CAPITULO 3
Trigo: crecimiento y desarrollo: etapa reproducti-
va y llenado del grano

Maria Rosa Simoén

Etapa reproductiva temprana

Luego de la etapa de pre-siembra, germinacion, nacimiento, emergencia y pre-macollaje
hasta la cuarta hoja, desarrollada en el capitulo anterior, continua lo que hemos descripto como
segunda etapa, que es el macollaje. Dentro de esta etapa se produce la diferenciacion repro-
ductiva y el periodo entre el inicio de la diferenciacion reproductiva y la ultima espiguilla en

formarse, se conoce también como etapa reproductiva temprana.

Macollaje

Generalmente con la tercera hoja desplegada e inicio de cuarta hoja comienza el macollaje.
La escala de Zadoks et al. (1974) indica esta fase como produccion de macollos (mencionado
como estadio de crecimiento (EC) 2), en tanto el segundo digito indica la cantidad de macollos
generados. La produccion de macollos es variable dependiendo de las caracteristicas del geno-
tipo y factores ambientales y culturales, apareciendo los macollos desde el interior de las vai-
nas, de yemas ubicadas en yemas axilares de hojas, en nudos basales cuyos entrenudos no

desarrollan, lo que se conoce como zona de la corona (Fig.3.1).
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Fig.3.1. Macollaje del trigo
(Adaptada de http.//cimmyt.orq, licenciada bajo Creative Commons Attribution)

Friedberg (1932) determind que en algunos casos pueden producirse macollos originados
en el coleoptile de la semilla, lo que es un caracter varietal. Dicha aparicion esta en sincronia
con la aparicion de las hojas, con cada nueva hoja aparece un nuevo macollo. Cuando llegan a
tres hojas desplegadas, los macollos generan su propio sistema radicular y se independizan.
Asimismo, cada macollo primario puede generar macollos secundarios y éstos a su vez, tercia-
rios. En tanto exista disponibilidad de recursos, la capacidad de macollaje es ilimitada, pero
factores genéticos, ambientales y/o culturales pueden limitar esta capacidad. Asi es que no
todos los macollos que se espera aparezcan, lo hacen y luego de un patrén maximo, la tasa de
macollaje disminuye. Ademas, debido a una falta de recursos, un porcentaje de los macollos
que se han generado muere en forma inversa a su generacién. Esta mortandad generalmente
se inicia con el momento en que comienza la elongacién del tallo, que coincide con la forma-
cion de la espiguilla terminal. El macollaje cesa generalmente cuando el trigo encafa debido a
la competencia por recursos con el tallo y se inicia la mortandad de los macollos ya formados,
lo que continua hasta la espigazén. Los macollos que mueren reciclaran una parte de los nu-
trientes hacia los tallos principales. La duracion del macollaje es variable pudiendo fluctuar, de
acuerdo a diferentes factores, entre 25 y mas de 80 dias en nuestra region triguera, lo que lo
convierte en la fase que presenta mayor variacion.

En aquellos genotipos de ciclo corto (bajos o nulos requerimientos de fotoperiodo y/o ver-

nalizacion), en fechas de siembra tardias, el inicio del periodo reproductivo puede producirse
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ya desde la tercera hoja, es decir inicios de macollaje. En cambio, en genotipos de ciclo largo
(con requerimientos de fotoperiodo y/o vernalizacion) en fechas de siembra tempranas puede
producirse alrededor de la séptima hoja y el cultivo en pleno macollaje. En este momento
comienza la fase reproductiva temprana, el apice mide unos 0,5 mm (Acevedo, 2002). El
inicio de la diferenciacion reproductiva se visualiza mediante el doble lomo, aunque la dife-
renciacion floral ha comenzado con algo de anterioridad, pero recién se visualiza en ese
momento (Kirby, 1990). Este doble lomo esta constituido por primordios de hojas y de espi-
guillas. En cada doble lomo que se forma, el lomo inferior es el primordio de hoja y el supe-
rior el de espiguillas (Bonnet, 1966). La fase vegetativa ha finalizado y ya no se diferenciaran
mas hojas. Una vez iniciada esta diferenciacion reproductiva, primero se diferencian las glu-
mas y glumelas y luego las espiguillas en las axilas de las lemmas. La diferenciacién de es-
piguillas comienza en la parte central de la espiga y continua hacia los extremos, esta dife-
renciacion contintda varias semanas hasta la ultima espiguilla que es la terminal. Una vez que
se han diferenciado alrededor de la mitad de las espiguillas, comienza la diferenciacion de
las flores en las espiguillas del centro de la espiga.

La duracion del macollaje, esta influenciada por factores genotipicos, ambientales y cultura-
les. Le otorga al cultivo flexibilidad para compensar factores adversos como adversidades bidti-
cas (enfermedades, plagas) o abidticas (heladas, sequias, granizo) o fallas en la densidad de
siembra. Los factores genotipicos que condicionan su duracion se relacionan con los requeri-
mientos que presenten en cuanto a los factores que condicionan el desarrollo (temperatura,
fotoperiodo, vernalizacién) y como se satisfacen, que se veran a continuacion. Los factores que
condicionan el desarrollo estan relacionados con la longitud del macollaje al determinar la ini-
ciacién de la diferenciacién reproductiva (doble lomo) y luego de la espiguilla terminal, que de-
termina el inicio de la encafazon (Kirby, 1991) finalizando el macollaje. Asi, los genotipos de
ciclo largo con mayores requerimientos tienen generalmente una mayor duracién del macollaje.

La vernalizacion se define como la aceleracion de la habilidad para pasar al estado repro-
ductivo a través de un tratamiento de frio (Chouard, 1960). Dixon et al. (2019) definen la verna-
lizaciébn como la respuesta a un tratamiento prolongado de frio (‘termoinduccién’) que se requie-
re para que ciertas plantas se vuelvan competentes para florecer y, por lo general, funciona
iniciando la expresion de activadores florales después del tratamiento y/o suprimiendo la activi-
dad de los represores florales. La respuesta a la vernalizacion puede diagramarse a través de
un modelo cuantitativo en el que, a partir de una determinada duracién del tratamiento de ver-
nalizacién, se alcanza una duracién minima de la etapa de desarrollo, debido a que el cultivo
se encuentra en la maxima tasa de desarrollo (Miralles et al., 2003). Las temperaturas vernali-
zantes pueden oscilar entre 0 y 12°C (Ahrens & Loomis, 1963). Por su parte, Brooking (1996)
indicd que la tasa de vernalizacién se incrementa entre 0 y 11° y también se ha reportado que
suele ser mas efectiva a temperaturas entre 3 y 10°C (Weir et al., 1984), diferenciandose los
distintos tipos de trigo por los requerimientos de vernalizacion. Asi, los trigos primaverales tie-
nen bajos o nulos requerimientos, con temperaturas entre 7 y 18°C durante un periodo de 5 a
15 dias, en tanto que los invernales tienen importantes requerimientos de 30 a 60 dias a tem-

peraturas entre 0 y 7°C (Evans et al., 1975). Los requerimientos de vernalizaciéon estan condi-
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cionados por al menos cuatro genes Vrn-1, Vrn-2, V-3 'y V-4 (Yan et al., 2003, 2004b) sien-
do Vi1 el mayor determinante (Pugsley, 1971). Los tres homedlogos encontrados en trigos
hexaploides estan asociados con alelos dominantes para insensibilidad (Vr71-A1, VrnB1 y
VrD1) (Yan et al., 2004a). En cambio, el dominante de Vrn2 condiciona sensibilidad y es epis-
tatico a los alelos dominantes de Vrn1, retardando la floracién, pero la vernalizacion bajo dias
largos suprime la expresién de Vrn2 y aumenta la expresion de Vrn1. Por su parte, Vrn3 tam-
bién se expresa mejor cuando Vrn2 esta ausente (Dowla, 2018). La vernalizacién no solo afec-
ta la fase vegetativa hasta la diferenciacion reproductiva, sino también hasta la formacién de
espiguilla terminal al menos en genotipos con altos requerimientos (Fischer, 1984, Slafer &
Rawson, 1994, Gonzalez et al., 2002).

En cuanto al fotoperiodo, el trigo es una planta longidiurna, ya que es inducida a florecer
cuando el periodo de oscuridad es menor a 12 h, frecuentemente denominada como de dia
largo, ya que cuanto mas larga es la duracion del dia (mas de 12 h), mas rapida es la tasa de
desarrollo, acortando la duracion de las fases hasta un determinado umbral, por encima del
cual un incremento en el fotoperiodo no implica un cambio en la tasa de desarrollo, la respues-
ta a este factor se satura y la duracion de las etapas es definida por la temperatura (Thomas &
Vince, 1997). La sensibilidad (pendiente de la recta en la Fig. 2) varia ampliamente entre los
genotipos (Major, 1980), con una respuesta generalmente cuantitativa, existiendo cultivares
insensibles. El estimulo es percibido en las hojas y la sefal se traslada al apice por lo que para
que la planta responda al fotoperiodo debe haber emergido la primera hoja (Flood & Halloran,
1986, Evans, 1987).

Los genes Ppd, entre ellos el ampliamente usado Ppd1, condicionan la sensibilidad al foto-
periodo, siendo el dominante el que condiciona insensibilidad (Dowla, 2018) y estan relaciona-
dos con reduccion en altura, menos macollaje y menor niumero de espiguillas.espiga-'. Si bien
se considera que el fotoperiodo afecta principalmente la etapa vegetativa hasta la diferencia-
cion reproductiva (Porter & Delécolle, 1988) o a espiguilla terminal (Rawson, 1971), también se
han informado efectos hasta antesis (Angus et al., 1981, Slafer & Rawson, 1994).

La precocidad intrinseca es el tiempo térmico minimo para cumplir una fase, una vez que
los requerimientos de vernalizacion y fotoperiodo han sido satisfechos o en genotipos que no
son sensibles a estos factores (Major, 1980, Slafer, 1996). De esta manera, estas diferencias
son propias del genotipo. La precocidad intrinseca esta condicionada predominantemente por
QTL, pocos genes han sido identificados, pero si numerosos QTL que controlan la floracion
independientemente de la vernalizacién y fotoperiodo (Dowla, 2018).

La interaccion entre las caracteristicas del genotipo, la vernalizacion y el fotoperiodo deter-
mina el nimero de hojas y la duracion de otros procesos del desarrollo. Asi cuando se satisfa-
cen los requerimientos en dias largos y vernalizacién, se reduce el tiempo hasta la diferencia-
cion reproductiva y la espigazén y se reduce el numero de hojas siendo escaso el efecto sobre
la tasa de aparicion de las mismas y la tasa de formacién de espiguillas, por lo que habrad me-
nos espiguillas y hojas aunque generadas a una mayor tasa (Mossad et al., 1995). Esto implica
que la cantidad de hojas sera mayor cuanto mas tarde en producirse la diferenciacion reproduc-

tiva y ese numero de hojas es indicador de la sensibilidad a este factor (Levy & Peterson,
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1972). Como se indico la temperatura es universal y afecta todas las fases y genotipos, en
tanto que la vernalizacién afecta el tiempo hasta diferenciacion del doble lomo y la etapa hasta
espiguilla terminal y el fotoperiodo afecta la etapa hasta doble lomo, hasta espiguilla terminal y
hasta antesis.

Gomez et al. (2014) en un set de 32 cultivares argentinos determinaron que la sensibilidad
fotoperiddica explicé la mayor parte de la variacidon en fechas de espigazoén, que la mayor parte
de la variacién se debe a la combinacién de los genes Pd1 y Vrn1 y que se observo poca va-
riacién en precocidad intrinseca. Trabajos realizados por Appendino et al. (2003), analizando
68 cultivares de trigo argentino, sefalan diferente grado de respuesta a la vernalizacién, aun-
que la mayoria de los genotipos son de habito primaveral y por lo tanto tienen bajos requeri-
mientos. De igual manera, Vanzetti et al. (2013) en un estudio molecular realizado sobre culti-
vares de trigo argentinos, encontraron que la mayor parte de los genotipos evaluados presenté
habito primaveral, y solo unos pocos fueron genotipos invernales. Dietz (2021) determiné en un
set de 10 cultivares de trigo respuesta a tratamientos de vernalizacion de 20 dias a 4°C en
nueve de ellos y de mas de 40 dias a dicha temperatura en uno de los cultivares.

Por su parte, el efecto de la temperatura es universal, afectando todas las fases y genotipos,
el incremento de la temperatura acelera la tasa de desarrollo desde que la semilla se embebe
en agua y continua hasta la madurez (Angus et al., 1981; Slafer & Savin, 1991), por lo que
temperaturas frescas alargaran el periodo a diferenciacién reproductiva, el tiempo a espiguilla
terminal y las restantes fases. La duracion de todas las fases puede ser considerada en tiempo
térmico, que surge de multiplicar el tiempo calendario por las temperaturas medias de la fase
(cuando es a campo) sobre la temperatura base y sus unidades seran °C dia. Como se indico
en el capitulo de crecimiento y desarrollo vegetativo, la respuesta lineal de la tasa de desarrollo
a la temperatura, al menos dentro de un rango de temperaturas permite utilizar el tiempo térmi-
co para medir cualquier etapa de desarrollo, haciendo que la duracién en °C dia de cualquier
etapa sea independiente de la temperatura.

En la Fig.3.2 se indica la respuesta a estos factores a través de un modelo cuantitativo, en
los que se sefala un periodo subéptimo en que hay una respuesta a los factores y otro en que
se ha alcanzado la maxima tasa de desarrollo por haberse satisfecho los requerimientos nece-
sarios de cada uno de los factores (vernalizacién/fotoperiodo). Optimo implica una maxima tasa
de desarrollo, de manera que se lograra el tiempo minimo a espigazén, aunque para el cultivo
puede no ser 6ptimo porque acelera sus fases. La respuesta, como se sefalo, es generalmente
cuantitativa ya que no es una condicion obligatoria para pasar al estado reproductivo; cuando
los requerimientos no se cumplen se requiere un mayor tiempo térmico para cumplir una de-
terminada fase. Sin embargo, Rahman (1980) y Gonzalez et al. (2002) confirmaron que las
respuestas cualitativas no son una excepcion en genotipos con altos requerimientos.

Frecuentemente se producen interacciones entre fotoperiodo y vernalizacion. Diversos in-
vestigadores (Slafer & Rawson (1994, Dietz et al., 2021) demostraron una baja respuesta al
fotoperiodo cuando los requerimientos de vernalizacion o parte de ellos no fueron satisfechos.
El fotoperiodo y la vernalizacion interactuan fuertemente para determinar el desarrollo de las
fases y el momento de espigazon del cultivo.
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Figura 3.2. Respuesta general al fotoperiodo o vernalizacion. Longitud del periodo de desarrollo (°Cdia)
en funcién de la duracién del dia (fotoperiodo en horas) o de las horas de vernalizaciéon. Adaptado de
Miralles et al. (2014).

A través de estos requerimientos el trigo puede ubicar su floracién luego de la fecha media
de ultima helada o puede evitar acelerar su floraciéon cuando se lo siembra muy temprano con
temperaturas y fotoperiodos elevados. Al contrario, ante siembras tardias, ciertos genotipos
con requerimientos importantes, como sucede en algunos sembrados en Argentina pueden no
llegar a cubrir sus requerimientos de horas de frio cuando se siembran en regiones o épocas
inadecuadas, produciéndose no soélo un retraso en la fecha de antesis, sino también una espi-
gazoén y antesis despareja en el lote (Miralles, et al., 2014).

En relacién al macollaje, la radiacion acumulada durante el periodo esta relacionada con
la cantidad maxima de macollos y si bien las temperaturas de alrededor de 20°C-25°C incre-
mentan la tasa de macollaje, las temperaturas frescas entre 8 y 12°C incrementan la longitud
del mismo originando una mayor cantidad de macollos final. Asi Friend (1965) en un ensayo
con temperaturas entre 10 y 30°C encontré una tasa maxima de produccién con 20°C, pero
la mayor cantidad de macollos se logré con 10°C debido a la mayor longitud de las fases.
Ademas, si bien la maxima tolerancia a sequia se manifiesta en este subperiodo, cuando el
estres hidrico es prolongado y el cultivo avanza en su estacion de crecimiento, especialmente
con mayores temperaturas o fotoperiodos, se acelera la manifestacién de las fases. Blum et
al. (1990) indico que la recuperacion luego de la sequia dependié del mantenimiento del nu-
mero de granos.espiga™’ en condiciones de estrés y la produccién de espigas luego de la
recuperacion. Cuando la sequia sucedio hacia el final del macollaje, la recuperacion fue me-
nor ya que el numero de granos.espiga! y el macollaje luego de la recuperacién se redujeron
y sefialé que el rendimiento estuvo mas relacionado con el nimero de granos.espiga™' que
con el numero de macollos.

Los dias largos contribuyen a una menor duracién del macollaje, a través de una acelera-
cion de la tasa de desarrollo y consecuentemente la formacion de espiguillas, hasta llegar a la
espiguilla terminal y elongacién del tallo que causa mayor competencia por recursos y som-

breado y cambia la relacion rojo: rojo lejano en el canopeo inhibiendo las yemas que generan
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macollos (Evers et al., 2007). Ademas, cuando los requerimientos de vernalizacion se satisfa-
cen rapidamente, el periodo de macollaje también se acortara, al acortarse el periodo a espi-
guilla terminal, efecto que resulta mas marcado con genotipos portadores de algunos alelos
que condicionan la respuesta a la vernalizacidon (Emtseva, 2013). Los macollos tardios presen-
tan usualmente un menor numero de espiguillas desarrolladas y de granos por el acortamiento
en su desarrollo.

Ademas, la duracion del macollaje esta influenciada por factores culturales como la época y
densidad de siembra y la disponibilidad de recursos. Asi, una época temprana de siembra con-
dicionara una mayor duracién del macollaje, ya que el cultivo se desarrolla con menores tempe-
raturas y fotoperiodos mas cortos. En esas condiciones puede utilizarse una menor densidad
de siembra, ya que cada planta originara una mayor cantidad de macollos, en densidades muy
altas la cantidad de macollos.planta! disminuye, aunque el niumero por unidad de superficie
puede ser similar al aumentar la cantidad de plantas.

La fertilizacion nitrogenada a la siembra y al inicio del macollaje, el estado hidrico y la radia-
cion incidente en el cultivo, también inciden en la cantidad de macollos generados y en su su-
pervivencia y determinan una mayor area foliar, intercepcion de la radiacién, un mayor nimero
de espigas.m? y rendimiento. Un cultivo en buenas condiciones ambientales y nutricionales
puede generar 1000-1500 macollos.m2 e incluso mas, pero habra mortandad de macollos vy el
numero final podra alcanzar 400 a 700 espigas.m-2 (Miralles et al., 2014). Durante el periodo de
macollaje se define el numero potencial de macollos y por lo tanto de espigas.m= y el nimero
potencial de espiguillas.espiga’. La mortandad de macollos contribuye a lograr una fecha simi-
lar de antesis entre los macollos de una misma planta; ademas la iniciacién de espiguillas se
produce mas rapidamente en los macollos que en el tallo principal.

Si bien el macollaje es el periodo de mayor resistencia a adversidades, entre ellas las clima-
ticas y el punto de crecimiento se encuentra por debajo de la superficie del suelo, temperaturas
inferiores a -11°C durante 2 h en trigos invernales producen clorosis y quemado de las puntas
de las hojas, originando dafos de leves a moderados en el rendimiento. La mayor parte del
dafo ocurre en las hojas que ademas se retuercen. También puede haber un olor a vegetacion
deshidratada luego de varios dias. Se retrasa el crecimiento y se puede reducir el nimero de
macollos, pero usualmente el crecimiento de nuevas hojas y macollos con temperaturas mas
templadas mejora la situacion (Klein & Drew, 2020). Es también afectado por la sequia. Entre
las adversidades bidticas en este periodo pueden sefialarse el pulgén verde, la mancha amari-
lla, la mancha de la hoja y otras manchas, el oidio y las royas. Durante el macollaje se definen
potencialmente dos componentes del rendimiento: el nimero potencial de espigas.m, a través
del nimero potencial de macollos y el nimero potencial de espiguillas. espiga-!, mediante el

numero de espiguillas diferenciadas hasta espiguilla terminal.
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Etapa reproductiva tardia
Encafazén, espigazon, floracion

Cuando todas las espiguillas de la espiga estan formadas, de manera que se ha formado la
espiguilla terminal se inicia la encafiazén (Fig.3.3a), el apice ha ascendido sobre la superficie del
suelo y se visualiza un nudo a 1 cm sobre el suelo, se elongan los entrenudos del tallo, tomando
la planta un porte erecto. La escala de Zadoks et al. (1974) indica esta fase como produccion de
nudos en el tallo principal (mencionado como 3), siendo el segundo digito la cantidad de nudos
que se han generado. El apice tiene en ese momento alrededor de 4mm y se han diferenciado
entre 7 y 12 hojas en el tallo principal (Acevedo, 2002). Como se indico cesa la produccion de
macollos (Baker & Gallagher, 1983) y comienza su mortandad (Gallagher & Biscoe, 1978). En
este momento, ya se ha iniciado un numero de flésculos (flores) de entre 3 y 5 en las espiguillas
centrales, en tanto que las restantes aun no han iniciado la formacion de flores, el 40 a 50% de
las flores estan formadas en este momento (Miralles et al., 2007). Las flores se van desarrollando
desde la base de cada espiguilla hacia las posiciones distales (Sibony & Pinthus, 1988). La inicia-
cién de las flores dentro de cada espiguilla continta durante la encafiazén hasta 200-300°C dias
antes de la aparicion de la ligula de la hoja bandera (Kirby, 1988).

En cada una de las espiguillas se forman entre 6 y 12 flores (Sibony & Pinthus, 1988), de-
pendiendo de la posicion de la espiguilla, de las cuales un maximo de cinco flores completan su
desarrollo. De acuerdo a Kirby (1988) esa "mortandad” de flores esta relacionada con la com-
petencia por asimilados por el rapido crecimiento de tallos y espigas y se produce porque po-
cas flores contintlan su desarrollo ya que la tasa de desarrollo decrece progresivamente desde
las flores que estan en posiciones proximales con respecto al raquis comparado con las dista-
les (Langer & Hanif, 1973). El porcentaje de flores que continan su desarrollo depende de la
particion de asimilados entre espigas y tallos, cuanto mayor es la particién hacia la espiga en
antesis mayor es el numero de flores fértiles (Brooking & Kirby, 1981, Slafer & Miralles, 1993).

El crecimiento de la raiz puede ser mayor al del tallo a bajas temperaturas (Welbank, 1971), pe-
ro cuando esta aumenta, el tallo crece mas que la raiz (Brouwer, 1966), indicando que el crecimien-
to del tallo tiene una temperatura éptima mas alta que la de la raiz, pero esta diferencia puede de-
berse a una mayor competencia por compuestos organicos entre ambos 6rganos a las temperatu-
ras mas altas (Friend, 1966). Las raices no se ven favorecidas en la competencia con otros érganos
cuando existe un suministro limitado de carbohidratos disponibles; las hojas inferiores constituyen
su principal fuente de compuestos organicos (Wardlaw, 1967). Ademas, un déficit de agua modera-
do y la baja disponibilidad de nitrégeno puede reducir el crecimiento del tallo, en tanto la raiz puede
continuar creciendo, aumentando la relacion raiz/tallo (Brouwer, 1966).

El crecimiento de la espiga es lento en el inicio y se incrementa cuando se visualiza la ligula
de la hoja bandera. El cese de la formacion de las flores se produce desde el estadio de vaina
engrosada (Fig. 3.3b), hasta antesis (Fig. 3.3d), solo alrededor del 15 al 40% continuara su

desarrollo hasta convertirse en flores fértiles (Gonzalez et al., 2011).

En esta etapa de encafiazon se elongan los entrenudos, excepto los de la base que tienen es-
casa elongacioén, dando origen al tallo, cada entrenudo se va elongando mas que el anterior. El
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ultimo es el pedunculo de la espiga. Luego emerge la ultima hoja que es la bandera y corresponde
al EC 3.7 cuando comienza su aparicion y 3.9 cuando esta totalmente desplegada (Zadoks et al.
1974). Posteriormente, se produce el estado de vaina engrosada en que la espiga esta encerrada
en la vaina de esta hoja. Este estadio se indica como EC 4 en la mencionada escala, en tanto el
segundo digito sefiala los diferentes estadios antes de la emergencia de la espiga en que la espiga
crece Yy la vaina se va abriendo hasta el EC 4.9 en que aparecen las aristas. Se produce ademas la
meiosis de los granos de polen que maduraran en antesis y luego se elonga el pedunculo y emerge
la espiga. El estadio de espigazén (Fig.3.3c) se indica como EC 5 en la misma escala, indicando el
segundo digito diferentes estadios de la emergencia de la espiga, desde el inicio de la emergencia y
siendo el EC 5.5 cuando la mitad de la espiga esta emergida. Luego de la espigazon, el trigo se
autofecunda dentro de las mismas flores (cleistogamia) lo que se denomina floracion y las flores se
abren emergiendo las anteras (antesis). Este estadio se indica como EC 6, con el segundo digito
indicando diversos estadios de la madurez de las anteras, asi 6.5 indica anteras amarillas en el
50% de las espigas. El grado de extrusion de las anteras es genotipico y la radiacion y temperatura
pueden afectarlo (Ueno & Itoh, 1997) (Fig.3.3b).

Durante el periodo que va de encafazon a floraciéon de definen componentes del rendimien-
to, asi en el inicio del periodo cuando se forma la espiguilla terminal quedara definido el nime-
ro potencial de espiguillas, en tanto que el niumero final de espigas, espiguillas y flores fértiles
quedara definido en antesis. La determinacién de los componentes es secuencial, con algun
grado de superposicion entre ellos. La mayor parte de estas flores fértiles producira granos.
Asi, este periodo es esencial para la determinacién del nimero de granos.m2 (Fischer, 1985a)
que es el componente mas importante del rendimiento (Slafer et al., 2003, Peltonen-Sainio et
al., 2007, Fischer, 2008) y la disponibilidad de asimilados para el crecimiento de la espiga es
esencial para la determinacién de este componente. Este periodo critico abarca desde unos 20
a 30 dias antes de floracion hasta unos 5 a 10 dias posteriores a floracién (Fischer, 1985a) y el
cultivo debe disponer de las mejores condiciones hidricas, nutricionales, de radiacion y tempe-
ratura. En este periodo se produce la mortandad de los macollos y flores y un activo crecimien-
to del pedunculo de la espiga y de la espiga misma y se determina el nimero de granos.m=.

El coeficiente fototermal que es la relacion entre la radiacion incidente (en condiciones hidricas y
nutricionales adecuadas para lograr una alta intercepcién de esta radiacién) y la temperatura por
arriba de la base, que se considera 4,5°C en el periodo critico es esencial en la determinacion del
rendimiento (Fischer, 1985a). Dhillon & Ortiz Monasterio (1993) encontraron una alta asociacion
entre el coeficiente fototermal y el nimero de granos.m?2. Una buena radiacion interceptada deter-
mina una mayor tasa de crecimiento y dado que el aumento de temperatura acelera las fases, una
temperatura relativamente baja determina el alargamiento del periodo, condicionando una mayor
generacion de biomasa y componentes del rendimiento durante el crecimiento de la espiga. Es
conocido que la relacion entre la cantidad de radiacion interceptada y la tasa de crecimiento del
cultivo es lineal (Monteith, 1977) y el rendimiento del trigo se puede expresar a través de la biomasa
acumulada durante el ciclo y su particion a los érganos reproductivos que es el indice de cosecha
(Van der Werf, 1996). Asi, la biomasa se determina mediante la radiacién incidente durante el ciclo

del cultivo multiplicada por la eficiencia de intercepcion que es funcién del indice de area foliar y de
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la arquitectura del canopeo (Monteith, 1977) y por la eficiencia de conversién o eficiencia de uso de
la radiacion que indica la capacidad del cultivo de transformar la energia luminica interceptada o
absorbida en biomasa (Evans et al., 1978).

El rendimiento puede también ser expresado a través de sus componentes numéricos: el
ndmero de granos.m2 y el peso de los granos (Slafer & Rawson, 1994). Si bien el nimero de
granos.m2 es el componente mas importante del rendimiento (Austin, 1980, Slafer et al., 1990),
también el peso de los granos adquiere importancia. Ambos componentes del rendimiento sue-
len estar negativamente asociados no solamente por el hecho de que hay una menor cantidad
de asimilados por grano cuando hay un mayor nimero de granos, sino también porque al haber
mayor numero de granos se forman mas flores distales que tienen un peso potencial menor al
formarse mas tarde y al no tener comunicacion directa con el raquis (Slafer et al., 1996). Como
se indico, durante el crecimiento de la espiga, se pierden granos potenciales debido a la com-
petencia por recursos (Acevedo, 2002). El numero de flores fértiles se relaciona con el peso
seco de la espiga (Fischer, 1983). A su vez el peso seco de la espiga depende de 1-la tasa de
crecimiento de la espiga, 2-la duracion de la fase de crecimiento y 3- la particion de asimilados
hacia la espiga (Acevedo, 2002). Una etapa mas larga implica una mayor radiacion fotosintéti-
camente activa acumulada e incrementa la disponibilidad de carbohidratos hacia la espiga, por

lo que el peso de la espiga en antesis se incrementa (Gonzalez et al., 2003).

Fig. 3.3. Encafiazén (a), estadio de vaina engrosada (b), espigazon (c) y floracion o anthesis (d) en t trigo.
Gentileza Dra. Maria Constanza Fleitas
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Asimismo, se ha observado variacidon genotipica en la duracién de la etapa reproductiva
tardia de alrededor de 250°C.d para la fecha de siembra recomendada (Whitechurch et al.,
2007a) y también para la duracién de la etapa, manteniendo similar fecha de antesis, asociado
a la respuesta al fotoperiodo y vernalizacion (Whitechurch et al., 2007b).

El nimero de granos esta determinado por el nimero de espigas-m-2 y el numero de gra-
nos.espiga!. El mejoramiento ha conducido a un incremento del nimero de granos.espiga-,
gue condujo a un mayor nimero de granos.m-2. Esto se ha debido a un incremento de la pro-
porcion de peso seco de espiga con respecto al total de materia seca en antesis y una mayor
particion hacia la espiga en las tres semanas previas a antesis que es cuando la hoja bandera
y la ultima hoja han aparecido (Slafer et al., 1990). La introduccién de los genes Rht de ena-
nismo fue de importancia en este incremento de la particion hacia la espiga, aumentando el
peso seco de la espiga en antesis, que condujo a un incremento de flores fértiles y de gra-
nos.espiga! (Youdsefian et al., 1992; Miralles & Slafer, 1995). El mejoramiento impacté mas en
la supervivencia de las flores que en el numero de flores diferenciadas (Siddique et al., 1989).
Es importante incrementar durante este periodo el suministro de asimilados a través de un alto
indice de area foliar y alta tasa de fotosintesis. Un estrés en este periodo decrece los destinos
(numero de granos potenciales) y la fuente (indice de area foliar) (Frederic & Bauer, 2000).

La espiga de trigo posee solo una espiguilla por nudo del raquis, con tres a seis flores férti-
les que se autopolinizan (Kirby & Appleyard, 1984), la fecundacion cruzada puede alcanzar 2-
3% (Martin et al., 1976). Las flores de trigo constan de glumelas (lemma y palea) y entre ellas
los 6rganos florales y las lodiculas en la base de las flores. Cuando estas se vuelven turgentes
las glumelas se abren, originando la antesis y se produce la polinizacién (de Vries, 1971). La
fecundacion se produce previo a la antesis, con la mayor parte de las semillas producidas por
autofecundacion, lo que es favorable para minimizar efectos ambientales en la polinizacion y
asegurar rendimientos estables. Esta caracteristica de cleistogamia se ha incrementado con la
introduccién del germoplasma proveniente de la revolucion verde con los genes RhtB1y RhtD1
que acentud las glumas mas rigidas y la retencion de anteras (Buerstmayr & Buerstmayr,
2016), que ademas son pequefas. Esta particularidad de reducida extrusion de anteras es
también favorable para disminuir la incidencia de la Fusariosis en el cultivo (Gilsinger et al.,
2005) y para lograr la homogeneidad que se necesita para registrar variedades y producir semi-
lla de las mismas. Sin embargo, frecuentemente las anteras salen de las flores (extrusion) de-
pendiendo del genotipo y del ambiente y hay variabilidad para fecundacion cruzada en los ge-
notipos con un mayor grado de apertura y extrusion. Dicha extrusion de anteras es una caracte-
ristica deseada para la produccién de trigos hibridos que implican el aprovechamiento de la F1
comercial y que significa un costo adicional en la produccién de semilla dada las caracteristicas
de autogamia del trigo.

La antesis comienza en la parte central de la espiga y continua hacia la parte basal y apical
durante 3 a 5 dias (Peterson, 1965). Las flores cercanas al raquis de las espiguillas centrales
se fertilizan antes que las distales y usualmente estos granos tienen mayor peso (Simmons &
Crookston, 1979).
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Para este periodo se consideran adecuadas temperaturas entre 15,5y 17,7°C (Menéndez &
Satorre, 2007). El nimero de granos decrece un 4% por cada grado de incremento en la tem-
peratura en los 30 dias previos a antesis (Fischer, 1985b). Asimismo, temperaturas durante
encafiazoén inferiores a -4°C producen dafos en el apice, amarillamiento y quemado de hojas y
lesiones en los tallos. Durante el estadio de vaina engrosada temperaturas inferiores a -2°C
producen dafios en las flores, las espigas pueden quedar atrapadas en la vaina de la hoja ban-
dera, danos en tallos, decoloracion de hojas. Cuando en espigazén y floracién se producen
temperaturas inferiores a -1°C, causan dafios en las flores, espigas y aristas blancas, dafios en
tallos y decoloraciones de hojas (Klein & Lyon, 2006). Los dafios son mas severos en espiga-
z6n vy floracién, pero ya desde encafazén hay dafos importantes y luego también en grano
lechoso (Klein & Lyon, 2006).

Ademas, tanto un estrés hidrico como un estrés biético conducen a una menor cantidad de
granos.m2, Las disminuciones en la fotosintesis de la hoja y en el indice de area foliar debidas a
sequia ocurridas previo a la antesis se correlacionan con reducciones en el nimero de granos por
espiga, que puede ser mejor explicado por la reduccion en el crecimiento de la espiga en estas
condiciones que por una reduccion en el suministrio de asimilados (Nanomi & Boyer, 1989).

Asimismo, la encafazon es el periodo de maxima absorcion de nutrientes y la mayor parte
del N se absorbe previo a la antesis (Oscarson ef al., 1995), asi una adecuada disponibilidad
de nitrégeno es esencial en este periodo. Para maximizar el crecimiento de la espiga una estra-
tegia es incrementar la duracion de la etapa pre-antesis (Slafer et al., 1996), aumentando la
radiacion interceptada para lo que hay que mantener la fecha de antesis que se encuentran
dentro del 6ptimo en las regiones trigueras. Esto implica alargar esta etapa reduciendo la fase
vegetativa o la reproductiva temprana (Slafer et al., 1996).

Asimismo, las enfermedades foliares pueden producir importantes disminuciones en el rendi-
miento y sus componentes. Estas afectan la duracion del area foliar verde (Castro et al., 2018,
Schierenbeck et al., 2019a, b, ¢) por necrosis y muerte de macollos y por lo tanto reducen la ca-
pacidad del cultivo de interceptar y absorber radiacion y pueden afectar la eficiencia de uso de la
radiacién, dependiendo del habito nutricional de los patdégenos involucrados. Como consecuen-
cia, causan disminuciones en la tasa de crecimiento del cultivo (Bancal et al, 2008, Carretero et
al., 2010, Castro & Simén, 2016, Schierenbeck et al., 2016) afectan en el nimero de granos.m-2,
el peso de los granos, el rendimiento y la dinamica del nitrégeno afectando la calidad del grano
(Simén et al., 1996, 2002, 2011, Simoén et al., 2013, Castro & Simoén, 2016, 2017, Fleitas et al.,
2017, Castro et al., 2018, Fleitas et al., 2018a, b, Schierenbeck et al., 20193, b, c).

Etapa de desarrollo y llenado del grano

Luego de la fecundacién, comienza la division celular. Los nucleos primarios del endosper-
ma se dividen rapidamente, dando numerosos nucleos libres relacionados con el numero de
células endospermaticas. Unos 8 a 10 dias después de la fecundacion se forman las primeras

capas de células del endosperma, siendo su desarrollo inicial a expensas de las antipodas y
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del tejido nucelar circundante, unos 10 a 14 dias posteriores a la fertilizacion, las células del
endosperma estan formadas y comienza la fase lineal de llenado.

El crecimiento del grano sigue una curva sigmoidal, comenzando con una fase denominada
“lag” o cuaje en que las células del endosperma se dividen rapidamente con poco incremento
del peso del grano. En esta etapa se determina el peso potencial del grano (Brocklehurst,
1977), se forman los sitios donde se acumularan almidén y proteinas y empieza a aparecer una
pequefia cantidad de proteinas especialmente metabdlicas y gliadinas y de almidén. Luego
sigue la fase de llenado en que el peso seco se incrementa como una funcién lineal hasta una
tasa maxima, luego la tasa de acumulacion de materia seca disminuye hasta la madurez fisio-
I6gica en que no se producen incrementos posteriores de peso seco (Brocklehurst, 1977). Las
fases de llenado del grano luego de la fase de multiplicacion celular comprenden el grano le-
choso con mas de 40% de humedad, el pastoso entre 30 y 40% y el grano duro con menos del
30% y luego se produce la pérdida de humedad hasta madurez comercial. Los diferentes esta-
dios se detectan a través de presién en el grano y por observaciéon de la consistencia del mis-
mo. Durante la fase de multiplicacion celular la coloracién es verdosa y el contenido predomi-
nante es agua, correspondiendo este estadio a EC71, luego en el estadio lechoso temprano el
contenido del grano es blanco (EC73). En grano lechoso intermedio (EC75), el grano tiene
aproximadamente el 50% de su peso final y en estado lechoso tardio (EC77) el grano ha al-
canzado el 80% de su peso y la tasa de llenado comienza a reducirse (Abbate & Divito, 2017).
En grano pastoso, el grano adopta una consistencia pastosa y varia su color verde hacia el
amarillo, en pastoso temprano (EC83) todas las estructuras se desarrollaron y el maximo peso
se alcanza en EC85 que corresponde a pastoso duro. La madurez fisiolégica se produce con
porcentajes de humedad entre 36 y 41 % (Calderini et al., 2000) en que las hojas estan senes-
centes y los tallos, pedunculo y espigas amarillean.

Los principales componentes del endosperma del grano son el almidon y las proteinas. El
almiddn es el 65 a 80% del peso del grano, esta constituido por amilosa (25-30%) y amilopecti-
na (70-75%) y determina en mayor medida el peso del mismo, en tanto que las proteinas re-
presentan un 10 a 15% (Hurkman et al., 2003). Los carbohidratos provienen fundamentalmente
de la fotosintesis durante el llenado (Blum, 1998), en tanto que las proteinas provienen de: 1- el
N acumulado previo a la antesis y derivado al grano, 2: el N absorbido del suelo luego de la
antesis, 3: la redistribucion durante el llenado (Gaju et al., 2014). A diferencia de lo que sucede
con los carbohidratos la mayor parte (50-95%) proviene de la removilizaciéon (Palta & Fillery,
1995), siendo las hojas y tallos la fuente principal (Critchley, 2001). Por su parte el N absorbido
post antesis puede contribuir un 5 a 50% dependiendo del N disponible en el suelo, caracteris-
ticas ambientales, estado radicular y factores bidticos y abiéticos presentes (Palta et al., 1994,
Barbottin et al., 2005).

Las primeras proteinas que se forman en el grano en los 10 dias posteriores a antesis son
las metabdlicas, es decir las abuminas y las globulinas (Gupta et al., 1991), representan un 20
a 30% del total de proteinas y contienen aminoacidos esenciales comparadas con las prolami-
nas (Tasleem-Tahir et al., 2012). Si bien se acumulan durante todo el llenado, representan un

bajo porcentaje en la madurez fisiolégica dado que ya se han acumulado proteinas de reserva
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que representan el 70 a 80% (Stone & Savin, 1999). Si bien se ha reportado que algunas al-
buminas tienen influencia en las propiedades reoldgicas de la masa, las proteinas formadoras
de gluten (gluteninas y gliadinas) son las principales responsables de las propiedades vis-
coelasticas de la masa. Asi, el gluten estd compuesto principalmente por gliadinas, solubles en
alcohol y gluteninas solubles en acidos o bases diluidas. Las gliadinas se empiezan a acumular
5 a 10 dias después de la fecundacion y las gluteninas unos 20 dias después y se acumulan
hasta el final del llenado (Panozzo et al., 2001). Las gliadinas aportan la extensibilidad y visco-
sidad a la masa, en tanto que las gluteninas aportan la elasticidad y fuerza de la masa (Wieser,
2007). Cualquier factor que afecte la longitud y tasa de llenado del grano puede alterar la con-
centracién y la composicion de las proteinas y afectar las propiedades de la masa (Jamieson et
al., 2001). La proteina esta generalmente correlacionada con la cantidad de gluten, que se
basa en la configuracion de tres proteinas de alto peso molecular, tres de bajo peso molecular
y seis loci codificando gliadinas (Wrigley et al., 2006) (Fig.3.4).

Finalmente, en el estado de madurez el sistema vascular de la espiga se bloquea y el pe-
dunculo adopta un color mas oscuro. El grano se vuelve de color marrén dorado, luego alcanza
la madurez comercial (EC92) con 14% de humedad en base humeda (Abbate & Divito, 2017).
Entre grano lechoso y pastoso, el contenido de agua se hace constante, se alcanza el “plateau
hidrico™ en que la cantidad de agua que ingresa compensa a la que se pierde, que es una eta-
pa critica ya que la interrupcion del suministro de agua en este momento en que se produce la
maxima tasa de crecimiento disminuye la migracion de asimilados al grano (Miralles & Serrago,
2007). Entre el inicio de llenado y la madurez fisiolégica, la tasa de pérdida de humedad no
presenta importantes variaciones, sin embargo desde madurez fisiolégica a madurez comercial
es muy variable, siendo determinada por la demanda atmosférica y la temperatura del aire y

variando entre 0,6-1% hasta 4-5% de pérdida de humedad por dia (Miralles & Serrago, 2007).

1

1 ' 60 :

1 —_—
Fase 1 | Fase 2" | Fase 3 & |
' ' Proteinas - |
| h totales = 1
| : =) |
s h h 5 40 1
= : : Prot. de reser- Q :
& h . . @© 1
= : g Gliadinas 2 30 '
2 6 | roteinas me- ) |
© ! o |
20 ! a_—) 1
S 4 ' ! Prot. de reserva: =+ 20 |
2 ' Gluteninas GE) |
& [ o 10 |
2 I I o '
1 1 P !
1 1 L !
1 1
o b : 0 1 1
o 26 40 60 0 20 40

Dias desde antesis Dias desde antesis

Fig.3.4. Acumulacion de proteinas e hidratos de carbono en el grano de trigo, fase 1: cuaje; fase 2: llena-
do de grano; fase 3: madurez fisiolégica.
(Adaptado de Stone & Nicolas, 1996 y Stone & Savin, 1999)

Si bien el peso del grano tiene menor incidencia que el nimero de granos.m2 en la determi-

nacién del rendimiento, es un caracter que también debe ser incrementado a través del mejo-
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ramiento. Usualmente hay una relacion negativa entre el nimero de granos.m2 y el peso de mil
granos (Slafer & Andrade, 1993). Esto puede explicarse basicamente por dos teorias: 1- la
acumulacion de peso seco es mayor en los granos del centro de la espiga y proximales dentro
de las espiguillas respecto al raquis, por lo que al generarse un mayor numero de granos. espi-
ga' a través del mejoramiento, se incrementan los granos en posiciones distales de la espiga y
dentro de la espiguilla que tienen menores tasas de crecimiento. 2- Si la produccién de foto-
asimilados no se incrementa proporcionalmente al incremento en el numero de granos, el in-
cremento en el numero de granos conducira a una menor tasa de crecimiento de los mismos.

Los hidratos de carbono que se forman durante el llenado provienen en mayor medida de la
fotosintesis durante el llenado, por lo que el 70 a 90% del peso del grano proviene de esta foto-
sintesis (Austin & Jones, 1975), en tanto que el resto proviene de la removilizacion de fotosinta-
tos formados previamente a la antesis, desde la hoja bandera, que aporta aproximadamente la
mitad de este remanente y luego de la penultima hoja, vainas de las hojas y espiga, aunque
este porcentaje se puede incrementar en condiciones de estrés (Rawson et al., 1983).

Se ha mencionado que en muchos casos, el incremento de la fotosintesis de la hoja bande-
ra tiene poco efecto en el incremento de la tasa de crecimiento del grano (Frederick & Cambe-
rato, 1995). Dentro de un determinado genotipo, esto indica que la provisidon de asimilados
puede no ser limitante en la tasa de crecimiento del grano al menos en las etapas tempranas
de llenado del mismo antes de la senescencia de las hojas y la duracion del llenado puede ser
tan importante como la tasa de fotosintesis (Frederick & Bauer, 2000).

Las altas temperaturas entre antesis y madurez fisiologica afectan la disponibilidad y trans-
locacion de fotoasimilados al grano y la sintesis y deposicion de almiddn, resultando en un
menor peso de grano. Acevedo (1991) reporté una reducciéon de 4% por grado de incremento
en la temperatura media superiores a 25.6°C durante el llenado, si bien la tasa de llenado se
incrementd hasta esa temperatura, la duracion del llenado comenzé a decrecer a 24°C. El acor-
tamiento del llenado se compensa parcialmente por la tasa de llenado que se incrementa hasta
mas altas temperaturas (Sofield et al., 1977). La tolerancia al estrés térmico se produce en
parte por la sintesis de proteinas de estrés térmico que se inducen también por sequia y salini-
dad (El Madidi & Zivy, 1993).

La sequia conduce a menores incrementos en el peso seco y acumulacion de carbohidratos
durante estadios tempranos del llenado, lo que se incrementa en condiciones de estrés térmico
(Rawson & Evans, 1971), las reservas del tallo pueden mantener una tasa lineal de llenado
cuando declina la produccién de fotoasimilados (Simmons, 1987). A su vez, la duracién del
llenado puede ser afectada por diferentes factores. Asi, la senescencia de las hojas determina-
ra la duracion del llenado que se relaciona con la provision de nitrdgeno (N). Aunque el N del
grano proviene en su mayor parte de la removilizacion de N acumulado previo a la antesis,
también el cultivo puede absorber N luego de la antesis (van Sanford & MacKown, 1987) por lo
que la disponibilidad en el suelo, la actividad de las raices luego de la antesis y las aplicaciones
tardias de N pueden favorecer la absorcion de N postantesis y removilizar al grano. La hoja
bandera senesce rapidamente cuando el grano llegé a la mitad de su tamanio final (Frederick,

1997), lo que acorta la duracién del llenado y la fotosintesis y removilizacion de la espiga seran
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a partir de ese momento, la principal fuente de carbohidratos para el llenado. El contenido de
proteina en estas condiciones de sequia usualmente se incrementa al reducirse la acumulacion
de carbohidratos y mantenerse la acumulacion de N (Frederic & Bauer, 2000).

Los agentes bidticos, entre ellos las enfermedades pueden también afectar el nimero y pe-
so de granos modificando el contenido de proteina de los granos y la calidad panadera y co-
mercial, dependiendo del nivel y momento de infeccién, caracteristicas de los cultivares y habi-
to nutricional de los agentes bidticos involucrados.

Si bien hay una relacion generalmente negativa entre el nimero de granos.m-2 y el peso de
los granos (Pinthus & Miller, 1978, Slafer & Miralles, 1993), en algunos genotipos con mayor
cantidad de espiguillas, no se han encontrado reducciones en peso de mil granos (Wolde et al.,
2019), lo que indica que se puede lograr un mayor peso de mil granos manteniendo el numero
de granos.m-2, mejorando el rendimiento (Mashilo et al., 2019). Ademas, el peso de mil granos
es un caracter estable que puede seleccionarse en generaciones segregantes (Sehgal et al.,
2019) y que esta relacionado con el rendimiento en harinas (Marshall et al., 1986).

Las temperaturas 6ptimas en el periodo critico del trigo se encuentran entre medias de 15 a
20°C (Wardlaw et al., 1989, Shewry et al., 2009). En la regiéon pampeana argentina las tempe-
raturas en el llenado del grano fluctuan entre 17,8 y 19,8°C cuando la antesis se ubica en la
época adecuada (Menendez & Satorre, 2007). Djanaguiraman et al. (2020) ensayaron diferen-
tes temperaturas diurnas/nocturnas de 22/14°C consideradas como 6ptimas y de 32/22°C con-
sideradas como altas durante 14 dias en dos experimentos (a partir de antesis y de llenado de
grano). Estos autores determinaron que el tratamiento con alta temperatura en antesis redujo el
ndmero granos.espiga! y el rendimiento grano.planta-’, en tanto que en llenado de granos re-
dujo el peso de los granos y el rendimiento grano.planta-'. Ademas, redujo el indice de clorofila
(medido en unidades SPAD) en ambos estadios, redujo la fluorescencia maxima de la clorofila,
aumento el dafio en la membrana tilacoidal de los cloroplastos y produjo modificaciones en la
composicién de los lipidos.

En el estadio de grano lechoso, temperaturas bajas de -2°C causan espigas y anteras blan-
cas, dafos en los tallos, decoloracién en las hojas, granos arrugados, decolorados y también
en grano pastoso las mismas temperaturas originan granos arrugados y decolorados y germi-
nacién pobre. Asimismo, las bajas temperaturas pueden producir dafos en la calidad del grano.
Preston (1991) realizando tratamientos de frio a campo, determind que cuando los tratamientos
se realizaron antes de que el grano tuviera 45% de humedad, es decir en grano lechoso con
temperaturas de -3°C se produjeron reducciones en peso del grano y proteina y en el volumen
de pan y caracteristicas de calidad molinera (cenizas en grano y en harina, color y rendimiento
en harina) pero la dureza se incrementé. En estadios mas avanzados, cuando la humedad
disminuyd, se incrementé el almidén dafado, disminuyé la absorcién del farinégrafo, peso hec-
tolitrico, cenizas y parametros de la molienda.

Durante el periodo de llenado de grano pueden producirse también defectos en la calidad
comercial. Asi, temperaturas medias relativamente bajas, con baja radiacion y alta humedad
produciran granos panza blanca, que se ven predispuestos también por factores genotipicos y

baja disponibilidad de N. En este caso las bajas temperaturas y la humedad alargan el llenado
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originando una panza blanca proveniente de la acumulacién de hidratos de carbono. En tanto
que altas temperaturas, con alta radiaciéon y baja humedad conduciran a un acortamiento del
llenado, originando granos chuzos, ambos defectos se castigan en la comercializacion. En los
granos panza blanca la concentracién de proteinas suele ser menor debido a la diluciéon con
respecto a los hidratos de carbono, en tanto que en los granos chuzos la concentracion de
proteinas suele ser mayor por un proceso de concentracion con respecto a los hidratos de car-
bono. Sin embargo, este incremento es ventajoso para la calidad panadera por incrementar la
fuerza de la masa hasta ciertas temperaturas. Cuando éstas son muy altas (maximas de mas
de 33°C) el incremento en la fuerza de la masa se pierde (Savin & Sorlino, 2000), ademas el
grano chuzo tiene inconvenientes en la molienda, por menor rendimiento harinero e incorpora-
cion de cenizas provenientes de un mayor porcentaje de pericarpio en relaciéon al endosperma.
Asimismo, las proteinas son menos sensibles al incremento de la temperatura que los hidratos
de carbono. Por otra parte, con incrementos de temperatura puede haber cambios en la com-
posicion de las proteinas ya que las gliadinas son menos afectadas por las altas temperaturas
que las gluteninas.

Durante este periodo pueden producirse también granos lavados con lluvias en la madurez
que implican pericarpios asperos que condicionan un menor peso hectolitrico. Pueden produ-
cirse también granos brotados, en que por humedad y temperatura en pre-cosecha, se ha que-
brado la dormancia y los granos germinan en la planta madre, produciendo una alta actividad
de la enzima alfa amilasa que licua el almidéon y se detecta mediante el indice de caida o
“Falling Number". Este defecto hace que las harinas no sean aptas para panificacion y se casti-
ga como granos dafiados en la comercializacion.

En este subperiodo se define entonces el tercer componente del rendimiento, el peso de los
granos, ademas de los factores abidticos que pueden afectarlo (sequias, heladas, alta tempera-
tura, variaciones en radiacion, granizo), también inciden los factores bidticos. Entre estos Ulti-
mos pueden mencionarse la roya del tallo, la fusariosis, los carbones y el pietin que si bien se
iniciaron antes son evidentes en este periodo y entre las plagas, el pulgon de la espiga y las

orugas desgranadoras principalmente.
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