b 78% -
46%

20+ 34%

PG (mg grano)

10+ .

0 -
Ctl  H4-7 H10-FI Ctl H4-7 H10-Fl Ctl H4-7 H10-FI Ctl H4-7 H10-FI
NO N1 NO N1

Figura 4.8. Peso individual promedio del grano (PG) para trigo y cebada para la situacién sin
anegamiento (Ctl), anegado de 4 a 7 hojas aparecidas en el vastago principal (H4-7) y anegado de 10
hojas aparecidas en el vastago principal hasta floracion (H10-FI) ante condiciones de baja (NO) y alta
disponibilidad nitrogenada (N1). El panel izquierdo corresponde al Exp 3 y el derecho al Exp 4. Las
columnas representan los valores absolutos (media + error estandar), y los valores sobre cada columna
indican el porcentaje respecto a la condicidn control. La linea vertical dentro de cada panel corresponde a
la diferencia minima significativa entre tratamientos (Tukey; p< 0,05).

4.4. Discusion
4.4.1. Identificacién del periodo critico para anegamiento en trigo y cebada

Uno de los primeros intentos de identificar el periodo critico de sensibilidad al
anegamiento en cultivos de grano fino fue llevado a cabo por Setter y Waters (2003),
quienes realizaron una revision de numerosos trabajos sobre los efectos del anegamiento
en trigo, cebada y avena, incluyendo informacion sobre diferentes cultivares, momentos
y duraciones de anegamiento. Esa revision sugiere que las etapas reproductivas son méas
afectadas que las etapas vegetativas por el anegamiento. Sin embargo, en los
experimentos no se realizaron estudios donde trigo y cebada fueran expuestos al
anegamiento durante las diferentes etapas de desarrollo a lo largo de su ciclo, o donde
ambas especies se evalUen simultaneamente en el mismo ambiente. En la presente tesis,
el efecto del anegamiento sobre el rendimiento de grano y sus componentes se puso a
prueba durante todo el ciclo de los cultivos de trigo y cebada en experimentos en los que
ambas especies fueron expuestas a las mismas condiciones ambientales. Los resultados
de los Exp 1y 2 mostraron que el periodo comprendido entre el inicio de elongacion del
tallo y la floracién (tratamientos H7-10 y H10-FI) tanto en trigo como en cebada, fueron
los més sensibles al anegamiento en términos de pérdidas de rendimiento (Figura 4.1).

En los ensayos realizados para evaluar la interaccion del anegamiento con la
disponibilidad de N (Exp 3 y Exp 4; contenedores) el efecto del anegamiento sobre el
rendimiento fue similar al observado en Exp 1y 2; ya que cuando el anegamiento fue
aplicado durante el macollaje (H4-7) no produjo cambios significativos en el
rendimiento de trigo ni cebada, mientras que cuando se aplicé durante el periodo critico
para anegamiento (H10-Fl), es decir inmediatamente previo a la floracion, se produjeron
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caidas importantes en el rendimiento, aunque la magnitud dependié del ambiente, la
especie y la condicién de N (Figura 4.6).

En trigo, la disponibilidad de N no afect6 de manera marcada la respuesta al
anegamiento. Si bien el tratamiento con N mejoro levemente en promedio la respuesta a
las condiciones de anegamiento (menores pérdidas de rendimiento con N1), las
diferencias en general no fueron significativas con respecto a la condicién de baja
disponibilidad de N. Distintas evidencias en trigo muestran que una mejor condicion
nutritiva reduce el efecto negativo del anegamiento sobre la fotosintesis, contenido de
clorofila, y mejora el estado de N de los tallos y su crecimiento (Huang et al., 1994b).
Sin embargo, el momento de aplicacion del nutriente condiciona esta respuesta.
Robertson et al. (2009) encontraron que el rendimiento de trigo anegado en macollaje
mejoro cuando se aplico una alta dosis de N al finalizar el tratamiento de anegamiento,
mientras que la misma cantidad de N aplicado a la siembra no aument6 el rendimiento
respecto a las plantas que no recibieron la fertilizacion. Esto coincide con los resultados
de esta tesis, ya que no se encontr6 que un aumento en la disponibilidad de N a la
siembra tuviera un rol importante en la respuesta de trigo al anegamiento (Exp 3). Esto
puede deberse a que al momento de aplicarse el anegamiento, el cultivo aln no tenia
altos requerimientos de N, por lo que tal vez en la condicién de bajo N, las plantas
todavia no habian experimentado deficiencias y el status de N era similar en ambas
condiciones al comenzar el tratamiento de anegamiento. En el caso del Exp 4, en donde
parte de la dosis de N se aplico al momento de finalizacion del tratamiento H4-7, no se
detect6 un efecto significativo del anegamiento, incluso en la situacién sin agregado de
N.

En cebada, ha sido demostrado que el agregado de N foliar mejor6 el crecimiento
de los tallos y raices, y redujo la senescencia foliar durante el anegamiento (Pang et al.,
2007). En la presente tesis, cuando cebada fue anegada durante el macollaje (H4-7), el
agregado de N mejord levemente la respuesta al anegamiento, aunque tampoco difirid
significativamente de la condicion sin agregado de N, al igual que ocurri6 con trigo. Sin
embargo, cuando cebada fue anegada en H10-FI, una mejor condicién de N empeoré de
manera significativa y consistente en ambos experimentos la respuesta al anegamiento
en todas las variables evaluadas. Similares resultados fueron encontrados por Jiang et
al. (2008), donde dos cultivares de trigo fueron sometidos a anegamiento durante el
llenado de los granos, y redujeron significativamente su rendimiento cuando la
condicion de N era alta, comparado con la condicion de bajo N. Esta respuesta podria
explicarse por un desbalance entre la cantidad de raices remanentes luego del
anegamiento y la estructura aérea (aérea foliar) que éstas son capaces de abastecer, ya
que el anegamiento afecta en mayor medida la biomasa radical que la aérea (ver
Capitulo 5). Esto seria especialmente importante en la condicion con alto N, donde el
area foliar desplegada es mucho mayor que con bajo N, y ese desbalance seria mas
pronunciado. Este aspecto se abordara con detalle en el Capitulo 5.

4.4.2. Cambios en la respuesta al anegamiento en funcion del ambiente explorado

La diferencia en la magnitud de las reducciones en el rendimiento entre los
experimentos en macetas (mas pérdidas en el Exp 2 que en el Exp 1) y en contenedores
(mayores pérdidas en el Exp 3 que en el Exp 4) podria estar asociada con las diferencias
en el ambiente explorado por los cultivos a lo largo de su ciclo. En el presente trabajo,
la radiacion incidente en el Exp 1 fue 30% menor que en el Exp 2, mientras que las
temperaturas y la demanda ambiental (ETP) fueron mayores en el Exp 2 que en el Exp 1
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debido al atraso en la fecha de siembra (Figura 2.1). Lo mismo ocurrid en el caso de los
ensayos en contenedores, ya que el Exp 3 fue sembrado mas tarde y el cultivo estuvo
expuesto a mayores temperaturas y ETP que en el Exp 4. Esas condiciones de mayor
demanda atmosférica en los experimentos sembrados en fechas tardias (Exp 2 y Exp 3),
presumiblemente, produjeron un aumento del estrés por anegamiento registrado por las
plantas bajo esa condicion. Las temperatura més altas también podrian aumentar la tasa
de consumo del oxigeno del agua que satura el suelo mediante el aumento de la
demanda bioldgica de oxigeno de las raices y de microorganismos (Collaku y Harrison,
2002). En girasol, se demostrd que la reduccion de la demanda del ambiente a través de
sombreos, cuando el cultivo se expuso a anegamiento durante postfloracién, disminuyo
el efecto negativo del anegamiento sobre el rendimiento de grano (Grassini et al., 2007).
Por otra parte, la menor duracion del ciclo de cultivo cuando éste fue sembrado
tardiamente (Cuadro 3.1; Capitulo 3), como consecuencia de un fotoperiodo més largo y
mayores temperaturas (ver Capitulo 2) condujo a tener plantas més pequefias y mas
débiles, especialmente en el Exp 2 que fue el més tardiamente sembrado (septiembre),
lo que pudo acentuar los efectos negativos del estrés por anegamiento.

4.4.3. Efecto del anegamiento en distintos momentos de la ontogenia

Las reducciones en el rendimiento por efecto del anegamiento fueron en general
consecuencia de una disminucion en la biomasa aérea producida a madurez. Sin
embargo, en los experimentos sembrados tardiamente (Exp 2 y Exp 3), también se
redujo fuertemente la particion a los drganos reproductivos (IC). Las mayores
reducciones en la biomasa aérea se produjeron cuando se aplicé el tratamiento de
anegamiento durante el periodo de elongacion del tallo, el cual coincide con el periodo
de mayor tasa de crecimiento de los cultivos de trigo y cebada en condiciones
potenciales (Miralles y Slafer, 2007; Arisnabarreta y Miralles, 2008). Anegamientos
posteriores al comienzo de elongacion de los tallos produjeron pérdidas de biomasa a
madurez proveniente de los macollos en mayor medida que de biomasa proveniente de
vastagos principales (Figura 4.1). Esa reduccion en biomasa ocurrida cuando los
cultivos fueron anegados luego del comienzo de elongacién de los tallos coincidié con
un aumento en la mortalidad de macollos (Capitulo 3).

En el presente trabajo, eventos de anegamiento durante las fases iniciales del ciclo
del cultivo no produjeron reducciones significativas en el rendimiento de grano en trigo
ni cebada, lo cual fue consistente con los resultados mostrados por Cannell et al. (1980)
con anegamientos tempranos en trigo. Sin embargo, varios estudios mostraron una
disminucion en la produccion de biomasa durante las etapas vegetativas con eventos
tempranos de anegamiento, tanto en trigo como en cebada (Malik et al., 2001; Malik et
al., 2002; Pang et al., 2004). Por un lado, es posible especular que eventos de
anegamiento que se produzcan tempranamente en el ciclo de cultivo permiten que las
plantas se recuperen del estrés a través de diferentes mecanismos a lo largo del ciclo de
cultivo una vez eliminada dicha situacion de estrés. Tal como se describio en el
Capitulo 3, anegamientos aplicados durante estados tempranos del desarrollo afectaron
la tasa de macollaje, lo que podria explicar las caidas en la biomasa producida luego del
anegamiento reportadas en la literatura. Sin embargo, se observo una compensacién de
las caidas en la tasa de macollaje a traves de una mayor duracion del periodo de
aparicion de macollos, lo que permitiria la recuperacion (parcial o total) de la biomasa
perdida durante el anegamiento con respecto a situacion control (aspectos que son
abordados en el Capitulo 5).
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Por otro lado, es posible especular que la tasa de agotamiento del oxigeno tanto en
las macetas como en los contenedores es menor cuando el anegamiento fue aplicado
durante las etapas tempranas del desarrollo (cuando el sistema de raices es mas pequefio
y el consumo de oxigeno es menor) que cuando se aplica durante las etapas més
avanzadas. En consecuencia, eventos de anegamiento al inicio del ciclo de cultivo serian
menos severos que eventos de anegamiento de una duracion similar aplicado cerca de la
floracién, momento en el cual el sistema radical tiene un desarrollo mayor, ya que el
oxigeno en la solucion del suelo se agotaria méas rapidamente en comparacion con las
primeras etapas del ciclo del cultivo. Sin embargo, muchos estudios mostraron que en
suelos anegados, el oxigeno en la solucién del suelo estd practicamente agotado luego
de pocas horas de iniciado el anegamiento (Ponnamperuma, 1972), y luego de 5 dias de
aplicado el anegamiento, el potencial redox del suelo disminuye a niveles asociados con
anoxia (Striker et al., 2005; Setter et al., 2009; Yaduvanshi et al., 2012).

La ocurrencia de anegamiento durante el periodo critico (es decir, desde
comienzos de elongacion del tallo hasta floracion) redujo el rendimiento en ambos
cultivares de trigo y cebada, como consecuencia de reducciones en el nUmero de granos
y el peso de los mismos en los cuatro experimentos, aunque las reducciones en el PG
fueron de menor magnitud respecto de las observadas en el nimero de granos. El
periodo critico para reduccion del nimero de granos como consecuencia del
anegamiento fue en H7-10 y H10-FI, coincidiendo con los periodos criticos para la
determinacion del nimero de granos previamente identificados para trigo (Fischer,
1975) y cebada (Arisnabarreta y Miralles, 2008) por reducciones en la radiacion solar
incidente.

4.4.4. Efecto del anegamiento sobre los componentes del rendimiento

En cebada, las pérdidas de rendimiento debido a anegamiento se debieron
principalmente a caidas en el nimero de granos provenientes de macollos y al nimero
de espigas por planta. Distintas evidencias demostraron que en cebada, a diferencia de
trigo, el nimero de espigas por planta es el principal componente que explica las
variaciones en el numero de granos (Abeledo et al., 2003; Garcia del Moral et al., 2003;
Alzueta et al., 2012). En el presente trabajo, a pesar de que el nimero de espigas de
cebada explicé la mayor parte de la variacién en el nimero de granos (r’= 0,96, tanto
para los experimentos en macetas como en contenedores), el nUmero de granos por
espiga también explicé una proporcidén importante de la variacion en el numero de
granos por planta de cebada (r*= 0,79 para los experimentos en macetas y r’= 0,76 para
los experimentos en contenedores). Sin embargo, la variacion total encontrada en granos
por espiga en cebada, debido tanto a anegamientos como a la variabilidad ambiental y
nutricional, fue reducida (entre 10 y 25 granos por espiga) en comparacion con trigo (de
10 a 45 granos por espiga), confirmando la baja plasticidad de cebada para modificar
este componente ante estreses abidticos en comparacion con trigo (Arisnabarreta y
Miralles, 2010). De este modo, el principal componente de rendimiento que se redujo
por anegamiento en trigo fue el NGE y se vio afectado por igual en vastagos principales
y macollos (aprox. 70%). EI NGE explico en trigo la mayor parte de la variacion en el
NG (Exp 1y Exp 2; r’= 0,99) o por m? (Exp 3; r’= 0,69) ya que las espigas por planta
no mostraron correlacion significativa con el nimero de granos por planta. En el caso
del Exp 4, no se encontré relacion entre el NGE y el NG debido a que practicamente no
hubo variacién en el NG.
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En el Exp 1, el anegamiento aplicado durante el llenado de los granos (tratamiento
FI-M) también produjo reducciones en el rendimiento de grano de trigo y cebada de
magnitud similar a las provocadas por los tratamientos previos a la floracion. Esto
ocurrié como consecuencia de la reduccién en el peso del grano en ambas especies, ya
que el nimero de granos no se redujo cuando el anegamiento fue aplicado postfloracion.
La reduccion en el peso de los granos con anegamientos en postfloracion en el Exp 1
fue de aprox. 30%, similar a lo descripto por Hossain et al. (2011), cuando se
sometieron cultivares de trigo a anegamiento durante el llenado de los grano. La caida
en el peso de los granos fue relativamente baja teniendo en cuenta que el anegamiento
se produjo cuando se estan definiendo las células endospermaticas; es decir, alrededor
de dos semanas después de la floracion (Blocklehurst, 1977). Es posible especular que
la mayor parte de la fuente para llenar los granos, provino de hidratos de carbono
acumulados en los tallos y traslocados hacia los granos (Serrago et al., 2011) o de
fotosintesis actual de la espiga (Wechsung et al., 2000; Tambussi et al., 2007; Sanchez-
Bragado et al., 2014), ya que la capacidad fotosintética de las hojas durante el llenado se
ve severamente reducida por efecto del anegamiento (Jiang et al., 2008). Sin embargo,
las reducciones en el peso de los granos sugieren que la translocacion no fue suficiente
para abastecer a los granos previamente establecidos. En este sentido, se ha demostrado
que la reduccion en el crecimiento del grano debido a anegamiento durante el Ilenado es
atribuible a la disminucion de la fotosintesis actual y a la escasa removilizacion de
carbohidratos solubles desde los tallos hacia los granos (Jiang et al., 2008; Hossain et
al., 2011), lo que sugiere que la retranslocacion de carbohidratos también es afectada
negativamente por anegamiento, probablemente a través de un efecto sobre la
funcionalidad de las raices (Hayashi et al. 2013).

El hecho de que los anegamientos inmediatamente previos a floracion (H7-10 en
Exp 1 y Exp 2, y H10-FI en los cuatro experimentos) hayan reducido en forma
significativa el PG sugiere que la definicion del tamafio potencial del grano en
prefloracion podria haberse afectado por el anegamiento. En trigo, Calderini et al.
(2001) demostraron que reducciones en el tamafio de los carpelos determinaron
reducciones en el potencial de peso de los granos. Del mismo modo, en cebada también
se demostrd la importancia del ambiente prefloracion para determinar el peso potencial
del grano (Scott et al., 1983; Bingham et al., 2007; Ugarte et al., 2007). Por lo tanto, en
los tratamientos previos a floracion (H7-10 y H10-FI) probablemente se afect6 el
tamafio del grano a través de reducciones en el tamafio de los carpelos, y/o
eventualmente el nimero de células endospermaticas, determinando menores pesos de
los granos, con un efecto adicional en el tratamiento H10-FL sobre el area
fotosintéticamente activa, la cual se vio severamente afectada por al anegamiento (ver
Capitulo 5), y afectaria tanto la fotosintesis, como la capacidad de retranslocacion para
el posterior llenado de los granos. Por otro lado, la condicion de N también afectd la
respuesta del PG al anegamiento durante prefloracion, ya que las mayores caidas en el
PG en cebada en los Exp 3 y Exp 4 se dieron cuando la condicion de N fue alta,
coincidiendo con lo encontrado por Jiang et al. (2008) en trigo con anegamientos
durante el llenado.

A pesar de que las condiciones de anegamiento afectan el rendimiento de grano a
través de diferentes subcomponentes numéricos en ambas especies, los cultivares de
trigo y cebada utilizados en los Exp 1 y Exp 2 (es decir, Scarlett como cultivar de
cebada y Klein Chaja y Baguette 13 como cultivares de trigo) no mostraron diferencias
en su sensibilidad al anegamiento cuando los tratamientos se aplicaron en diferentes
etapas del ciclo del cultivo. Algo similar ocurrié en los Exp 3 y Exp 4, ya que los
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cultivares de trigo (Baguette 13) y cebada (Scarlett) no difirieron en la respuesta del
rendimiento al anegamiento cuando se aplicé en macollaje bajo las dos condiciones de
N, ni cuando éste fue aplicado previo a la floracion, cuando la condicion de N fue baja.
Sin embargo, la exposicion a anegamiento previo a floracion con alta disponibilidad de
N, impactd mas negativamente al cultivar de cebada que al de trigo en ambos
experimentos. Se sabe que existen genotipos que difieren en la sensibilidad al
anegamiento (Setter y Waters, 2003), sin embargo, poco se sabe acerca de los
mecanismos de tolerancia en trigo (Musgrave, 1994; Musgrave y Ding, 1998; Setter et
al., 1999; Collaku y Harrison, 2002) o en cebada (Setter et al., 1999) al anegamiento.
En el proximo capitulo se analiza la dindmica de acumulacion de biomasa en ambas
especies en respuesta al anegamiento y su interaccion con N considerando la particién
de biomasa entre 6rganos (tallo, hojas, espiga) y la generacién y mantenimiento del &rea
foliar verde.

4.5. Conclusion

En resumen, el momento alrededor de floracion se identifico como el periodo méas
susceptible a anegamiento tanto en trigo como en cebada, mientras que los tratamientos
durante las etapas iniciales del ciclo de cultivo no produjeron reducciones significativas
en el rendimiento de grano. Un aumento en la disponibilidad de N mejord levemente la
respuesta de trigo y cebada al anegamiento durante macollaje, pero empeord de manera
significativa la respuesta de cebada al anegamiento durante el periodo critico (es decir,
anegamiento inmediatamente previo a floracion). La magnitud de la pérdida de
rendimiento por anegamiento fue en general similar entre los cultivares de trigo y
cebada evaluados, salvo cuando cebada fue anegada en el periodo critico con la
condicion alta de N, donde el efecto negativo fue mucho mayor que en trigo. El
ambiente explorado durante las etapas especificas del ciclo modificd la magnitud de las
respuestas de trigo y cebada al anegamiento; la exposicién de los cultivos a un ambiente
mas estresante por retraso en la fecha siembra magnificd la respuesta negativa del
anegamiento sobre el rendimiento, aunque no modificé el periodo de mayor sensibilidad
ni los componentes ecofisiolégicos que lo definieron (nimero de granos establecidos,
biomasa establecida a madurez y su particion).



CAPITULO 5

Dinamica de acumulacion de biomasa aérea y subterranea bajo
condiciones contrastantes de anegamiento y disponibilidad
nitrogenada
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5.1. Introduccién

Tal como se describié en capitulos anteriores de esta tesis (Capitulo 4), el
anegamiento produjo reducciones significativas de la biomasa aérea lograda a madurez
en trigo y cebada. Evidencias previas para trigo mostraron que luego de 3 semanas de
anegamiento en 3 hojas aparecidas la biomasa aérea producida por las plantas anegadas
era de hasta un 54% menos que el control sin anegar (Huang et al., 1994a). En el caso
de cebada se encontraron reducciones en la biomasa aérea de hasta un 57% luego de 3
semanas de anegamiento en 3-4 hojas aparecidas (Pang et al., 2004). En general, las
pérdidas de biomasa luego de un evento de anegamiento se relacionan con una menor
produccion de macollos y reducciones en al area foliar (Huang et al., 1994a; Malik et
al., 2001). Si bien existen numerosas evidencias del efecto de anegamientos puntuales
sobre la generacion de biomasa en momentos particulares del ciclo de trigo y cebada, el
efecto de eventos de anegamientos en distintos momentos del ciclo sobre la dindmica de
acumulacion de biomasa desde la emergencia hasta la madurez del cultivo no ha sido
estudiado hasta el momento.

En términos de la economia del carbono, la tasa de crecimiento del cultivo y la
produccion de biomasa en trigo y cebada, al igual que en muchos otros cultivos,
dependen de la capacidad del canopeo de interceptar radiacion fotosintéticamente activa
(RFA) y de la eficiencia con que esa radiacion es convertida en nueva biomasa (i.e.
eficiencia en el uso de la radiacion; EUR) (Sinclair y Muchow, 1999). La proporcion de
radiacion que es interceptada por el cultivo, llamada eficiencia de intercepcion (Ei), es
dependiente del indice de area foliar (IAF) y de la arquitectura del canopeo.

La exposicién de plantas de trigo y cebada a anegamiento conduce a reducciones
del area foliar, como consecuencia de una pérdida en la cantidad de macollos, al igual
que por reducciones en el tamafio individual de las hojas (Malik et al., 2001; Malik et
al., 2002), lo cual afectara la capacidad de los cultivos para interceptar la radiacion
solar. Dichos resultados son coincidentes con los expuestos en el Capitulo 3 de la
presente tesis, en el que anegamientos tempranos en el ciclo (tratamientos H1-4 y H4-7)
redujeron la tasa de aparicién de macollos. Por otro lado, también se demostré que la
exposicion a anegamiento produce caidas en la capacidad fotosintética de las hojas de
trigo y cebada (Malik et al., 2001; Pang et al., 2004), reduciendo la capacidad de
producir asimilados por unidad de area foliar, y afectando la eficiencia con que la
radiacion interceptada es convertida finalmente en biomasa. Mejoras en la nutricion a
través de aplicaciones de fertilizante foliar, reducen los efectos negativos del
anegamiento sobre la fotosintesis, aumentando el contenido de clorofila de las hojas y
reduciendo la senescencia (Pang et al., 2007). A pesar de que hay indicios de que el
anegamiento afecta la capacidad de las plantas de capturar y utilizar la radiacion
incidente, el efecto de eventos de anegamiento sobre las variables ecofisiologicas de la
acumulacién de biomasa (i.e. intercepcion de radiacion, eficiencia en el uso de la
radiacion) no ha sido estudiado hasta el momento en trigo y cebada.

Tal como se mencioné anteriormente, el anegamiento afecta de manera
significativa la produccion de biomasa aérea, sin embargo, son las raices los primeros
organos en detectar el exceso hidrico y su consecuente hipoxia o anoxia. Hay evidencias
que muestran que la tasa de crecimiento radical se ve méas severamente afectada que la
tasa de crecimiento de la biomasa aérea durante el periodo de anegamiento (Malik et al.,
2001). Por lo tanto, las péerdidas en biomasa radical respecto al control sin anegar son
mas importantes que las pérdidas en la biomasa aérea al momento de finalizacién del
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estrés, lo que lleva a una disminucién de la relacion raiz:tallo en las plantas anegadas
respecto de las controles (Malik et al., 2001; Araki et al., 2012). Sin embargo, luego de
una a dos semanas de recuperacion, el efecto negativo del anegamiento sobre la biomasa
aérea se hace méas pronunciado comparado con el efecto sobre las raices, y se restablece
en cierta medida la proporcion raiz:tallo de las plantas controles (Huang et al., 1994a;
Huang y Johnson, 1995; Malik et al., 2001; Pang et al., 2004). Este efecto se encontrd
cuando los tratamientos de anegamiento fueron aplicados al inicio del ciclo ontogénico
de trigo y cebada (3-4 hojas), pero no se conoce como seria la respuesta con
anegamientos aplicados en otros momentos a lo largo del ciclo.

El objetivo abordado en este capitulo de la tesis fue analizar el efecto del
anegamiento y su interaccion con el nitrdgeno sobre (i) la acumulacion de biomasa total
(aérea y de raices), (ii) sus componentes ecofisiologicos (captacion y uso de la
radiacion) y (iii) la particion de biomasa entre 6rganos en trigo y cebada.

5.2. Materiales y Métodos

5.2.1. Anegamiento a lo largo del ciclo ontogénico de trigo y cebada

5.2.1.1. Disefio experimental y tratamientos

Los ensayos referidos en esta seccion corresponden a los Exp 1y Exp 2 descriptos
en el Capitulo 2. Brevemente, la estructura experimental en dichos ensayos consistio en
la aplicacion de anegamientos en distintos estados de desarrollo en un cultivar de trigo y
uno de cebada, que abarcaron desde la emergencia hasta la madurez. Se utiliz6 un
disefio experimental completamente aleatorizado con 4 repeticiones por tratamiento en
el Exp 1y 3 repeticiones en el Exp 2. Los detalles de los tratamientos y las condiciones
experimentales fueron descriptos en el Capitulo 2 (Estructura experimental).

5.2.1.2. Mediciones realizadas

Se hicieron muestreos de biomasa aérea y radical a lo largo del ciclo del cultivo,
en coincidencia con la finalizacién de cada tratamiento de anegamiento (aprox. 4, 7y 10
hojas aparecidas en el vastago principal, floracion y madurez) tanto en los controles
como en los tratamientos de anegamiento a partir del momento en que el tratamiento ya
habia sido impuesto. La unidad experimental correspondid a la totalidad de cada maceta
(6 plantas). En el caso del Exp 2, las macetas anegadas solo se muestrearon al momento
de finalizacién del tratamiento, en floracion y en madurez. Los muestreos de biomasa
radical se hicieron hasta floracion en ambos experimentos.

La biomasa aérea se separd en los siguientes 6rganos: tallos mas vainas, hojas
verdes, hojas senescentes, chaff (i.e. componentes de la espiga que no son grano: raquis,
aristas, glumas, paleas y lemmas) y granos. Las muestras se secaron en estufa a 65°C
por 72 horas y se determiné el peso seco. La biomasa radical se lavo cuidadosamente en
su totalidad utilizando tamices de 1 mm y se descartaron las raices muertas y restos de
materia organica manualmente. Se tom6 una submuestra representativa del total de
raices y digitalizé a 400 dpi con un escaner doble (Dual Scan EPSON STD4800), lo que
permitio que las raices estuvieran iluminadas de arriba y de abajo durante la adquisicion
de las imagenes, el cual fue optimizado y calibrado para el analisis de raices por Regent
Instruments Inc. Las imagenes se analizaron con el programa WinRHIZO Pro 2012b
(Regent Instruments Inc., Canadd) para la determinacion de la longitud radical y su
clasificacion por rangos de diametros de raices. Luego, la totalidad de las raices se secd
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en estufa (65°C) hasta peso constante y se peso separadamente la submuestra escaneada
y el resto. Finalmente se determind el peso seco total de raices (g pl™) y se estimé la
longitud radical total por planta (m pl™) mediante el peso seco de la submuestra que se
escane0 para determinarle la longitud y el peso seco total de raices.

Las curvas de acumulacion de biomasa aérea y radical, al igual que las curvas de
longitud radical se expresaron en funcion del tiempo térmico acumulado desde
emergencia utilizando una temperatura base de 0°C y se ajustaron utilizando un modelo
sigmoideo o polinomio de tercer orden.

Se calculd la pérdida de biomasa por efecto de los tratamientos de anegamiento en
relacion con el control como:

PRB (%)= Bi Bc™ 100

donde: PRBIj es la pérdida relativa de biomasa (%) respecto al control del tratamiento i
de anegamiento en el momento j, Bij es la biomasa del tratamiento i de anegamiento en
el momento j, y Bc es la biomasa de la condicion control en el momento j.

Por ultimo se calculé en ambos experimentos la proporcién entre la biomasa de
raices (g pI™) y la biomasa verde transpirante (i.e. tallos+vaina, hojas verdes y chaff; g
pl™) para determinar la relacién raiz:tallo en cada momento de muestreo para cada
tratamiento de anegamiento.

5.2.1.3. Andalisis de los datos

Las diferencias estadisticas entre cada tratamiento de anegamiento y el control
para la produccion de biomasa aérea y radical y la longitud radical en cada momento de
muestreo fueron probadas mediante una prueba “t” de Student. Las diferencias entre
tratamientos para la relacion raiz:tallo se probaron mediante anélisis de varianza
(ANOVA). Las medias de los tratamientos se compararon usando el test de Tukey con
un nivel de significancia de 0,05. Los analisis estadisticos se realizaron utilizando
InfoStat Profesional v.1.1 (Di Rienzo et al., 2011).

5.2.2. Interaccion entre anegamiento y disponibilidad de nitrogeno en suelo

5.2.2.1. Disefio experimental y tratamientos

Se realizaron 2 ensayos en contenedores de 1 m® durante el afio 2011 (Exp 3;
sembrado en Junio) y 2013 (Exp 4, sembrado en Agosto). Los tratamientos consistieron
en la combinacién de tres factores: i) dos momentos de anegamiento (macollaje y
inmediatamente previo a floracion), mas la situacién sin anegar, ii) dos condiciones
contrastantes de contenido de nitrégeno en suelo (con y sin agregado de fertilizante), y
iii) un cultivar de trigo y uno de cebada. Se utiliz6 un disefio experimental
completamente aleatorizado con arreglo factorial con 3 repeticiones por tratamiento.
Los detalles de los tratamientos y las condiciones experimentales fueron descriptos en el
Capitulo 2 (Estructura experimental).

5.2.2.2. Mediciones realizadas

Se realizaron muestreos de biomasa aérea al inicio y finalizacion de cada
tratamiento de anegamiento (aprox. 4, 7 y 10 hojas aparecidas en el vastago principal,
floracién y madurez fisioldgica) en los contenedores controles y en los anegados a partir
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de que finalizo el tratamiento de anegamiento. El muestreo de floracion se realizo
cuando cada unidad experimental tenia el 50% de sus espigas en floracion, y el de
madurez cuando los peddnculos se tornaron amarillos. El tamafio de los muestreos fue
de dos surcos contiguos de 0,25 m lineales (0,05 m?) en los muestreos vegetativos en
ambos experimentos. En el muestreo de floracion se cosecharon dos surcos contiguos de
0,25 m lineales (0,05 m?) en Exp 3 y dos surcos contiguos de 0,40 m lineales (0,08 m?)
en Exp 4 y en el muestreo de madurez se cosecharon dos surcos contiguos de 0,40 m
lineales (0,08 m?) en Exp 3y dos surcos contiguos de 0,50 m (0,10 m?) lineales en Exp
4. Las muestras se secaron en estufa a 65°C por 72 horas y se determiné el peso seco.

Con los datos de biomasa aérea para cada momento de muestreo se generaron
curvas de acumulacion de biomasa aérea en funcion del tiempo térmico acumulado
desde emergencia (°Cd; Th= 0). Para los ajustes se utilizaron modelos sigmoideos o
polinomios de tercer orden. Las tasas de crecimiento del cultivo (TCC) se calcularon
como el cociente entre la biomasa aérea acumulada en un periodo dado y el TT
acumulado durante ese periodo (TCC; g m™ °Cd™). Los calculos de TCC se hicieron
para el total del ciclo (Em-M), y considerando por separado las subetapas de
prefloracion (Em-FI) y postfloracion (FI-M).

Previo al secado en estufa, las hojas verdes (s6lo las laminas) se separaron y se
tomo6 una submuestra para determinar el aérea foliar verde mediante el uso de un
areafoliometro (LiCor 3100, Li-Cor Inc., Lincoln, NE, USA). Luego se seco
separadamente la submuestra y el resto de las hojas verdes en estufa a 65°C por 72 hs
para determinar el peso seco. Finalmente se estimo el area foliar total mediante el peso
seco de la submuestra y del resto de las hojas verdes. El area foliar estimada se dividio
?or la superficie de muestreo para calcular el indice de area foliar (IAF; cm? de hoja cm

de suelo) en cada momento de muestreo. Finalmente se calculd el area bajo la curva de
la relacion ente el IAF y el TT desde emergencia para obtener la duracion del area foliar
(DAF) en cada uno de los tratamientos (Fischer y Kohn, 1978).

La intercepcion de radiacion por parte del cultivo se midié semanalmente durante
todo el ciclo. Se realizaron mediciones de la radiacion incidente (por encima del
canopeo) Y la trasmitida (por debajo del canopeo siguiendo el perfil de hojas verdes)
colocando un sensor lineal (Cavadevices) en el entresurco de forma paralela a los
mismo. Las mediciones se realizaron en dias sin nubosidad entre las 12 y 14 hs. La
eficiencia de intercepcion (Ei) fue calculada como Ei= (Radiacion incidente - Radiacion
transmitida)/Rad incidente.

La Ei para los dias entre fechas sucesivas de medicion fue obtenida ajustando un
modelo sigmoideo positivo desde la emergencia de las plantulas hasta que se alcanzé la
Ei maxima (Ei max) y negativo desde ese momento hasta la madurez. Con el célculo
diario de estas eficiencias y la radiacion fotosintéticamente activa incidente diaria
(RFA; MJ) obtenida de una estacion meteoroldgica situada en el lugar de los
experimentos (Capitulo 2), se calculd la cantidad de RFA diaria interceptada por el
cultivo. Luego, mediante la suma de estos valores diarios se calculo la RFA interceptada
acumulada (RFAI) para todo el ciclo del cultivo.

La eficiencia en el uso de la radiacién (EUR, g biomasa MJ™) fue calculada como
el cociente entre la biomasa aérea acumulada en un periodo dado y la RFAI acumulada
durante ese periodo. Los calculos de EUR se hicieron para el total del ciclo (Em-M),
prefloracion (Em-FI) y postfloracion (FI-M).
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5.2.2.3. Andlisis de los datos

Las diferencias estadisticas entre cada tratamiento de anegamiento y el control
para la produccion de biomasa aérea en cada momento de muestreo fueron probadas
mediante una prueba t. Las diferencies entre tratamientos para la TCC, DAF y los
parametros relacionados con la captacion y uso de la radiacion (RFAI, Ei max y EUR)
fueron probadas mediante andlisis de varianza (ANOVA). Las medias de los
tratamientos se compararon usando el test de Tukey con un nivel de significancia de
0,05. Los andlisis estadisticos se realizaron utilizando InfoStat Profesional v.1.1 (Di
Rienzo et al., 2011).

5.3. Resultados

5.3.1. Dindmica de acumulacion de biomasa aérea y su particion en respuesta a
anegamientos a lo largo del ciclo

5.3.1.1. Acumulacién de biomasa aérea y su particion bajo la situacion control

La dindmica de acumulacion de biomasa aérea total y su particion en los distintos
organos para la situacion sin anegamiento se presenta en la Figura 5.1. Los resultados
mostraron que hasta aproximadamente 7 hojas aparecidas en el VP, entre el 60 y 70%
de la biomasa aérea estaba compuesta por hojas verdes (i.e. laminas) y el resto por los
falsos tallos, o vainas de hojas en ambos cultivos y experimentos. A partir de ese
momento, cuando comienza la encafiazén, la proporcion de tallos aumento,
representando ca. 60-65% de la biomasa aérea total, con un aumento en paralelo de la
proporcion de hojas senescentes, que al momento de floracion alcanzaron el 10% de la
biomasa total, mientras que las espigas representaron entre el 10 y 20%. A la madurez,
entre el 40 y 45% de la biomasa acumulada se encontré en los granos, un 30%
correspondi6 a tallos+vainas, entre el 10 y 15% a hojas senescentes, y el chaff (peso de
las espigas sin considerar los granos), representd entre el 10 y 18% del total de biomasa,
sin que se registraran a cosecha hojas verdes.
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Figura 5.1. Dindmica de acumulacion de la biomasa aérea total y su particion en los distintos 6rganos
(tallo+vaina; hoja verde, hoja senescente, chaff y granos) en funcién del tiempo térmico acumulado desde
emergencia (°Cd, Th= 0). Los datos corresponden a la situacion sin anegamiento para trigo (paneles
izquierdos) y cebada (paneles derechos) para el Exp 1 (paneles superiores) y Exp 2 (paneles inferiores).
La linea punteada vertical indica el momento de floracion en cada condicién.

5.3.1.2. Acumulacion de biomasa aérea y particion en respuesta al anegamiento

Los tratamientos de anegamiento afectaron la dinamica de acumulacion de
biomasa aérea en los Exp 1y Exp 2 (Figuras 5.2 y 5.3). En el Exp 1, los anegamientos
en etapas tempranas del ciclo del cultivo (H1-4 y H4-7) fueron los que afectaron més
fuertemente la acumulacion de biomasa luego de la aplicacion del estrés al compararlo
con la situacion control (Figuras 5.2a,b,k,I). En estos tratamientos, las maximas pérdidas
de biomasa aérea fueron de ca. 60% en trigo, y entre el 68 y 74% en cebada,
comparadas con el tratamiento control. Las pérdidas mencionadas en la biomasa aérea
no se vieron inmediatamente luego de salir del anegamiento, sino que fueron evidentes
en el muestreo subsiguiente, es decir 20 dias después de haberse liberado el tratamiento
de anegamiento, mostrando un efecto retardado sobre la pérdida de la biomasa aérea
como consecuencia del anegamiento aplicado. Ni a madurez (Capitulo 4) ni a floracién,
las pérdidas de biomasa de estos tratamientos respecto al control fueron significativas
(salvo cebada H1-4 con una pérdida del 22%), mostrando ambos cultivos una gran
capacidad de recuperacién de la biomasa aérea (Figuras 5.2f,9,p,q).

En el Exp 2, las pérdidas de biomasa al momento de finalizacion de los
anegamientos H1-4 y H4-7 fueron en general similares a las del Exp 1. Sin embargo, no
se pudo analizar el efecto retardado del tratamiento en relacion a la pérdida de biomasa
aérea ya que no se realizaron muestreos intermedios entre la finalizacion del tratamiento
y floracion. En el muestreo de floracién, las plantas lograron recuperar biomasa al igual
que en Exp 1, y no se encontraron peérdidas significativas con respecto al control (p>
0,10; Figura 5.3f,g,p). Sin embargo, en el tratamiento H4-7 en cebada, al momento de la
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floracion, ésta acumulo un 45% menos de biomasa que el control por lo que no pudo
lograr una recuperacion de la biomasa perdida luego a la aplicacion del tratamiento (p<
0,10; Figura 5.3q). Vale la pena aclarar que en el Exp 1, el muestreo de floracion se hizo
en funcién de la ontogenia y no en un mismo dia calendario para cada tratamiento, de
manera que los tratamientos anegados se muestrearon mas tarde que los controles
debido al retraso en la fecha de floracion (ver Capitulo 3). Sin embargo en el Exp 2, el
muestreo de floracion se hizo el mismo dia para todos los tratamientos, a pesar de
también evidenciarse un retraso en la floracion por el anegamiento, y eso podria
explicar las diferencias en las respuestas encontradas entre experimentos (i.e.
posiblemente para el mismo estado ontogénico, las diferencias entre el anegado vy el
control sean menores a la reportadas).
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Figura 5.2. Dindmica de acumulacion de biomasa aérea total en funcién del tiempo térmico acumulado
desde emergencia (°Cd; Th= 0) para trigo (a-e) y cebada (k-0) expuestos a distintos momentos de
anegamiento a lo largo del ciclo (indicado dicho momento como: H nimero de hojas aparecidas en el
vastago principal, Fl floracion y M madurez) y la condicién control sin anegar (Ctl) en el Exp 1. Los
paneles inferiores (f-j y p-t) muestran el porcentaje de pérdida de biomasa en cada momento de muestreo
respecto a la situacion control (el cuarto muestreo correspondi6 al de floracién y se realizé en el momento
que cada tratamiento alcanz6 el 50% de las espigas en floracién). Dentro de cada barra se muestra como
fue la proporcién de biomasa de los distintos 6rganos en cada momento. Las lineas punteadas verticales
indican el momento de floracion en cada tratamiento de anegamiento y las lineas llenas horizontales sobre
el eje X indican el periodo en que se aplicé anegamiento en cada caso. Para cada momento de muestreo se
indican las diferencias significativas entre la situacion anegada y la control (*, p< 0,10; **, p< 0,05; ***,
p< 0,01). Las barras de error corresponden al error estandar (n= 4).
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En los anegamientos aplicados mas tardiamente en el ciclo del cultivo (H7-10,
H10-FI y FI-M), también se observd el mismo patron ya que las mayores pérdidas de
biomasa aérea se detectaron en el muestreo subsiguiente al de finalizacion del
anegamiento. Sin embargo, a diferencia de los tratamientos aplicados mas
tempranamente no se observo capacidad de recuperacion de la acumulacion de biomasa.
Con excepcioén del tratamiento FI-M en Exp 1, la biomasa alcanzada a madurez fue
significativamente menor que la acumulada por el control (Figuras 5.2c-e, m-0 y 5.3c-e,
m-0).

La particion de la biomasa aérea en los distintos 6rganos también fue afectada por
el anegamiento (Figura 5.2f-j, p-t y 5.3f-j, p-t). En general para todos los tratamientos,
al momento de finalizacién del anegamiento, se observd una disminucion de la
proporcion de hojas verdes, y aumentos en la proporcion de tallos+vainas y de hojas
senescentes en ambas especies y experimentos. Para los tratamientos iniciales (H1-4 y
H4-7), tanto trigo como cebada mostraron una recuperacion de la proporcion de cada
organo similar a la del control al momento de floracion en ambos experimentos. En los
tratamientos aplicados mas tardiamente (a partir de 7 hojas) la proporcion de hojas
senescentes fue siempre mayor a la del control (con la consecuente reduccion en la
proporcion de hojas verdes), manteniéndose la proporcion de chaff. A madurez, la
biomasa de granos fue la que mas redujo su proporcion respecto al resto de los 6rganos
con los tratamientos de anegamiento, y esto se dio6 a expensas de aumentos en la
proporcion de hojas senescentes en el Exp 1, y aumentos en la proporcién de tallos y
hojas senescentes en el Exp 2, donde la reduccion en la biomasa de granos fue mas
importante.
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Figura 5.3. Dinamica de acumulacion de biomasa aérea total en funcion del tiempo térmico acumulado
desde emergencia (°Cd; Th= 0) para trigo (a-€) y cebada (k-0) expuestos a distintos momentos de
anegamiento a lo largo del ciclo (indicado dicho momento como: H nimero de hojas aparecidas en el
vastago principal, Fl floracion y M madurez) y la condicion control sin anegar (Ctl) en el Exp 2. Los
paneles inferiores (f-j y p-t) muestran el porcentaje de pérdida de biomasa en cada momento respecto a la
situacion control. Dentro de cada barra se muestra como fue la proporcion de biomasa de los distintos
organos en cada momento. Las lineas punteadas verticales indican el momento de floracion en cada
tratamiento de anegamiento y las lineas llenas horizontales sobre el eje X indican el periodo en que se
aplicé anegamiento en cada caso. Para cada momento de muestreo se indican las diferencias significativas
entre la situacion anegada y la control (*, p< 0,10; **, p< 0,05; ***, p< 0,01). Las barras de error
corresponden al error estandar (n= 3).
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5.3.2. Efecto del anegamiento sobre el sistema radical

5.3.2.1. Dindmica de acumulacion de biomasa radical

La biomasa radical alcanzada en floracion para la situacion sin anegamiento fue
en ambos experimentos mayor en trigo (2 g pl™*en Exp 1y 0,65 g pl™ en Exp 2) que en
cebada (1,3 g pl™ en Exp 1y 0,48 g pl™ en Exp 2). La dindmica de acumulacion de
biomasa radical fue afectada en forma significativa por todos los tratamientos de
anegamiento en ambas especies y experimentos (Figuras 5.4 y 5.5). A diferencia de lo
observado en la biomasa aérea, la maxima pérdida de biomasa radical respecto al
control, como consecuencia del anegamiento se produjo al momento de finalizacion del
tratamiento de anegamiento en todos los casos, excepto en H1-4, donde la pérdida mas
importante de biomasa radical se observd luego de 15-20 dias de finalizado el
anegamiento. A su vez, en todos los casos la magnitud de la pérdida de biomasa radical
fue mayor que el encontrado para la biomasa aérea, alcanzando reducciones, con
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respecto al control, en los tratamientos mas tempranos del 90% de la biomasa radical en
cebada para ambos experimentos y del 83% y 69% en trigo en el Exp 1 y Exp 2
respectivamente (Figuras 5.4 n,f y 5.5). La tendencia general fue que, a medida que el
anegamiento se aplic6 més tarde en el ciclo del cultivo, las méximas pérdidas
alcanzadas en biomasa radical como consecuencia del anegamiento, medidas en
términos relativos respecto del control, fueron menores en ambas especies.
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Figura 5.4. Dinamica de acumulacion de biomasa radical en funcién del tiempo térmico acumulado
desde emergencia (°Cd; Th= 0) para trigo (a-d) y cebada (i-I) expuestos a distintos momentos de
anegamiento a lo largo del ciclo (indicado dicho momento como: H nimero de hojas aparecidas en el
vastago principal, y FI floracién) y la condicion control sin anegar (Ctl) en el Exp 1. Los paneles
inferiores (e-h y m-p) muestran el porcentaje de pérdida de biomasa radical en cada momento de
muestreo respecto a la situacién control (el cuarto muestreo correspondio al de floracién y se realizo en el
momento en que cada tratamiento alcanz6 el 50% de las espigas en floracién). Las lineas punteadas
verticales indican el momento de floracién en cada tratamiento de anegamiento y las lineas llenas
horizontales sobre el eje X indican el periodo en que se aplicé anegamiento en cada caso. Para cada
momento de muestreo se indican las diferencias significativas entre la situacion anegada y la control (*,
p< 0,10; **, p< 0,05; ***, p< 0,01). Las barras de error corresponden al error estandar (n= 4).
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La capacidad de recuperacion de la biomasa radical (Figura 5.4) luego del
anegamiento fue menor que la de la biomasa aérea (comparar con Figuras 5.2 y 5.3). En
trigo, independientemente del momento de aplicacion del anegamiento, se llegd al
momento de floracion con aproximadamente la mitad de la biomasa radical producida
por las plantas controles (Figura 5.4a-h). En cebada, la recuperacion de la biomasa
radical fue mayor que en trigo, ya que en el tratamiento H1-4 inicialmente la pérdida de
biomasa radical fue de ca. 85% pero luego en floracion fue solo del 26% respecto del
control. Sin embargo, esa capacidad de recuperacion de cebada fue disminuyendo a
medida que el anegamiento se aplicdé mas tardiamente en la ontogenia del cultivo
(Figura 5.4i-p).
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Figura 5.5. Biomasa radical en distintos estados ontogénicos al momento de finalizacion de cada uno de
los tratamientos de anegamiento (barras vacias) y para la condicion control (Ctl) en ese momento (barras
llenas) para trigo (panel izquierdo) y cebada (panel derecho) en el Exp 2. Los momentos de anegamiento
son indicados como: H nimero de hojas aparecidas en el vastago principal, y FI floracion). Los nimeros
sobre las barras indican el porcentaje de pérdida respecto al control en ese momento. Para cada momento
de muestreo se indican las diferencias significativas entre la situacién anegada y la control (*, p< 0,10;
** p< 0,05; ***, p< 0,01). Las barras de error corresponden al error estandar (n= 3).

Floracion Floracion

5.3.2.2. Relacion raiz:tallo

Tal como se describié anteriormente, las maximas pérdidas de biomasa aérea
como consecuencia del anegamiento se dieron con posterioridad al momento de las
méaximas pérdidas de biomasa radical en cada tratamiento. Eso llevé a que en las plantas
anegadas se afectara la proporcion entre la biomasa aérea y la subterrdnea (relacion
raiz:tallo) comparado con las plantas sin anegar (p< 0,05; Cuadro 5.1). Para ambas
especies y experimentos, se observéd que al momento de finalizacion del tratamiento de
anegamiento, la relacion raiz:tallo disminuyé marcadamente comparada con la del
control. En el Exp 1, en los muestreos sucesivos luego del anegamiento, la relacion
raiz:tallo se fue recuperando, logrando valores muy similares a los del control. En el
momento de floracion, no se encontraron diferencias significativas entre los
tratamientos de anegamiento y el control, salvo las plantas que salieron del anegamiento
en ese momento (H10-FI) y H1-4 en trigo. También se encontraron diferencias
significativas en la relacion raiz:tallo entre trigo y cebada en ambos experimentos (p<
0,05). En floracidn, se vio que la proporcion de raices respecto a la parte aérea de las
plantas de trigo sin anegar fue entre un 40-50% mayor que para las plantas controles de
cebada en ambos experimentos.
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Cuadro 5.1. Relacion raiz:tallo (biomasa radical:biomasa verde) en distintos estados ontogénicos (4
hojas, 7 hojas y 10 hojas cuantificadas sobre el vastago principal, y floracién) para plantas de los
cultivares de trigo y cebada (Sp.) expuestas a distintos tratamientos de anegamiento (Aneg., indicados los
momentos de anegamiento como: H nimero de hojas aparecidas en el vastago principal, y Fl floracién) y
la condicion control sin anegar (Ctl) en los Exp 1y 2.

Exp 1 Exp 2
Sp. Aneg. Hoja4 Hoja7 Hoja1l0 Floracion Hoja4 Hoja7 Hoja 10 Floracién
Trigo Ctl 0,238 0,483 0,306 0,244 1,019 0,646 0,373 0,255
H1-4 0,152 0,427 0,418 0,144 0,497 - - -
H4-7 - 0,142 0,350 0,185 - 0,339 - -
H7-10 - 0,148 0,246 - - 0,214 -
H10-FI - 0,145 - - - 0,235
Cebada Cil 0,216 0,385 0,311 0,171 0,792 0,371 0,221 0,169
H1-4 0,117 0,291 0,390 0,169 0,240 - - -
H4-7 - 0,071 0,269 0,124 - 0,186 - -
H7-10 - - 0,101 0,166 - - 0,130 -
H10-FI - - - 0,097 - - - 0,121
h.s.d. (p<0,05) Aneg. 0,062 0,074 0,058 0,041 0,229 0,129 0,098 ns
h.s.d. (p<0,05) Sp. ns 0,049 0,031 0,018 0,229 0,129 0,098 0,057
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xSp. ns 0,130 ns 0,068 ns ns ns ns

h.s.d., diferencia honestamente significativa para test de Tukey a p= 0,05; ns, no significativa (p> 0,05)
5.3.2.3. Longitud radical por planta

La longitud radical por planta a floracion para la condicidn control en cebada (220
m pl™ en Exply 77 m pl™ en Exp 2) fue algo mayor que la de trigo (190 m pl™ en Expl
y 73 m pl™ en Exp 2) a pesar de que la biomasa de raices fue menor cuando se la
comparé con el cultivo de trigo (Figuras 5.6 y 5.7). La dindmica de acumulacién de
longitud radical para la situacion control y el efecto de los distintos tratamientos de
anegamiento fue similar a la descripta para la biomasa radical. Las mayores pérdidas de
longitud se dieron al momento de finalizar cada tratamiento de anegamiento (excepto en
H1-4, en el cual la mayor peérdida en longitud de raices se observd en una etapa
posterior a la finalizacion del anegamiento), y luego se observd cierto grado de
recuperacion. Las pérdidas relativas en la longitud radical fueron relativamente mayores
a las encontradas para biomasa radical, con pérdidas méaximas del 95% en cebada y 90%
en trigo en el Exp 1y 87% en cebada y 80% en trigo en el Exp 2 (Figuras 5.6e-h, m-p y
5.7).
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Figura 5.6. Dinamica de acumulacion de longitud radical en funcién del tiempo térmico acumulado
desde emergencia (°Cd; Th= 0) para trigo (a-d) y cebada (i-I) expuestos a distintos momentos de
anegamiento a lo largo del ciclo (indicado dicho momento como: H nimero de hojas aparecidas en el
vastago principal, y FI floracién) y la condicién control sin anegar (Ctl) en el Exp 1. Los paneles
inferiores (e-h y m-p) muestran el porcentaje de pérdida de biomasa radical en cada momento de
muestreo respecto a la situacién control (el cuarto muestreo correspondio al de floracién y se realiz6 en el
momento que cada tratamiento alcanzé el 50% de las espigas en floracion). Las lineas punteadas
verticales indican el momento de floracién en cada tratamiento de anegamiento y las lineas llenas
horizontales sobre el eje X indican el periodo en que se aplic6 anegamiento en cada caso. Para cada
momento de muestreo se indican las diferencias significativas entre la situacién anegada y la control (*,
p< 0,10; **, p< 0,05; ***, p< 0,01). Las barras de error corresponden al error estandar (n= 4).

Al momento de floracién, ninguno de los tratamientos logré una longitud radical
por planta similar a la de las plantas control. La leve recuperacion en biomasa radical
gue mostrd cebada con ciertos tratamientos, no se vio reflejada en el caso de la longitud
radical. Tanto en trigo como en cebada todas las plantas anegadas llegaron a floracion
con un 40-50% menos de longitud radical respecto de las plantas controles sin
anegamiento (Figura 5.6e-h, m-p).
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Figura 5.7. Longitud radical en distintos estados ontogénicos al momento de finalizacion de cada uno de
los tratamientos de anegamiento (barras vacias) y para la condicion control (Ctl) en ese momento (barras
llenas) para trigo (panel izquierdo) y cebada (panel derecho) en el Exp 2. Los momentos de anegamiento
son indicados como: H nimero de hojas aparecidas en el vastago principal, y FI floracién). Los nimeros
sobre las barras indican el porcentaje de pérdida respecto al control en ese momento. Para cada momento
de muestreo se indican las diferencias significativas entre la situacion anegada y la control (*, p< 0,10;
** p< 0,05; *** p< 0,01). Las barras de error corresponden al error estdndar (n= 3).

5.3.2.4. Clasificacion radical por rangos de diametros

En la Figura 5.8 se muestra la distribucion en porcentaje de la longitud radical por
planta en distintos rangos de diametros de raices luego de cada tratamiento de
anegamiento y el control en cada momento. Para la condicién control de trigo y cebada
se observo que, para todos los muestreos, mas de la mitad de la longitud radical total
por planta estaba dada por raices muy finas (menores a 0,2 mm de didmetro),
alcanzando mas del 70% en los muestreos de floracion. Las raices mas gruesas (mayor a
1 mm de diametro) aportaron en los controles entre el 0,8 y el 1,7% de la longitud total,
correspondiendo el resto de la longitud a raices de diametros intermedios.

Con excepcién del tratamiento H10-FI, el resto de los tratamientos de
anegamiento modificaron la proporcién de la longitud radical total presente en cada
categoria de diametros. EI anegamiento redujo la proporcién de raices muy finas y finas
(<0,4 mm de diametro), y aumentd la proporcion de raices medianas y gruesas (>0,4
mm de didmetro) cuando se compar6 respecto del tratamiento control. De esta manera,
el aporte de las raices mas gruesas (>1 mm) a la longitud radical total fue mas
importante en los tratamientos anegados respecto de los controles, alcanzando el 5%. En
valores absolutos, la longitud de raices de mas de 1 mm de diametro también aumento
luego del anegamiento H7-10 en un 30 y 40% en cebada, y un 85y 23 % en trigo para
los Exp 1y Exp 2 respectivamente. En el Exp 1, los tratamientos H1-4 y H4-7 también
produjeron un aumento en valores absolutos de la categoria de raices mas gruesas en
trigo. Los cambios en la proporciones de raices de distintos diametros fueron menos
evidentes en los tratamientos de anegamiento en cebada en el Exp 2.
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Figura 5.8. Clasificacién por rangos de diametro de la longitud radical por planta en distintos estados
ontogénicos al momento de finalizacién de cada uno de los tratamientos de anegamiento y para la
condicién control (Ctl) en ese momento para trigo (paneles izquierdos) y cebada (paneles derechos) en el
Exp 1 (paneles superiores) y Exp 2 (paneles inferiores). Los momentos de anegamiento son indicados
como: H nimero de hojas aparecidas en el véstago principal, y FI floracion).

5.3.3. Componentes fisioldgicos de la biomasa aérea bajo condiciones contrastantes
de anegamiento y disponibilidad nitrogenada

5.3.3.1. Acumulacion de biomasa aérea

En los Exp 3 y Exp 4 bajo la condicion sin anegamiento, no se encontraron
diferencias entre especies en la biomasa total acumulada a madurez para cada condicion
de disponibilidad de N (p> 0,05). EI aumento en la disponibilidad de N sélo incremento
significativamente la biomasa acumulada en cebada en el Exp 4, pasando de 1721 g m™
en NO a 2756 g m? en N1 (p< 0,05). La biomasa acumulada por ambos cultivos fue
similar entre experimentos cuando la disponibilidad de N fue baja, mientras que con
alto N en el Exp 4 se acumul6 un 30% mas de biomasa en trigo y un 45% mas en
cebada comparado con el Exp 3.
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Figura 5.9. Dinamica de acumulacién de biomasa aérea en funcién del tiempo térmico acumulado desde
emergencia (°Cd; Tbh=0) para trigo (a-d) y cebada (e-h) expuestos a dos momentos de anegamiento
(indicado dicho momento como: H ndmero de hojas aparecidas en el vastago principal, y Fl floracién) y
la condicion control sin anegar (Ctl) y disponibilidades contrastantes de N en suelo en el Exp 3. Las lineas
punteadas verticales indican el momento de floracion en cada tratamiento de anegamiento. Para cada
momento de muestreo se indican las diferencias significativas entre la situacion anegada y la control (*,
p< 0,10; **, p< 0,05; ***, p< 0,01). Las barras de error corresponden al error estandar (n= 3).

En el Exp 3, cuando se aplic anegamiento en H4-7, se produjo una disminucion
de la tasa de crecimiento del cultivo (TCC) en prefloracién en ambas especies, que fue
mas marcada cuando la disponibilidad de N fue baja (Cuadro 5.2). De esta manera, Si
bien la biomasa acumulada hasta floracién en N1 fue en promedio menor en el anegado
que en el control, la diferencia no fue significativa (p> 0,10, Figura 5.9¢,g) y si lo fue en
NO (p< 0,10; Figura 5.9a,e). Cuando el anegamiento fue aplicado inmediatamente
previo a floracién (H10-FI), no hubo diferencias en la acumulacion de biomasa en
floracién en ningln caso, sin embargo, se observaron caidas importantes tanto en la
biomasa acumulada hasta madurez (Figura 5.9b,f,d,h) como en la TCC durante
postfloracion (Cuadro 5.2). En el caso de trigo, las pérdidas de biomasa en el
tratamiento anegado, con respecto al control, fueron menores cuando se fertilizé con
nitrdgeno (N1) que en el tratamiento no fertilizado (NO), y la TCC postfloracion en N1
se redujo un 69% con respecto al control, mientras que en NO se redujo un 75%. En
cebada, cuando se aplicé anegamiento en H10-Fl, si bien la TCC postfloracién con NO
se redujo en un 73%, afectando significativamente la acumulacion de biomasa, en el
tratamiento N1, la TCC postfloracion fue nula (Cuadro 5.2), y las pérdidas de biomasa
respecto al control fueron de mas del 40% (Figura 5.9h).
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Figura 5.10. Dinamica de acumulacion de biomasa aérea en funcién del tiempo térmico acumulado desde
emergencia (°Cd; Th= 0) para trigo (a-d) y cebada (e-h) expuestos a dos momentos de anegamiento
(indicado dicho momento como: H nimero de hojas aparecidas en el vastago principal, y Fl floracion) y
la condicion control sin anegar (Ctl) y disponibilidades contrastantes de N en suelo en el Exp 4. Las lineas
punteadas verticales indican el momento de floracién en cada tratamiento de anegamiento. Para cada
momento de muestreo se indican las diferencias significativas entre la situacién anegada y la control (*,
p< 0,10; **, p< 0,05; ***, p< 0,01). Las barras de error corresponden al error estandar (n= 3).

En el Exp 4, en general no se evidencié un efecto marcado del anegamiento sobre
la acumulacién de biomasa de trigo y cebada (p> 0,10). Sin embargo, cuando la
disponibilidad de N fue alta, el tratamiento H10-FI produjo caidas significativas en la
biomasa acumulada a madurez de cebada (p< 0,05, Figura 5.10) coincidiendo con lo
encontrado en el Exp 3. De este modo, se encontrd una interaccion significativa
anegamiento x especie en la TCC postfloracion (p< 0,05), ya que en cebada en alto N la
TCC postfloracién se redujo un 78%, mientras que en trigo no se afectd
significativamente (Cuadro 5.2).
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Cuadro 5.2. Tasas de crecimiento del cultivo (g m™ °Cd™) para la totalidad del ciclo del cultivo (Em-M),
el periodo prefloracion (Em-FI) y el periodo postfloracion (FI-M) para cultivares de trigo y cebada (Sp.)
expuesto a dos momentos de anegamiento (Aneg., indicado dicho momento como: H nimero de hojas
aparecidas en el vastago principal, y FI floracion) y la condicién control sin anegar (Ctl) y condiciones
contrastantes de disponibilidad nitrogenada en el suelo para los Exp 3y 4.

Exp 3 Exp 4
TCC TCC TCC TCC TCC TCC
Sp. N Aneg. Em-M Em-FI. FI-M Em-M Em-FI. FI-M
Trigo NO Citl 0,957 0,914 1,030 0,846 0,687 1,200
H4-7 0,517 0,465 0,601 0,834 0,701 1,127
H10-FI 0,474 0,772 0,225 0,729 0,510 1,217
N1 Cil 0,880 0,991 0,718 1,025 1,094 0,870
H4-7 0,617 0,712 0,476 1,058 0,917 1,342
H10-FI 0,612 0,882 0,218 0,930 0,781 1,256
Cebada NO Cil 0,811 0,636 1,098 0,786 0,621 1,137
H4-7 0,461 0,406 0,634 0,922 0,859 1,048
H10-FI 0,491 0,639 0,298 0,755 0,608 1,066
N1 Citl 0,976 0,949 1,041 1,264 0,851 2,161
H4-7 0,682 0,501 1,102 1,332 1,099 1,829
H10-FI 0,460 0,810 0,000 0,686 0,944 0,466
h.s.d. (p<0,05) Aneg. 0,116 0,152 0,424 0,147 0,158 ns
h.s.d. (p<0,05) Sp ns 0,103 ns ns ns ns
h.s.d. (p<0,05) N 0,078 0,103 ns 0,099 0,107 ns
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xSp ns ns ns ns 0,278 0,915
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xN ns ns ns ns ns ns
h.s.d. (p<0,05) SpxN ns ns ns ns ns ns
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xSpxN ns ns ns ns ns ns

h.s.d., diferencia honestamente significativa para test de Tukey a p= 0,05; ns, no significativa (p> 0,05)

5.3.3.2. Generacién del &rea foliar e intercepcion y uso de la radiacion

Las curvas de indice de area foliar (IAF) a lo largo del ciclo del cultivo para todos
los tratamientos se presentan en la Figuras 5.11 (Exp 3) y 5.12 (Exp 4). En ambos
experimentos se observé que el IAF maximo alcanzado bajo la condicion sin
anegamiento fue mayor en N1 que en NO, y a su vez, en el Exp 4 los valores de IAF
maximos fueron mayores que en el Exp 3 tanto para trigo como para cebada en las dos
condiciones de disponibilidad de N.
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Figura 5.11. indice de é4rea foliar (cm? de hoja verde cm? de suelo) en funcién del tiempo térmico
acumulado desde emergencia (°Cd; Th= 0) para trigo (a-d) y cebada (e-h) expuestos a dos momentos de
anegamiento (indicado dicho momento como: H nimero de hojas aparecidas en el vastago principal, y Fl
floracion) y la condicion control sin anegar (Ctl) y disponibilidades contrastantes de N en suelo en el Exp
3. Las lineas punteadas verticales indican el momento de floracion en cada tratamiento de anegamiento.
Para cada momento de muestreo se indican las diferencias significativas entre la situacion anegada y la
control (*, p< 0,10; **, p< 0,05; ***, p< 0,01). Las barras de error corresponden al error estandar (n= 3).

En el Exp 3, cuando se aplic6 anegamiento en H4-7, se produjo una reduccion
significativa del IAF en prefloracion (Figura 5.11a,c,e,g) y de la duracion del area foliar
(DAF) prefloracion en ambas especies (p< 0,05; Cuadro 5.3). En trigo, las caidas en la
DAF prefloracion, respecto del tratamiento control, fueron menores en N1 (31%) que en
NO (43%), mientas que en cebada fueron similares (36% en NO y 38% en N1). La DAF
postfloracion se redujo significativamente con el anegamiento en H4-7 solo cuando la
condicion de N fue alta (p< 0,05). Cuando el anegamiento fue aplicado en H10-FI se
encontré una reduccion significativa en el IAF al momento de floraciéon (p<0,01). Con
el tratamiento H10-FI la DAF postfloracion se redujo significativamente (p<0,05) en
ambas condiciones de disponibilidad nitrogenada; sin embargo, la reduccion fue mas
pronunciada en N1 (65% para trigo y 84% para cebada) que en NO (49% para trigo y
50% para cebada). El tratamiento de anegamiento que mas redujo la DAF total del ciclo
en ambas especies fue H4-7 cuando la disponibilidad de N fue baja, y H10-FI cuando la
disponibilidad de N fue alta (interaccion anegamiento x N, p< 0,05) (Cuadro 5.3).
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Figura 5.12. indice de éarea foliar (cm? de hoja verde cm? de suelo) en funcién del tiempo térmico
acumulado desde emergencia (°Cd; Th=0) para trigo (a-d) y cebada (e-h) expuestos a dos momentos de
anegamiento (indicado dicho momento como: H nimero de hojas aparecidas en el vastago principal, y FI
floracion) y la condicion control sin anegar (Ctl) y disponibilidades contrastantes de N en suelo en el Exp
4. Las lineas punteadas verticales indican el momento de floracion en cada tratamiento de anegamiento.
Para cada momento de muestreo se indican las diferencias significativas entre la situacion anegada y la
control (*, p< 0,10; **, p< 0,05; ***, p< 0,01). Las barras de error corresponden al error estandar (n= 3).

En el Exp 4, el efecto negativo del anegamiento sobre el IAF fue menos marcado
que en el Exp 3. Las reducciones en el IAF en los tratamientos anegados, respecto del
control, se hicieron evidentes al momento de floracion en trigo, luego del anegamiento
H10-FI, y en cebada, luego del anegamiento H4-7 bajo las dos condiciones de
disponibilidad de N (Figura 5.12). La DAF, tanto para el total del ciclo, como en pre y
postfloracion, fue mayor con N1 que con NO en todas las condiciones (Cuadro 5.3). El
anegamiento H10-FL produjo una reduccion de la DAF total (p< 0,05) como
consecuencia de reducciones en la DAF postfloracion. Esta disminucion en la DAF
postfloracion fue méas marcada en trigo (63% en NO y 36% en N1) que en cebada (17%
en NO y 25% en N1).
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Cuadro 5.3. Duracién del area foliar verde (cm® de hoja verde cm™ de suelo °Cd™) para la totalidad del
ciclo del cultivo (Em-M), el periodo prefloracion (Em-FI) y el periodo postfloracion (FI-M) para
cultivares de trigo y cebada (Sp.) expuesto a dos momentos de anegamiento (Aneg., indicado dicho
momento como: H nimero de hojas aparecidas en el vastago principal, y Fl floracién) y la condicién
control sin anegar (Ctl) y condiciones contrastantes de disponibilidad nitrogenada en el suelo para los Exp
3y 4. Los valores fueron calculados como el area bajo la curva del IAF en funcion de la duracién en TT
desde emergencia de la fase en cuestién (Figuras 5.11 y 5.12).

Exp 3 Exp 4
DAF DAF DAF DAF DAF DAF
Sp. N Aneg. Em-M Em-FI FI-M Em-M Em-FI FI-M
Trigo NO Ctl 3237 2072 1165 5408 3815 1594
H4-7 1882 1170 712 4521 3342 1179
H10-FI 2309 1716 594 3847 3259 588
N1 Ctl 4463 2645 1818 8327 5795 2532
H4-7 3060 1805 1256 8607 5740 2867
H10-FI 2784 2152 632 6589 4966 1623
Cebada NO Cil 2807 1572 1235 5010 3392 1618
H4-7 1611 997 614 6223 4032 2191
H10-FI 2708 2097 611 4621 3282 1339
N1 Ctl 4875 3002 1873 11518 8013 3504
H4-7 2817 1849 969 11258 7055 4203
H10-FI 2742 2455 287 10285 7658 2627
h.s.d. (p<0,05) Aneg. 502 330 357 1203 ns 515
h.s.d. (p<0,05) Sp. ns ns ns 812 643 348
h.s.d. (p<0,05) N 339 223 241 812 643 348
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xSp. ns ns ns ns ns ns
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xN 878 ns 625 ns ns ns
h.s.d. (p<0,05) Sp.xN ns ns ns 1535 1215 ns
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xSp.xN ns ns ns ns ns ns

h.s.d., diferencia honestamente significativa para test de Tukey a p=0,05; ns, no significativa (p>0,05)

En el Exp 3, ambos momentos de anegamientos redujeron ca. 20% (en promedio
para las dos especies y condiciones de N) la radiacion interceptada acumulada entre
emergencia y madurez (RFAI) en trigo y cebada (p< 0,05; Cuadro 5.4). La eficiencia de
intercepcion méaxima alcanzada (Ei max) mostré diferencias entre tratamientos de
anegamientos (p< 0,05). Cuando el anegamiento se aplicé en H4-7, no se alcanzé en
ningun caso el 90% de intercepcion de radiacion, aunque fue mayor en N1 (84% para
trigo y 89% para cebada) que en NO (74% para trigo y 73% para cebada). Con
anegamientos en H10-Fl, la Ei superd el 90% en todos los casos, con valores muy
similares a los del control (Cuadro 5.4). Por el contrario, la eficiencia en el uso de la
radiacion (EUR) se redujo significativamente (p< 0,05) cuando se someti¢ al cultivo a
anegamiento en H10-FI, sin cambios significativos en respuesta a la disponibilidad de N
(Cuadro 5.4).

En el Exp 4, la RFAI acumulada durante el ciclo del cultivo de trigo y cebada
cuando no se sometio a anegamiento fue similar a la interceptada en el Exp 3 (Cuadro
5.4). Los tratamientos de anegamiento no produjeron cambios significativos en la RFAI
ni en la Ei max de trigo ni cebada (p> 0,05) bajo ninguna condicion de N, aungue en
promedio, con alta disponibilidad nitrogenada la RFAI y la Ei max fueron mayores que
con baja disponibilidad de N. La EUR si se afectd significativamente por el
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anegamiento, y este efecto dependid de la especie y de la disponibilidad de N
(interaccion anegamiento x especie X N; p< 0,05). En general, los tratamientos con alto
nitrbgeno mostraron mayores EUR que los tratamientos con bajo nitrégeno. Sin
embargo, el menor valor de EUR se dio en el cultivo de cebada cuando se anego en
H10-Fl y la disponibilidad de N era alta, mientras que trigo logré sostener altos valores
de EUR (Cuadro 5.4).

Cuadro 5.4. Radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (RFAI; MJ), eficiencia de
intercepciéon maxima (ei; %), y eficiencia en el uso de la radiacién para la produccién de biomasa (EUR;
g MJ™) para la totalidad del ciclo del cultivo (Em-M), para cultivares de trigo y cebada (Sp.) expuestos a
dos momentos de anegamiento (Aneg., indicado dicho momento como: H nimero de hojas aparecidas en
el vastago principal, y Fl floracion) y la condicién control sin anegar (Ctl) y condiciones contrastantes de
disponibilidad nitrogenada en el suelo para los Exp 3y 4.

Exp 3 Exp 4

RFAI Ei max EUR RFAI Ei max EUR

Sp. N Aneg. Em-M Em-M Em-M Em-M

Trigo NO Citl 595,2 92,8 3,16 572,4 90,6 3,36

H4-7 475,2 74,1 2,32 587,2 92,8 3,18

H10-FI 476,8 92,8 1,95 585,0 93,4 2,82

N1 Citl 677,2 96,4 2,62 675,1 97,8 3,44

H4-7 542,8 84,3 2,40 676,3 97,3 3,62

H10-FI 534,3 96,1 2,28 603,5 93,4 3,55

Cebada NO Citl 586,7 931 2,68 560,5 87,9 3,08

H4-7 422,7 72,8 2,28 599,3 92,5 3,40

H10-FI 491,4 93,5 1,81 565,3 91,2 2,88

N1 Ctl 637,4 97,1 3,00 649,5 97,1 4,24

H4-7 491,3 89,4 2,85 638,1 97,0 4,58

H10-FI 405,8 97,0 1,92 631,2 97,5 2,37

h.s.d. (p<0,05) Aneg. 48,7 2,8 0,41 ns ns 0,47
h.s.d. (p<0,05) Sp. 32,9 ns ns ns ns ns

h.s.d. (p<0,05) N 32,9 1,9 ns 26,1 1,94 0,32

h.s.d. (p<0,05) Aneg.xSp ns ns ns ns ns 0,82
h.s.d. (p<0,05) Aneg.xN ns 50 ns ns ns ns
h.s.d. (p<0,05) Sp.xN ns ns ns ns ns ns

h.s.d. (p<0,05) Aneg.xSp.xN ns ns ns ns ns 1,36

h.s.d., diferencia honestamente significativa para test de Tukey a p= 0,05; ns, no significativa (p> 0,05)
5.4. Discusién
5.4.1. Efecto del anegamiento sobre la dinadmica de acumulacion de biomasa aérea

Los tratamientos de anegamiento afectaron la dinamica de acumulacion de
biomasa, aunque su efecto fue diferente dependiendo del momento en que se aplico el
anegamiento y la magnitud de la respuesta fue altamente dependiente del ambiente
explorado por el cultivo. Tal como se observé en el Capitulo 4 para los componentes de
rendimiento, cuanto mas restrictivo fue el ambiente (fecha de siembra mas tardia, mayor
demanda ambiental, mayor temperatura, etc.; ver Capitulo 2) las respuestas para un
momento ontogénico dado fueron mas marcadas, pero la tendencia se conservo entre los
distintos experimentos. Cuando se aplicO anegamiento en etapas tempranas de la
ontogenia de trigo y cebada (tratamientos H1-4 y H4-7), la biomasa aérea que
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presentaron luego del tratamiento fue significativamente menor que la de las plantas
controles en ese momento (Figuras 5.2, 5.3 y 5.9), en concordancia con lo reportado
previamente en la literatura para plantas de trigo y cebada anegadas en 3-4 hojas (Huang
et al., 1994a; Malik et al., 2001; Pang et al., 2004). Otros autores asociaron esas
pérdidas de biomasa con una menor cantidad de macollos, hojas mas chicas y
senescencia prematura de hojas (Malik et al., 2001), e independiente del cultivar de
trigo en cuestion (Dickin y Wright, 2008). Tales antecedentes coinciden con la menor
biomasa de hojas verdes (Figuras 5.2 y 5.3) y area foliar (Figuras 5.11 y 5.12) que se
observo en los resultados de este capitulo y con la reduccion en la tasa de macollaje
durante el periodo de anegamiento (ver Capitulo 3).

La mayoria de los trabajos que han evaluado el efecto del anegamiento en etapas
vegetativas no prosiguieron luego el desarrollo completo del cultivo hasta la madurez,
impidiendo asi establecer las consecuencias del anegamiento en las etapas avanzadas
del cultivo. Este tipo de aproximacion puede llevar a la conclusion que la capacidad de
recuperacion de las plantas luego del anegamiento es baja solo por el hecho de
interrumpir la experimentacion luego de observar los efectos inmediatamente luego del
tratamiento (Striker, 2012a). Sin embargo, los resultados de este capitulo muestran que
si bien la generacidn de biomasa se afecta en forma severa luego de la aplicacion de los
tratamientos de anegamiento, las plantas muestran posteriormente un destacado grado
de recuperacion, que fue mayor cuanto mas temprano en el ciclo se aplico el
anegamiento (Figuras 5.2, 5.3. 5.11 y 5.12). Las plantas anegadas tempranamente en
muchos casos llegaron a la floracion con una biomasa aérea similar a las plantas que
crecieron sin anegamiento durante todo su ciclo (Figuras 5.2 y 5.3). Esta recuperacion
podria explicarse porque si bien la tasa de macollaje disminuye durante el anegamiento
temprano en el ciclo, coincidiendo con lo descripto por Malik et al. (2001), se encontrd
una compensacion por una mayor duracion del periodo de macollaje en los tratamientos
que habian sido anegados comparado con los controles (ver Capitulo 3).

Los nutrientes, en este caso el nitrégeno, también influyeron en la capacidad de
recuperacion de los cultivos luego de aplicado el anegamiento. En condiciones
restrictivas de N, tanto trigo como cebada mostraron menor grado de recuperacion
cuando se aneg6 en H4-7, lo que podria estar relacionado a una menor capacidad de
macollaje consecuencia de la deficiencia nutricional (Figura 5.9). Numerosos trabajos
remarcan el rol de aumentos en la disponibilidad de N como factor que promueve la
generacion y establecimiento de macollos tanto en trigo (Berry et al., 2003; Salvagiotti
y Miralles, 2007; Alzueta et al., 2012) como en cebada (Baethgen et al., 1995; Garcia
del Moral y Garcia del Moral, 1995; Prystupa et al., 2003; Abeledo et al., 2004). Bajo
condiciones de anegamiento, se producen severas deficiencias nutricionales en trigo y
cebada (Steffens et al., 2005; Robertson et al., 2009), y eso condiciona la capacidad de
macollaje durante el periodo de anegamiento. Sin embargo, Robertson et al. (2009)
mostraron que aplicaciones de N luego de finalizado el anegamiento promueve la
produccién y supervivencia de macollos de oOrdenes superiores, favoreciendo la
capacidad de recuperacién del cultivo luego del anegamiento.

A su vez, las plantas anegadas tempranamente en el ciclo ontogénico mostraron
una mayor duracién del tiempo a floracion (ver Capitulo 3), que favorecié la
recuperacion, por tener mas tiempo para interceptar radiacion (Tabla 5.4) y acumular
biomasa. Cuando los anegamientos fueron aplicados mas tardiamente en el ciclo
ontogénico (a partir de 7 hojas), las pérdidas de biomasa aérea al momento de
finalizaciéon del tratamiento fueron menores que los encontrados para anegamientos
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tempranos; sin embargo las pérdidas de biomasa aérea respecto al control a floracion o a
madurez fueron de mayor magnitud (Figuras 5.2, 5.3, 5.9 y 5.10). Esta menor capacidad
de recuperacion a medida que el cultivo es anegado mas tardiamente responde a (i) que
el anegamiento se aplico en estados avanzados del desarrollo del ciclo del cultivo y no
contaban con los mecanismos necesarios para permitir la recuperacion, como ser el
restablecimiento del sistema radical, o la capacidad de macollaje, la cual afecta no solo
la capacidad de interceptar radiacién, sino también el nimero final de espigas y (ii) que
los periodos de mayor pérdida son coincidentes con el “periodo critico” de generacion
del rendimiento que se ubica cercano al momento de la floracion del cultivo.

A pesar de que al momento de liberarse el tratamiento de anegamiento las
pérdidas de biomasa aérea con respecto al control fueron en general significativas para
todos los tratamientos de anegamiento, las maximas pérdidas se observaron siempre con
posterioridad, durante el periodo sin anegamiento inmediatamente posterior (15-20 dias
luego de terminado el tratamiento). Esta respuesta retardada de la produccion de
biomasa aérea al anegamiento fue previamente mostrada en la literatura para plantas de
trigo (Malik et al., 2001) y cebada (Pang et al., 2004) anegadas en etapas vegetativas (3-
4 hojas), donde luego de dos semanas de remocién del anegamiento, la diferencia de
biomasa con el control era mayor que al momento de finalizacién del tratamiento. En
forma semejante, para estados mas avanzados del desarrollo Araki et al. (2012)
encontraron que, luego de someter a un cultivo de trigo a 21 dias de anegamiento
durante encafiazon, los efectos negativos del tratamiento (caidas en la conductancia
estomatica, verdor de las hojas y contenido hidrico de las hojas) se manifestaron 14 dias
después de antesis.

5.4.2. Efecto del anegamiento sobre el sistema radical y cambios en la relacién
raiz:tallo

Ese efecto retardado del anegamiento sobre la produccién de biomasa aérea podria
ser explicado como la consecuencia de una pérdida previa de raices, que afecta la
capacidad de absorcién de agua y nutrientes para el abastecimiento de la parte aérea.
Las raices son los 6rganos que estan expuestos en forma directa a la hipoxia durante un
evento de anegamiento, y una de las primeras respuestas de las plantas a este estrés es la
disminucion de la respiracion radical (Huang y Johnson, 1995), lo cual afecta su
crecimiento y funcionalidad (Colmer y Greenway, 2011). A lo largo de este capitulo, se
vio que las raices fueron los érganos mas severamente afectados por el anegamiento, en
coincidencia con lo reportado en la bibliografia para trigo (Malik et al., 2002, Araki et
al., 2012), sin embargo, cebada mostr6 mayor capacidad de recuperacion de la biomasa
radical que trigo cuando se aneg6 en estados tempranos, ya que al momento de floracion
las pérdidas de biomasa radical fueron del 20-30%, mientras que trigo llegd a floracion
con la mitad de las raices que las plantas que no fueron anegadas, independientemente
del momento en que se aplicé el anegamiento (Figura 5.4). Las pérdidas de longitud
radical (Figuras 5.6 y 5.7) fueron en general mas severas que las pérdidas de biomasa
radical, especialmente en cebada, y no mostré la capacidad de recuperacion observada
en el caso de la biomasa (Figuras 5.4 y 5.5). Esta mayor pérdida de longitud radical que
de biomasa se debe a que se afectd la morfologia del sistema radical, ya que se
perdieron en mayor proporcion las raices de diametros mas finos, a la vez que aumentd
la proporcion de las raices de mayor didmetro (Figura 5.8). Esto indicaria que por
unidad de biomasa de raices, la capacidad exploratoria de los cultivos anegados seria
menor, por tener menor longitud radical.
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Malik et al. (2001) mostraron que la tasa de crecimiento radical se reduce
severamente durante el evento de anegamiento y en mayor proporcion de lo que se
afecta la tasa de crecimiento de la biomasa aérea; sin embargo, en el periodo de
recuperacion luego del anegamiento, la tasa de crecimiento radical aumento, mientras
que la tasa de crecimiento de la biomasa aérea se redujo significativamente. Esto
concuerda con los resultados encontrados en este capitulo, ya que las reducciones en
biomasa radical (Figuras 5.4 y 5.5) y longitud radical (Figuras 5.6 y 5.7) fueron mucho
mas severas que las de biomasa aérea al momento de finalizacion del anegamiento, pero
las mayores pérdidas de biomasa aérea se dieron con posterioridad, durante el periodo
sin anegamiento (Figuras 5.2 y 5.3). Este desfasaje en los momentos de méaximas
pérdidas produjo que la relacion raiz:tallo de trigo y cebada luego del anegamiento se
viera reducida con respecto a las plantas control (Cuadro 5.1), tal como fue previamente
descripto en la literatura para trigo (Huang et al., 1994a; Malik et al., 2001; Malik et al.,
2002). Esto lleva a pensar que el anegamiento produce un efecto directo sobre el
sistema radical, y que las pérdidas sobre la biomasa aérea son consecuencia del dafio
producido previamente en las raices, debido a la disminucion en la capacidad de
absorcion de agua que imposibilita sostener la demanda transpiratoria de la parte aérea
(Hayashi et al., 2013).

Araki et al. (2012) encontraron que cuando se anegaba trigo en encafiazon se
producia una senescencia anticipada de hojas luego de la floracion, y sugirieron que era
consecuencia de un dafio residual en las raices que afectaba la capacidad de absorcion
de agua, tal lo concluido por Hayashi et al. (2013) al realizar mediciones del sistema
radical y evaluar la pérdida de densidad radical en trigos anegados de encafiazén a
madurez. Los resultados de este capitulo muestran que efectivamente la biomasa
subterranea no muestra la capacidad de recuperacién que muestra la biomasa aérea, ya
que con todos los tratamientos de anegamiento se llegd a la floracién con la mitad de las
raices que tenia el control en ese momento, corroborando el dafio residual que sugieren
Araki el at. (2012).

5.4.3. Efecto del anegamiento sobre la capacidad de interceptar y utilizar la radiacion

En los Exp 3 y Exp 4, se observd que el IAF verde se redujo luego de los
tratamientos de anegamiento (Figuras 5.11 y 5.12), y nunca alcanz6 los valores del
control, incluso en el tratamiento aplicado mas tempranamente, probablemente debido
al dafo residual producido sobre el sistema radical. El tratamiento H4-7 fue el que mas
redujo la DAF de emergencia a madurez, y méas ain cuando la condicion de N era baja
(Cuadro 5.3). Por el contrario, con el tratamiento H10-FI se produjo una caida muy
acelerada en el IAF y la DAF postfloracion, especialmente cuando la disponibilidad
nitrogenada era alta. Esta respuesta negativa a la mejora en la condicion nitrogenada
también fue encontrada por Jiang et al. (2008) con anegamientos postfloracion en trigo
y podria ser consecuencia de que el area foliar desplegada en los tratamientos con alto N
fue considerablemente mayor que en los tratamientos con bajo N. De este modo, al
ocurrir una reduccién muy importante en el sistema radical como consecuencia del
anegamiento, el desbalance producido entre la capacidad de absorcién y la transpiratoria
seria mayor, produciendo la senescencia anticipada del AF.

Si bien la DAF total se redujo marcadamente con los tratamientos de
anegamiento, especialmente cuando se aplico en H4-7, la RFAI acumulada durante el
ciclo se afectdé en menor proporcion. En trigo, cuando la condicién de N era alta, los
anegamientos redujeron la RFAI acumulada en el ciclo del cultivo, pero no se
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encontraron cambios en la EUR (Cuadro 5.4), lo que era esperable, ya que la expansion
foliar es méas sensible que la EUR a cambios en la disponibilidad de recursos (Trapani y
Hall, 1996; Salvagiotti y Miralles, 2008). Sin embargo, cuando la disponibilidad de N
fue baja, el anegamiento no solo redujo la RFAI acumulada, sino que también hubo una
disminucion significativa de la EUR. Si bien la EUR es un atributo en general muy
conservativo, es sensible a la concentracion de N a nivel de hoja (Sinclair y Horie,
1989), y probablemente la condicion de anegamiento haya potenciado la restriccion de
N, afectando su concentracion en las hojas (Huang et al., 1995; Steffens et al., 2005).
Cebada no mostro una mejora en la RFAI acumulada con mejoras en la condicion de N.
Incluso, cuando se aplicé anegamiento en H10-Fl, las caidas en la RFAI acumulada con
respecto al control fueron mayores cuando se aumento la disponibilidad nitrogenada
(Cuadro 5.4), consecuencia de las caidas en el IAF mencionadas previamente. Con el
anegamiento en H10-Fl, se redujo la EUR de cebada en ambas condiciones de N, pero
las caidas so6lo fueron significativas en términos estadisticos cuando la condicién de N
fue alta. La literatura es escaza en este tema 'y so6lo se han reportado unos pocos trabajos
en algodon, donde se evaluo el efecto del anegamiento sobre la EUR a nivel de cultivo
(Bange et al., 2004; Milroy y Bange, 2013). Bange et al. (2004) encontraron que
anegamientos impuestos en forma intermitente a lo largo de toda la ontogenia del
cultivo de algodon disminuyeron marcadamente la EUR (reduccidn del 35%) mas que la
radiacion interceptada acumulada (reduccién promedio del 5%) pese a la disminucion
significativa que observaron en el IAF (del 10 al 50%), lo cual permite concluir que el
impacto del anegamiento sobre la intercepcion de radiacion depende del grado de caida
del 1AF por debajo del valor de IAF critico de cada cultivo.

Las diferencias entre trigo y cebada en la respuesta de la generacion y
funcionalidad del &rea foliar al anegamiento pueden deberse a que la respuesta del I1AF
de cebada frente al aumento en la disponibilidad de N fue mayor que en trigo. Al
comparar las situaciones sin anegamiento, con alto N cebada tuvo una DAF entre 40 y
50% mayor que la de trigo (Cuadro 5.3), sin embargo la biomasa radical fue ca. 30%
menor en cebada que en trigo (Figuras 5.4 y 5.5). De este modo, al exponer ambos
cultivos al anegamiento produciendo una importante reduccion en el sistema radical
(como fue descripto anteriormente), cebada tuvo mas biomasa transpirante que
abastecer, y el desbalance con la capacidad de absorcion pudo haber sido mayor,
afectandose mas fuertemente la biomasa aérea que en el caso de trigo.

5.5. Conclusion

El anegamiento produjo una pérdida severa del sistema radical de trigo y cebada,
y, COmo consecuencia se produjo con posterioridad una reduccién de la biomasa aérea.
El impacto negativo del anegamiento sobre la longitud radical fue de mayor magnitud
que el observado para pérdida de biomasa de raices. Las maximas perdidas de biomasa
aérea se dieron con posterioridad a las maximas pérdidas de biomasa radical. Sin
embargo, se observo que si los anegamientos ocurren tempranamente en la ontogenia
del cultivo, se logra la total o parcial recuperacion de la biomasa aérea al momento de
floracion. En las raices no se observo el mismo grado de recuperacion de la biomasa
aérea, manteniéndose un efecto residual del anegamiento aunque haya ocurrido en
estadios iniciales del ciclo. Las pérdidas de biomasa aérea se dieron tanto por caidas en
la capacidad de interceptar radiacion, como por caidas en su eficiencia de utilizacion. La
respuesta a los cambios en la disponibilidad de N fue distinta entre especies, ya que en
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trigo aumentos en la disponibilidad de N mitigaron levemente la respuesta al
anegamiento (e.g. manteniendo los valores de EUR), pero en cebada el N exacerbd el
efecto negativo del anegamiento reduciendo en mayor proporcion la RFAl y la EUR, y
en consecuencia la biomasa, comparado con la condicion de bajo N.



CAPITULO 6

Riesgo de anegamiento en trigo (Triticum aestivum L.) para distintas
localidades de la region triguera argentina’

* El contenido de este capitulo fue publicado en: de San Celedonio, RP; Micheloud, JR;
Abeledo, LG; Miralles, DJ; Slafer, GA. 2014. Riesgo de anegamiento en trigo
(Triticum aestivum L.) para distintas localidades de la region triguera argentina. Ciencia
del Suelo 32: 233-246.
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6.1. Introduccién

Estudios previos analizaron, por medio del uso de modelos de simulacién, el
impacto de escenarios climaticos futuros sobre las modificaciones esperables en la
produccion agricola de la Region Pampeana (Magrin et al., 2005; Magrin et al., 2007).
Para la cuenca baja del Rio Salado, VVazquez et al. (2009) concluyeron que un 2,7% del
area destinada a agricultura presenta una recurrencia de anegamiento superior al 40%.
Por otro lado, Reussi Calvo y Echeverria (2006) determinaron, para distintas localidades
del sur de la provincia de Buenos Aires, que al momento de la emergencia del cultivo de
trigo, la probabilidad de ocurrencia de excesos hidricos es del 35% para Tres Arroyos,
33% para Balcarce, y 12% para Puan. Sin embargo, es muy escasa la informacién sobre
el nivel de riesgo de ocurrencia de eventos de anegamiento en distintas zonas
productivas de Argentina, y especialmente como se vinculan los anegamientos con la
estacion de crecimiento y fenologia del cultivo. Esto resulta trascendente ya que la
magnitud del dafio producido por un evento de anegamiento (al igual que el de otros
tipos de estres) depende del estado de desarrollo del cultivo. Tal como se describi6 en
capitulos previos de la tesis (ver Capitulo 4) el periodo entre comienzo de encafiazén
(i.e. espiguilla terminal) y floracion fue identificado como el més sensible a condiciones
de anegamiento en términos de pérdida de rendimiento.

De esta manera, la cuantificacion de la probabilidad de anegamiento durante el
periodo de mayor sensibilidad del cultivo de trigo en distintas localidades de la region
triguera argentina seria de gran utilidad para la evaluacion del riesgo y una herramienta
atil para la toma de decisiones de manejo. Los modelos de simulacién agronémica
(como por ejemplo los modelos CERES) son una herramienta para integrar la
interaccion entre diferentes variables y poder cuantificar estocasticamente la ocurrencia
de anegamiento (Shaw et al., 2013). El modelo CERES-Wheat v.3.5 es un modelo a
escala de cultivo que simula, entre otras variables, desarrollo, acumulacion de biomasa
y rendimiento en grano del cultivo de trigo (para detalles ver Jones et al., 2003). Los
datos de entrada requeridos por el modelo son: variables climaticas (radiacion solar,
temperatura y precipitaciones), de manejo (como cultivar, fecha de siembra, densidad de
plantas, humedad del suelo a la siembra, fertilizacion, etc.) y parametros del suelo/sitio
(como latitud, profundidad de las capas del suelo, textura, porosidad total, y parametros
hidricos del suelo tales como capacidad de campo, punto de marchitez permanente y
conductividad hidraulica saturada). EI modelo genera resultados sobre acumulacion de
biomasa, rendimiento en grano a madurez, contenido de nitrogeno en la biomasa, y un
resumen del balance de agua y la dinamica de nitrégeno en el suelo, entre otras
variables, con un paso diario. El desarrollo del cultivo lo simula utilizando 4
coeficientes genéticos (P1V, sensibilidad a la vernalizacion; P1D, sensibilidad al
fotoperiodo; P5, duracion del llenado de granos; y PHYNT, filocrono). EI modelo
CERES-Wheat estd ampliamente difundido a nivel mundial ya que posibilita analizar
estrategias de manejo contrastantes, bajo sitios especificos y utilizando series de datos
climaticos historicos (e.g. Magrin et al., 1997; Guo et al., 2010; Dettori et al., 2011;
White et al., 2011). EI modelo realiza una adecuada estimacién de la dinamica del
contenido de agua en el suelo, tal como ha sido demostrado para condiciones de
Argentina (Savin, 1988) y de otras localidades en el mundo (Eitzinger et al., 2004;
Arora et al., 2007; Romero et al., 2012); y del patron de crecimiento de raices del
cultivo de trigo (Savin et al., 1994), asi como de la fenologia del mismo (Timsina y
Humphreys, 2006; Dettori et al., 2011), lo que permite su uso para la cuantificacion del
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riesgo de ocurrencia de anegamiento para distintas localidades y estados particulares de
desarrollo del cultivo de trigo.

El objetivo de trabajo desarrollado en este capitulo fue cuantificar la probabilidad
de ocurrencia de anegamientos temporarios a lo largo del ciclo ontogénico de trigo para
distintas localidades de la Region Pampeana

6.2. Materiales y Métodos

Para cuantificar la probabilidad de ocurrencia de anegamiento dentro de la region
triguera de Argentina se considerd, utilizando el modelo de simulacion CERES-Wheat
v.3.5, una combinacién de diferentes localidades, fechas de siembra y contenidos
contrastantes de agua util en el perfil del suelo a la siembra trabajando con 33 campafias
de trigo consecutivas (desde el afio 1971 al afio 2003), abarcando asi un amplio rango de
variabilidad climatica.

6.2.1. Localidades

Se seleccionaron cinco localidades (Bordenave, Capitdn Sarmiento,
Gualeguaychu, Junin, Tandil) dentro del &rea triguera de Argentina con condiciones
edaficas y climaticas contrastantes. Las caracteristicas de cada sitio estan descriptas en
el Cuadro 6.1. Se utilizo el tipo de suelo predominante de cada sitio segun la Carta de
suelos de la Republica Argentina (INTA, 1993) y los datos climéticos correspondientes
al periodo que abarca desde los afios 1971 hasta 2003 (AACREA, 2013). Los valores de
agua util (AU) presentados en el Cuadro 6.1 se calcularon para la totalidad del perfil de
suelo considerado para cada localidad en base a la ecuacion propuesta por Damiano y
Taboada (2000):

n

AUk = Z si * (033 — ©1500) i
i=1

donde © 33 y © 1500 es el contenido hidrico volumétrico (cm® cm™) a los potenciales
de 33 y -1500 KPa por horizonte i del suelo k; s es el espesor y n es la cantidad de
horizontes.

La suma de todos los horizontes representa la ldmina de agua disponible total
(mm) de cada suelo. Los valores de ® 33 (CC) y ® 1500 (PMP) fueron calculados en
base a las ecuaciones de Ritchie y Crum (1989) y Gijsman et al. (2002).
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Cuadro 6.1. Sitios analizados, ubicacion (latitud, longitud) de la estacién meteorologica utilizada, tipo de
suelo, contenidos de arcilla + limo (< 50 um) en el horizonte superficial, capacidad de agua Gtil (AU),
profundidad de suelo y lluvias acumuladas (media, maxima, minima) desde el 1™ de abril hasta madurez
fisiologica (determinada como una fecha promedio de las 33 campafias simuladas).

Tipode  Arcilla+ Capacidad Prof.

Localidad Ubicacion : Lluvias acumuladas (mm)
suelo limo de AU suelo
(g kg?) (mm) (cm) Media Max  Min
37°51'0"S Hapludol
Bordenave 63°1'12"0 tipico 626 186 140 442 707 204
Capitan 33°36'0"S Argiudol
Sarmiento 59°40'48"0O abruptico 924 243 180 ST 909 212
. 33°0'0"S Argiudol
Gualeguaychu 58°300"0 vertico 966 213 160 606 1075 313
. 34°19'48"S Hapludol
Junin 60°32'60"0 tipico 624 228 180 544 925 235
. 37°15'0"S Argiudol
Tandil 59°8'%60"0 tipico 712 77 60 599 882 400

6.2.2. Fechas de siembra

Las simulaciones se realizaron considerando dos fechas de siembra, una temprana
(u 6ptima) y una tardia. Para las localidades de Gualeguaychud, Capitan Sarmiento y
Junin se usaron las fechas 1" de julio y 25 de julio como fechas temprana y tardia,
respectivamente; mientras que para Bordenave y Tandil las fechas fueron posteriores
debido al riesgo de heladas (25 de julio y 1™ de agosto como fecha temprana y tardia,
respectivamente).

Para ambas fechas de siembra se consideré un contenido de nitrogeno en suelo a
la siembra de 130 kg N ha™ con el objetivo de que los cultivos no presenten deficiencias
nitrogenadas marcadas, y se utilizd soja (Glycine max (L.) Merrill) como cultivo
antecesor, reflejando una practica comun para la zona. La densidad de siembra utilizada
fue de 350 plantas m™. Con el objetivo de asegurar que la germinacién ocurra un dia
después de la siembra, un riego de 5 mm de agua fue simulado a la siembra. El
contenido minimo de agua necesaria para asegurar la germinacién fue calculado con el
modelo relacionando diferentes cantidades de riego a la siembra con el nimero de dias a
germinacion.

6.2.3. Disponibilidad de agua a la siembra

Se consideraron tres diferentes condiciones de contenido hidrico a la siembra en el
perfil del suelo (i.e. bajo, medio y alto). Para calcular esos valores se tuvo en cuenta un
manejo comun en la zona. Se asumio que el periodo de barbecho se inicié luego de un
cultivo de soja (antecesor) y que al momento en que la soja alcanzé madurez fisioldgica
habia consumido toda el agua acumulada en el perfil del suelo (Coll et al., 2012). De
esta manera, se inicié la simulacion el 1 de abril con un contenido de agua del perfil
igual al punto de marchitez permanente (PMP) de cada suelo. Durante el barbecho, el
suelo fue recargado con las lluvias ocurridas desde ese momento hasta la fecha de
siembra del trigo en cada localidad. Se consideré un barbecho libre de malezas, lo que
implica que no hay pérdida de agua por transpiracion durante los meses sin cultivo. Con
esta informacién para los 33 afios de serie climatica historica para cada sitio se obtuvo
una curva de distribucién de probabilidades de contenido de agua en el suelo en cada
fecha de siembra. EI promedio de disponibilidad de agua para el 20% de los casos mas
altos, medios y mas bajos (7 afios en cada situacion) se utiliz6 como tres condiciones
diferentes de agua a la siembra en las simulaciones de trigo para cada combinacion de
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localidad y fecha de siembra, denominadas contenidos de agua util en el suelo alto,
medio y bajo. Los valores promedios simulados para el contenido de agua a la siembra
para cada localidad y fecha de siembra se presentan en el Cuadro 6.2.

Cuadro 6.2. Contenido de agua Util (mm) para la totalidad del perfil del suelo al momento de la siembra
del trigo para cada localidad y fecha de siembra. Los valores bajo, medio y alto de contenido de agua Util
en el suelo se calcularon como el promedio de los 7 afios (20% de los afios) con datos mas bajos, medios
y mas altos respectivamente para los 33 afios analizados.

Fecha de siembra temprana Fecha de Siembra tardia

Contenido de agua util en el suelo a siembra (mm)

Localidades Bajo Medio Alto Bajo Medio Alto

Bordenave 8,1 43,8 96,8 10,5 39,6 96,6

Capitan Sarmiento 8,5 34,0 86,5 13,7 61,2 140,4

Gualeguaychu 16,5 48,4 118,0 23,1 88,0 148,5

Junin 19,6 71,6 153,8 27,0 76,9 159,5

Tandil 13,4 59,5 87,1 19,9 61,7 88,9
6.2.4. Cultivar

El cultivar de trigo seleccionado para la simulacion fue el cultivar comercial
Baguette 13, el cual fue previamente calibrado en condiciones locales. Este cultivar es
ampliamente utilizado en Argentina y es caracterizado por su ciclo como intermedio-
corto, con alto potencial de rendimiento. Este cultivar de trigo habia sido utilizado en
los ensayos realizados en la presente tesis para establecer el momento critico de
anegamiento a lo largo del ciclo del cultivo. La validacién del modelo se realizé con
datos de 61 experimentos independientes ejecutados dentro de la RET - Red de Ensayos
Comparativos de Variedades de Trigo (INASE, 2014) que combinan diferentes
campanas, fechas de siembra y localidades de Argentina. El analisis de regresion de dias
de siembra a floracion predicho (Pfl) versus observado (Ofl) fue Pfl= 0,71 Ofl + 31,5;
r?=0,70; p< 0,001; RMSE= 5,7 dfas.

6.2.5. Analisis del contenido de agua del suelo y anegamiento

Se consider6 evento de anegamiento a las situaciones en las que el contenido de
agua en los primeros 15 cm del perfil del suelo superdé en mas del 20% el punto maximo
de retencién (capacidad de campo) de cada uno de los suelos (Aggarwal et al., 2006).
La probabilidad de ocurrencia de anegamiento durante el ciclo del cultivo (y subetapas
especificas) fue evaluada a través de curvas de frecuencia acumulada y calculando
valores promedio.

6.3. Resultados

6.3.1. Fenologia del cultivo

La fecha de floracion varid por el efecto sitio, fecha de siembra y afio. La fase
siembra-floracion dur6 entre 89 y 112 dias en el promedio de los afios, dependiendo de
la localidad y fecha de siembra, mientras que la subfase espiguilla terminal-floracion
presentd un rango de duracion de 29 a 35 dias (Cuadro 6.3). Debido a la variabilidad
interanual, el desvio estandar de la fase siembra-floracion fue < 5.2 dias y de la subfase
espiguilla terminal-floracion de < 2,4 dias, dependiendo de la localidad (Cuadro 5.3).
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Dentro de cada localidad, no hubo efecto del contenido inicial de agua en el suelo sobre
la fenologia del cultivo.

Cuadro 6.3. Duracion en dias de las fases siembra-floracion (S-Fl) y espiguilla terminal-floracion (ET-
FI) para cada localidad y fecha de siembra. Los datos corresponden al promedio de los 33 afios simulados
+ un desvio estandar.

Fecha de siembra temprana Fecha de siembra tardia
Localidades S-FI ET-FI S-Fl ET-FI
Bordenave 106,6 + 5,2 335+24 95,5+ 4,9 32,2+20
Capitan Sarmiento 108,1 + 3,1 32,3+272 92,7+25 30,0+1,7
Gualeguaychu 103,5 + 3,4 31,3+2,0 89,328 295+1,8
Junin 112,2+2,8 33,0£2,0 96,025 309+18
Tandil 110,6 + 3,6 351+18 100,1 + 3,4 342+19

6.3.2. Probabilidad de anegamiento diaria durante el ciclo del cultivo

La probabilidad de anegamiento varié a lo largo del ciclo del cultivo de trigo
(desde siembra hasta madurez) y entre localidades. Bordenave y Junin fueron las
localidades donde la probabilidad de anegamiento a lo largo del ciclo del cultivo fue
menor, con probabilidades menores al 10% promedio para todo el ciclo. En
Gualeguaychi y Capitan Sarmiento, las probabilidades promedio de anegamiento para
todo el ciclo fueron mayores al 19%, mientras que Tandil se ubicd en una situacién
intermedia (Figura 6.1).
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Figura 6.1. Probabilidad de ocurrencia de anegamiento diaria en el ciclo del cultivo de trigo sembrado en

una fecha temprana (FS Temprana) y una tardia (FS Tardia) en cinco localidades (Bordenave, Capitan

Sarmiento, Gualeguaychd, Junin y Tandil) para una condicion media de contenido hidrico a la siembra.

La linea continua horizontal indica la probabilidad media de anegamiento para todo el ciclo del cultivo y

las lineas punteadas verticales indican el rango de las fechas de floracion para los 33 afios analizados.
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En general, el riesgo de anegamiento fue menor al comienzo del ciclo del cultivo
y se fue incrementando a medida que el cultivo avanzaba hacia el estado de floracion,
salvo para la localidad de Gualeguaychu, donde la probabilidad de anegamiento fue
mayor en emergencia y luego de 90 dias de ciclo. No obstante, Gualeguaychu se
caracterizo por presentar una probabilidad de anegamiento menos variable a lo largo de
todo el ciclo que en el resto de las localidades. De floracion a madurez la probabilidad
de ocurrencia de anegamiento tendié a disminuir en las 5 localidades (Figura 6.1). A su
vez, la probabilidad extrema de eventos de anegamiento difirié entre las localidades. En
Bordenave la probabilidad de anegamiento para un dia en particular fue como maximo
del 25%, mientras que en Capitan Sarmiento, Gualeguaycht y Tandil fue de hasta el
40%, presentando Junin una situacion intermedia (Figura 6.1).

Con el retraso de la fecha de siembra no se observaron cambios sustanciales en el
riesgo de anegamiento a lo largo del ciclo del cultivo. Sin embargo, si se produjeron
cambios en la fenologia que implican que la probabilidad de anegamiento durante el
periodo de mayor sensibilidad al anegamiento pueda cambiar, como consecuencia de
cambios en la fecha de floracion (Cuadro 6.3).

6.3.3. Probabilidad de anegamiento diaria durante el periodo de mayor sensibilidad
(espiguilla terminal-floracion)

En general, las probabilidades promedio durante este periodo fueron mayores que
para el ciclo completo, con valores entre el 10 y 25% considerando la condicion media
de agua al inicio. El contenido hidrico del suelo a la siembra no modifico
sustancialmente la probabilidad de anegamiento pero, para un dia determinado, dicha
probabilidad fue mayor con altos contenidos hidricos en suelo al inicio que con
contenidos hidricos medios y bajos (Figura 5.2). Por otra parte, la condicion hidrica
inicial también condicion6 la variabilidad del riesgo de anegamiento durante el periodo
de mayor sensibilidad al anegamiento: en Bordenave y Capitdn Sarmiento la mayor
variabilidad diaria en la probabilidad de anegamiento se observé cuando el contenido
hidrico del suelo a siembra fue alto, mientras que en otras localidades (ej. Tandil) la
mayor variabilidad estuvo asociada a la condicién hidrica inicial baja (Figura 6.2).
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Figura 6.2. Probabilidad de ocurrencia de anegamiento diaria durante el periodo de mayor sensibilidad al
anegamiento (i.e. espiguilla terminal a floracion) para un cultivo de trigo sembrado en una fecha temprana
(FS Temprana) y una tardia (FS tardia) en cinco localidades (Bordenave, Capitdn Sarmiento,
Gualeguaychd, Junin y Tandil) para tres condiciones de contenido hidrico del suelo a la siembra del
cultivo (bajo, medio y alto). La linea continua horizontal indica la probabilidad media de anegamiento
para el periodo analizado.
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Con el atraso de la fecha de siembra no hubo una tendencia general para las
distintas localidades en cuanto a la probabilidad de anegamiento en el periodo analizado
(Figura 6.2). En Bordenave, Gualeguaychd y Tandil la probabilidad de anegamiento se
redujo entre 1y 2% promedio para el periodo ET-FI, mientras que en Capitan Sarmiento
y Junin dicha probabilidad aument6 en un 4 y 2%, respectivamente. A su vez, en las
localidades de Gualeguaychd, Junin y Tandil se observd un comportamiento menos
erratico de las probabilidades de anegamiento dia por dia en la fecha de siembra tardia
comparada con la temprana (menor diferencia entre puntos maximos y minimos),
mientras que lo contrario se evidencié para las localidades de Bordenave y Capitan
Sarmiento (Figura 6.2).

6.3.4. Andlisis del riesgo de anegamiento durante el periodo de mayor sensibilidad

La distribucion de probabilidades del nimero de dias con anegamiento durante el
periodo ET-FI vari6 entre localidades y condiciones de manejo (fechas de siembra y
contenido hidrico del suelo a la siembra) (Figura 6.3). Tandil fue la localidad donde la
probabilidad de ocurrencia de anegamiento durante el periodo ET-FI fue mayor, ya que
la probabilidad de tener al menos un dia de anegamiento durante ese periodo fue del
97%, independientemente del contenido hidrico del suelo a la siembra o la fecha de
siembra. En Capitdn Sarmiento y Junin la probabilidad de tener al menos un dia de
anegamiento también fue alta (mas del 90%), pero se encontraron leves diferencias
entre fechas de siembra y contenido hidrico inicial (Figura 6.3). En el otro extremo se
posicion6 Bordenave, donde la ocurrencia de al menos un dia con anegamiento fue entre
el 64 y 73% de los afios, dependiendo basicamente de las condiciones hidricas del suelo
al momento de la siembra del trigo. En Gualeguaychd la situacién fue intermedia, ya
que entre el 85 y 90% de los afios se tuvo al menos un dia de anegamiento (dependiendo
de la fecha de siembra y contenido hidrico inicial del suelo).

El nimero de dias de anegamiento durante el periodo critico de sensibilidad del
cultivo de trigo (ET-FI) también vari6 entre localidades (Figura 6.3). Considerando un
50% de probabilidad de ocurrencia (i.e. 1 de cada 2 afios), y con un contenido medio de
agua en suelo a la siembra, en Bordenave, Junin y Tandil se esperan al menos 2, 3y 4
dias de anegamiento, respectivamente, mientras que para Capitdn Sarmiento vy
Gualeguaychi se esperan para dicha probabilidad al menos 6 y 7 dias, los cuales
variaron como maximo en 1 dia, mas o menos dependiendo de si el contenido de agua a
la siembra era alto o bajo. Si se considera una probabilidad del 10% (i.e. 1 de cada 10
afios) se puede tener una idea del riesgo de ocurrencia de eventos extremos de
anegamiento. Asi, las diferencias entre localidades se ven magnificadas, ya que se
observaron para Junin, Bordenave y Tandil, 7, 8 y 9 dias de anegamiento
respectivamente durante el periodo critico, y 12 dias y 16 dias para Capitan Sarmiento y
Gualeguaychu, respectivamente. Las variaciones en el contenido hidrico del suelo a la
siembra produjeron cambios de 1 o 2 dias de anegamiento dependiendo de la localidad
(Figura 6.3).
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Figura 6.3. Probabilidad acumulada del nimero de dias con anegamiento durante el periodo de mayor
sensibilidad al anegamiento (i.e. espiguilla terminal a floracion) para un cultivo de trigo sembrado en una
fecha temprana (FS Temprana) y una tardia (FS tardia) en cinco localidades (Bordenave, Capitan
Sarmiento, Gualeguaych, Junin y Tandil) para tres condiciones de contenido hidrico del suelo a la
siembra del trigo (bajo, medio y alto). Las lineas punteadas horizontales indican las probabilidades del 50
y 90%.
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La fecha de siembra no modificd sistematicamente la probabilidad de
anegamiento para las distintas localidades. Considerando el 50% de probabilidad de
ocurrencia, la cantidad de dias de anegamiento esperados durante el periodo de mayor
sensibilidad no se modificaron respecto de la fecha de siembra temprana en Bordenave
ni Tandil, mientras que en Capitan Sarmiento y Junin se espera 1 dia mas y en
Gualeguaycht 2 dias menos de anegamiento que en la fecha temprana. Para la
probabilidad de ocurrencia de eventos extremos (10% de probabilidad), el atraso en la
fecha de siembra en general aumentd el nimero de dias esperados de anegamiento,
siendo el caso mas extremo Capitan Sarmiento, que pasé de 12 dias de anegamiento en
la fecha temprana a 18 dias en la fecha tardia. Tandil fue el Unico caso donde el nimero
de dias esperados de anegamiento fue mayor en la fecha temprana que la tardia, pero la
diferencia fue marginal (9 versus 8 dias).

6.4. Discusion

6.4.1. Probabilidad de ocurrencia de anegamiento durante el ciclo ontogénico de trigo
y cebada

En el presente estudio se encontré que el momento cercano a floracion,
previamente identificado en el Capitulo 4 como el més critico para anegamiento en
relacién a las pérdidas de rendimiento, fue el que present6 las mayores probabilidades
diarias de anegamiento dentro de cada localidad (con la excepcion de Tandil donde las
mayores probabilidades de anegamiento ocurrieron mas temprano en el ciclo), con
valores que rondaron entre el 25 y 40% dependiendo de la localidad y el contenido de
agua en el suelo a la siembra. Sin embargo, que el periodo inmediatamente previo a
floracion sea el que posee, para los sitios evaluados en este trabajo, las mayores
probabilidades diarias al anegamiento difiere de lo descripto por Reussi Calvo y
Echeverria (2006), quienes indicaron que el momento mas afectado por excesos hidricos
es al comienzo del ciclo del cultivo, con valores del 12-35% de probabilidad de
ocurrencia, dependiendo de la localidad (Balcarce, Tres Arroyos y Puéan). Las
diferencias entre ambos trabajos pueden estar asociadas, por un lado, la forma en la cual
se cuantificd la ocurrencia de anegamiento (mediante un balance hidroldgico en el
trabajo mencionado y utilizando un modelo de simulacion en esta tesis), y a las
localidades bajo estudio ya que en esta tesis, para algunas localidades en particular
como por ejemplo Gualeguaych( y Tandil, también se encontraron probabilidades altas
de anegamiento en periodos cercanos a la siembra del cultivo, con valores que
alcanzaron el 35% (Figura 6.1). Por otro lado, en el presente trabajo, los contenidos
hidricos iniciales se determinaron en funcion de las probabilidades de ocurrencia en
cada localidad partiendo de un cultivo de soja como antecesor (Cuadro 6.2), mientras
que en el trabajo de Reussi Calvo y Echeverria (2006), los balances hidricos se hicieron
partiendo a la siembra con el suelo a capacidad de campo en todas las condiciones, lo
que aumenta la probabilidad de anegamiento, y seguramente mas marcadamente en
etapas tempranas que en etapas tardias.

Los sitios seleccionados en el presente estudio abarcaron condiciones variables en
tipo de suelo y clima dentro de la region triguera argentina. La probabilidad de
ocurrencia de anegamiento durante el ciclo del cultivo de trigo varid entre los sitios,
como consecuencia de la combinacion de factores climaticos y edaficos (Figura 6.4). En
Bordenave y Junin gran parte de las variaciones en la probabilidad de anegamiento se
explicaron por las precipitaciones caidas durante el ciclo del cultivo (= 0,87 y r*= 0,84
respectivamente; p< 0,001), mientras que en Gualeguaychd y Tandil, el impacto de las
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precipitaciones diarias como factor explicativo de la ocurrencia de anegamiento durante
el ciclo del cultivo fue menor (r>= 0,17 y r’= 0,25, respectivamente; p> 0,01),
probablemente por un mayor impacto de las limitaciones edaficas (Figura 6.4). En
Gualeguaych, el tipo de suelo (Argiudol vértico), caracterizado por un alto contenido
de arcillas con caracteristicas expandentes (Benintende et al., 2012), establece una
limitacion a la conductividad hidrdulica y consecuentemente a las pérdidas del exceso
de agua por verse restringido el drenaje, mientras que el suelo de Tandil se caracteriza
por presentar una capa impermeable (tosca) a los 60 cm de profundidad. En Capitan
Sarmiento, si bien el contenido de arcillas también es alto y pudo reducir la
conductividad hidraulica del suelo, no fue tan limitante como en Gualeguaychd, y las
precipitaciones también fueron explicativas de las variaciones en la probabilidad de
anegamiento encontradas en esa localidad (r?= 0,73; p< 0,001; Figura 6.4). La clase
textural del suelo no solo modifica la probabilidad de anegamiento sino también su
impacto sobre el cultivo. Scott et al. (1989) mostraron para soja que la pérdida de
rendimiento en soja fue de 101 kg ha™ por cada dia de anegamiento en plena floracién
(R2) en suelos limosos y esa pérdida fue 2,4 veces mayor en suelos arcillosos.
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Figura 6.4. Probabilidad de anegamiento para el ciclo del cultivo de trigo en funciéon de las
precipitaciones caidas durante el ciclo. Los datos de precipitaciones corresponden a los mm de lluvia
acumulados en 10 dias consecutivos, y el valor de probabilidad de anegamiento es el promedio diario de
esos 10 dias para la fecha de siembra temprana y contenido hidrico medio del suelo a la siembra para las
cinco localidades (Bordenave, Capitdn Sarmiento, Gualeguaychd, Junin y Tandil).

6.4.2. Probabilidad de ocurrencia de anegamiento en la etapa de mayor sensibilidad

Para la etapa de mayor sensibilidad del cultivo al anegamiento (ET-FI), el nimero
de dias esperados con anegamiento en el 50% de los afios fue entre 2 y 7 dias,
dependiendo de la localidad y contenido inicial de agua en el suelo. Sin embargo, las
diferencias entre localidades fueron mas marcadas al tener en cuenta los afios extremos,
ya que en el 10% de los afios se han observado valores de 7 dias (Junin) hasta 16 dias
(Capitan Sarmiento) de anegamiento en el periodo ET-FI (Figura 6.3). Si bien la
condicion hidrica del suelo al momento de la siembra del trigo no generd grandes
cambios en la probabilidad de anegamiento en la etapa de mayor sensibilidad, los
riesgos de anegamiento fueron mayores cuando el contenido hidrico inicial del suelo fue
elevado, y esto fue consistente en todas las localidades. El atraso en la fecha de siembra
tampoco produjo cambios de magnitud en la probabilidad de anegamiento.
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Conocer la duracion del anegamiento durante el periodo critico de sensibilidad del
cultivo de trigo es de vital importancia, ya que la magnitud del dafio producido sobre el
rendimiento depende en gran parte de la cantidad de dias que el cultivo se encuentra
expuesto a dicho estrés (Setter y Waters, 2003). De esta manera, conocer el nimero de
dias esperados con anegamiento para cada localidad (asociado a una probabilidad)
permite inferir cudl seré el grado de limitacion al crecimiento y, por consiguiente, el
porcentaje de pérdida de rendimiento esperado. En la literatura se reportaron mermas
del rendimiento de entre el 20 y el 80% dependiendo del cultivar, como consecuencia de
estar expuestos a 10 dias de anegamiento durante encafiazon (Yavas et al., 2012).
Recientemente Marti et al. (2015) reportaron pérdidas del 2% en trigo por dia de
anegamiento durante el periodo de elongacion del tallo. Aun 2 dias de anegamiento,
repetidos tres veces durante el periodo de encafiazén de trigo, produjeron pérdidas de
ca. 10% del rendimiento en grano (Li et al., 2011), lo que resulta de gran importancia,
ya que anegamientos de esa magnitud resultaron ser frecuentes en las zonas analizadas.
Los resultados de esta tesis (Capitulo 4) mostraron que, para el cultivar de trigo
utilizado en las simulaciones (Baguette 13), 20 dias de anegamiento previos a floracion
produjeron pérdidas de rendimiento de entre el 10 y el 40% en los Exp 3y 4, llegando al
90% de pérdida de rendimiento en el Exp 2, sembrando en septiembre bajo un ambiente
muy demandante. Si bien las fechas de siembra simuladas no generaron resultados
contrastantes en cuanto a la probabilidad de anegamiento, el cambio de las condiciones
ambientales a las que se expone el cultivo debido al atraso en la fecha de siembra puede
producir cambios importantes en la respuesta de los cultivos al anegamiento, mas alla
de las pérdidas de rendimiento potencial dada por la propia modificacion de la fecha
siembra. Teniendo en cuenta la variabilidad de respuesta en pérdida de rendimiento
dependiendo del ambiente al que esta expuesto el cultivo, se puede especular, en base a
los resultados presentados en el Capitulo 4, que a igual probabilidad de anegamiento y
con similar periodo de ocurrencia (por ejemplo en el periodo previo a la floracion),
aquellas localidades o fechas de siembra donde la demanda ambiental sea mayor (i.e.
alta evapotranspiracion potencial), las pérdidas de rendimiento por anegamiento seran
mayores.

En el presente trabajo las precipitaciones fueron consideradas como la Unica
fuente de ingreso de agua al sistema (exceptuando los 5 mm de riego a la siembra para
asegurar la germinacion y evitar variaciones en la emergencia del cultivo); sin embargo,
otras fuentes adicionales de agua en los sistemas agricolas son la escorrentia desde sitios
de mayor altitud o el ascenso de la napa freatica (Viglizzo et al., 2009). Dada nuestra
aproximacion, la probabilidad de anegamiento tenderia a ser superior a la aqui descripta
dado el impacto conjunto de la topografia y el clima en la ocurrencia de eventos de
anegamiento. Es importante remarcar que la evaluacion llevada a cabo en el ejercicio de
simulacion se restringié a un solo genotipo. Sin embargo, si un aspecto central de la
decision de la fecha de siembra es conseguir una determinada fecha de floracion, las
probabilidades de anegamiento calculadas para el periodo ET-FI, podrian ser
extrapoladas para casi cualquier genotipo que florezca en la fecha de floracion buscada,
que en general no difiere sustancialmente entre materiales ya que el criterio principal de
la decisién de fecha de siembra en los cereales invernales en Regién Pampeana es el
dafio por heladas a floracion. Por otro lado, si seria diferente la probabilidad de
anegamiento calculada para etapas iniciales, porque se sembraria en diferentes fechas,
dependiendo del ciclo del cultivo. Asi, los resultados podrian ser extrapolados incluso a
cultivares de cebada, ya que el periodo de mayor sensibilidad al anegamiento en cebada
es similar al establecido para trigo (Capitulo 4).
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6.5. Conclusiones

Las localidades evaluadas mostraron diferencias en la probabilidad de
anegamiento tanto durante el ciclo del cultivo como en el periodo de mayor sensibilidad
al anegamiento para trigo (periodo previo a la floracion). La condicion de humedad del
suelo al momento de la siembra afect6 la probabilidad de anegamiento durante el ciclo
del cultivo y en la etapa de mayor sensibilidad, aunque no en gran magnitud.



CAPITULO 7
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7.1. Contexto de la problematica abordada

El anegamiento impone una restriccion importante al crecimiento y produccion de
los cultivos a nivel mundial, y cuya importancia esta prevista que aumente debido a un
aumento en la frecuencia de eventos climaticos extremos (Wollenweber et al., 2003;
Knox et al., 2012). Para cultivos de granos, como son trigo y cebada, si bien hay
numerosos trabajos que evaluaron el efecto del anegamiento sobre parametros de
crecimiento y acumulacion de biomasa, la mayoria de los trabajos se focalizaron en un
momento puntual del ciclo ontogénico (mayormente estados vegetativos), y en general
no continuaron con el desarrollo del cultivo hasta su madurez, para evaluar su
recuperacion hasta el momento de la cosecha. A su vez, en la mayoria de los trabajos
que estudian anegamiento las aproximaciones son a nivel de planta u 6rgano, y son muy
escasos los trabajos que han evaluado pardmetros de crecimiento a nivel de cultivo.
Bajo este contexto, el objetivo principal de esta tesis fue “Evaluar la respuesta de los
componentes ecofisiologicos que definen el rendimiento y la acumulacion de biomasa
de trigo (Triticum aestivum L.) y cebada (Hordeum vulgare L.) sometidos a
anegamiento en distintos momentos de su ciclo ontogénico y con dosis contrastantes de
disponibilidad nitrogenada”. Para cumplir con este objetivo general, y con cada uno de
los objetivos especificos, el abordaje no s6lo ha sido a nivel de planta, sino que también
se ha explorado la respuesta a nivel de microcultivo.

7.2. Aportes al conocimiento derivados de esta tesis

A lo largo de la tesis se abordaron cuatro objetivos especificos que guiaron los
cuatro capitulos de presentacion de resultados que la componen. El primer objetivo fue
“analizar la respuesta de los atributos que determinan el tiempo a floracion (i.e.
numero de hojas y tasa de aparicion), la dindmica de la aparicion de macollos, y la
sincronia entre la aparicion de hojas y macollos en plantas de trigo y cebada expuestas
a periodos prolongados de anegamiento aplicados en diferentes momentos del ciclo de
cultivo”. Los resultados del Capitulo 3 mostraron que los tratamientos de anegamiento
aplicados previo a la encafiazén del cultivo (aprox. 7 hojas aparecidas en el vastago
principal) produjeron una mayor duracion (10 a 15 dias) del tiempo a floracion de trigo
y cebada. Ese cambio estuvo explicado principalmente por un aumento en el filocrono,
ya que el nimero de hojas no se modificO como consecuencia del anegamiento. Por lo
tanto, no se encontraron evidencias suficientes para rechazar la primera hipdtesis:
“Anegamientos prolongados aplicados en prefloracion retrasan la floracion como
consecuencia de un aumento en el valor de filocrono, ya que el nimero final de hojas
no se ve afectado ”. Sin embargo, el cambio en el filocrono fue de menor magnitud que
el atraso en la floracion provocado por el anegamiento, por lo que se propuso que otros
mecanismos estarian también involucrados en el alargamiento de la fase Emergencia-
Floracion. De acuerdo con lo recabado en la literatura, no existen trabajos que hayan
evaluado directamente el efecto del anegamiento sobre atributos relacionados con el
desarrollo fenolégico de trigo y cebada. Sin embargo Robertson et al. (2009) mencionan
un atraso en la espigazon de trigo cuando fue anegado durante macollaje, y lo
relacionaron con la aparicion de macollos de &rdenes superiores (terciarios y
cuaternarios) como consecuencia del anegamiento, los cuales vienen atrasados en su
desarrollo respecto al vastago principal. Considerando que el anegamiento previo a la
encafiazon también afecto la dindmica de macollaje, reduciendo la tasa de aparicion de
macollos y alargando el periodo de macollaje, es probable que los macollos aparecidos
mas tardiamente, los cuales presentan un retraso en su desarrollo con respecto al vastago
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principal, sean también responsables de los cambios en la fecha de floracion
encontrados en los resultados de esta tesis, junto con el alargamiento del filocrono. La
exposicion de trigo y cebada a anegamientos durante etapas mas avanzadas del
desarrollo (con posterioridad a la encafiazén) produjo menores efectos sobre la dindmica
de macollaje, lo que indica que el efecto del anegamiento fue mas importante para la
generacion que para la mortalidad de las estructuras. Estos resultados llevan a rechazar
la segunda hipotesis planteada: “Eventos prolongados de anegamiento afectan la fase
de la dinamica de macollaje que tiene lugar durante la ocurrencia del estrés”.

El segundo objetivo especifico de la tesis fue “establecer cual es el periodo del
ciclo de los cultivos de trigo y cebada de mayor sensibilidad al anegamiento en cada
una de las especies en estudio, cuantificada esa sensibilidad como pérdida de
rendimiento respecto a un testigo, y evaluar el rol del nitrogeno sobre la magnitud de
ese efecto”. Los resultados del Capitulo 4 mostraron que los anegamientos aplicados
alrededor de la floracion de trigo y cebada produjeron las maximas pérdidas de
rendimiento, y se concluye entonces que el periodo critico para anegamiento coincide
con los periodos criticos de determinacion de rendimiento potencial identificados
previamente para trigo (Fischer, 1975) y cebada (Arisnabarreta y Miralles, 2008)
mediante reducciones de la radiacion incidente. En base a estos resultados, no se
encontraron evidencias suficientes para rechazar la tercera hipotesis planteada en esta
tesis: “tanto en trigo como en cebada el momento de mayor sensibilidad al anegamiento
es alrededor de floracion, coincidiendo con el periodo critico de generacion de
rendimiento potencial”. Por otro lado, cambios en la disponibilidad de nitrégeno
disponible en el suelo, modificaron la respuesta de trigo y cebada al anegamiento, pero
de forma diferente a la esperada. Un aumento en la disponibilidad de N mejord
levemente la respuesta de trigo y cebada al anegamiento durante macollaje, y la de trigo
cuando el anegamiento se produjo previo a la floracion (aungue no estadisticamente).
Sin embargo, una mejora en la disponibilidad nitrogenada empeor6 severamente la
respuesta de cebada al estrés por anegamiento cuando se aplicO en el periodo mas
susceptible (i.e. anegamiento previo a floracion), reduciendo el rendimiento y todos sus
componentes respecto a la condicion con bajo contenido de nitrégeno. En base a estos
resultados, se encontraron evidencias suficientes para rechazar la cuarta hipétesis que
planteaba que “el aumento en la disponibilidad nitrogenada reduce el efecto negativo
de eventos prolongados de anegamiento sobre el rendimiento, mejorando el nimero de
espigas por unidad de area (en trigo y cebada) y el niUmero de granos por espiga (en
trigo) logrados a madurez y por lo tanto promoviendo un mayor nimero de granos por
unidad de area”.

El tercer objetivo especifico de la tesis fue “analizar el efecto de periodos
prolongados de anegamiento y su interaccion con el nitrégeno sobre la acumulacién de
biomasa total (aérea y de raices), sus componentes ecofisioldgicos (captacion y uso de
la radiacion) y su particion entre drganos en trigo y cebada”. Los resultados del
Capitulo 5 mostraron que luego de la exposicidn de trigo y cebada al anegamiento se
produjo una pérdida severa del sistema radical, mientras que las méaximas pérdidas de la
biomasa aérea se observaron con posterioridad. Otros trabajos mostraron también esta
misma respuesta de desfasaje entre el efecto del anegamiento sobre la biomasa radical y
sobre la biomasa aérea, que se da con posterioridad a la pérdida de raices (Huang et al.,
1994a; Malik et al., 2001; Malik et al., 2002). Araki et al. (2012) encontraron que
cuando se anegaba trigo, en encafiazén, se producia una senescencia anticipada de hojas
luego de la floracion, y sugirieron que era consecuencia de un dafio residual en las
raices que afectaba la capacidad de absorcion de agua, coincidiendo con lo concluido
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por Hayashi et al. (2013) quienes evaluaron la pérdida de densidad radical y la
capacidad de absorcion de agua en trigos anegados de encafiazén a madurez. Esto lleva
a concluir que el anegamiento produce un efecto directo sobre el sistema radical de trigo
y cebada, y que la posterior caida en la biomasa aérea es consecuencia de la previa
pérdida de raices, por lo que no se encontraron evidencias suficientes para rechazar la
quinta hipdtesis planteada en la tesis: “eventos prolongados de anegamiento generan
una reduccién en la acumulacion de biomasa total respecto a una condicion sin
anegamiento, reduciendo la generacion biomasa aérea como consecuencia de una
previa pérdida en la biomasa radical”.

Las peérdidas de biomasa aérea se dieron tanto por caidas en la capacidad de
interceptar radiacion, como en su eficiencia de utilizacion. En trigo un aumento en la
disponibilidad de N mitigo levemente la respuesta al anegamiento en macollaje, ya que
si bien se redujo la RFAI acumulada durante el ciclo con respecto al control, los valores
de EUR en general se mantuvieron con variaciones menores, lo que no ocurrio cuando
la disponibilidad de N fue baja. Probablemente la condicién de anegamiento haya
afectado la absorcion de N como consecuencia de la pérdida de biomasa radical, y dado
que el efecto sobre la biomasa aérea se dio mas tarde y en menor proporcion,
posiblemente el N de la planta se diluyd, reduciendo su concentracion en las hojas
(Huang et al., 1995; Steffens et al., 2005), y afectando los valores de EUR (Sinclair y
Horie, 1989). En cebada, una mejora en la condicion nitrogenada no mejoro la respuesta
del anegamiento sobre la DAF ni la RFAI acumulada cuando éste fue aplicado
tempranamente. Incluso, con el anegamiento en el periodo previo a floracion, una mejor
condicion nitrogenada exacerbd el efecto negativo del anegamiento reduciendo en
mayor proporcién la RFAI y la EUR, y en consecuencia la biomasa, comparado con la
condicion de bajo N. En base a estos resultados, se encontraron evidencias suficientes
para rechazar la sexta hipdtesis que planteaba que: “el aumento en la disponibilidad
nitrogenada reduce el efecto negativo del anegamiento sobre la produccion de
biomasa, como consecuencia del mantenimiento del area foliar verde. De este modo, la
biomasa aérea por unidad de area se afecta por una disminucion en la radiacion
interceptada acumulada mas que por cambios en la eficiencia de uso de la radiacién ”.

El cuarto objetivo especifico de la tesis fue “cuantificar la probabilidad de
ocurrencia de anegamientos temporarios a lo largo del ciclo ontogénico de trigo para
distintas localidades de la Region Pampeana ™. Si bien el anegamiento es un estrés que
ocurre con cierta frecuencia en Argentina, y que produce pérdidas importantes de
rendimiento, es muy escasa la informacion sobre la probabilidad de ocurrencia de
eventos de anegamiento en distintas zonas productivas de Argentina, y especialmente de
como se vinculan los anegamientos con la estacion de crecimiento y fenologia del
cultivo. Utilizando un modelo de simulacion agrondmica (CERES-Wheat), se calculé la
probabilidad de ocurrencia de anegamiento durante el ciclo de un cultivar de trigo tipo
de ciclo intermedio-corto de gran difusion en Argentina (Baguette 13), en distintas
localidades del area triguera con caracteristicas edafoclimaticas contrastantes. Las
localidades evaluadas mostraron diferencias en la probabilidad de anegamiento tanto
durante el ciclo del cultivo como en el periodo de mayor sensibilidad al anegamiento
para trigo (periodo previo a la floracion). Las condiciones climaticas (especialmente las
precipitaciones) asi como las del suelo (contenido de arcilla, presencia de tosca, etc.)
modificaron la probabilidad de ocurrencia de anegamiento. Las probabilidades
calculadas para el periodo de mayor sensibilidad al anegamiento (i.e. previo a floracién)
podrian extrapolarse a otros cultivares de trigo y cebada que florezcan en las fechas
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estipuladas durante las simulaciones para el cultivar tipo utilizado, que correspondieron
a una fecha temprana y una tardia cominmente usadas en cada zona.

7.3. Efectos del anegamiento sobre el crecimiento y desarrollo: un modelo
conceptual

En la Figura 7.1 se presenta un modelo conceptual resumiendo el efecto del
anegamiento sobre distintos aspectos ecofisiologicos y como se relacionan cada uno de
ellos para generar el rendimiento final del cultivo. A su vez se menciona si se
encontraron cambios en la respuesta al anegamiento dependiente del cultivar o de la
condicion de nitrogeno explorada.

Cuando ocurre un evento de anegamiento, los primeros 6rganos en detectarlo son
las raices, ya que son las que estan expuestas en forma directa al estrés. Por lo tanto, en
este analisis se plantea que los efectos ocurridos sobre la biomasa aérea como
consecuencia del anegamiento son producto de los cambios ocurridos primeramente en
el sistema radical. EI anegamiento, detectado a través de las raices, repercute sobre el
establecimiento y mantenimiento de la parte aérea del cultivo, afectando distintos
atributos dependiendo del momento en el que ocurre dicho estrés. En base a los
resultados obtenidos, los anegamientos podrian englobarse, en términos generales y
dependiendo de su efecto sobre los atributos de desarrollo y crecimiento analizados,
como los ocurridos previos a la encafiazon del cultivo (tratamientos H1-4 y H4-7), y los
ocurridos con posterioridad a la encafiazon (tratamientos H7-10, H10-FI y FI-M).
Anegamientos ocurridos previos a la encafiazon provocaron efectos importantes sobre el
desarrollo y crecimiento a lo largo del ciclo de trigo y cebada, pero mostraron gran
capacidad de recuperacion y un rendimiento final cercano al de la situacion control.
Como contrapartida, anegamientos que se produjeron luego de la encafiazén, no
mostraron efectos sobre el desarrollo, y si bien los efectos en el crecimiento
inmediatamente luego del anegamiento fueron menos pronunciados que con los
anegamientos preencafiazon, la capacidad de recuperacion fue menor y afectaron
fuertemente el rendimiento final.
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Figura 7.1. Esquema simplificado que muestra las principales variables ecofisiologicas que determinan el
rendimiento, asi como aquellas variables que controlan las llaves de flujo que regulan la dinamica de
pasaje de un atributos a otro en los cultivos de trigo y cebada. Las flechas punteadas indican las variables
que fueron afectadas por los tratamientos de anegamiento, las cuales parten de la caja de raices por ser las
que estdn en contacto directo con la situacion de estrés y las primeras en afectarse. Las figuras
esquematicas indican de qué manera anegamientos aplicados en preencafiazon y postencafiazon
modificaron las variables respecto de la situacion control. Las flechas dentro de cada figura indican el
momento de floracién para las distintas situaciones (TTDE, tiempo térmico desde emergencia; DDE, dias
desde emergencia; NH, nimero de hojas por planta; Mac pl™, nimero de macollos por planta; IAF, indice
de area foliar; Ei, eficiencia de intercepcion de radiacion; RFAI, radiacién fotosintéticamente activa
interceptada (MJ m™); R:T relacién raiz:tallo; IC, indice de cosecha; EUR, eficiencia en el uso de la
radiacion). Los simbolos a la izquierda de cada variable indican si se detectaron interacciones entre el

anegamiento, la especie y la disponibilidad de nitrégeno.
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La respuesta de trigo y cebada a los tratamientos de anegamiento aplicados en
preencafiazén fueron muy similares para todos los atributos medidos. Para ambas
especies, se encontraron cambios en la dindmica de aparicion de hojas (mayor
filocrono) y de macollos (reduccion en la tasa de aparicién de macollos y extension de
la fase de aparicion), asi como en su sincronia (es decir, la secuencia de coordinacién
entre la aparicion de macollos por cada una de las hojas aparecidas), y como
consecuencia de ello, se observo un alargamiento del periodo de emergencia a floracion,
especialmente en cebada. Las caidas en la tasa de aparicion de hojas y macollos
disminuyeron la capacidad de interceptar radiacion en las plantas anegadas. La duracion
del &rea foliar, al igual que la eficiencia de intercepcion se redujeron marcadamente, ya
que los cultivos anegados durante preencafiazon no alcanzaron el IAF critico para la
intercepcion de radiacion (i.e. 95% de intercepcion de la radiacion incidente). De este
modo, las pérdidas de biomasa aérea encontradas con posterioridad a los anegamientos
preencafiazon se produjeron por una disminucién en la radiacién que el cultivo fue
capaz de interceptar, ya que la EUR précticamente no fue afectada.

El desfasaje temporal en el impacto del anegamiento sobre la biomasa radical y la
biomasa aérea, determind que inicialmente se redujera significativamente la relacion
raiz:tallo. Sin embargo, con el avance del desarrollo del cultivo, si bien se encontrd que
la biomasa aérea mostr6 mas capacidad de recuperacion que la radical, la relacion
raiz:tallo tendio a recuperarse y lograr valores cercanos a los del control al momento de
floracion. Es oportuno recordar que, en ese calculo, el compartimento ‘tallo’
correspondio a la biomasa verde, y no a la biomasa total, coincidiendo con el hecho de
que el IAF tampoco mostr6 un alto grado de recuperacion, al igual que las raices. Esto
muestra que existe una estrecha relacion entre el crecimiento aéreo y subterraneo de las
plantas, que se tiende a mantener a pesar de que las plantas fueron sometidas a un estrés.
Las plantas anegadas durante el periodo preencafiazon recuperaron un adecuado balance
entre la capacidad transpiratoria (“tallo”) y de absorcion de agua (“raiz”) luego del
anegamiento, que posiblemente favorecio su capacidad de recuperacion. El rendimiento
final obtenido cuando se anegd antes del periodo de encafiazon estuvo en relacion
directa con la biomasa aérea total producida a madurez, ya que la particion hacia los
6rganos reproductivos (IC) no se afecté como consecuencia del anegamiento. Tal como
se describid en el Capitulo 5, la biomasa aérea logré recuperarse con posterioridad a los
tratamientos, por lo que las caidas en el rendimiento fueron leves o nulas. En los casos
en gue hubo pérdida de rendimiento, éstas estuvieron explicadas por cambios en el NG,
ya que el peso individual de los granos no fue afectado como consecuencia del
anegamiento. En el caso de los tratamientos preencafiazon, la restriccién de N, sumado
al anegamiento, hizo que en general las caidas en biomasa aérea y rendimiento sean méas
pronunciadas.

En los tratamientos postencafiazén, si bien no se afectd la dindmica de aparicion
de hojas ni de macollos, hubo un efecto directo sobre el IAF, ya que el area foliar
generada antes de la aplicacién del anegamiento se redujo luego de la exposicion al
estrés como consecuencia de un aumento de la senescencia. En estos tratamientos,
ademés de reducirse la RFAI acumulada como consecuencia de una menor DAF,
también se afectd la capacidad de utilizacion de esa radiacion para generar biomasa
(EUR). A diferencia de los tratamientos de anegamiento durante preencafiazon, trigo y
cebada mostraron respuestas diferentes a los tratamientos postencafiazon, especialmente
cuando la condicién de N fue alta. Asi, ante una alta disponibilidad de N antes de la
ocurrencia del anegamiento, los efectos negativos del anegamiento se magnificaron en
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el caso de cebada, mientras que en trigo los cambios en la oferta nitrogenada no
repercutieron en forma notable sobre la respuesta al anegamiento.

Tanto la biomasa aérea como la subterrdnea mostraron fuertes pérdidas por efecto
del anegamiento postencafiazén, y no lograron la recuperacion observada en los
tratamientos en etapas tempranas del ciclo ontogénico. La biomasa aérea producida a
madurez con anegamientos postencafiazon fue menor que la de la situacién sin anegar,
disminuyendo directamente el rendimiento final obtenido. Ademaés, el anegamiento
postencafiazon redujo el IC, por lo que las pérdidas de rendimiento fueron
consecuentemente mayores, en proporcion, a las esperables solo a partir de las pérdidas
de biomasa. EI menor rendimiento obtenido estuvo explicado no s6lo por un menor
nimero de granos establecido, sino también por un menor peso individual de cada
grano. Si bien la reduccién en el NG fue similar entre trigo y cebada, la forma de
construir ese componente difirié entre las especies. En trigo, el NG estuvo explicado
casi en su totalidad por cambios en el nimero de granos por espigas (NGE; r’= 0,99),
mientras que en cebada, las variaciones en el NG se debieron principalmente a cambios
en el nimero de espigas establecidas a madurez (r’= 0,96), aunque también se vieron
cambios en el NGE (r*= 0,79).

7.4. Nuevos interrogantes surgidos a partir de esta tesis

7.4.1. Posibles lineas de investigacién futuras

Los resultados de esta tesis se centraron en la respuesta de trigo y cebada al
anegamiento. En este sentido, si bien se utilizaron dos cultivares de trigo y uno de
cebada, que presentan amplia difusién comercial no sélo en Argentina sino también en
distintos paises latinoamericanos (y en el caso de la cebada a nivel mundial), se
reconoce que existe potencialmente una variabilidad genética en la respuesta al
anegamiento. Ademas, a pesar de que se considera que muchos de los atributos medidos
y asociados con la sensibilidad a anegamiento posiblemente no cambien radicalmente
con el cultivar, como por ejemplo el momento en que se produce la mayor sensibilidad
al anegamiento, si es posible que la magnitud de las pérdidas encontradas sea
dependiente del material utilizado. Por ello, surge la necesidad de realizar una
caracterizacion de diferentes cultivares comerciales de trigo y cebada en cuanto a su
comportamiento en términos de pérdida de rendimiento frente a anegamiento,
especialmente durante el periodo de mayor susceptibilidad a dicho estrés, identificado
claramente en esta tesis como el periodo previo cercano a la floracién.

Por otro lado, en los experimentos llevados a cabo en el marco de esta tesis se
observd que la magnitud de los dafios producidos por el anegamiento fue altamente
dependiente del ambiente explorado por el cultivo durante el periodo de ocurrencia del
estres. Al comparar los distintos ambientes explorados, a través de cambios en las
fechas de siembra, afio, y el tipo de experimento (i.e. bajo invernaculo), se encontrd que
cuando la demanda evaporativa fue més alta (mayor temperatura, mayor ETP, etc.), los
sintomas producidos por el anegamiento en un momento dado, se manifiestan con
mayor intensidad que cuando la demanda es méas baja, y se magnifican los efectos
negativos asociados al estrés. Similares resultados fueron encontrados en girasol
combinando anegamientos y reducciones en la radiacion incidente (Grassini et al.,
2007). En base a estos resultados surge la necesidad de cuantificar los cambios en la
respuesta al anegamiento por efecto del ambiente al que estan expuestos los cultivos
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durante la ocurrencia del estrés, realizando experimentos especificos que combinen
tratamientos de anegamiento bajo distintas condiciones ambientales.

En el Capitulo 6 de esta tesis se pudo cuantificar la probabilidad de ocurrencia de
anegamiento durante el ciclo del cultivo de trigo para cinco localidades del area triguera
argentina utilizando un modelo de simulacién agrondémica. Seria de gran utilidad
ampliar el nimero de localidades evaluadas de manera de realizar un mapa de riesgo de
anegamiento para el area triguera y cebadera de la Argentina contemplando las distintas
etapas del cultivo y especialmente el periodo mas critico tal como fue identificado en
esta tesis. A su vez, seria interesante asociar esa probabilidad de ocurrencia, con una
curva de pérdida de rendimiento de manera de poder cuantificar en términos relativos el
porcentaje de pérdida de rendimiento como consecuencia de distintas duraciones de
anegamiento en cada zona. En esta tesis siempre se utilizaron duraciones constantes de
anegamiento, por lo que seria necesario construir curvas que relacionen distintas
duraciones de anegamiento con el porcentaje de pérdida de rendimiento. Esas curvas
deberian realizarse para cultivares con distinta sensibilidad al estrés por anegamiento, y
considerar los posibles efectos de cambios en el ambiente explorado, tal como se
describi6 anteriormente.

En el Capitulo 3 de la tesis se midieron atributos relacionados con el desarrollo
fenolégico de los cultivos. Se encontr6 que si los cultivos estan expuestos a
anegamiento en estados tempranos de su ontogenia, se produce un alargamiento en la
fase de emergencia a floracion. Si bien se encontrd un incremento en los valores de
filocrono, este efecto no fue consistente para explicar la magnitud de los cambios
encontrados en la fecha de floracion. Se propuso, entonces, que otro mecanismo estaria
involucrado en el retraso de la floracion, como ser un efecto sobre la fase de elongacion
del pedunculo, o la aparicion de macollos de Ordenes superiores (terciarios vy
cuaternarios), cuyo desarrollo fenoldgico estd retrasado con respecto al vastago
principal. Si bien se encontr6 un atraso en el momento de finalizacion de la aparicion de
macollos, que concuerda con uno de los mecanismos propuestos, ello no es
fehacientemente comprobable con las variables medidas en esta tesis. Por lo tanto, surge
la necesidad de realizar experimentos especificos para determinar el mecanismo que
explica el retraso en la floracion encontrado como respuesta al anegamiento. Deberian
realizarse mediciones de la tasa de elongacion de los entrenudos, y un seguimiento de la
morfologia interna de los apices para ver si se relacionan con los cambios observados en
la morfologia externa durante la realizacion de esta tesis. Ademas, seria interesante
hacer un seguimiento de la aparicion de macollos, identificandolos por su orden de
aparicion.

7.4.2. Reinterpretacion de los resultados encontrados bajo condiciones productivas

Si bien en esta tesis no se tuvieron en cuenta variables de calidad comercial, a
nivel productivo existen ciertos parametros que se tiene en cuenta a la hora de la
comercializacion de los granos. El tamafio de los granos es uno de los principales
atributos que define parametros de comercializacion. En el caso de trigo pan, el peso
hectolitrico para comercializacion debe superar los 73 kg hl™, mientras que en el caso
de cebada cervecera, el calibre (i.e. porcentaje de granos que queda retenido sobre
zaranda de 2,5 mm) debe ser mayor al 85% (SAGYP, 1994). El maximo peso individual
alcanzado por trigo cuando se anegd en el periodo critico fue de 31,2 mg en el Exp 4,
pero en el resto de los ensayos no se supero los 29 mg, llegando a valores de 3,6 mg en
el caso del Exp 2. Si bien el peso hectolitrico no fue determinado en esta tesis,
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posiblemente con esos valores de peso de grano no se alcance el valor minimo de peso
hectolitrico necesario para su comercializacion como trigo pan. Incluso, en la peor
condicion, los granos mas pequefios posiblemente no puedan ser cosechados
mecéanicamente debido a su tamafio, perdiéndose por la cola de la maquina cosechadora.
En el caso de cebada, existe una estrecha relacion entre el porcentaje de granos que
queda retenido en la zaranda de 2,5 mm y el peso de los granos. Passarella et. al. (2003)
encontraron que por debajo de 40 mg el calibre cae un 5% por mg de reduccion del peso
de grano, lo que implica que cultivos con un peso de mil granos menor a 36-37 mg
probablemente sean rechazados para la comercializacion de cebada cervecera. Teniendo
en cuenta estos valores, la mayoria de los granos obtenidos con anegamiento en el
periodo critico no podrian comercializarse como cebada cervecera, ya que solo en el
Exp 1 se encontraron pesos por encima de los 37 mg por grano.

Por otro lado, las condiciones ambientales que generan anegamiento, como altas
precipitaciones y humedad relativa, también son propicias para el desarrollo de
enfermedades en los cultivos. A nivel experimental, los cultivos estuvieron protegidos
contra estreses bioticos, mediante la aplicacion de fungicidas y plaguicidas
periddicamente. Sin embargo, bajo condiciones de campo, cuando un cultivo se anega,
probablemente también aumente la incidencia de las enfermedades, como fusariosis de
la espiga, o enfermedades foliares, por lo que el cultivo deberia lidiar con ambos
estreses al mismo tiempo, magnificandose los efectos, aspecto que corresponderia
analizar a futuro.

Es posible también, que cuando los cultivos sufran anegamiento en fechas
cercanas a la floracion, al afectarse la biomasa radical en gran medida y no la parte
aérea, el anclaje de las plantas se vea perjudicado y el efecto palanca de la parte aérea
favorezca la ocurrencia de fendmenos de vuelco de los cultivos. Incluso, mas adn
cuando el cultivo fue fertilizado con N, donde el crecimiento de la parte aérea fue
incluso mas favorecido.
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Cuadro 1. Valores de significancia (p-valor) correspondientes a los andlisis de varianza realizados para
rendimiento (Rto; g pl™), biomasa aérea total a madurez (BTM:; g pl™); indice de cosecha (IC), nimero de
granos por planta (NG pl™), peso de granos (PG: mg grano™), espigas por planta (Esp pl™), nimero de
granos por espiga (NGE) para trigo y cebada en los Experimentos 1y 2.

Exp 1 Exp 2

Trigo Cebada Trigo Cebada
Rto (g pI™) 0,0043 0,0001 <0,0001 0,0002
BTM (g pI™) 0,1415 0,0092 <0,0001 0,0023
IC <0,0001 0,0083 <0,0001 0,0002
NG pl* 0,0361 0,0053 <0,0001 0,0039
PG (mg grano™) <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
Esp pI™ 0,7855 0,0012 0,5428 0,0021
NGE <0,0001 0,214 0,0004 0,1075

Fuente de variacién: momento de anegamiento (H1-4, H4-7, H7-10, H10-FI, FI-M)

Cuadro 2. Valores de significancia (p-valor) correspondientes a los analisis de varianza realizados para
rendimiento (Rto; g m), biomasa aérea total a madurez (BTM; g m); indice de cosecha (IC), niimero de
granos (NG; granos m?), peso de granos (PG; mg grano™), nimero de espigas (NE; espigas m), niimero
de granos por espiga (NGE; granos espiga™) en los Experimentos 3y 4.

Experimento  F.V. Rto BTM IC NG PG NE NGE

Exp 3 Sp. 0.3952 0.1319 0.1784 0.1068 0.3099 <0.0001 <0.0001
Aneg. <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.0062 <0.0001
N 0.3955 0.0323 0.0298 0.0815 0.0363 0.1070  0.8975
Sp*Aneg. 0.0169 0.5456 <0.0001 0.2459 <0.0001 0.0948 0.3536
Sp*N 0.5507 0.5159 0.3646 0.5447 0.2291 0.8902 0.3957
Aneg.*N 0.1852 0.3915 0.2940 0.2314 0.4385 0.4876 0.1086
Sp*Aneg*N  0.0366 0.0784 0.2396 0.0346  0.4612 0.2011  0.0652

Exp 4 Sp. 0.0524 0.7209 0.0012 0.0053 0.0100 <0.0001 <0.0001
Aneg. <0.0001 0.0005 0.0015 0.0048 <0.0001 0.2857  0.0001
N 0.0031 <0.0001 0.0005 0.0001 0.0006 0.0001 0.0253
Sp*Aneg. 0.0111 0.0666 0.0215 0.0191 0.0583 0.0520 0.6360
Sp*N 0.5506 0.6693 0.0009 0.2433 0.0001 0.8805 0.0006
Aneg.*N 0.0262 0.0678 0.0542 0.0098 0.8286 0.0189 0.2246
Sp*Aneg*N  0.0282 0.0660 0.1384 0.0087 0.4462 0.1265 0.0017

Fuentes de variacion: especie (Sp.; trigo, cebada), momento de anegamiento (Aneg.; H4-7, H10-Fl),
disponibilidad de nitrogeno a siembra (N; NO, N1), y sus interacciones.



