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RESUMEN

La creciente demanda mundial de alimentos exige duplicar la produccion agricola. En
Argentina, uno de los principales productores y exportadores de soja (Glycine max (L.)
Merr.), la produccion creci6 pronunciadamente desde 1993, dominada por la expansion
hacia areas marginales. Sin embargo, este crecimiento no fue acompafiado por aumentos
proporcionales en el rendimiento en grano (RG), lo que resalta la necesidad de enfoques
sostenibles basados en el mejoramiento genético. El objetivo de este trabajo fue analizar
el efecto de dicho mejoramiento sobre el RG, sus componentes numéricos (nimero de
vainas, granos y peso individual del grano) y determinantes fisioldgicos (produccion y
particion de biomasa) en variedades de soja de amplia difusion en la regiébn Pampeana
Central durante las Gltimas cuatro décadas. Se puso énfasis en la captura y eficiencia de
uso de recursos (agua y radiacion) bajo ambientes contrastantes de oferta hidrica
(potencial y limitada). Los resultados evidenciaron dos fases en la evolucion del RG: una
pérdida anual del -0,64% entre 1982-2004 y un incremento sostenido del 1,9% anual entre
2004-2016, que prorrateada representa solo 0,256% anual, apenas 11,76% de la ganancia
global zonal. Esta ganancia estuvo mas vinculada a mejoras en el nimero de granos y el
indice de cosecha (a través de ambientes) que en la biomasa total (s6lo bajo déficit
hidrico). La tendencia en la biomasa se replicd en las eficiencias de uso de recursos,
mientras el consumo de agua estuvo afectado solo por el ambiente. La variabilidad
asociada al ambiente fue mayor en la etapa vegetativa, la genotipica aumenté en la etapa
reproductiva. Se destaco la gran profundizacion de raices y capacidad de extraccion de
agua en profundidad de las variedades, que no difirieron en eficiencia transpiratoria. Los
resultados destacan la necesidad de explorar mayor diversidad genética y estrategias

innovadoras para enfrentar los desafios climaticos en la region.

Palabras Claves: soja, mejoramiento genetico, rendimiento en grano, rasgos
ecofisioldgicos, eficiencia en el uso del agua, particién de biomasa, adaptacién al estrés
hidrico
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ABSTRACT

The growing global demand for food requires doubling agricultural production. In
Argentina, one of the leading producers and exporters of soybean (Glycine max (L.)
Merr.), production has grown markedly since 1993, driven primarily by expansion into
marginal areas. However, this growth has not been accompanied by proportional
increases in grain yield (GY), highlighting the need for sustainable approaches based on
genetic improvement. The objective of this study was to analyze breeding effects on GY,
its numerical components (number of pods, grains, and individual grain weight), and
physiological determinants (biomass production and partitioning) in widely adopted
soybean varieties in the central Pampas region over the last four decades. Emphasis was
placed on resource capture and use efficiency (water and radiation) under contrasting
water supply environments (potential and limited). The results revealed two phases in the
evolution of GY: an annual loss of -0,64% between 1982-2004 and a sustained annual
increase of 1.9% between 2004-2016, which, when weighted by the duration of each
period, represents only 0,256% per year—just 11,76% of the regional global gain. This
gain was more closely linked to improvements in grain number and harvest index (across
environments) than in total biomass (only under water deficit conditions). Biomass trends
were mirrored by resource use efficiencies, while water consumption was affected only
by the environment. Variability associated with the environment was greater during the
vegetative stage, while genotypic variability increased during the reproductive stage. The
varieties exhibited significant root deepening and water extraction capacity at depth, with
no differences in transpiration efficiency. The results underscore the need to explore
greater genetic diversity and innovative strategies to address climatic challenges in the

region

Key words: soybean, breeding, grain yield, ecophysiological traits, water use efficiency,

biomass partitioning, adaptation to drought
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Antecedentes

1.1 Ganancia de rendimiento: tendencias y efectos del mejoramiento

La soja [Glycine max (L.) Merr.] es un cultivo de gran importancia economica a nivel
mundial, debido al alto nivel de proteina y aceite, utilizado como sustento de la
alimentacion humana o como fuente de un gran numero de productos industriales. La
produccion mundial actual asciende a =~ 39,7 Mt (promedio 2018-2022; FAO, 2024),
siendo EEUU, Brasil y Argentina los principales productores y exportadores pues
concentran el 80% de dicha produccion. Segin la misma fuente, el promedio de
produccion de estos paises durante la década 2012-2022 fue de 104,7 Mt para EEUU
108,6 Mt para Brasil y 49,9 Mt para Argentina. Los incrementos esperados de la
poblacion mundial haran necesario casi duplicar los valores del afio 2008 para el afio 2050
(Ray et al., 2013), lo que abre una gran oportunidad para Argentina, que estd entre los
pocos paises productores en condiciones de lograrlo.

En el pais, la produccién de soja ha aumentado de manera sostenida desde su
introduccion en la década de 1970 (Fig. 1a). Esa produccion, sin embargo, crecid a partir
de 1993 a una tasa 3,6 veces superior (2,28 millones afio™!) a la que tenia hasta ese
momento (0,62 millones afio™!). Tanto el area cultivada (Fig. 1b) como el RG (Fig. 1c)
tuvieron también aumentos notorios, pero fue el incremento del area el que mas se
asemejo al observado para la produccion. Un aspecto distintivo del RG de esta especie en
Argentina, en cambio, es su gran variabilidad interanual. Esta variabilidad es
considerablemente mayor que la observada en otros paises productores como EEUU o
Brasil, donde los rendimientos son més estables debido a un mayor uso de riego, menor
variabilidad climatica interanual y sistemas mas tecnificados (Grassini et al., 2015). Asi,
mientras el récord historico de produccion a nivel pais correspondi6 a la campana 2018/29

con 3333 kg ha'!, el RG minimo de los ultimos 20 afios correspondi6 a la campaiia
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Figura 1. Evolucion para el cultivo de soja en Argentina de (a) la produccion, (b) el area cosechada, (¢) el rendimiento en grano anual (RG),
distinguiendo afios La Nisia (azul), El Nifio (rojo) y neutros (negro) del fenémeno E! Niiio Oscilacion del Sur (ENOS), y (d) el RG como
media mévil de 5 afios. Los datos corresponden al periodo entre 1970 y 2023. En (a) y (b), M indica millones. Las flechas verticales sefialan
los afios en que se produjo un cambio significativo (P<0,05) en las tendencias observadas y los valores bajo las flechas horizontales
corresponden a las pendientes estimadas para cada subperiodo. (¢) Cambio proporcional del area destinada al cultivo de soja entre 1996 y
2013 (maxima tasa de cambio de area en Fig.1b), entre un minimo de 0 (sin cambio) y un méximo de 30 o mas. Se indican (i) los valores
minimos (-0,89, Dpto. de Cainguas en Misiones) y maximo (+505, Dpto. de Las Flores en Buenos Aires) del conjunto de datos explorados
(en blanco los sitios sin registros estadisticos suficientes), (i) las isoyetas de 500 y 800 mm anuales, y (iii) la ubicacion de los dos principales
programas de mejoramiento genético de soja (1: Nidera Seeds Argentina; 2: Asociados Don Mario) segun participacion de venta de semillas
en el mercado de 2018/2019 (INASE, 2020). Elaboracion propia en base a datos disponibles en MAGYP (2024).
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2022/23 con sélo 1744 kg ha! (MAGYP, 2024). El primero se obtuvo durante una fase
htimeda (i.e. £/ Nirio) del fendémeno El Nifio Oscilacion del Sur (ENOS) y el segundo fue
producto de un tercer evento consecutivo de la fase seca (i.e. La Niria) de este fendmeno
(CPC, 2024). Si bien la variabilidad mencionada para el RG se atenua al expresar esta
variable en términos de una media mévil de 5 afios (Fig. 1c¢), esta ultima detecta incluso
periodos de declive (e.g. 2003/04-2010/11 y desde 2016/17), aparentemente asociados a
una mayor incidencia de fases secas del ENOS. Consecuentemente, los efectos negativos
de las tendencias climaticas pronosticadas (IPCC, 2014) podrian resultar muy criticos
para la sustentabilidad de los sistemas agricolas (Hatfield et al., 2011), en particular en
ambientes considerados menos aptos para la agricultura (Viglizzo et al., 2010). En
Argentina, el 4rea destinada al cultivo de soja (Fig. 1a) crecid claramente hacia regiones
marginales (e.g. semiaridas) o fragiles (e.g. selva sub-tropical) entre 1996 y 2013 (Fig.
le). A partir de alli la recomendacion de trabajar sobre la mejora de la produccion en los
mejores ambientes (zona nucleo) a través de aumentos del RG sustentados en la
incorporacion de tecnologias (e.g. mejoras genéticas de variedades) que involucren una
mayor eficiencia en la captura y el uso de los recursos (e.g. agua y radiacion).

El rendimiento ha aumentado sustancialmente a lo largo del siglo pasado, con
incrementos atribuidos tanto a los avances genéticos como a los avances en tecnologia y
practicas agricolas y al aumento en la concentracion del didxido de carbono atmosférico
(Specht et al., 1999). Sin embargo, la mejora global del RG ha sido mundialmente muy
estable en los ultimos 50 afos para los principales cultivos de grano, incluyendo al cultivo
de la soja. En esta especie, la ganancia global mundial es de 14,80 kg ha! afio”! y el
promedio de rendimiento de 1463 kg ha! para el periodo 1961-2022 (FAO, 2024). Esto
significa un aumento de ~1,97 % afio™!, valor muy inferior al estimado necesario (2,4 %

afio™!) para no apelar a aumentos en la superficie cultivada hasta 2050 (Ray et al., 2013).
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Alcanzar el valor esperado es poco probable considerando que las tasas de ganancia
globales s6lo han logrado sostenerse (pero no mejorar) ain con los cambios tecnoldgicos
mas revolucionarios (biotecnologia, siembra directa). Segin las proyecciones
establecidas por el IPCC (2014), se espera un deterioro de las condiciones para el
crecimiento de los cultivos, principalmente por aumento de la temperatura y mayor
frecuencia de eventos extremos como golpes de calor y déficit hidrico, lo cual resultara
en un problema para sostener y/o aumentar las tasas de ganancias actuales. La ganancia
global de RG de Estados Unidos fue de 23,3 kg ha afio”! entre 1924 y 2012 (Specht et
al., 2014), mientras la mejora genética alcanzé valores entre 31,1 kg ha™! afio”! desde 1964
(GM 1I) y 26,5 kg ha! afio™! desde 1971 (GM IV) cuando los genotipos fueron cultivados
en el mismo ambiente. Asi, cuando se analiza porcentualmente, dos tercios de la ganancia
global de RG en ese pais se deberian a las mejoras genéticas y el tercio restante a las
mejoras agronomicas. Para Argentina, Santos et al. (2006) estimaron un incremento
global de RG de 23 kg ha™! afio”! para el periodo 1984-2002 y una ganancia genética
promedio de 9,4, 14,4 y 14,6 kg ha™! afio”! para los GMs III, IV y V, respectivamente.
Cuantificaron asi la contribucion genética a la ganancia global en ~62%, producto del
cociente directo entre los valores calculados en kg ha™! afio”!, mientras el calculo correcto
basado en las ganancias porcentuales (1,39% anual para el global y 0,46% para genético)
indicaria que la contribucion genética solo alcanzo al 33%. Analizando un gran niimero
de genotipos para sojas de GMs III-V se estimo6 una ganancia genética de 44,3 kg ha’!
afio™! (1,1% anual), la cual representaria un 50% de la mejora global estimada para el
mismo ambiente (de Felipe et al., 2016). Sin embargo, el valor disminuia a 33,8 kg ha!
afio! (0,7% anual) si s6lo se consideraba a los cultivares del decil superior de
rendimiento, que sugiere una baja contribucion de la genética entre genotipos élite de

Argentina en la condicion descrita como ‘potencial’ y de magnitud similar (32%) a la
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ganancia corregida de Santos et al. (2006). En un trabajo reciente y utilizando una
aproximacion diferente (mas de 50 variedades en ensayos multi-ambientales conducidos
en campos de produccion), Abdala et al. (2024) estimaron ganancias entre 16,6 y 41,4 kg
ha! afio! para GMs IV-VII durante la ultima década en Argentina, que representan
ganancias porcentuales entre 0,6 y 0,9 % anual segin el ambiente fuese de baja o alta
calidad, respectivamente. En este estudio se sefiala que no hubo cambios en la estabilidad
del RG durante el breve periodo analizado, pero no se profundiza respecto a las
condiciones que determinan la variacion en calidad de los ambientes ni se indaga en los
cambios que el mejoramiento genético habria provocado en el uso y eficiencia de uso de
los recursos para alcanzar las ganancias indicadas.

De Felipe et al. (2020), evaluando un niimero acotado de genotipos de soja liberados
durante el periodo 1984-2014, estimaron un progreso genético para el RG de 0,4 y 1,3%
anual para condiciones ambientales de baja y alta disponibilidad hidrica, respectivamente.
Este progreso estaria asociado tanto a incrementos de la biomasa total (BT) como del
indice de cosecha (IC: proporcion de la BT que se encuentra como RG a madurez
fisiologica), y sugieren que la mejora por potencial de rendimiento en genotipos
modernos podria implicar mejoras en la tolerancia a estrés hidrico. Kumudini et al. (2001)
encontraron que un 80% de la ganancia genética para RG estaria dado por el aumento de
la BT, sin efectos atribuibles al IC. Sin embargo, Morrison et al. (1999) si encontraron
que las mejoras de RG serian atribuibles a aumentos en el IC. De Bruin y Pedersen (2009)
informaron que los genotipos modernos crecian mas que los antiguos durante el periodo
R1-R5, etapa donde se determina el nimero de granos (NG), y Kumudini (2002) observo
una permanencia del area foliar verde (staygreen) mas prolongada en genotipos modernos
durante el periodo de llenado de granos. Esta ultima haria posible el aumento del peso

individual de los granos (PG), o al menos evitaria su caida a través de un mantenimiento
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de la relacion entre la fuente de produccion de asimilados (area foliar) y el principal
destino de los mismos post-R5 (el NG). En conjunto, la bibliografia disponible sugiere
que la produccion de biomasa contribuy6 mas a la mejora del RG que el IC, aunque sin
una explicacion clara sobre el posible origen de las diferencias.

La asociacion entre la acumulacion de biomasa y el RG es mas evidente después del
comienzo del desarrollo reproductivo, aunque los rasgos fisiologicos asociados con este
aumento son cuestionados. Ni la tasa méaxima de intercambio de carbono ni su
mantenimiento durante el periodo de llenado del grano parecen estar detras de la mejora
observada del rendimiento (Kumudini, 2002), haciendo necesario mejorar la comprension
de los procesos fisioldgicos responsables para evitar posibles compensaciones (tradeoffs)
entre rasgos durante el proceso de mejora. Si bien existen diversos trabajos que abordan
la tematica de la ganancia genética en soja (op. cit.), hasta el momento casi ninguno
indaga con suficiente detalle (i.e. estimando tasas de ganancia o pérdida en funcion del
afio de liberacion) sobre los efectos de la mejora genética de esta especie en los rasgos
secundarios involucrados en la captura y eficiencia de uso de recursos, principalmente el
agua. Esta informacion seria relevante para orientar los futuros esfuerzos de mejora local
frente a los escenarios de sequia planteados por el [IPCC (2014). En este sentido, existen
proyecciones locales (Rolla et al., 2018) que vaticinan aumentos del RG de soja para la
region templada de Argentina, pues también vaticinan aumentos de las precipitaciones
medias. Estos pronosticos, sin embargo, son resultado de un interesante ejercicio de
modelizacion, pero deben tomarse con cautela. En primer lugar, porque el anélisis se
sustenta preponderantemente en siembras tempranas de primavera en suelos con buen
contenido inicial de agua aun en ambientes al oeste de la isoyeta de 800 mm. Esa
condicion favorece el logro de buenos RGs en cultivos estivales, pero puede no ser

representativa de la realidad en muchos sitos/afnos, como sugiere el aumento de la brecha
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entre el RG alcanzado respecto al pronosticado para soja en secano al moverse hacia la
zona subhumeda-semiarida (Aramburu Merlos et al., 2015). Por ese motivo, en esos
ambientes predominan las siembras tardias (mediados de diciembre) y no tempranas
(noviembre) para la soja. Las primeras exponen a los cultivos estivales a menor riesgo de
déficit hidrico en el periodo critico (Mendez et al., 2016a, b), pero conllevan una menor
expectativa de rendimiento maximo alcanzable ademdas de un mayor riesgo de
interrupcion del ciclo por heladas tempranas. En segundo lugar, porque Rolla et al. (2018)
realizan los pronodsticos en base a la eleccion de un modelo climatico respecto a los varios
disponibles y por ellos evaluados, lo cual es un supuesto valido para el ejercicio de
modelizacion, pero puede conllevar sesgos importantes aun habiendo elegido el modelo

que se considera mas robusto para el ambiente objetivo (Xu et al., 2016).

1.2 Interpretacion ecofisiologica de la ganancia de rendimiento: potencial vs.
limitado por agua.

El RG de los cultivos es una caracteristica cuantitativa compleja, determinada por
muchos genes con alta interaccion con el ambiente. Por ello la inclusion de rasgos
secundarios (i.e. rasgos asociados al RG, que se considera el rasgo ‘primario’) en
programas de mejoramiento debe basarse en un conocimiento acabado del efecto de cada
rasgo sobre el RG, como asi también de la relacion entre los rasgos (Salekdeh et al., 2009).
El RG de un cultivo puede ser explicado como una funcién directa de la produccion de
biomasa total (BT) y el indice de cosecha (IC = RG/BT). En esta aproximacion, la BT y
el IC son los principales rasgos determinantes del rendimiento, que pueden a su vez ser
desagregados en componentes menores dentro de un modelo de procesos fisiologicos que
ocurren a lo largo del ciclo de un cultivo (Kantolic et al., 2003). Los rasgos relacionados

a la produccion de biomasa se definen como los componentes fuente del modelo, mientras
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que aquellos relacionados a la asignacion de biomasa a los granos se designan como los
componentes destino (Lee y Tollenaar, 2007; Reynolds et al., 2007). El mejoramiento
genético habria contribuido al aumento de todos estos componentes, aunque el IC estaria
alcanzando ya los niveles maximos esperables en sojas de GM III utilizadas en EEUU
(Koester et al., 2014). Esta tendencia, sin embargo, no es extrapolable a GMs IV-V, como
los ampliamente difundidos en la region Pampeana Central, ya que en soja el IC tiende a
disminuir a medida que el ciclo se alarga (Egli, 2011) y no se ha verificado una tendencia
clara del mejoramiento genético sobre el IC cuando se evaluaron GMs >VI en EEUU
(Salado-Navarro et al., 1993). El ya comentado progreso genético comparativamente bajo
registrado para Argentina (donde predominan GMs IV o mayores) respecto a EEUU
(donde predominan GMs III y menores) sugiere que el mejoramiento del IC podria ser
todavia aumentado para mejorar el RG (Kantolic et al., 2007). Los pocos estudios locales
sobre los efectos del mejoramiento genético sobre rasgos secundarios indican progreso
genético en IC para los GMs IV (0,15 % anual) y V (0,35% anual) pero no para el GM
IIT (de Felipe et al., 2016). En experimentos conducidos con elevada concentracion de
CO> (46% superiores al control) desde emergencia a madurez, se observd que los
cultivares modernos de soja aumentaron su fotosintesis en un 25% (Bernacchi et al., 2006)
pero su RG en solo 15%, dando esto lugar a una disminucion del IC (Morgan et al., 2005).
Esto sugiere la existencia de una limitacion por destinos en este cultivo y la posibilidad
de acelerar el progreso genético a través de modificaciones en la relacion fuente/destino
(Ainsworth et al., 2012). La adopcion de GMs mas cortos (e.g., de VI a IV en la zona
central) ha permitido ubicar los periodos criticos y de llenado de grano en mejores
condiciones de irradiancia, que ha reducido las limitaciones por fuente durante el llenado
de los granos. Otra alternativa que también se ha explorado es buscar una modificacion

en la particion del ciclo hacia aumentos en la proporcion de la etapa reproductiva critica
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(R3-R5.5), estrategia que permite mejorar el NG con poco sacrificio del peso del grano
debido a que una parte importante del llenado ocurre con buena oferta radiativa en soja
de primera que se siembra antes de diciembre (Kantolic y Slafer, 2007). Asi, el
mejoramiento genético (i.e. casi exclusivamente sustentado en el RG y los rasgos
defensivos e.g. resistencia al vuelco y enfermedades) ha tenido efectos diversos sobre los
determinantes fisiologicos del rendimiento, con numerosas compensaciones (trade-offs)
e incluso desventajas (drawbacks) en el resultado final que alertan sobre la importancia
de un adecuado anélisis e interpretacion de la interaccion entre el genotipo y el ambiente
para su correcta evaluacion.

Cuando no existen restricciones bidticas ni abidticas al crecimiento, el resultado de
un cultivo es el RG potencial (RGp) de una determinada combinacién de genotipo y
ambiente (Lobell et al., 2009; van Ittersum y Rabbinge, 1997). Cada combinacion
particular proviene de (i) optimizar el uso de la radiacion fotosintéticamente activa (RFA)
incidente (RFAinc) en la produccion de BT (Ec. 1.1) entre emergencia (VE; Fehr y
Caviness, 1977) y comienzo de madurez fisioldgica (R7), y (i1) maximizar la asignacion
de BT a 6rganos de cosecha dentro de los limites bioldgicos posibles para el IC (Ec. 1.2).
BT= [, RFAinc x ei x EUR [1.1]
RG=BT x IC [1.2]

La RFAinc es propia de cada ambiente (combinacién de época del afo, latitud,
nubosidad), modificindose con la época de crecimiento de la especie elegida pero
también con la fecha de siembra (Otegui y Lopez Pereira, 2003). La eficiencia de
intercepcion (ei) depende de la arquitectura del canopeo, que resulta de la combinacion
de su tamafio y la organizacion espacial de los 6rganos aéreos. El primero esté sintetizado
en el indice de area foliar (IAF: superficie de hojas por unidad de superficie de suelo),

mientras la segunda considera principalmente el dngulo foliar definiendo cultivares mas
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plandfilos o erectofilos (Connor et al., 2011). En condiciones potenciales, la eficiencia en
el uso de la radiacion (EUR, en g de biomasa producida por MJ de RFA interceptada)
depende fuertemente del tipo fotosintético (en las especies C4 como el maiz es superior
que en las C3 como la soja) y se asocia negativamente con el costo de sintesis de la
biomasa producida (lipido > proteina > hidratos de carbono) (Connor et al., 2011). El
cultivo de soja combina una alta ei (Andrade et al., 2005) con una de las menores EUR
(Sinclair y Muchow, 1999) producto de su tipo fotosintético (C3), el mayor contenido de
nitrogeno estructural de su tejido vegetativo (Cafaro La Menza et al., 2022; Sinclair and
Horie, 1989), el alto costo de su biomasa reproductiva (proteina y lipido) y el costo
adicional que representa la fijacion simbiotica en etapas vegetativas. El resultado de estas
caracteristicas en soja es que tiene una de las menores producciones de BT entre las
especies cultivadas para grano (Andrade, 1995).

Cuando se trabaja en condiciones de secano, con un correcto manejo sanitario y
nutricional, se explora el rendimiento alcanzable limitado por agua (RGa). En este caso
el recurso a optimizar serd el agua, y el RG puede interpretarse como el producto entre (i)
la cantidad de agua transpirada (T, en mm), (ii) la eficiencia en el uso del agua (EUA)
transpirada para producir biomasa (EUAg 1, en g mm™), y (iii) el IC (Ec. 1.3).

RG=T x EUAprx IC [1.3]

Se conocen algunas diferencias entre especies (e incluso entre algunos genotipos de
la misma especie) en lo que hace a la capacidad de extraer agua del suelo en profundidad
para ambientes representativos de la region Pampeana Central de Argentina (Dardanelli
et al., 1997, 2004). En general, las latifoliadas como girasol [Helianthus annuus L.] y
soja, con su caracteristico sistema radical pivotante, aventajan a las gramineas en
velocidad de profundizacion. Si bien todas las especies evaluadas registraron algin

consumo de agua hasta 1,8 m en diversos suelos pampeanos, Dardanelli et al. (1997)
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destacaron el mayor consumo o evapotranspiracion del cultivo (ETc, en mm) entre 1 y 2
m de profundidad de variedades de soja de GMs elevados respecto a GMs menores (GM
VII > GM V > GM III). En dicho estudio, la mayor parte de las diferencias en ETc es
atribuible a la duracion del ciclo (mas extraccion en profundidad a mayor ciclo) y no a
otros atributos del cultivo que se comentan en el punto 2.3.

Durante la ultima década, en la region Pampeana Central de Argentina (32° y 36° S;
60° y 64° O). se registro una tendencia hacia la adopcion de ciclos mas cortos para las
siembras de soja de primera, pasando del GM V tradicionalmente recomendado, a los
GMs III y IV de uso actual, y dejando el GM V para las siembras mas tardias (dado que
su mayor respuesta al fotoperiodo compensa el acortamiento de ciclo promovido por la
mayor temperatura). Se estima que la adopcion de GMs cada vez mas cortos en siembras
de primera se debe a una sobrecompensacion entre el acortamiento del ciclo del cultivo y
la ubicacidon de su periodo critico en un ambiente foto-termal mas ventajoso para la
determinacion del niimero de granos (Otegui y Lopez Pereira, 2003). No obstante, se
carece para la region de interés de estudios referidos al uso de recursos segiin momentos
del ciclo de cultivo como los conducidos en EEUU (Purcell et al., 2007), en los que han
evaluado las respuestas asociadas al uso del agua y sus efectos sobre el desempefio del
cultivo. Es siempre una respuesta esperable la disminucion del consumo de agua al acortar
el ciclo (Purcell et al., 2007) y también una mejor distribucion del recurso entre los
periodos vegetativo y reproductivo que evita la penalizacion del RG (Passioura, 2006).
También es esperable que esta estrategia ubique al periodo de determinacidon del nimero
de granos (NG) en épocas de mayor demanda evaporativa y alta probabilidad de balance
hidrico negativo (Hall et al., 1992). Estas condiciones podrian representar una merma del
RG dependiendo de su frecuencia. Cambios en la duracion relativa de las etapas que no

modifiquen la duracion del ciclo total podrian repercutir de manera diferencial en el
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consumo de agua y consecuentemente en el RG, incluso con resultados variables segun
el ambiente sea mas o menos favorable desde el punto de vista hidrico (Kantolic et al.,
2007). Se desconoce si el mejoramiento de GMs IV-V de Argentina ha tenido alguna
tendencia al respecto. También se desconoce si el mejoramiento genético de soja afectd
la capacidad de su sistema radical en relacion al consumo de agua para una duracion y
distribucion del ciclo determinadas (i.e., la funcionalidad del sistema propiamente dicha).
Esto podria implicar diferencias significativas en transpiracion que modifiquen la
temperatura del canopeo y su capacidad fotosintética (Gilbert et al., 2011). Generar el
conocimiento necesario en este tema requiere de un seguimiento mas exhaustivo del
consumo de agua (i.e. en frecuencia de mediciones y estratos del perfil involucrados) que
el generalmente realizado en muchos estudios que evaltan el desempefio del cultivo en
ambientes hidricamente contrastantes. Dicho conocimiento seria de gran valor no sélo
para mejorar nuestra comprension de las restricciones al RG asociadas a la economia del
agua, sino también para asistir al manejo del cultivo y los criterios de seleccion de
variedades.
1.3 Efectos del mejoramiento genético sobre los determinantes fisiologicos del
rendimiento en grano en condiciones de déficit hidrico

A nivel mundial la sequia representa una de las principales amenazas para la
produccion de cultivos (Tennant y Hall, 2001), la escasez de agua para la agricultura
aumenta los costos de produccion y determina la necesidad de mejorar las eficiencias de
uso de los recursos en una amplia gama de regiones del mundo propensas a los déficits
hidricos, tanto permanentes como transitorias (Ribichich et al., 2019). En condiciones de
secano, los rendimientos tienden a verse limitados por la disponibilidad de agua para el
cultivo. Entender como aumentar el RG en condiciones de baja disponibilidad hidrica

para desarrollar cultivares de soja de alto rendimiento y que utilicen el agua de manera
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mas eficiente es primordial (Yang et al., 2020), debido a que, en la década de 2010-2020,
las pérdidas globales en la produccion de cultivos causadas por la sequia totalizaron ~ $
30 mil millones (Gupta et al., 2020). En Argentina, a pesar de la abundante disponibilidad
de agua, pueden ocurrir periodos de estrés hidrico, muchas veces asociados con el
fenomeno de ENOS (Ropelewski y Halpert, 1996).

En la region Pampeana, la ocurrencia de déficit hidricos de diferente magnitud e
intensidad constituye la principal causa de variabilidad interanual de los rendimientos
(Podesta et al., 1999). La produccion agricola, que se realiza casi exclusivamente en
condiciones de secano, se ve afectada por la variabilidad intra e interanual de la
disponibilidad hidrica en el suelo, consecuencia de la variabilidad de las precipitaciones.
En el caso de soja se destacan las fuertes mermas del rendimiento que provocan los afios
de déficit hidricos (Fig. 1c; MAGYP, 2020) y la comparativamente baja respuesta a los
afios con abundancia de precipitaciones. Si bien la falta de una adecuada distribucion de
las precipitaciones provoca déficits hidricos (DH) temporarios en distintos momentos del
ciclo, su incidencia resultaria mas negativa cuando coincide con las etapas criticas de
generacion y fijacion de las estructuras reproductivas de la soja (Kantolic et al., 2013). El
NG por unidad de superficie se determina en gran medida después del comienzo de la
floracion (R1). Particularmente entre R3 (inicio de formacion de vainas) y RS (inicio de
formacion de granos), los factores ambientales que aumentan la tasa de crecimiento de
los cultivos (e.g., radiacion) o que extienden la duracion de las fases reproductivas (e.g.,
fotoperiodo) aumentan el NG (Kantolic et al., 2013). En este periodo el RG del cultivo es
mas susceptible a restricciones ambientales, incluidas las provocadas por el DH (Andriani
etal., 1991; Dogan et al., 2007) que disminuyen el RG. Esta reduccion del RG se debe al
aborto de flores y vainas que disminuyen el NG final, principal determinante del RG, que

no suele ser compensado por mejoras posteriores del peso individual del grano (Cox y
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Jolliff, 1986, Andrade et al., 2012), pese a la gran plasticidad de este componente del RG
en soja respecto de otras especies (Borras et al., 2004).

La reduccion en la tasa de crecimiento del cultivo (TCC, en g m™ dia!) inducida por
el déficit hidrico provoca una disminucién de la biomasa total. Esta disminucion puede
ser atribuible tanto a (i) la reduccion de la ei (Ec. 1.1), por menor expansion de hojas en
etapas tempranas y aceleracion de la senescencia en etapas tardias (Andriani et al., 1991),
como a (i1) la disminucion de la EUR provocada por una disminucion de la fijacion de
CO; debida al cierre estomatico (Andriani et al., 1991). Sin embargo, estos efectos no
suelen provocar caidas importantes del RG cuando ocurren temprano en el ciclo (Andriani
et al., 1991) pues la plasticidad foliar del cultivo lo compensaria (Quijano y Morandi,
2011), excepto si afectan severamente al nimero de plantas y/o la fijacion simbidtica de
N (Sinclair et al., 2010). El DH durante las etapas reproductivas (principalmente desde
R3), en cambio, afecta mas negativamente el RG de soja (Andriani et al., 1991; Ashley y
Ethridge, 1978; Brown et al., 1985; Dogan et al., 2007). Por lo tanto, la identificacion de
atributos secundarios que minimicen los efectos del DH durante el periodo critico y hayan
sido indirectamente seleccionados durante el proceso de mejoramiento genético sera de
utilidad para mejorar la tolerancia a esta restriccion y consecuentemente la estabilidad del
RG (Sinclair et al., 2010).

Entre los rasgos susceptibles de haber sido afectados por el mejoramiento genético
para condiciones de DH se encuentran (i) la mejora de la capacidad de extraccion de agua
del suelo no asociada a maxima profundizacion del sistema radical por diferencias en
duracion del ciclo (Dardanelli et al., 1997), que afectaria el término T de la Ec. 1.3, (ii) la
mejora de la eficiencia reproductiva (i.e., la tasa de crecimiento de vainas o NG fijados
por unidad de TCC en el periodo critico; Vega et al., 2001), que se reflejaria en el término

IC de la Ec. 1.2, y (ii1) la reduccion de la conductancia estomatica en respuesta al
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incremento de la demanda atmosférica por aumento del déficit de presion de vapor
(fenotipo de ‘marchitamiento lento’ o slow-wilting; Fletcher et al., 2007), que permitiria
preservar agua para etapas avanzadas del ciclo (modificacion de T a lo largo del ciclo)
sin penalizacion significativa de la fijacion de carbono (Sinclair et al., 2010) y con posible
mejora de la EUAg T (Peirone et al., 2018) en la Ec. 1.3. Se han observado diferencias
entre genotipos en cuanto a los mecanismos de respuesta al estrés en condiciones
controladas (Boyer, 1970; Fletcher et al., 2007), y el beneficio de algunos de ellos sobre
el RG a través de ambientes se ha puesto a prueba utilizando modelos de simulacion
agronomicos (Kantolic et al., 2007; T. R. Sinclair et al., 2010). En un estudio para el
noroeste de China, comparando un niimero acotado de genotipos antiguos y modernos en
condiciones de secano, Yang et al. (2020) encontraron diferencias en la EUA
evapotranspirada para producir granos (EUARrgG.ETc) €n soja. Los genotipos modernos, con
menor evapotranspiracion, obtuvieron mayor RG y EUArcgEgre que los genotipos
antiguos. Estas mejoras fueron debidas a una menor conductividad hidraulica de raiz y
aumentos tanto en el IC como el PG. Sin embargo, para la regiéon Pampeana no se ha
documentado para el cultivo soja el efecto del mejoramiento genético sobre la capacidad
de extraccion de agua (i.e. ETc y/o T) ni su eficiencia de utilizacion (i.e. EUA) en
condiciones contrastantes de oferta hidrica, como se hiciera recientemente para maiz
creciendo a campo en la region Pampeana Central (Curin et al., 2020). Para este cereal,
que compite con soja por el area agricola destinada a cultivos de verano en la zona de
interés, se establecio que el mejoramiento genético no provoco cambios en el uso de agua
(ETc estable con el afio de liberacion), pero si existid una mejora sostenida en la
EUARGETe. Dicha mejora estuvo mas ligada al aumento en la produccion de BT
provocado por el aumento de la EUR que a mejoras del IC. Por un lado, si bien soja y

maiz superponen en gran medida su época de crecimiento en la region de interés, su



36

comportamiento estomatico contrastante (isohigro para maiz y anisohigro para soja;
Tardieu y Simonneau, 1998) podria haber promovido un aumento del consumo de agua
en soja para mantener el canopeo mas refrigerado y asi favorecer la actividad fotosintética
en las condiciones de elevada irradiancia del verano. Por otro lado, el ambiente objetivo
de los principales programas de mejoramiento de soja (Fig. 1d) es clasificado como
himedo (Hall et al., 1992) y no se caracteriza por presentar un elevado déficit de presion
de vapor (Abbate et al. 2004), lo cual podria hacer suponer una baja presion de seleccion
por diferencias en consumo hidrico. La ocurrencia de un ciclo preponderantemente
hiimedo en las tltimas décadas del siglo XX, que favorecid la expansion agricola hacia
regiones subhiimedas de la Argentina (Fig. 1d), seguido de un ciclo més seco en el siglo
XXI (Podesta et al., 2009), podria no haber contribuido a establecer una tendencia clara
en los rasgos asociados al consumo y uso del agua a través del tiempo en un programa de

mejoramiento.

2. Objetivos

El objetivo general de esta tesis es identificar la existencia de progreso genético para
los determinantes fisioldgicos del RG de soja en las tltimas cuatro décadas en una de las
principales zonas agricolas del pais (i.e., el norte de la provincia de Buenos Aires dentro
de la region Pampeana Central) en cultivos creciendo bajo diferentes condiciones de
oferta hidrica.

Los objetivos especificos son:

Determinar los efectos que tuvo el mejoramiento genético de soja orientado a la region
Pampeana Central durante las Gltimas 4 décadas sobre:

i. el RG, sus componentes numéricos (NV: nimero de vainas por m?; NG: niimero

de granos por m?; PG: peso individual del grano) y sus determinantes fisiologicos

(produccion de biomasa y su particion),
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ii. la captura y eficiencia en el uso de los recursos agua y radiacion para la
produccion de biomasa y RG;
iii. los efectos del déficit hidrico, principalmente en etapas reproductivas, sobre los

rasgos indicados en (i) y (ii).

3. Hipétesis

En las hipotesis planteadas se propone que, considerando los genotipos de soja mas
utilizados en el norte de la provincia de Buenos Aires en las ultimas cuatro décadas, el
mejoramiento genético:

H1: no ha producido un progreso genético sustancial del RG (i.e. mayor al 1% anual)
cuando se consideran solo las variedades mas difundidas en el mercado.

H2: ha contribuido a la ganancia global de RG en el ambiente objetivo de seleccion,
pero en menor proporcion que aquella debida a mejoras en el manejo agrondomico.

H3: ha aumentado en mayor magnitud el RG potencial (RGp) que el RG limitado por
agua (RGa).

H4: ha producido pocos cambios en la extraccion de agua y la transpiracion, pero
mejord la EUA debido a la mejora en la produccion de biomasa y grano.

HS5: La mejora de la EUA para producir biomasa propuesta en H4 seria el resultado
de una mejora en la EUR que indirectamente mejoraria la EUA para producir grano, pues

no habrian existido efectos consistentes del mejoramiento sobre el IC.

4. Estructura de la tesis

Para poder cumplir con los objetivos propuestos y poner a pruebas las hipotesis
planteadas se realizaron experimentos a campo durante 4 campaias (2016-17 a 2019-20),
en ambientes contrastantes: secano, potenciales (riego) y sequia inducida mediante

rainout shelters en etapas reproductivas. En el capitulo 2 se describen los materiales y
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métodos generales empleados en los experimentos a campo, asi como las mediciones
realizadas en cada ensayo. Ademas, se describen las condiciones climéaticas exploradas y
los genotipos utilizados en cada campana. El capitulo 3 abarca las principales variables
para determinar los efectos del mejoramiento genético del cultivo de soja en la region a
lo largo de cuatro décadas, con el objetivo de cumplir total o parcialmente con los
objetivos (i) y (ii); para ello, se utiliz6 un niamero de suficiente de genotipos muy
representativos de los mas difundidos por los productores en cada década. En el capitulo
4, para poner a prueba principalmente las hipotesis relacionadas con el objetivo (iii), se
utilizaron los experimentos descriptos, pero también se llevaron a cabo experimentos con
un nimero acotado de genotipos sometidos a condiciones hidricas contrastantes,
principalmente entre las etapas pre-R5 (de crecimiento predominantemente vegetativo) y
post-R5 (casi exclusivamente reproductivo). Esto permitid profundizar el analisis sobre
los efectos del déficit hidrico sobre los determinantes fisiologicos y componentes
numéricos del RG, incluyendo las eficiencias en el uso de recursos (agua y radiacion). En
el capitulo 5 se profundiza en los rasgos determinantes de la captura y eficiencia en el uso
del agua. Finalmente, en el Capitulo 6 se presenta una integracion de los principales
hallazgos del trabajo, contrastando las hipdtesis, evaluando la contribucion del
mejoramiento genético, proponiendo aplicaciones de los resultados obtenidos, y
planteando nuevos interrogantes y propuestas para futuras lineas de investigacion.

Asimismo, se sintetizan las principales conclusiones alcanzadas.



CAPITULO 2

MATERIALES, METODOS E INFORMACION AGROCLIMATICA
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2.1 Diseiio de la investigacion

Se realizaron experimentos a campo en la Estacion Experimental Agropecuaria
(EEA) del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA), ubicada en Pergamino
(33° 56 S, 60° 33’ O), provincia de Buenos Aires, sobre un suelo arcillo-limoso
(Argiudol tipico, serie Pergamino) con una profundidad efectiva del perfil superior a 2 m.
El lote donde se implantaron los experimentos contaba con un sistema de riego por
aspersion que permitia controlar las areas de aplicacion. Los experimentos fueron
conducidos sin restricciones bidticas mediante los controles apropiados. Se emplearon
semillas inoculadas con cepas de Bradyrhizobium japonicum. Los datos meteoroldgicos
diarios fueron recopilados por la estacion automatica de INTA-Pergamino, situada a

menos de 1 km de los experimentos y los registros de lluvia se tomaron in situ.

2.2 Descripcion de los experimentos y del material genético utilizado

2.2.1 Experimentos del grupo 1: orientados a evaluar los efectos del mejoramiento
genético sobre el RG, sus componentes numéricos (NG y PG) y sus determinantes
fisiologicos (BT, IC, RFA interceptada, ETc, EUR y EUA) en condiciones variables
de oferta hidrica

Los estudios a campo se realizaron en dos campafias contrastantes en oferta hidrica:
(1) la 2016-17, 1ra campafia, bajo fase La Niria del fendémeno ENOS, pero
comparativamente mas himeda que la siguiente e incluy6 riego complementario, y (ii) la
2017-18, més seca, 2da campafia consecutiva de fase La Niria del fendmeno ENOS y sin
riego complementario. La primera campana (Al: ambiente 1) incluy6 12 y la segunda

campafia (A2) 14 genotipos representativos de los GMs mas utilizados en la region
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Pampeana Central (i.e. GMs IV y V), liberados al mercado entre 1982 y 2016 (Cuadro
2.1). Se selecciond para cada década (i.e., subperiodo de 10 afos desde 1982) al menos
dos variedades y al menos una de cada GM. Las variedades fueron elegidas entre las de
mayor difusion segin estadisticas oficiales (INASE, 2016) y por consulta con
especialistas en el cultivo de diversas empresas semilleras (Nidera, Don Mario, Santa
Rosa) y trabajos previos realizados en Argentina (de Felipe et al., 2016; Santos et al.,
2006).

Durante las dos campanas, los experimentos se sembraron en fechas consideradas
tempranas para los ciclos utilizados (23 y 17 de noviembre, respectivamente). Las
variedades se distribuyeron en un disefio en bloques completamente aleatorizados con
tres repeticiones, utilizando una densidad de 30 plantas m™. Cada unidad experimental
constd de 6 surcos de por lo menos 5 m de longitud, en la primera campaiia distanciados
a 35 cm y en la segunda a 52 cm. Los experimentos se mantuvieron libres de malezas,
plagas y enfermedades mediante los controles apropiados.

Cuadro 2.1. Variedades de soja seleccionadas para los experimentos del grupo 1,

indicando su grupo de madurez (GM) y con una ‘x’ las campafias en que fueron incluidas
(2016-17 y 2017-18)

lil?e I:'(:lcdign Genotipos Evento o tecnologia Empresa obtentora GM 201176_ 201187_
1982a Asgrow 4268 Convencional Nidera S.A. v X X
1982b A 5618 Convencional Nidera S.A. A% X X
1984 Asgrow 5308 Convencional Nidera S.A. A% X X
1990 Dekalb CX 458 Convencional Dekalb Argentina S.A. AY X X
1994 A 5780 Convencional Nidera S.A. v — X
1997 A 5402 Convencional Nidera S.A. \Y X X
2000 ADM 4800 Roundup Ready Asociados Don Mario S.A. v X X
2006 DM 5.8i Roundup Ready Asociados Don Mario S.A. A% X X
2007 NA 4990 RG Roundup Ready Nidera S.A. v X X
2008a DM 4250 Roundup Ready Asociados Don Mario S.A. IAY X X
2008b DM 4670 Roundup Ready Asociados Don Mario S.A. I\Y X X
2012 DM 4612 RFS Roundup Ready Asociados Don Mario S.A. I\Y X X
2014 NS 5258 Roundup Ready 2 Yield Nidera Seeds Argentina SAU V — X
2016 DM 40R16 Roundup Ready Asociados Don Mario S.A. I\Y% X X
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2.2.2 Experimentos del grupo 2: orientados a interpretar los efectos del déficit
hidrico sobre los determinantes fisiologicos del RG en un grupo acotado de
variedades de épocas contrastantes del mejoramiento

Este estudio incluy6 los datos obtenidos para un grupo reducido de variedades en los
dos experimentos del grupo 1 mas los obtenidos con ellas en otros experimentos
desarrollados durante las campafias 2017-18 (Exp3), 2018-19 (Exp4) y 2019-20 (Exp5)
con diferentes condiciones de oferta hidrica (Cuadro 2.2). Los experimentos propios del
grupo 2 consistieron en la combinacion de (i) un conjunto acotado de genotipos evaluados
en el grupo 1, y (ii) ambientes con niveles hidricos diferentes, tanto naturales (i.e.
conduccion en secano) como manipulados mediante el uso de mini invernaculos (rainout
shelters) durante la etapa reproductiva. Estos ultimos se realizaron durante 2017-18 y
2018-19, mientras que durante 2019-20 el experimento se condujo en secano. Los
genotipos para el grupo 2 se eligieron en funcion de los resultados de consumo de agua y
RG obtenidos en el primer afio experimental (A1) del grupo 1 (Cuadro 2.1). Las fechas
de siembra para el grupo 2 fueron (i) 18 de diciembre en la campafia 2017-18 (época
tardia), y (ii) 4 de diciembre en las campafias 2018-19 y 2019-20 (época intermedia). La
densidad de plantas y tamafio de las parcelas fueron similares a las utilizadas en el grupo
1. La distancia entre surcos fue de 35 cm en 2017-18 y 2018-19, para facilitar el manejo
de los rainout shelters, y de 52 cm en 2019-20.

Cuadro 2.2. Variedades seleccionadas para los experimentos con control de la recarga
hidrica (2017-18 y 2018-19) y de secano (2019-20).

lil?e l:::iigu Genotipos Evento o tecnologia ~ Empresa obtentora GM 201187_ 201198_ 202109_
1984 Asgrow 5308 Convencional Nidera S.A. \Y X X X
2000 ADM 4800 Roundup Ready  Asociados Don Mario S.A. IV X X %
2006 DM 5.8i Roundup Ready =~ Asociados Don Mario S.A.  V X X X
2016 DM 40R16 Roundup Ready  Asociados Don Mario S.A. IV X X X
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Para asistir a la generacion del déficit hidrico en los experimentos que incluyeron
ambientes con exclusion de lluvias (A3 en Exp3 y A5 en Exp4), en el sitio se sembro
previamente trigo [Triticum aestivum], que fue secado quimicamente en noviembre. El
disefio en estos casos fue en parcelas divididas, con el régimen hidrico en la parcela
principal (i.e. riego vs sequia impuesta), las variedades en la sub-parcela y tres
repeticiones. Los rainout shelters para exclusion de agua de lluvia (Fig. 2.1.) consistieron
en estructuras plésticas de polietileno traslicido (100 micrones) montadas sobre
bastidores de hierro de 2,5 m de ancho, 6 m de largo y 1,30 m de altura maxima para
cubrir cada unidad experimental. Estos rainout shelters permanecieron abiertos durante
los periodos sin riesgo de lluvia (i.e. la mayor parte del tiempo). Para evitar la entrada de
agua por los bordes, se utilizaron silo bolsas alrededor de las estructuras de hierro y se

construyeron canales para conducir el agua de lluvia.

Figura 2.1. Mini rainout shelters para exclusion de riego y lluvias utilizados en los
Experimentos 3 (2017-18) y 4 (2018-19).
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2.3. Mediciones y calculos
En todas las parcelas se realizaron las siguientes determinaciones:

- Contenido hidrico del suelo: cada =15 dias durante todo el ciclo;
gravimétricamente (0-30 cm) y mediante sonda de neutrones (Troxler 3400, NC, USA)
de 30 a 200 cm de profundidad. Se estimo6 el consumo de agua entre mediciones sucesivas
por el método de balance hidrico (Dardanelli et al., 2003) y se calculd el consumo
acumulado o evapotranspiracion del cultivo (ETc) a lo largo del ciclo.

- Fenologia: se realizaron mediciones cada 2-3 dias en 10 plantas del surco central,
segun la escala de Fehr y Caviness (1977), registrando desde el inicio de la floracion (R1),
inicio de formacién de vainas (R3), inicio de llenado de granos (R5), llenado activo del
grano (R6) y madurez fisiologica (R7).

- Intercepcion de la radiacion (ei): se cuantifico cada 10-15 dias con ceptémetro
(Cavadevices, Argentina) de 1 m lineal, en dias totalmente despejados entre las 11:00 y
14:00 horas. Se estimo la ei seglin la Ec. 2.1.

ei= 1 — RFAb/RFAa [2.1.]

siendo RFADb la RFA medida ubicando el ceptometro inmediatamente por debajo de

estrato mas bajo de hojas verdes del canopeo y RFAa ubicando el ceptometro
inmediatamente por encima del canopeo. Se realizaron al menos tres mediciones de

RFAD y una de RFAa en cada parcela. Para las mediciones de RFADb el ceptometro se

ubico en diagonal y con sus extremos en el centro de dos entresurcos consecutivos. El

valor diario de ei se obtuvo por interpolacion lineal entre mediciones sucesivas.

- Cantidad de radiacion fotosintéticamente activa interceptada por el cultivo
(RFAint): se calculé multiplicando los valores diarios de ei y la RFAinc diaria. Se obtuvo
su valor acumulado diario a lo largo del ciclo y, de este modo, se estimo el

correspondiente a cada dia y etapa de interés.
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- Evolucion de la biomasa total aérea (BT) y su particion a estructuras
reproductivas: se determiné la biomasa aérea de las plantas a partir del muestreo de por
lo menos 0,3 m lineales sobre dos hileras de los surcos centrales de cada parcela en
diferentes momentos del ciclo de cultivo (= R1, R3, R5 y R7). Las muestras se secaron a
una temperatura de ~60°C con circulacion de aire hasta peso constante y entonces se
registré el peso. A partir de R3, se separaron las vainas para determinar la particién a
estructuras reproductivas (i.e. cociente entre la biomasa de vainas y la BT), y se registro
el nimero de vainas por m?> (NV) y el peso seco de las mismas. La BT a madurez
fisiologica fue determinada mediante la cosecha de las plantas presentes en de 1 m lineal
del surco central de la parcela. Los datos de BT permitieron estimar la biomasa acumulada
por unidad de superficie a lo largo del ciclo (en g m™).

- Rendimiento en granos (RG) y sus componentes: se determinaron a madurez
fisiologica a partir de las muestras de BT. Luego del recuento de vainas, éstas se trillaron
manualmente para separar los granos, los cuales se pesaron para obtener el RG (en g m™
al 13% de humedad). Se determinaron ademas el niimero de granos por m? (NG) y el peso
individual del grano (PG, en mg), calculado como el cociente entre RG y NG.

— Se calculo: (i) el indice de cosecha “aparente” (IC), como el cociente entre RG
y BT a madurez fisiologica, (ii) la eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), como el
cociente entre valores acumulados de BT y RFAint en estadios de interés y también como
la pendiente de la relacion entre la evolucion de BT acumulada y la RFAint acumulada
(Andrade et al., 1992), y (iii) la eficiencia en el uso del agua (EUA) para producir BT y
RGenbase ala ETc (EUABgT,ETc Y EUARG,ETC), también como el cociente entre los valores
acumulados de las variables y como la pendiente de la respuesta de la BT a la ETc una
vez que el cultivo alcanzo6 una €i>0,95. Esta ultima pendiente se utilizé como estimador

de la EUA para producir biomasa basada en la transpiracion (T) pues se asume ETc=T
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cuando €i>0,90-0,95 o cuando el horizonte superficial se mantiene seco (Dardanelli et al.,
2003).

- Profundizacion radical: se estimé a partir de las sucesivas mediciones de
contenido de agua de suelo por estrato (Dardanelli et al., 1997), considerando que las
raices habian alcanzado una profundidad dada cuando se verificaba una variacion del
almacenaje en la misma respecto a la condicion inicial. Esta estimacion sélo se efectud
en los experimentos en los cuales ni la recarga por precipitaciones excesivas ni el drenaje
por contenidos hidricos superiores a capacidad de campo podia enmascarar el consumo
del cultivo.

2.4 Analisis estadisticos

Se realizaron analisis de varianza (ANOVA), de correlacion y de regresion que se
detallan en cada Capitulo. También analisis de componentes principales (ACP) en los
Capitulos 3 y 4.

Se estableci6 la ganancia global (GGl) de RG (en kg ha! afio™!) del periodo 1982-
2016 para el partido de Pergamino (MAGYP, 2024), que también se expreso en términos
porcentuales anuales para luego estimar respecto a ella la proporcion correspondiente al

progreso genético como el cociente entre GGe% y GG1% (de Felipe et al., 2016).

2.5 Condiciones agroclimaticas y definicion de ambientes

Durante el periodo 1980-2020, la localidad de Pergamino present6 una precipitacion
acumulada promedio de aproximadamente 595 mm entre los meses de noviembre y
marzo, segln registros historicos de la estacion meteoroldgica del INTA. En ese mismo
periodo, las temperaturas maximas promedio mensuales oscilaron entre 28 °C y 32 °C,
mientras que las minimas fluctuaron entre 15 °C y 18 °C lo que caracteriza un ambiente

de latitud intermedia con clima templado subhiimedo.
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Sobre esta base climatica historica, las condiciones ambientales observadas durante
las campafias experimentales variaron segun el afo, el experimento (Exp) y el tratamiento
aplicado dentro de cada experimento. Esta variabilidad permitié definir siete ambientes
contrastantes (A), cuya caracterizacion especifica para las etapas de crecimiento
predominantemente vegetativo (VE—RS) y reproductivo (R5-R7) se presenta en el
Cuadro 2.3.

Cuadro 2.3. Caracterizacion general de las condiciones de crecimiento exploradas en
cada Ambiente (An), definido segun la combinacién de Campafia x Régimen hidrico x
Experimento (Exp). Los valores corresponden a los promedios para temperaturas o

acumulados para radiacion fotosintéticamente activa incidente (RFAinc), Lluvia+Riego
y evapotranspiracion potencial (ETP) durante las etapas VE-RS5 y R5-R7.

Etapa VE-R5 Etapa R5-R7
Temperatura media . Lluvia+ Temperatura . Lluvia+
Ambiente (C) (TA'jAr:'ZC) Riego 5;; media (°C) (Tﬂ'jAn':zc) Riego | ETP (mm)
Max Min (mm) Max Min (mm)
A.l' 2016-17 30,2 16,5 2108 468 441 284 16,3 803 150 142
Riego (Expl)
A2 2017-18 319 16,8 2488 217 525 30,9 152 621 23 144
Secano (Exp2)
A3 2 017-18 325 14,4 1943 58,9 391 28,0 135 732 140 194
Sequia (Exp3)
A.4' 2017-18 325 17,4 1859 238 386 27,2 139 905 192 188
Riego (Exp3)
AS. 2 018-19 28,6 17,2 1868 521 312 24,6 13,0 802 122 125
Sequia (Exp4)
A.G' 2018-19 285 17,1 1841 662 309 248 134 796 148 123
Riego (Exp4)
AT. 2019-20 28,7 155 1667 399 343 26,9 14,0 542 187 139
Secano (Exp5)

Cuadro 2.4. Caracteristicas de los cinco experimentos incluidos en los grupos ExpGl y
ExpG2, indicando el nimero de ambientes (Amb), condicion hidrica (riego, sequia o
secano), campafia, época, fecha de siembra, y la cantidad de variedades evaluadas.

Grupos | Experimentos | Ambiente | Condicion | Campafa| Epoca Zieecrzg:j: Variedades
ExpGl 1 1 Riego 2016-17 | Temprana | 23-nov-16 12
P 2 2 Secano 2017-18 | Temprana | 17-nov-17 14
3 3| Sequld | »517.18 | Tardia | 18-dic-17 4
4 Riego 4
ExpG2 4 > Sequld_ | 5018 19 |Intermedia | 4-dic-18 4
6 Riego 4
5 7 Secano 2019-20 |Intermedia | 4-dic-19 4




CAPITULO 3

EFECTOS DEL MEJORAMIENTO GENETICO SOBRE EL RENDIMIENTO,
SUS DETERMINANTES FISIOLOGICOS Y SUS COMPONENTES

NUMERICOS EN CONDICIONES VARIABLES DE OFERTA HIDRICA
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3.1 Introduccion

El aumento del rendimiento de soja a nivel mundial ha sido impulsado tanto por
mejoras genéticas como por avances tecnologicos y agrondmicos. En Estados Unidos,
Specht et al., (2014) estim6 una ganancia global de rendimiento de 23,3 kg ha™ afio™!
entre 1924 y 2012, de los cuales dos tercios se atribuyen a la mejora genética. En
Argentina, la ganancia genética ha sido comparativamente mas modesta. A partir de un
re-andlisis de los estudios de Santos et al. (2006), se pudo estimar una contribucién
genética a la ganancia global de rendimiento de aproximadamente el 33%, aunque
considerando un amplio rango de GMs (III-VIII) respecto al global a nivel pais y sin
registrarse progreso genético significativo dentro de cada GM. De Felipe et al. (2016), al
analizar un gran nimero de genotipos, estimaron una ganancia genética de 1,1% anual en
condiciones ambientales dptimas, y de 0,7% anual cuando se consideraban los genotipos
¢lite de mayor rendimiento. Por otra parte, de Felipe et al. (2020) estimaron, mediante
una aproximacion por simulacion, que el progreso genético para rendimiento en grano
varia entre 0,27-0,30 % anual (minimo) y 0,87-1,11% anual (maximo) en funcién de las
condiciones del ambiente definidas por las precipitaciones durante el ciclo, con mayores
avances en ambientes con alta disponibilidad de agua.

Los avances genéticos descriptos han estado asociados principalmente con un
aumento en la produccion de biomasa (BT), la particion de la misma a grano (IC) y el
nimero de granos (NG). Kumudini et al. (2001), para GMs cortos usados en ambientes
de alta latitud (>39-40° N), sefialan que un 78% de la ganancia genética en el rendimiento
estaria explicado por aumentos en BT y solo un 22% seria atribuible al indice de cosecha
(IC). de Felipe et al. (2020) corroboraron esta tendencia para GMs Il y IV (ganancia BT
> ganancia IC) pero no para GM V (ganancia BT ~ganancia IC) en un ambiente de latitud

intermedia (~33,9° S) como el de esta tesis. Morrison et al. (1999), también para
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variedades de GMs cortos en Canada (liberadas entre 1932 y 1992), encontraron que la
mejora del rendimiento se atribuiria a incrementos en el indice de cosecha (IC) y la tasa
fotosintética (factor determinante de la BT), que crecieron a razoéon de 0,5% anual,
mientras hallaron una reduccion en el tamafio del canopeo (IAF) a razén del 0,4% anual.

La produccion de biomasa, su particion entre drganos vegetativos y reproductivos, y
los componentes numéricos del rendimiento (nimero de vainas, nimero de granos y peso
individual del grano) son elementos esenciales en la determinacion del RG que han sido
moldeados por el mejoramiento genético de manera no intencional (i.e. sin formar parte
del proceso de seleccion). El mismo comentario abarcaria a la eficiencia en el uso del
agua (EUA) y la radiacion (EUR) para la produccion de biomasa y RG, que permitirian a
los cultivares de soja alcanzar mayores niveles de productividad en un entorno cada vez
mas desafiante (IPCC, 2014). Para estos ultimos rasgos hay mucha menos evidencia sobre
efectos del mejoramiento, excepto algunos trabajos recientes que han documentado
mejoras en EUR (de Felipe et al., 2020) y EUA (Costa Netto et al., 2024; Feng et al.,
2022)

En este capitulo se analizara el efecto que el mejoramiento genético por RG del
cultivo de soja tuvo sobre sus determinantes fisioldgicos y componentes numéricos,
considerando condiciones contrastantes de disponibilidad hidrica durante el ciclo. Para
ello se utilizd un conjunto representativo de variedades comerciales de GM 1V-V, de

amplia difusion en la zona ntcleo de la region Pampeana humeda.

3.2 Materiales y métodos

En este capitulo se incluyen los experimentos realizados durante las campafias 2016-
17 (Expl) y 2017-18 (Exp2), el primero con 12 y el segundo con 14 variedades de soja
liberadas al mercado entre 1982 y 2016 (Cuadro 2.1). La fecha de siembra del Expl fue

el 23-nov-2016 y la del Exp2 el 18-nov-2017. Si bien ambas campaias correspondieron
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a una fase La Nifia (i.e. fase seca) del fenomeno ENOS (CPC, 2024), la primera tuvo una
intensidad moderada y la segunda fuerte. Ademas, durante la primera campafia se aplico
riego complementario mientras que la segunda fue conducida en secano, lo cual permitio
sostener una oferta hidrica relativa alta (Cuadro 2.3). El disefio experimental, las

determinaciones y muestreos se detallaron en el Capitulo 2.

3.3 Analisis estadistico

Se evaluaron los datos correspondientes al RG, la BT, el IC, el NG, el PG, el NV y
la biomasa de vainas (BV) obtenidos a madurez fisioldgica (R7). También se analiz6 (i)
la ETc y la RFAint, como valores acumulados hasta R7, y (ii) la ei como cociente entre
la RFAint y la RFAinc acumuladas a R7. Los datos fueron analizados a través de un
ANOVA para evaluar los efectos del genotipo (G), el ambiente (A) y su interaccion (Ec.
3.1).
Yijk= u + Ai + G(A)ij +(AG)ij + R(A)ik + eijk [3.1]
siendo Yijk la observacion del genotipo j en el afio i y la repeticion k, ¢ la media general,
Ai el efecto fijo del ambiente a través del ano experimental, G(4)ij el efecto fijo del
genotipo j anidado dentro del ambiente 4i, (4G)ij el efecto de la interaccion genotipo x
ambiente, R(A)ik el efecto aleatorio de la repeticion k anidada dentro del ambiente 47, y
eijk el error experimental asociado a cada observacion. Las medias se compararon
utilizando la prueba de Tukey con un nivel de significancia igual a a=0,05. Se realiz6 un
analisis de correlacion de Pearson para establecer el grado de asociacion entre el RG y
cada una de las variables evaluadas, y un analisis de componentes principales (ACP) para
interpretar de manera integral la discriminacion de cada combinacion de A x G respecto
al conjunto de las variables. Para este ultimo, los valores fueron previamente
estandarizados. Tanto el andlisis de correlacion como el ACP se efectuaron con el

programa InfoStat (Di Rienzo et al., 2017).
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Para estudiar la ganancia o progreso genético (GGe) de un rasgo especifico se
emplearon los mejores predictores lineales insesgados (BLUPs) de cada genotipo (G) en
cada experimento o ambiente (A). Para cada rasgo, los componentes de varianza se
obtuvieron mediante el ajuste de un modelo linear mixto empleando la funcién Imer del
paquete Ime4 de R (R Development Core Team, 2024). El progreso se estim6 como la
pendiente de la relacion de cada rasgo o parametro evaluado respecto del afio de
liberacion (ADL) y se expresd tanto en términos absolutos (kg ha' afio!) como
porcentuales anuales (% afio!). Para la determinacion de la existencia o no de diferencias
significativas entre los modelos ajustados a cada experimento se utilizo el programa

GraphPad Prisma 6 (GraphPad Software, San Diego, USA).

3.4 Resultados

3.4.1 Determinacion del Rendimiento: efectos genotipicos y ambientales.

El ambiente tuvo un efecto significativo (p < 0,05) sobre todas las variables
evaluadas excepto la RFAint, la ei y la ETc, en tanto que los genotipos afectaron a todas
las variables excepto al consumo de agua (Cuadro 3.1). En cambio, no hubo efecto alguno
atribuible a la interaccion G x A. La condicion hidrica més favorable del primer afio
permitié alcanzar un RG que promedié 5133 kg ha!, el cual disminuyé a 3037 kg ha’!
(i.e. -40,8%) como consecuencia del déficit hidrico que tuvo lugar durante la segunda
campaia (p < 0,01). Entre los genotipos, se destacaron DM40R16 y DM4670 como los
de mayor rendimiento (4850 y 4476 kg ha!, respectivamente) y DMS5.8i como el de
menor rendimiento medio (3314 kg ha™).

La produccion de biomasa total mostré una variabilidad interanual similar al RG,
con valores medios en el Expl que superaron en 41,6% a los del Exp2 (p < 0,01). Los

genotipos, en cambio, no conservaron para esta variable el mismo orden o ranking que el
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RG, y la BT fue en promedio méxima para las variedades A5618 y A5308, pertenecientes
al GM V, y minima para la variedad DM4250, del GM IV. El indice de cosecha tuvo
menor variabilidad interanual que el RG y la BT (p<0,05), pero también fue mayor
(21,8%) en Expl que en Exp2. Para esta variable, el valor maximo también correspondid
a las variedades con mayor RG (i.e. DM40R16 y DM4612) y el valor minimo a la
variedad con menor RG (i.e. DMS5.8i).

Si bien no se encontrd diferencia significativa entre Expl y Exp2 para las variables
RFAint y ei, si hubo diferencias (p<0,001) entre genotipos, destacandose la variedad
AS5618 por presentar los valores mas altos de ambas variables (894 MJ m acumulados a
R7, producto de haber interceptado un 62% de toda la radiacion incidente sobre el cultivo
durante su ciclo) y la DM 4250 por presentar los valores mas bajos (719 MJ m? y 0,54,
respectivamente), similar al DK458CX (734 MJ m? y 0,54) . Respecto al uso del agua
(ETc), existi6 un leve efecto del ambiente (p= 0,06) sobre esta variable, que fue s6lo un
7,5% superior en el Expl que en el Exp2 (aunque representd un 88% de la ETP total en
Expl y s6lo un 71% en Exp2). No se detectaron diferencias entre genotipos en ETc.

Entre las eficiencias de uso de recursos (EUR y EUARgTET:), se destaca para ambas
el efecto significativo del ambiente (0,001<p<0,05) y el genotipo (p<0,001). Respecto al
ambiente, el déficit hidrico registrada durante el Exp2 significd una disminucion de la
EUR del 30,8% y de la EUA del 24,6% respecto al Exp1 (1,72 y 26 respectivamente). En
cuanto a los genotipos, el valor maximo de EUR correspondié a A5308 (1,61 gMJ ) yel
minimo a DM5.8i (1,32 g MJ™!) similar a A5402 (1,34 g MJ'!), mientras que para la
EUAgTETC los valores maximos correspondieron a A5308 y A5618 (25,9 y 26 kg ha™!

mm’' respectivamente) y el minimo a DM4250 (20,3 kg ha™! mm™).
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Cuadro 3.1. Valores medios por genotipo (G) y ambiente correspondientes al rendimiento en grano (RG, kg ha!), la biomasa total aérea
(BT, kg ha''), el indice de cosecha (IC), la radiacién fotosintéticamente activa interceptada (RFAint, MJ m2), la eficiencia de intercepcion
(ei), la eficiencia en el uso de la radiacion (EUR g MJ™), la evapotranspiracion del cultivo (ETc, mm), la eficiencia en el uso del agua para
producir biomasa (EUABT ETe, kg ha! mm™), el nimero de granos por m? (NG), el peso individual del grano (PG, mg), el nimero de vainas
por m? (NV) y la biomasa de vainas por g m*> (BV) en los ambientes (A) definidos por los Experimentos 1 (Expl) y 2 (Exp2). Al pie se
indica el resultado del ANOVA.

m‘?; Zﬁﬁn Genotipos RG BT IC RAFint é |EUR ETc |EUAgrern| NG PG NV BV
19872 A4268 TIT pogd 11235 o[ 036 ol 785 2 | 038 abc [ 133 abc | % 2 | 235 abc| 2729 ted 40 2 | T.109 abcd| 562 ab
1982b  AS618 4336 4o | 13419 ¢ | 032 zpc 894 g 062 ¢ 152 beg | 514 a2 | 260 | 3.064 4 148 zbc | 1470 o 683 <
1984  AS5308 4220 g | 13.097 ¢ | 032 2 823 bed| 0.58 abc | 1.61 4 503 2 | 259 | 2486 ahe 164 ¢ | 1057 abc| 513 ab
1990 DK458CX | 3.961 ped| 10501 ab| 037 gef 734 2 | 054 2 |143 abcd| 489 2 | 216 ab| 2755 bed 150 abc | 1.081 abc | 531 ab
1997  AS5402 3.838 pe | 11400 ab| 033 abed| 866 cd | 060 be | 134 2 515 & | B el 2595 ae 147 abc | 1103 abcd| 554 ab
2000 ADM4S00 | 3.696 4p | 10876 ab| 034 abed| 771 ab | 058 abc | 141 abc | 496 a | 220 abe| 2343 157 cd | 991 ab | 545 ab
2006 DMS.8i 3314 5 | 10,650 ab| 031 a 817 be | 056 ab | 132 2 499 3 | 213 ab| 2220 a 147 abc| 966 2 548 ap
2007 NA4990RG | 4017 podd 11178 ab| 035 bace| 769 ab | 056 ab | 145 abed| 493 a2 | 226 abe| 2798 « 141 ab | 1178 abcd| 590 be
20082 DM4250 3914 peg| 9856 a | 039 ef 719 2 | 0542 |136 3 | 486 a | 203 2 | 2736 bad 141 ab | 1160 abad| 595 be
20086 DM4670 4476 £ | 11885 bel| 037 def 764 2b | 056 ab | 156 cd | 496 a | 239 abc| 3.100 ¢ 143 2p | 1236 o4 | 468 2
2012 DM4612 4291 g | 10460 2| 041 £ 762 ab | 056 ab | 138 ab | 491 2 | 213 ab| 2883 148 abc | 1203 bod | 596 be
2016 DM40RI6 | 4850 ¢ | 11880 pc| 041 £ 751 2b | 056 ab | 158 od | 468 a | 254 pe| 3.143 4 153 bed | 1303 de | 599 be

Ambiente 1 5133 b | 13329 b| 039 b 777 a|059 a |172 b | 514 a | 260 b | 3217 b 160 b | 1287 b | 709 b
Ambiente 2 3037 2 | 9412 a| 032 , 799 a|055 a2 |19 a2 | 478 a2 | 198 a| 2255 a 136 5 | 1088 1 | 47 a
Ambiente Ak *’XK x ns ns x X ns x Rk x xxK x XK
GGJOtipO XK XK 20K XK XHK R K X KK XK K ns X HK HH K X KK 20K K XK K
GxA ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns

* ko *** asteriscos indican significativo con p<0,05, p<0,01, p<0,001; ns: no significativo.
Letras distintas indican diferencias significativas entre genotipos (G) o ambientes (A) para una misma variable segun test de Tukey (p <
0,05).
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En cuanto a los componentes numéricos del RG, hubo efectos significativos del ambiente
(0,001<p<0,05) y del genotipo (p<0,001) para todos ellos. Las malas condiciones hidricas del
Exp2 significaron una merma respecto del Exp1 de 20,5% en el nimero de vainas (NV), 40,6%
en la biomasa de vainas (BV), 30% en el NG y 15% en el PG. Entre los genotipos, los mayores
valores de NV (1470 m2) y BV (683 g m™) correspondieron a A5618, el mayor NG a DM40R 16
(3143 m?) y el mayor PG a A5308 (164 mg). En contrapartida, los registros de menores valores
correspondieron a DM5.8i para el NV (966 m2), DM4670 para la BV (468 m%), DM5.8i para

el NG (2220 m™) y A4268 para el PG (140 mg).

3.4.2. Determinacion del Rendimiento: relacion entre variables

El RG tuvo una correlacion () altamente significativa (p<0,01) y positiva con todas las
variables evaluadas (Cuadro 3.2), excepto con la RFAinc en que fue negativa (-0,83; p<0,001)
y con la RFAint que fue no significativa. Respecto a la magnitud de la correlacion con el RG,
el orden de importancia en valor absoluto fue: EUR (0,96) > NG (0,94) > BT (0,91) > EUABT,ETc
(0,89) > BV (0,86) > RFAinc (0,83) > NV (0,80) > IC = PG (0,77) > ei (0,60) > ETc (0,56).

Al evaluar la relacion de las variables y los tratamientos en conjunto mediante un ACP, se
establecid que el mismo explico un 83,8% de la variabilidad total de los datos (Fig. 3.1), con
un 66% por el primer componente principal (CP1) y un 17,8% por el segundo (CP2). El CP1
ubico la mayor parte de la variacion en RG, BT, NG, NV, BV, PG, EUR y EUA en el sentido
positivo del eje ‘x’, con valores comparativamente mayores en el sentido positivo del mismo.
Sobre el CP2 se distribuy¢ la variacion en RFAint (con valores relativamente mayores hacia el
sentido positivo del eje ‘y’) y el IC (con valores relativamente mayores hacia el sentido negativo
del eje ‘y’). Las demas variables (RFAinc, ei y ETc se distribuyeron entre ambos CPs. El CP1
también permiti6 distinguir claramente los dos afios experimentales, con todos los datos

correspondientes al Expl (en azul) volcados hacia valores positivos del CP1 y todos los del
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Exp2 (en rojo) hacia valores negativos. En esta division, se destaca la mayor variabilidad de los
datos correspondientes a los genotipos (identificados por su afio de liberacion) respecto al CP2
durante el Exp2 que durante el Expl.

Respaldando el andlisis de correlacion, los vectores de similar longitud y en fuerte angulo
agudo entre las variables RG, EUR, NG y BV denotan la fuerte asociacion entre las mismas.
Esto también se verifica para el PG, aunque su vector de menor longitud indica una menor
variabilidad en los datos de ese rasgo y consecuentemente menor participacion relativa en el
andlisis. Siguen en importancia en relacion con el RG las variables EUA, NV y BT, y en mucha
menor medida IC y ETc. A través de todo el conjunto de datos, las variables ei y RFAint no
tuvieron mayor incidencia en la determinacion del RG (vectores casi en angulo recto), mientras

la variable RFAinc acumulada tuvo una relacion claramente negativa (vector en angulo obtuso).



Cuadro 3.2. Correlacion (7) entre variables (valor superior) y su significancia (valor inferior en negrita). RG: rendimiento en granos, BT: biomasa
total aérea, IC: indice de cosecha, RFAinc: radiacion fotosintéticamente activa incidente acumulada, RFAint: RFA interceptada acumulada, ei:
eficiencia de intercepcion, EUR: eficiencia en el uso de radiacion, ETc: evapotranspiracion del cultivo, EUA eficiencia en el uso de agua, NG:
ntimero de granos m, PG: peso de granos, NV: nimero de vainas y BV: biomasa de vainas. Resultados utilizando 12 (Exp1)y 14 (Exp2) variedades
de soja liberadas al mercado entre 1982 y 2016 cultivadas en INTA Pergamino.

RG BT IC  RFAinc RFAint  ei EUR  ETc EUAgrer. NG PG NV
0,91
BT 1< 0.0001
o 077 | 044
<0,0001| 0,023
_ 083 | -064 | 083
RFAINC | _ 5.0001| 0,0004 |< 0,0001
. 025 | 004 | 063 | 067
REAINt | 62774 | 0.8555 | 0,0006 | 0,0002
i 06 077 | 011 | -025 | 056
0,0012 |<0,0001| 0,6073 | 02219 | 0,0032
EUR 096 | 095 | 063 | 082 | 027 | 057
<0,0001 < 0,0001| 0,0005 |<0,0001| 0,1859 | 0,0023
ETe 056 | 064 | 021 | 03 | 024 | 066 | 054
0,0031 | 0,0005 | 0,2954 | 01428 | 0,2369 | 0,0003 | 0,0048
EUAg .| 089 | 097 [ 046 | 066 | 002 | 071 | 095 | 045
<0,0001|<0,0001| 0,018 | 0,0002 | 0,9179 | 0,0001 |< 0,0001| 0,0224
NG 094 | 084 | 077 | 077 | 026 | 052 | 089 | 049 0,83
<0,0001 | < 0,0001|< 0,0001|< 0,0001| 0,973 | 0,0067 |<0,0001| 0,0104 | < 0,0001
. 077 | 073 | 055 | 07 | 021 | 051 | 077 | 048 0,71 053
<0,0001|< 0,0001| 0,0039 | 0,0001 | 0,3066 | 0,0072 |<0,0001| 0,0131 | <0,0001 | 0,0059
Y 0.8 076 | 056 | -05 | 004 06 073 | 038 0,77 089 | 032
<0,0001|< 0,0001| 0,0028 | 0,0094 | 08584 | 0,0013 |<0,0001| 0,0549 | <0,0001 |<0,0001| 0,1122
By 08 | 08 | 062 | 077 | 017 | 064 | 085 | 058 0,79 081 | 069 | 066
<0,0001|< 0,0001| 0,0007 |<0,0001| 0,3964 | 0,0005 |<0,0001| 00017 | <0,0001 |<0,0001| 0,0001 | 0,0003
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Figura 3.1. Biplot para los dos primeros componentes principales (CPn),
correspondientes a las variables biomasa total (BT), biomasa de vainas (BV), eficiencia
de intercepcion (ei), eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), eficiencia en el uso de
agua evapotranspirada para producir biomasa (EUAgT eTc), €vapotranspiracion del cultivo
(ETc), indice de cosecha (IC), nimero de granos m™ (NG), nimero de vainas m2 (NV),
peso individual del grano (PG), rendimiento en grano (RG), radiacion fotosintéticamente
activa incidente acumulada (RFAinc), y radiacion fotosintéticamente activa interceptada
acumulada (RFAint) para variedades de soja liberadas al mercado argentino entre 1982 y
2016 (numero préximo a cada circulo). Los datos corresponden a dos campafias: Expl
(2016-17), representada por simbolos azules, y Exp2 (2017-18), representada por
simbolos rojos.

Respecto a la discriminacion que las variables evaluadas hicieron de los genotipos a
través de los experimentos (GxA), se destacan comparativamente (i) los altos
rendimientos alcanzados tanto por variedades antiguas (1982b y 1984) como por la mas
moderna (2016) en el ambiente potencial del Expl, pero en el primer caso atribuible a
una proporcionalmente mayor produccion de BT con comparativamente bajo IC y en el

segundo caso lo inverso (comparativamente menor BT y muy alto IC), (ii) el mal

desempefio general de la variedad liberada en 2006 (DMS5.81) a través de ambos
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ambientes, ubicandose siempre hacia los menores valores relativos del vector RG, tanto
en su trayectoria explicita positiva como implicita negativa, (iii) la baja variabilidad en
RG de las variedades liberadas en 2000 (ADM4800) y 2012 (DM4612RFS), con los
valores de ambos ambientes ubicados hacia el centro del diagrama, y (iv) la alta
variabilidad de RG de las variedades antiguas (mayor dispersion sobre el eje ‘X’), que en
el ambiente malo se debi6 principalmente a una fuerte penalizacion del IC. Ademas de
una mayor produccion de BT, las variedades de 1982b (A5618) y 1984 (A5308) también
se caracterizaron por un proporcionalmente mayor consumo de agua y cantidad de

RFAInt.

3.4.2 Efecto del mejoramiento genético sobre el RG, sus determinantes fisiologicos y
componentes numéricos

Para el conjunto de variedades analizadas, los dos ambientes contrastantes no
determinaron diferencias significativas entre los modelos ajustados, definiéndose
entonces un modelo unico. Segliin el mismo se pudo establecer claramente la existencia
de dos etapas atribuibles a los efectos del mejoramiento genético por RG en el cultivo de
soja (Fig. 3.2). La primera se desarroll6 en el periodo 1982-2004, y se caracteriz6 por una
disminucion del progreso genético para RG a una tasa de -25,7 kg ha'afio”!, equivalente
a -0,64 % anual. La segunda tuvo lugar en el periodo 2004-2016, y en ella en cambio
hubo un aumento fuerte y sostenido del progreso genético a una tasa de 76,5 kg ha™ afio”

!, equivalente a +1,9 % anual (R’=0,63; p < 0,0001).
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Efecto del Genotipo sobre RG

2= 0,509*** .
-25,7 kg ha'' afio™" 76,5 kg ha' afio!
-1000-1 I 1 —
1980 1990 2000 2010 2020

Ano de Liberacion

Figura 3.2. Efecto del genotipo sobre el rendimiento en grano (RG) considerando el afio
de liberacion al mercado de variedades de soja de GMs IV-V inscriptas entre 1982 y 2016.
Los datos corresponden a dos campanas consecutivas: Exp 1 (2016-17), representada por
simbolos llenos, y Exp 2 (2017-18), representada por simbolos vacios. La linea continua
muestra el ajuste bilineal de todos los datos (diferencia no significativa entre los modelos
ajustados por campafia) y la flecha vertical sefiala el afio del punto de inflexion (2004).
Los valores sobre las flechas horizontales representan las pendientes de cada fase del
ajuste. Los nimeros junto a algunos simbolos indican (i) superposicion de dos datos (2),
o (i1) existencia de un solo dato (1) para el caso de las variedades incluidas s6lo en Exp2.
*#%* indica p<0,0001.

Entre los principales determinantes fisiologicos del RG, la tendencia bimodal
descripta para el mismo fue claramente replicada por el IC (Fig. 3.3b) pero solo
parcialmente por la BT (Fig. 3.3a). En el caso del IC, un modelo tnico bilineal defini6 el
efecto del mejoramiento genético sobre esta variable, que disminuyo a una tasa del 0,3 %
anual hasta el afio 2005 para luego aumentar a una tasa del 1,03% anual (p<0,01). En el
caso de la BT, en cambio, sélo se detectdé un efecto significativo (p<0,05) del
mejoramiento genético durante la sequia del Exp2. Para esta variable, el mejoramiento
genético no habria provocado cambios en condiciones potenciales de crecimiento, pero
habria comenzado a generar mejoras en condiciones hidricas desfavorables entre las

variedades liberadas a partir de 2010. Esta mejora seria de 2,9 % anual.
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Figura 3.3. Efecto del genotipo sobre (a) la biomasa total aérea (BT), y (b) el indice de
cosecha (IC), considerando el afio de liberacion al mercado de variedades de soja de GMs
IV-V inscriptas entre 1982 y 2016. Para otros detalles de la figura referirse a la Fig. 3.2.
La linea continua en (b) muestra el ajuste para ambos experimentos, la linea discontinua
en (a) corresponde s6lo al Exp2 (ajuste no significativo para el Expl) y la flecha vertical
en cada caso indica el punto de inflexiéon. * y ** indican p<0,05 y p<0,01,
respectivamente.

En cuanto a los componentes numéricos del RG, el mejoramiento genético solo tuvo
efectos consistentes a través de ambientes sobre el NG (Fig. 3.4a) y el NV (Fig. 3.5a),
pero se limitaron al ambiente desfavorable en el caso de la BV (Fig. 3.5b) o fueron nulos
en el caso del PG (Fig. 3.4b). La tendencia verificada para el NG y el NV fue similar a la
descripta para el RG, i.e. bilineal y tnica a través de ambientes. Se estim6 una primera
etapa de pérdida de NG a una tasa de 0,7% anual seguida de una etapa de ganancia a una
tasa de 1,32 % anual. El punto de inflexion entre ambas etapas se estimd en el afio 2002.
El NV tuvo tasas similares al NG, con una caida inicial de 0,8% anual seguida de un
aumento del 1,23 % anual a partir del afio 2001. La BV se asemej6 a la BT pues (i) no
mostro tendencia alguna en el ambiente potencial, y (i1) en el ambiente de déficit hidrico

registrd una primera fase de minimo declive seguida por un aumento a razén de 2,9%

anual a partir de 2007.
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Figura 3.4. Efecto del genotipo sobre (a) el nimero de granos por m? (NG), y (b) el peso
individual del grano (PG), considerando el afio de liberacion al mercado de variedades de
soja de GMs IV-V inscriptas entre 1982 y 2016. Para otros detalles de la figura referirse
a la Fig. 3.2. * indica p<0,05.
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Figura 3.5. Efecto del genotipo sobre (a) el nimero de vainas por m? (NV), y (b) la
biomasa de vainas por m? (BV), considerando el afio de liberacion al mercado de
variedades de soja de GMs IV-V inscriptas entre 1982 y 2016. Para otros detalles de la
figura referirse a la Fig. 3.2. * y ** indican p<0,05 y p<0,01, respectivamente.

Pese a las diferencias registradas entre genotipos para la ei y la RFAint (Cuadro 3.1)
o a la relacion significativa con el RG de la ei y la ETc (Cuadro 3.2), estos rasgos
relacionados con la eficiencia de captura (ei1) y la cantidad de recursos capturados (RFAint
y ETc¢) no evidenciaron tendencia alguna asociada al mejoramiento genético (datos no
mostrados). Si existid, en cambio, un efecto del mejoramiento sobre las eficiencias de uso

de recursos, pero so6lo en el ambiente afectado por la sequia (Exp2). En esa condicion,

ambas eficiencias presentaron una tendencia a disminuir hasta 1997 (EUR) 6 1999
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(EUABTET:) para luego aumentar. En la primera fase, la tasa de pérdida fue de 0,57%
anual para la EUR y 0,55% anual para la EUAgrET.. En la segunda fase, la tasa de

ganancia fue de 0,85% anual para la primera y 0,99% anual para la segunda.
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Figura 3.6. Efecto del genotipo sobre (a) la eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), y
(b) la eficiencia en el uso del agua evapotranspirada para producir biomasa (EUABTET.),
considerando el afio de liberacion al mercado de variedades de soja de GMs IV-V
inscriptas entre 1982 y 2016. En ambas figuras, la linea discontinua corresponde solo al
Exp2 (ajuste no significativo para el Expl) y la flecha en cada caso indica el punto de
inflexion. Para otros detalles de la figura referirse a la Fig. 3.2. * indica p<0,05.

3.5 Discusion
3.5.1. Ambiente y Genotipo: efectos sobre los rasgos de interés

Mediante ensayos a campo, realizados durante dos campafas muy contrastantes en
oferta hidrica en un sitio representativo de la region templada himeda de Argentina, se
pudo establecer la existencia de diferencias genotipicas importantes para el RG en un
conjunto de 12-14 variedades de soja de GMs IV-V de amplia difusion (de Felipe et al.,
2016; Santos et al., 2006) y liberadas al mercado argentino entre 1982 y 2016. Si bien la
condicién de sequia provoco la previsible reduccion del RG (Aramburu Merlos et al.,
2015; Grassini et al., 2015), no se detectd una interaccion GXA significativa.
Consecuentemente, no hubo un cambio de ranking de los genotipos entre ambos

ambientes (Rao et al., 2002).
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El comportamiento descripto para el RG (i.e. efectos del ambiente y el genotipo, pero
no de GxA) también se verifico en sus determinantes fisiologicos (BT, BV ¢ IC) y
componentes numéricos (NV, NG y PG). Las diferencias entre experimentos corroboran
lo que ha sido documentado para este cultivo cuando es expuesto a condiciones hidricas
deficitarias durante sus etapas reproductivas criticas: una disminucién significativa de
todos ellos (Anda et al., 2020; Andriani et al., 1991). Las condiciones ambientales, sin
embargo, no dieron lugar a las diferencias interanuales esperables en la eficiencia de
intercepcion (ei) promedio del ciclo ni en la cantidad de RFAint a R7. Tanto en etapas
tempranas, en que se define la capacidad maxima de captura de luz del canopeo, como en
etapas tardias, en que se define la persistencia del area foliar, una deficiencia hidrica
deberia promover una reduccion en estas variables (Andriani et al., 1991; Karam et al.,
2005; Sinclair, 1986), que no se verificd. El comportamiento observado seria atribuible a
compensaciones provocadas no soélo por la cantidad total de RFAinc del ciclo
(Exp2>Expl; Cuadro 2.3), sino también por diferencias en la distribucion entre etapas en
ambos experimentos asociadas a cambios en la duracion relativa de las mismas (Lopez et
al., 2021), como se discutird en el Capitulo 4. En contraste con el ambiente, si existieron
diferencias entre genotipos para la ei media y la RFAint a R7 que, como era esperable
(Edwards and Purcell, 2005; Salmeron et al., 2015; Santachiara et al., 2017), tuvieron
valores comparativamente mayores para las variedades de ciclo mas largo (GM V) y
menores para las de ciclo mas corto (GM IV). La ausencia de diferencias en RFAint entre
ambientes y el mayor valor de esta variable entre los genotipos de GM V promovidé un
mayor valor de BT entre algunas variedades de este grupo (e.g. A5618 y A5308) pero no
en todas (e.g. A5402 y DM5.81), debido a variaciones en sentido contrario de la EUR. La

variacion genotipica en EUR dentro de un mismo GM puede derivar tanto de diferencias
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en capacidad fotosintética foliar (Sakoda et al., 2016) como de diferencias en distribucion
de luz a través del canopeo (Feng et al., 2019; Haile et al., 1998; Lopez et al., 2021).

En cuanto al recurso agua, las diferencias en consumo (ETc) fueron muy leves entre
ambientes y nulas entre genotipos, resultando en diferencias ambientales y también
genotipicas en EUAgTET: debido a los efectos que sobre el numerador de esta variable
tuvo la BT (Cuadro 3.1). Si bien en soja se han documentado diferencias genotipicas en
uso del agua, como las asociadas a una respuesta diferencial al déficit de presion de vapor
(Sadok and Sinclair, 2009a) o al contenido de agua del suelo que conduce a la regulacion
de la transpiracion (Hufstetler et al., 2007), los valores de ETc del presente estudio no
difirieron entre genotipos aun considerando las diferencias en ciclo asociadas al GM. Esto
ultimo sugiere que podrian existir diferencias en la particion del agua consumida a lo
largo del ciclo y/o en la EUA transpirada para producir biomasa (EUAg 1)(He et al., 2017;

Sinclair, 2018), que se discutiran en proximos capitulos.

3.5.2. Relaciones entre variables y determinacion del RG

Aunque el RG tuvo una correlacion alta y significativa con casi todas las variables
hasta aqui analizadas, para el conjunto de genotipos incluidos en el estudio se destaca (1)
entre los determinantes fisioldgicos de la produccion de biomasa (BT) por sobre su
particion a granos (IC), y (i1) entre los componentes del nimero de unidades cosechables
(NG) por sobre el peso individual de las mismas (PG) (Fig. 3.1). Respecto a los
determinantes fisioldgicos, por un lado, varios trabajos han evaluado su importancia
relativa en la determinacion del RG. Existe consenso en cuanto a una disminucion del IC
con el alargamiento del ciclo (Mayers et al., 1991), que atenua la mejora del rendimiento
a través de un aumento en la captura luz (Salmerén et al., 2015) y consecuente produccion

de biomasa (Board and Maricherla, 2008; Santachiara et al., 2017). En el presente estudio,
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la mayor importancia relativa de la BT seria atribuible a que se incluye un nimero acotado
de GMs. En cuanto a los componentes numéricos, los resultados confirman tanto la
importancia de ambos en la determinacion del RG de soja (Pedersen and Lauer, 2004)
como la mayor influencia relativa del NG respecto al PG (Board and Kahlon, 2011;
Kahlon et al., 2011). También en este caso, el numero acotado de GMs junto al uso de
una época de siembra temprana en ambos experimentos habria contribuido al resultado,
al evitar limitaciones severas por fuente de asimilados para el llenado del grano con el
atraso de la época de siembra (Borrés et al., 2004; Calvifio et al., 2003).

El andlisis conjunto de las variables evaluadas discrimind claramente entre
ambientes segun su potencial de RG y entre genotipos seglin las diferentes estrategias
para alcanzarlo. Respecto al ambiente, confirmé un patrén de respuesta relativamente
estable entre genotipos a través de ambos ambientes en cuanto a su discriminacion por el
vector de RG, coincidente con la ausencia de efectos de interaccion detectada en el
ANOVA. En cuanto a las estrategias para generar el RG, las variedades del GM V que
alcanzaron relativamente alto RG se caracterizaron por hacerlo a través de una mayor BT
e IC relativo mas bajo, mientras las de mayor RG relativo entre las del GM IV lo hicieron
con el comportamiento inverso. Ambos patrones serian los esperables en una
comparacion entre GMs (Salmeron et al., 2015; Santachiara et al., 2017). Sin embargo,
el ACP también permitié detectar algunas particularidades de utilidad en un proceso de
seleccion (dos Santos Silva et al., 2022), como genotipos con comparativamente menor
variacion relativa del RG a través de ambos ambientes (e.g. variedad ADM4800 liberada
en 2000 y variedad DM4612 RFS liberada en 2012) respecto de otros con mayor variacion
relativa (e.g. variedad A5308 liberada en 1984), o genotipos con RG relativamente mas
alto en ambos ambientes (e.g. variedad DM 40R 16 liberada en 2016) o més bajo en ambos

ambientes (e.g. variedad DM 5.8i liberada en 2006).
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3.5.3. Efecto del mejoramiento genético sobre el RG de GMs IV-V en la region

Pampeana himeda central

El proceso de mejoramiento genético se encuentra en permanente evaluacion en
cuanto a su capacidad de sostener las ganancias necesarias para satisfacer el aumento de
demanda global estimado, principalmente para las especies de mayor demanda global,
entre las cuales se encuentra la soja (Ray et al., 2013). Para evaluar dicho progreso existen
diversas aproximaciones, como los estudios retrospectivos incluyendo un numero
variable de genotipos histoéricos representativos (de Felipe et al., 2016; Milioli et al.,
2022) o los estudios basados en ensayos multi-ambientales (Abdala et al., 2024; Lange
and Federizzi, 2009). La inclusion de rasgos ecofisiologicos en los estudios de progreso
genético reduce la cantidad de genotipos que pueden ser evaluados, por lo que es
fundamental realizar una seleccion cuidadosa para obtener conclusiones solidas (Austin,
1993). En el presente trabajo se empled la aproximacion retrospectiva, utilizando un
conjunto acotado de 14 variedades dado el gran nimero de determinaciones
ecofisiologicas propuesto, en particular cumplir con el objetivo de caracterizar el
consumo de agua y su eficiencia de uso durante del ciclo. Las variedades elegidas son
altamente representativas de las mas utilizadas por los productores a lo largo de los
ultimos 40 afios, como lo demuestra la inclusion de la mayoria de ellas (12 de 14) en
trabajos realizados previamente en el pais para estimar el progreso genético de
exclusivamente el RG (Santos et al., 2006) o también de algunos rasgos ecofisioldgicos

(de Felipe et al., 2020, 2016).

El primer resultado destacado del presente trabajo es el hallazgo de dos tendencias

contrapuestas en el mejoramiento de soja de GMs IV-V seleccionadas para la region
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Pampeana humeda central de Argentina: la primera de decrecimiento a una tasa de 0,64
% anual en el periodo 1982-2004 y la segunda de crecimiento a una tasa de 1,9 % anual
en el periodo 2004-2016. Por un lado, practicamente no existen en la literatura evidencias
de cambios en la tasa de ganancia en soja, excepto los muy moderados y siempre con
valores positivos reportados por Rincker et al. (2014) para sojas de GMs II-IV en EEUU,
y que tuvieron sus puntos de inflexion en la década de 1960. Estos autores atribuyen las
mejoras en ganancia registradas a partir de la década de 1970 en ese pais y esos GMs a
los aumentos en inversion por las compaifiias semilleras privadas, estimulado por la
declaracion en 1970 del Acta de Proteccion a las Variedades Vegetales (PVPA por Plant
Variety Protection Act), que también promoviéo el aumento en el nimero de
fitomejoradores del sector publico. Por otro lado, la aparente contradiccion con estudios
previos de Argentina ya citados, en los cuales no se detecta la mencionada merma de
ganancia, puede explicarse principalmente por el nimero de genotipos, GMs y ambientes
involucrados en el andlisis. Cuando estos niimeros son mayores se obtienen tendencias
mas simples y de largo plazo, pero que pueden no capturar cambios a lo largo del proceso
de mejoramiento genético debidos a modificaciones en estrategias segun etapas o incluso
pueden llegar a enmascarar las verdaderas tendencias dentro de diferentes GMs o
alrededor de ciertos momentos especificos. A estos sesgos se agrega, ademas, una posible
mayor incidencia en las estimaciones de ganancia de las diferencias de ciclo entre GMs
y su interaccion con el ambiente. Los trabajos de de Felipe et al. (2016) y Santos et al.
(2006) son ejemplos de esta aproximacion y sus consecuencias. En el segundo caso, en el
cual se hace un andlisis conjunto a través de GMs, pero también individual por GM para
el periodo 1982-2000 e incluyendo un gran niumero de campafias y ambientes, se pone
claramente en evidencia la diferencia sefialada. Mientras el analisis global denota una

ganancia de 14,3 kg ha™! afio! que sugiere un 0,33 % anual a nivel pais, el analisis por
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GM indica ganancias nulas para cada GM durante el periodo sefialado, el cual es parte
del indicado en la presente tesis como registrando pérdidas de ganancia genética. Si bien
en un estudio posterior de Felipe et al. (2020) ratifican para 1984-2015 ganancias estables
de 0,9-1,1 % anual atn por GM, este nuevo trabajo esta limitado a informacién de una
unica campana de las dos utilizadas en el trabajo previo y ya no informa respecto al decil
superior, que seria representativo de los mejores cultivares y en el cual tiende a disminuir
el porcentaje de ganancia (de Felipe et al., 2016). Tampoco se realiza en ninguno de los
trabajos un analisis de ganancia segmentado por etapas. En resumen, la inclusion
exclusiva de genotipos de amplia difusiéon, de un nimero acotado de GMs, en
experimentos conducidos en el ambiente objetivo de seleccion para los mismos y en
condiciones climaticas que capturaron bien la variabilidad interanual que en oferta hidrica
se puede esperar en dicho ambiente permitido detectar cambios en las tendencias de
progreso genético, que no habian sido documentadas hasta el momento. Este cambio
incluye una primera etapa de disminucion hasta 2004 seguida de otra de aumento, siendo
el valor de ganancia estimado para la segunda de 1,9% anual. Este Gltimo resultd muy
superior a las ganancias referidas por de Felipe et al. (2020) para los mismos GMs en un
periodo (1984-2015) mas extenso (0,9-1,1 % anual). También fue muy superior a las
ganancias estimadas por Abdala et al. (2024) mediante otra aproximacion (ensayos multi-
ambientales), en ambientes de alto rendimiento de Argentina pero limitandose al periodo
2005-2021, que fueron de 0,9% anual tanto para GM IV como para GM V. Estos tltimos
autores estimaron ganancias menores (0,3-0,6% anual) al disminuir la calidad del
ambiente, algo que no se verifico entre los ambientes huimedo y seco incluidos en el
presente capitulo y por eso se ajustd un modelo unico.

En cuanto a las posible razones de la tendencia bilineal expuesta, con quiebre en el

ano 2004, se puede mencionar a la incorporacion de variedades genéticamente
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modificadas (OGM) con genes Roundup Ready (RR), que fueron lanzadas al mercado
argentino en el afo 1996 y alcanzaron una adopcion del 98,8% en el afio 2002/2003
(Trigo, 2011). Entre las variedades de esta tesis la primera OGM es ADM 4800, liberada
en el ano 2000, que junto con DMS5.8i, liberada en 2006, presentaron las peores tendencias
en RG (Fig. 3.2). Si bien esta tecnologia permitié6 mas que duplicar la tasa de expansion
del area destinada a soja (Fig. 1.1b) y con ello la producciéon del pais de manera casi
equivalente, se ha documentado que la introduccion del gen RR significd una disminucién
promedio del RG de las variedades portadoras respecto a las convencionales de 5%
(Elmore et al., 2001), que pudo llegar a niveles maximos de hasta 18% en algunas
condiciones (Benbrook, 1999; Carpenter, 2001; Oplinger et al., 1998). La mejora de los
métodos de transformacion habria evitado estos inconvenientes en el caso de eventos mas
modernos como la tecnologia Intacta, lanzada en 2013, que contribuy6 a la mejora
tecnoldgica del cultivo con aumentos promedio de rendimiento global del 9,2% en

Argentina, Brasil, Paraguay y Uruguay (Brookes, 2018).

3.5.4. Efecto del mejoramiento genético por RG sobre componentes numéricos y
rasgos ecofisiologicos

Las variedades incluidas en estudios retrospectivos, como el de esta tesis y otros
similares citados, son esencialmente producto de mejoramiento genético tradicional, i.e.
aquel basado so6lo en el RG (rasgo primario) y algunos rasgos secundarios de valor
agrondémico o defensivos (e.g. resistencia al vuelco y enfermedades). Si bien a partir de
ADMA4800 se incorpora en el analisis de esta tesis a la biotecnologia con el gen RR de
tolerancia a herbicidas (Cuadro 2.1), no existen aun en soja cultivares comerciales que
hayan incorporado alglin evento transgénico asociado a tolerancia a estreses abidticos ni

otros criterios que los mencionados (Chan et al., 2020). Consecuentemente, las tendencias
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descriptas en este capitulo para los determinantes ecofisiologicos del rendimiento y sus
componentes numéricos son un resultado no intencional del proceso de seleccion

descripto.

Como era esperable de la relacion estrecha entre el RG, el NG y el NV, pero nula
entre el RG y el PG (Cuadro 3.2. y Fig. 3.8), los componentes NG y NV fueron afectados
por el mejoramiento genético de manera similar al RG, verificAndose una tendencia
inicialmente decreciente seguida de otra creciente y un punto de inflexion muy cercano
(afio 2001 para NV y 2002 para NG). Para el PG, en cambio, el efecto del mejoramiento
se estimo nulo. Por un lado, estas tendencias coinciden con las sefialadas en varios
estudios previos que evaluaron los componentes del rendimiento y detectaron efectos
significativos del mejoramiento sobre el NG y/o el NV pero no sobre el PG (Cui and Yu,
2005; De Bruin and Pedersen, 2009; de Felipe et al., 2016; Jin et al., 2010; Kahlon et al.,
2011; Rincker et al., 2014). Por otro lado, la ausencia de cambios significativos en el PG
de todos estos estudios, o una tendencia positiva del mejoramiento sobre ambos
componentes (Umburanas et al., 2022), indica que las variaciones en el NG no habrian
significado cambios sustanciales en la relacion fuente/destino durante el periodo de
llenado. Una excepcion a este patron general es la tendencia recientemente documentada
para soja en Japon, en que habria existido una compensacion total entre el aumento del
NG vy la disminucién del PG que dio lugar a un progreso nulo de RG (Kumagai et al.,

2022).

Entre los determinantes ecofisiologicos, si bien el RG tuvo una relacion mas fuerte
con la BT que con el IC (Cuadro 3.2), los efectos del mejoramiento genético sobre el
segundo fueron mas semejantes a los observados para el RG que los estimados para la BT

(Fig. 3.3). En el caso de esta ultima, los efectos del mejoramiento solo fueron
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significativos para el ambiente bajo fuerte déficit hidrico del Exp2 y, aunque el tipo de
modelo ajustado fue similar al del RG, las tasas de cambio de cada etapa y el punto de
inflexion entre ellas fueron menos coincidentes con los establecidos para el RG que en el
caso del IC. Consecuentemente, en el presente trabajo se ratifico la mayor importancia
relativa del mejoramiento sobre el IC que sobre la BT documentada en algunos estudios
(Jin et al., 2010; Umburanas et al., 2022; Yang et al., 2022), a diferencia de otros (de
Felipe et al., 2020) que sugieren lo contrario (i.e. BT>IC). Independientemente del
determinante ecofisiologico predominante en las tendencias observadas para el RG, resta

dilucidar las causas de estas diferencias, principalmente con relacion al ambiente.

En cuanto a la captura (RFAint y ETc) y eficiencia de uso de recursos (EUR y EUA),
la ausencia de efectos del mejoramiento sobre la captura determind que ambas eficiencias
reprodujeran la respuesta descripta para la BT. Asi, los efectos del mejoramiento sélo se
manifestaron en la condicidon del déficit hidrico del Exp2, aunque en el caso de ambas
eficiencias el punto de inflexién ocurrié mucho antes que para la BT. A diferencia de los
rasgos analizados previamente, existen muchos menos estudios que hayan atendido los
efectos del mejoramiento sobre las eficiencias de uso de recursos a escala de cultivo.
Entre las pocas evidencias disponibles, de Felipe et al. (2020) coinciden en la ausencia de
efectos del mejoramiento sobre la captura de luz y la existencia de mejora en EUR. Sin
embargo, apelando a un ejercicio de modelizacion pues no contaron con ambientes
contrastantes en oferta hidrica ni cuantificaron la ETc, estos autores sugieren que las
mejoras en EUR se trasladarian a mejoras del RG soélo si existe suficiente disponibilidad
hidrica. Los resultados de este Capitulo de la tesis desestiman, a priori, esta propuesta,
pues habria existido un efecto del mejoramiento sobre ambas eficiencias sin mediar
cambios en la ETc, en coincidencia con lo documentado para el mejoramiento de maiz en

el mismo ambiente objetivo (Curin et al., 2020) y lo documentado por Yang et al. (2020)
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para soja en ambientes aridos y semi-aridos. Estos ultimos autores indican que el
mejoramiento tradicional de soja arrastr6 un uso mas conservativo del agua, que
promovié un aumento de la EUA para la produccion de grano. Esta respuesta se habria
logrado a través de una mayor sensibilidad estoméatica, una menor conductividad
hidraulica de las raices y un mayor indice de cosecha. Asimismo, He et al. (2017)
sefialaron que los cultivares modernos han adoptado estrategias de uso conservador del
agua, como floracion temprana, un area foliar reducida y una menor conductancia
estomatica, lo que optimiza la EUA en condiciones de estrés hidrico. Feng et al. (2022)
observaron que las variedades tradicionales utilizaban mas agua durante el ciclo, mientras
que las modernas presentaban una mayor eficiencia para la producciéon de granos, y
Specht et al. (2015) afirmaron que las variedades modernas son capaces de alcanzar una
mayor eficiencia de transpiracion, produciendo mds biomasa con menos agua. No
obstante, esas estrategias pueden no ser las mds acertadas en ambientes
predominantemente himedos pues esos genotipos suelen penalizar el rendimiento en
ambientes sin restricciones hidricas (Grassini et al., 2021), como el de la region Pampeana

himeda central, como se discutira en el Capitulo 5.
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3.6. Conclusiones

En este capitulo se han evaluado los efectos no intencionales que el mejoramiento
genético tradicional de soja (i.e. basado casi exclusivamente en el RG y rasgos
defensivos), desarrollado para la region Pampeana Central de Argentina, tuvo sobre
rasgos ecofisioldgicos de variedades liberadas al mercado entre 1982 al 2016. Se
identificaron dos fases: una inicial con penalizacion del RG (-0,64% anual) hasta 2004 y
otra con un aumento sostenido (1,9% anual) hasta 2016. Consecuentemente, ponderar
cada una de estas etapas por su duracion (22 afios la primera y 12 la segunda) implicaria
una ganancia genética de tan solo 0,256% para todo el periodo evaluado. Estos cambios
en el RG fueron acompafiados de manera casi idéntica en las tendencias observadas en el
IC y, en menor medida, en la BT. Para esta Ultima s6lo se registraron efectos del
mejoramiento en condiciones de déficit hidrico, los cuales fueron entonces de
caracteristica similar a lo observado para el RG y el IC (i.e. bimodal). Los cambios en la
BT se trasladaron a similares tendencias en las eficiencias en el uso de recursos (EUR y
EUA), pues no hubo efectos del mejoramiento sobre la captura de los mismos. En lo que
refiere al uso del agua, esta respuesta sugiere que no existio presion de seleccion para
ampliar su uso, pero también podria significar una menor dimension del sistema radical

sin que esto haya comprometido adn su funcionalidad.



CAPITULO 4

DETERMINANTES FISIOLOGICOS Y COMPONENTES NUMERICOS DEL
RENDIMIENTO EN VARIEDADES DE SOJA PERTENECIENTES A
DIFERENTES EPOCAS DEL MEJORAMIENTO: EFECTOS DEL AMBIENTE

Y EL GENOTIPO SEGUN ETAPAS DEL CICLO
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4.1. Introduccion

La disponibilidad de recursos a lo largo del ciclo, en combinacion con la época de
siembra y caracteristicas propias de los genotipos (e.g. GM, particion diferencial del ciclo
entre etapas), modula la determinacion del rendimiento a través de la duracion y ubicacion
de las diferentes etapas y el aprovechamiento de los recursos que en cada una hace el
cultivo de soja (Kantolic et al., 2007; Salmerdn et al., 2016; Santachiara et al., 2017). Para
un GM dado, son especialmente importantes los efectos de la radiacion solar incidente,
la temperatura y la oferta hidrica (Zanon et al., 2016). En Argentina, y especialmente en
la region Pampeana, la variabilidad en la disponibilidad hidrica constituye una de las
principales causas de fluctuaciones interanuales en los rendimientos, afectando
notablemente a los cultivos bajo condiciones de secano (Podesta et al., 1999). En el caso
de la soja, los déficits hidricos son especialmente criticos cuando coinciden con las etapas
reproductivas definitorias, en particular entre R3 (comienzo de fructificacion) y RS
(comienzo de llenado de granos). En estas fases, las restricciones hidricas pueden reducir
de manera significativa el numero de granos (Morrison et al., 2006), principal
determinante del rendimiento final (Capitulo 3; Kantolic et al., 2013). Hasta RS, una
deficiencia hidrica puede disminuir la expansion foliar, reduciendo asi la RFAint
(Andriani et al., 1991). Si esta restriccion es intensa, también puede reducir la fotosintesis
(Cohen et al., 2021) y consecuentemente la EUR (Andriani et al., 1991). Ambos efectos
negativos en esta etapa disminuyen la tasa de crecimiento del cultivo, la acumulacion de
biomasa y el numero de granos (Jiang y Egli, 1995). En etapas mas avanzadas del ciclo

se puede anticipar la senescencia e incluso la madurez fisiologica (De Souza et al., 1997).

En el Capitulo 3 se cuantificd el efecto del mejoramiento sobre el RG y sus
determinantes ecofisioldgicos, incluyendo la captura (RFAint y ETc¢) y eficiencia de uso

de recursos (EUR y EUA) en base a los datos obtenidos a madurez fisiologica, pero sin
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atender los efectos particulares del ambiente (i.e. demanda atmosférica, régimen térmico,
etc) ni su variabilidad a través de etapas. Esto incluye tanto la variabilidad generada por
la oferta hidrica contrastante que tuvo lugar en esos experimentos de siembra temprana
analizados en el Capitulo 3 como también la que se genera en otras variables climéaticas
al modificar la fecha de siembra. Entre estas ultimas, por ejemplo, esta la relacion foto-
termal variable entre etapas tempranas y tardias (Otegui et al., 2021; Otegui and Lopez
Pereira, 2003), que se intensifica entre fechas de siembra contrastantes y podria afectar
de manera diferencial a las variedades analizadas (Kantolic and Slafer, 2007), y con ello
las conclusiones extraidas. El objetivo de este capitulo fue analizar los efectos de las
condiciones de crecimiento en dos grandes etapas del ciclo del cultivo de soja sobre la
determinacion del rendimiento, con el fin de establecer la importancia relativa de cada
una de ellas en cuanto a la productividad y el uso de los recursos, a fin de entender en qué
medida pudieron afectar los hallazgos del Capitulo 3 referidos a efectos del mejoramiento
genético. Las etapas elegidas fueron VE-RS5, como representativa de crecimiento
predominantemente vegetativo, y RS5-R7, como representativa de crecimiento
predominantemente reproductivo (Fehr and Caviness, 1977). Para cumplir con este
objetivo se utilizaron dos grupos de experimentos. Por un lado, los dos incluidos en el
Capitulo 3 y que contaron con 12-14 variedades de soja en siembra temprana y con oferta
hidrica contrastante. Por otro lado, tres experimentos adicionales para ampliar el rango
de ambientes evaluados, en los que se utilizaron solo 4 variedades representativas del
conjunto anterior, en siembras mas tardias y expuestas a una oferta hidrica y foto-termal
diversa. Se defini6 asi un total de 7 ambientes que fueron descriptos en general en el

Capitulo 2 (Cuadro 2.3).
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4.2. Materiales y métodos

Ademas de los experimentos incluidos en el Capitulo 3, en este capitulo se evaluan
resultados de experimentos desarrollados durante las campanas 2017-18 (Exp3), 2018-19
(Exp4) y2019-20 (Exp5). Estos ultimos consistieron en la combinacion de (i) un conjunto
acotado de cuatro genotipos evaluados en el primer grupo de experimentos, y (ii)
ambientes con niveles hidricos y foto-termales contrastantes, tanto naturales en secano
(campafia 2019-20) como manipulados mediante la adicion de riego o la exclusion de
lluvias con mini rainout shelters durante la etapa reproductiva (campanas 2017-18 y
2018-19). Se obtuvo asi un total de (i) 2 ambientes en los cuales se evaluaron todas las
variedades (A1l y A2) y (ii) 7 ambientes (A1-A7; Cuadro 2.3) en los cuales se evaluaron
solo 4 variedades (Cuadro 2.2).

Las caracteristicas experimentales y mediciones se detallaron en el Capitulo 2. Para
los analisis de este capitulo se dividio el ciclo del cultivo en dos etapas. La primera, de
crecimiento predominantemente vegetativo, abarco desde la emergencia hasta el inicio
del crecimiento activo de vainas y principio de llenado de granos (VE-RS5). La segunda,
de crecimiento predominantemente reproductivo, se extendio desde R5 hasta la madurez
fisiologica (R5-R7). Para cada etapa se determind (i) su duracion (en dias) y la proporcion
que la misma representaba respecto del ciclo total (VE-R7), (ii) la biomasa acumulada,
(ii1) la RFAint y la EUR, y (iv) la ETc y la EUABTETe. También se estimo el indice de
particion a vainas (IPV) como el cociente entre la biomasa de vainas a R7 y la biomasa
total aérea a R7, y (ii) la pendiente de la relacion entre la BV acumulada y la BT

acumulada de cada muestreo.
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4.3. Analisis estadistico

Los datos de todas las variables se sometieron a ANOVA para evaluar los efectos
del genotipo (G), el ambiente (A) y su interaccion (A x G) como se describid en el
Capitulo 3 (Ec. 3.1). Se utilizo6 el mismo modelo estadistico para el caso de los
experimentos del grupo 1 (dos ambientes y 12 variedades repetidas en ambos) como a
través de los 5 experimentos de la tesis, que permitieron definir 7 ambientes (Cuadro 2.3)
para 4 variedades (Cuadro 2.2). Las medias se compararon utilizando la prueba de Tukey
con un nivel de significancia igual a a=0,05. Se realizé un andlisis de correlacion de
Pearson para establecer el grado de asociacion entre las variables evaluadas y un analisis
de componentes principales (ACP) para interpretar de manera integral la discriminacion
de cada combinacion de A x G respecto al conjunto de las variables. Tanto el analisis de
correlacién como el ACP se efectuaron con el programa InfoStat (Di Rienzo et al., 2017).
Se utiliz6 el programa GraphPad Prisma 6 (GraphPad Software, San Diego, USA) para
realizar los graficos. Para estimar el efecto del mejoramiento sobre las variables de interés
se utiliz6 la misma aproximacion que en el Capitulo 3: primero se calcularon los BLUPs

y luego se efectuo el analisis de regresion respecto al afo de liberacion (ADL).

4.4 Resultados
4.4.1. Desarrollo, crecimiento y uso de recursos en diferentes etapas del ciclo
4.4.1.1. Variabilidad genotipica amplia en dos ambientes contrastantes

Los ambientes evaluados para el conjunto completo de variedades en siembras
tempranas (Al y A2), afectaron en sentido opuesto la duracion de las dos grandes etapas
seleccionadas para el andlisis: A2>A1 para VE-RS5 y A1>A2 para R5-R7 (Cuadro 4.1).
Consecuentemente, la duracion total del ciclo no difiri6 entre estos dos ambientes, pero

si difiri6 la proporcion del ciclo total entre ellos: fue proporcionalmente mas larga la etapa
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vegetativa y mas corta la reproductiva en A2 que en A1l y viceversa. Las diferencias entre
variedades, en cambio, fueron siempre significativas (p<0,001), y se caracterizaron por
(1) la mayor duracidon del ciclo a RS de las variedades de GM V que de las variedades de
GM 1V, y (i1) diferencias menos ligadas al GM en la duracion de la etapa R5-R7. El
resultado de este patron fue que variedades de ambos GMs compartieron una duracion de
ciclo similar, aunque las dos de ciclo claramente mas largo (A5618 y A5402)

correspondieron al GM V y la de ciclo claramente mas corto (DK458CX) al GM IV.

Cuadro 4.1. Valores medios correspondientes a los dias de duraciéon de las etapas
emergencia a madurez fisiologica (VE a R7), emergencia a comienzo de crecimiento
activo de vainas (VE a R5), R5 a comienzo de madurez (R5 a R7), y la proporcion de las
etapas VE-R5 y R5-R7 respecto del ciclo total, correspondientes a 12 variedades de soja
creciendo en los ambientes 1 (2016-17) y 2 (2017-18 siembra temprana).

lili]:glcdign GM  Genotipo Duracion de etapa Proporcion
VE-R7 VE-RS R5-R7 | R5/Total | R5-R7/Total
1982 \Y A4268 117 be| 76 ab | 41 c 0,65 a 035 d
1983 A% A5618 123 d 93 ¢ 30 ab 0,75 cd 0,25 ab
1984 A% A5308 122 ed| 92 ¢ 30 ab 0,75 cd 0,25 ab
1990 IV DK458CX | 110 a 74 ab | 36 ¢ 0,67 ab 033 d
1997 A% A5402 125 d 90 ¢ 36 bc 0,72 bc 0.28 bc
2000 IV ADM4800 | 114 ab| 77 b 36 ¢ 0,68 ab 032 cod
2006 A% DMS5.8i 116 b 90 ¢ 26 a 0,78 d 022 a
2007 IV NA4990RG| 115 ab| 76 ab | 39 ¢ 0.66 a 034 cd
2008 IV DM4250 115 ab| 76 ab | 39 c 0,66 a 034 d
2009 IV DM4670 113 ab| 73 a 40 ¢ 0,65 a 035 d
2012 IV DM4612 114 ab| 74 ab | 40 c 0,65 a 035 d
2016 IV DMA40R16 114 ab| 74 ab | 40 c 0,64 a 036 d
Ambiente 1 116 a 75 a 41 b 0,65 a 035 b
Ambiente 2 117 a 86 b 31 a 0,73 b 027 a
Ambiente ns <0,01 =0,05 <0,01 <0.,01
Genotipo <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001
Interaccion GxA ns ns ns ns ns

ns: no significativo. Letras distintas indican diferencias significativas entre genotipos (G) o
ambientes (A) para una misma variable segin test de Tukey (p<0,05).

Pese a las tendencias variables entre ambientes en la duracion de cada etapa, la
produccion de biomasa a RS resulté siempre mayor en Al que en A2 (+47% en VE-RS y

+33% en R5-R7) y existié una interaccion GXA significativa en la primera subetapa
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(p<0,01; Cuadro 4.2). En esta interaccion se destaca el mayor cambio relativo entre
ambientes de las variedades de GM IV (-37% de biomasa en A2 que en Al) que de las
variedades de GM V (-23%). Los valores extremos correspondieron a DK458CX (una de
las variedades mas cortas a R5 con la mayor merma, de -48%) y a A5308 (una de las

variedades mas largas a R5 con la menor merma, de -17%).

Cuadro 4.2. Valores medios correspondientes a la etapa VE-RS de las variables biomasa
total aérea (Biomasa RS, g m2), radiacion fotosintéticamente activa interceptada (RAFint
RS, g MJ!), evapotranspiracion del cultivo (ETc R5, mm), eficiencia en el uso de la
radiacion (EUR RS, g MI') y eficiencia en el uso del agua (EUAgBTETc, kg ha! mm™),
correspondientes a 12 variedades de soja creciendo en los ambientes 1 (2016-17) y 2
(2017-18).

li]i'::lc"ign GM Genotipo |  DiomasaRs er‘ém ¢iR5 |EURRS | ETcRS EU‘;‘:T
Ambiente 1 Ambiente 2 ETe 2~

1982 v A4268 929 ij 697 ¢ 493 ¢ 0,53 bed 1,67 c¢d |351 abe [ 23.1 a
1983 A% A5618 1066 m 846 gh 660 f |061 e |1.47 ab [412 ¢ 234 a
1984 v AS5308 1033 1m 853 gh 617 e |0,56 de |1.55 abc [412 ¢ 229 a
1990 IV DK458CX| 845gh 438a 453 abc| 0,50 abc| 142 a (347 ab | 187 a
1997 v A5402 997 jk 790 f 624 ef |059 ¢ |145a (400 bc |224 a
2000 IV ADM4800| 871gh 583c¢ 481 ¢ | 0,52 abc| 1,54 abc [354 abc | 20.8 a
2006 A% DMS5.81 1063 m 698 ¢ 568 d 0,54 cd | 1,55 abc [397 bc [226 a
2007 IV NA4990RG| 1020 lm 638 d 475 bc | 0,51 abc| 1,76 d 354 abc |23.3 a
2008 IV DM4250 | 966 ] 572 ¢ 468 bc | 0,51 abc|1.64 bed (351 abe |22.1 a
2009 IV DM4670 | 893 hi 516D 456 abc| 0,52 abc| 1,55 abc |339 ab | 209 a
2012 IV DM4612 | 782f 501b 426 a | 048 a |1,51 abc 330 a 193 a
2016 IV DM40R16| 826fz 533 be 436 ab | 049 ab | 1,55 abc [310 a 219 a
Ambiente 1 941 b 495 a 055 b |191D 366 a 258 b
Ambiente 2 639 a 531 b |051 a |1.20a 360 a 178 a
Ambiente <0,001 <0,01 <0,05 <0,001 ns <0,001
Genotipo <0,001 <0,001 <0.001 <0,001 =0,001 ns
Interaccion GxA <0,01 ns ns ns ns ns

ns: no significativo. Para una misma variable, letras distintas indican diferencias significativas
entre genotipos (G), ambientes (A) o su interaccion (GxA) segun test de Tukey (p <0,05).

Las diferencias entre ambientes hasta RS también fueron significativas para la ei
promedio del periodo (p<0,05) y la RFAint (p<0,01), aunque en sentido inverso (ei A1 >
el A2 y RFAint A1 <RFAint A2), denotando las diferencias en RFAinc entre campafias
para esta etapa (A2 > Al; Cuadro 2.3). Para todas estas variables existid una diferencia
significativa (p<0,001) entre genotipos (Cuadro 4.2), pero no existi¢ interaccion G x A.

En el caso de ei hasta RS, el mayor valor promedio (0,58) y maximo absoluto (0,61 para
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A5618) fue para las variedades del GM V y el menor valor promedio (0,51) y minimo
absoluto (0,48 para DM4612) de variedades fue para las del GM IV. Consecuentemente,
lo mismo ocurrid con los valores medios (GM V > GM 1V) y extremos (A5618 maximo
y DM4612 minimo) de RFAint RS.

El consumo de agua de esta etapa predominantemente vegetativa, en cambio, no
difiri6 entre ambientes, pero representd un 83% de la ETP de la etapa en Al y s6lo un
68,5% en A2. Si se registro diferencia significativa (p<0,001) en ETc entre genotipos
(Cuadro 4.2), que fue de tendencia similar a la indicada para ei y RFAint. La ETc fue en
promedio un 18% mayor para las variedades de GM V (405 mm) que para las variedades
de GM IV (342 mm), correspondiendo los valores méximos a A5618 y A5308 (412 mm)
y los minimos a DM40R16 (310 mm) y DM4612 (330 mm). Tampoco se detectd para
esta variable interaccion G x A.

Las eficiencias en el uso de recursos hasta RS difirieron significativamente (p<<0,001)
entre ambientes (Cuadro 4.2), alcanzando A1 valores claramente superiores que A2 tanto
para la EUR R5 (+59%) como para la EUABTETe RS (+45%). Entre genotipos, en cambio,
solo hubo diferencias significativas en EUR RS y que no estuvieron tan fuertemente
asociadas al GM (s6lo 5% superior para el GM IV que para el GM V). La var de mayor
EUR RS fue la NA4990RG (GM 1V largo) y las de menor EUR RS fueron DK458CX
(GM 1V) y A5402 (GM V), superando la primera al promedio de las segundas en un
22,6%. Aunque la mayor EUAgTETe RS (23,4 kg ha! mm™ de A5618) fue un 21% mayor
que la menor EUAgT.ETe RS (19,3 kg ha! mm™' de DM4612) y, en promedio, esta variable
fue un 7% superior para las variedades de GM V que para las variedades de GM IV, estas
tendencias no se confirmaron como estadisticamente significativas (p= 0,0514).

Al considerar la etapa R5-R7, de crecimiento netamente reproductivo, se comprobd

que el efecto significativo (p<0,05) del ambiente se limitd a las variables BT, RFAint y
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ETc, siendo siempre A1>A2 (Cuadro 4.3). En cambio, el efecto significativo (p<0,05)
del genotipo no so6lo se comprobd para estas variables sino también para EUR y
EUAgTET: (Cuadro 4.3). Para ninguna variable existio efecto significativo de la
interaccion G x A, mientras que la ei no difiri6 para ningun factor de analisis y promedid
0,79 en esta etapa (ei minima de 0,74 para DM4250 y méxima de 0,84 para A5618,
DMS5.8i y DM4612).

Respecto a la biomasa acumulada durante este periodo (Cuadro 4.3), que fue un 33%
mayor en Al que en A2, se revirtid la tendencia entre GMs descripta para la etapa anterior,
resultando ahora GM IV > GM V en un 20%. Esta tendencia, sin embargo, estuvo
promovida principalmente por algunas de las variedades mas modernas del GM IV
(DM4670 y DM40R16), ya que entre las de menor produccion de biomasa hubo tanto del
GM IV (DM4250) como del GM V (DMS5.81).

Entre las variables determinantes de la produccion de biomasa, la cantidad de RFAint
si fue claramente superior (+30%) entre las variedades de GM 1V que entre las de GM V
(Cuadro 4.3), destacandose tanto las dos mas modernas (DM4612 y DM40R16) como la
mas antigua del grupo (A4268). Lo mismo ocurrié con la ETc, que fue un 44% superior
para el GM IV que para el GM V (Cuadro 4.3). Esta diferencia estuvo traccionada tanto
por las tres variedades mas modernas (157-161 mm, promedio de ambos ambientes) como
por la mas antigua (147 mm) del GM IV, mientras las variedades del GM V tuvieron
consumos mucho mas bajos (90-115 mm). Las eficiencias de uso de recursos, en cambio,
fueron mucho menos variables entre GMs (Cuadro 4.3). Si bien en ambos casos la
tendencia fue GM V > GM 1V, la ventaja fue de solo un 8% para la EUR y un 11% para
la EUA. Las diferencias fueron mucho mas importantes entre genotipos especificos, con
un rango maximo de 0,93-1,74 g MJ"! en EUR (definido por dos variedades de GM V)

y 18,1-38,2 kg ha! mm™ en EUAgT ke (definido por dos variedades de GM V).
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Cuadro 4.3. Valores medios correspondientes a la etapa R5-R7 de las variables biomasa
(BT R5-R7, g m™), radiacion interceptada (RFAint R5-R7, MJ m?), evapotranspiraciéon
del cultivo (ETc R5-R7, mm), eficiencia en el uso de la radiacion (EUR R5-R7, g MJ)
y eficiencia en el uso del agua (EUAgTETe R5-R7, kg ha! mm™), correspondientes a 12
variedades de soja creciendo en los ambientes 1 (2016-17) y 2 (2017-18).

Adode oo BT RFAint ei | EUR | ETc | EUAgy
liberacién P®| RSR7 | R5R7 |R5R7|R5R7| R5R7 |, R5R7

1982 A% A4268 | 312 abc 299 def |080a |1,03 ab| 147 cde | 21,7 ab
1983 \Y A5618 | 386 abcd | 244 bc 08a |1.,61 ab| 102ab |[378 c
1984 \Y AS5308 | 366 abcd | 207 ab 08a [1.65b | 9a 382 ¢
1990 IV DK458CX | 409 bed | 268 «cd 0.8a |1,58 ab| 142 cde | 29,7 abc
1997 \Y A5402 | 246 ab 246 be 0.8a |1,03 ab| 115D 20,6 ab
2000 IV ADM4800 | 361 abcd | 292 def | 0.8a |1.26 ab| 142 cde | 26.2 abc
2006 V  DMS58i |249 ab 181 a 08a |1,37 ab| 102 ab |18,1 a
2007 IV NA4990RG| 289 ab 269 «cd 0.8a |1,07 ab| 139¢cd |21,2 ab
2008 IV. DM4250 | 217 a 244 be 0.7a |093 a | 135¢c 193 a
2009 IV. DM4670 | 484 cd 279 cde | 0.8a |1,74 b | 157de |309 abc
2012 IV DM4612 | 405 bed | 320 f 0.8a |1,27 ab| 161 e 25,6 abc
2016 IV DMA40R16 | 509 d 314 ef 08a |1,63 ab| 158de |324 bc

Ambiente 1 403 b 286 b 08a |145a | 147D 282 a
Ambiente 2 302 a 241 a 0.80a |1.24 a | 118 a 254 a
Ambiente <0,05 <0,01 ns ns <0,05 ns
Genotipo <0,001 <0,001 ns <0,05 <0,001 <0,05
Interaccion GxA ns ns ns ns ns ns

ns: no significativo. Para una misma variable, letras distintas indican diferencias significativas
entre genotipos (G) o ambientes (A) segun test de Tukey (p <0,05).
4.4.1.2. Variabilidad genotipica a través de un rango amplio de ambientes

Cuando el analisis se extendid a un conjunto mas acotado de variedades (solo cuatro,
pero manteniendo la representacion de diferentes décadas del mejoramiento y GMs) pero
mucho més amplio de ambientes (siete), se confirmd (i) el efecto significativo (p<0,05)
del ambiente en las etapas mas tempranas del ciclo (VE-RS) sobre todas las variables
evaluadas, (i1) una menor incidencia del ambiente en las etapas tardias (R5-R7), (ii1) un
alto efecto genotipico sobre casi todas las variables en todas las etapas (fueron excepcion
la BT y la EUR durante R5-R7), y (iv) la ausencia de interaccion G x A (Cuadro 4.4),

excepto para la duracion de la etapa R5-R7.
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En cuanto a la duracion de las etapas, tanto para el ciclo total (VE-R7) como la etapa
hasta R5 (Cuadro 4.4), la extension fue mas larga para las variedades de GM V que para
las de GM IV. Entre los ambientes, fue claro el acortamiento de la etapa VE-R5 en A3 y
A4, de siembra mas tardia (VE del 24 de diciembre de 2017), como también el
alargamiento registrado en A2 y A7, ambos de secano en siembras temprana e intermedia,
respectivamente. Para el ciclo total, en cambio, las diferencias entre ambientes no
siguieron el mismo patrén observado en la etapa VE—RS. Aunque se sostuvo la menor
extension en A3 (sequia impuesta), una de las mayores extensiones correspondid a A4
(riego en siembra tardia), mientras A2 presentd un claro acortamiento. A su vez, existio
GxA significativa (p<0,01) para la duracion de la etapa R5-R7 (Figura Suplementaria
A3). Asi, mientras las variedades del GM V tuvieron la mayor duracion de esta etapa en
A3 (52 y61 dias) y A4 (44 y 62 dias), con comparativamente poca diferencia entre ambos
ambientes para cada una de ellas (Cuadro 4.4), las del GM IV tuvieron la mayor extension
en A4 (46 y 53 dias) y la menor en A3 (ambas variedades 19 dias) entre todos los

ambientes evaluados.
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Cuadro 4.4. Valores medios correspondientes a duracion del ciclo (dias), biomasa aérea acumulada (g m™), radiacion fotosintéticamente activa
interceptada (RAFint R5, MJ m™), evapotranspiracion del cultivo (ETc, mm), eficiencia en el uso de la radiacién (EUR, g MJ™) y del agua
(EUABET., kg ha! mm™) para los periodos VE-RS y R5-R7 de cuatro variedades de soja liberadas al mercado argentino entre 1984 y 2016,
evaluadas en siete ambientes.

Ailo de . Duracion RFAint . EUR EUA . | Duracion BT RFAint el EUR ETc | EUA c
liberacion 'L CBOUPO |y ps | BIRS RS RS | Tps | ETeRS |0 ™ | "RsR7 | RSR7 | RSR7 | RSR7 | RSR7 | RSRT | RSR7.
1984 v A5308 86 d 981 d 559 d 058c | 1.80ab] 400b | 249D 42 ¢ 339 a 257b | 084b | 135 a 113a |312 b
2000 IV ADM4800| 71 b 770 b 412 b 051ab| 197 ¢ 336a | 232ab 37 a 334 a 302c | 080a |1.16 a 139 b |23.9 ab
2006 v DM5.8 | 85 ¢ 890 ¢ 501 ¢ 053b | 1,77 a 383b | 236ab 37 a 261 a 237a | 083ab | 124 a 111a |23.8 ab
2016 IV DM40R16| 67 a 682 a 365 a 048a | 194bc| 317a | 219a 40b 323 a 328d | 08l ab | 1.13 a 154¢ |20.8 a
Ambiente 1 78 b 949 ab | 505 b 055b | 1.88 a 367b | 259 ab 390 420 a 278a | 079a | 157 a 139a |31.8 a
Ambiente 2 88 ¢ 667 ab | 546 b 051ab| 1,22 a 370 b 18,1 ab 27 a 310 a 219a | 080a |1.33 a 107a |27.6 a
Ambiente 3 69 a 551 a 261 a 031a | 221 ab| 199a 27,7 ab 38b 173 a 262 a 0,68 a 1,27 a 131a [13,1 a
Ambiente 4 69 a 1361 b 430 ab | 0,52ab| 3200 380b | 357b 51c 201 a 311a | 08la |0.67 a 151a |13.8 a
Ambiente 5 77 b 845 ab | 565 b 065b | 1,51 a 380b | 223ab 40b 489 a 324a | 086a |1.54 a 163a |31.5 a
Ambiente 6 75 b 964 ab | 527 b 061b | 1,83 a 476 ¢ 20,1 ab 40Db 403 a 325a | 090a |134 a 114a [363 a
Ambiente 7 85 ¢ 478 a 381 ab | 0,51ab| 1,26 a 342 b 13,9 a 39b 204 a 246 a 091a |083 a 103a |[204 a
Ambiente <0,01 <0,05 <0,05 <0,05 <0,01 <0,01 <0,05 <0,01 ns =0,05 ns ns ns ns
Genotipo <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,05 <0,001 <0,01 <0,001 ns <0,001 <0,05 ns <0,001 <0,05
Interaccion GxA ns ns ns ns ns ns ns <0,01 ns ns ns ns ns ns

ns: no significativo. Para una misma variable, letras distintas indican diferencias significativas entre genotipos (G) o ambientes (A) segun test de

Tukey (p

<0,05).
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Respecto a la produccion de biomasa, entre ambientes existidé una diferencia clara
asociada a la disponibilidad hidrica (Cuadro 2.3), que beneficio a las condiciones bajo
riego o con buen nivel de precipitaciones respecto al resto. En ese sentido se destacd a RS
la muy alta produccion de BT en el ambiente regado de siembra tardia A4 respecto de la
muy baja produccion tanto en la sequia impuesta de siembra tardia de ese mismo afo
(A3) como en el secano de siembra intermedia de A7 (Cuadro 4.4). Estas tendencias se
mantuvieron durante R5-R7 (Cuadro 4.4), aunque sin llegar a ser estadisticamente
significativas (0,05<p<0,10). Ademads, en esta etapa la produccion de biomasa también
esta fuertemente condicionada por la disminucion de la RFAinc, que limita mas
fuertemente cuando maés tardia es la siembra (Cuadro 2.3).

También existieron diferencias altamente significativas (p<0,001) entre variedades
para BT a RS (Cuadro 4.4), que reprodujeron las tendencias registradas en duracion de la
etapa (A5308>DM5.8i>ADM4800>DM40R16), con valores mas altos asociados a la
mayor duracion del ciclo a RS de las GM V. Algo similar ocurri6 para el periodo R5-R7,
aunque en este caso las diferencias no llegaron a ser estadisticamente significativas
(0,05<p<0,10) ni siguieron tan exactamente el patron de duracion de la etapa (Cuadro
4.4).

La cantidad de RFAint a R5 (Cuadro 4.4) fue maxima en los ambientes de siembra
mas temprana (Al y A2) e intermedia con buena provision hidrica (A5 y A6),
principalmente cuando hubo alta carga de RFAinc (A2). Fue minima en el ambiente de
siembra mas tardia con exclusion de lluvias (A3), en el cual los cultivos ademas no
alcanzaron buena cobertura (promedio 0,31 para VE-RS5 y 0,68 para R5-R7) respecto al
resto (todos ei R5>0,51 y ei R5-R7>0,79). Entre las variedades, las de GM V superaron
significativamente (p<0,001) en RFAint a las de GM IV en la etapa pre RS, pero no en la

R5-R7, en que la tendencia se invirtid. En la primera etapa, las diferencias genotipicas en
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RFAint copiaron las tendencias en duracion y ei registradas, pero en la segunda etapa no
(Cuadro 4.4).

La ETc durante la etapa VE-RS presentd una gran variacion entre ambientes, con el
de mayor consumo (A6 con 476 mm) superando en un 239% al de menor consumo (A3
con 199 mm), y una tendencia entre ambientes y variedades similar a la descripta para la
RFAint. Los valores mas altos de ETc correspondieron a (i) los ambientes con provision
hidrica comparativamente mayor (A4>A3 y A6>AS5) por lluvias y/o riego, y (ii) las
variedades de ciclo a RS mas largo (GM V) respecto a las de ciclo mas corto en esta etapa
(GM IV). En la etapa R5-R7 se mantuvieron algunas tendencias entre ambientes, aunque
con menor significancia (0,05<p<0,10). Las diferencias entre variedades, en cambio,
siguieron siendo altamente significativas (p<0,001), con la magnitud de consumo
nuevamente proporcional a la duracion de esta etapa, que en este caso fue mas larga para
las de GM IV (154 y 139 mm) que para las de GM V (111 y 113 mm), (Cuadro 4.4).

Las eficiencias en el uso de recursos (EUR y EUAgtEr:) fueron afectadas
significativamente (p<0,05) por el ambiente hasta R5, pero no en la etapa posterior
(Cuadro 4.4). Los efectos genotipicos sobre estas variables se sostuvieron durante todo el
ciclo, pero también fueron mas fuertes en la etapa temprana que en la tardia. Hasta RS,
para ambas eficiencias se destaco el alto valor correspondiente a las siembras muy tardias,
tanto bajo riego (A4) como bajo sequia impuesta (A3). En cuanto al efecto genotipico en
esta etapa, se pudo distinguir (1) una mayor EUR entre las variedades de GM IV respecto
a las de GM V, y (ii) una diferencia significativa en EUAgTtEgT: (p<0,01) entre las
variedades con mayor (A5308) y menor (DM40R16) duracion de la etapa, con la primera
superando a la segunda. Durante la etapa R5-R7, para ambas eficiencias desaparecieron
las diferencias entre ambientes y solo se sostuvo la diferencia descripta entre variedades

para la EUABTETc (A5308>DM40R16).



89

Respecto a los siete ambientes evaluados, completan el analisis el RG, sus
componentes numéricos y sus determinantes fisioldgicos obtenidos al final del ciclo del
cultivo (Cuadro 4.5). En este grupo acotado de variedades, el RG también mostrd
diferencias significativas entre ambientes (p<0,01) y variedades (p<0,001) como las
referidas en el Capitulo 3. En el amplio rango de ambientes evaluados, el RG de la
condicion con valor maximo (A6, siembra intermedia bajo riego) mas que duplico al RG
de la peor condicion (A7, secano en siembra intermedia), tendencia que también se
cumpli6 para la BT. El indice de cosecha, en cambio, no mostro diferencias significativas
entre ambientes. Para estas tres variables, el efecto del genotipo sobre el RG fue altamente
significativo (p<0,001), aunque con tendencias diferentes entre ellas. E1 RG fue mayor
para las dos variedades extremas en cuanto a ano de liberacion (A5308 de 1984 y
DM40R16 de 2016) y menor para las dos intermedias (ADM4800 de 2000 y DM5.8i de
20006), siendo en promedio las dos primeras un 17% superiores a las dos segundas. En BT
el efecto genotipico distingui6 a la variedad mdas antigua con una produccion 21%
superior que el promedio de las restantes y en IC separd claramente a las cuatro
variedades, siendo el valor maximo de IC (0,42, para la méas moderna) un 35% superior
al minimo (0,37, para la mas antigua). La biomasa de vainas también experimento un
fuerte efecto del ambiente (p<0,001) y el genotipo (p<0,01), pero existid para este rasgo
un efecto significativo de la interaccion GxA (p<0,01). Esta interaccion detectd que (i) la
variedad ADM4800 presentaba, ademas del menor valor medio de BV, también la menor
variacion entre ambientes (CV=21,5% vs. CV=25-30% del resto), (ii) en A7, el ambiente
con peor nivel de BV, las variedades no difirieron entre si, pero en A2, segundo ambiente
con menor BV, la variedad DM40R16 difiri6 significativamente (p<0,05) del resto, con
una BV 42% superior al promedio de las demas, y (iii) en Al y A6, los ambientes con

mayor nivel de BV, la variedad ADM4800 difiri6 significativamente del resto (p<0,05),
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Cuadro 4.5. Medias correspondientes a las variables rendimiento en grano (RG, kg ha!), biomasa acumulada total (BT, kg ha™!), indice de cosecha
(IC), evapotranspiraciéon del cultivo (ETc, mm), radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (RFAint, MJ m™), eficiencia de
intercepcion (ei), eficiencia en el uso de la radiacion (EUR, g MI ™), eficiencia en el uso de agua evapotranspirada para producir biomasa (EUABT ETe,
kg ha! mm™), indice de particion de biomasa a vainas (IPV), nimero de granos m (NG), peso individual del grano (PG, mg), niimero de vainas
m2 (NV) y biomasa de vainas (BV, g m™) para cuatro variedades de soja liberadas al mercado argentino entre 1984 y 2016 y evaluadas en siete
ambientes. Los datos corresponden a valores obtenidos a madurez fisioldgica del cultivo.

.Ano de GM Genotipo RG BT IC RFAiInt ei EUR ETc [EUAgTET: NG PG NV BV 1PV
liberacion
1984 \Y/ A5308 (3999 b 12577 b 03l1a |8155c |059a | 154 b 514c | 244 b 2584 ab| 151 a |1203b 541 bc| 043 a
2000 IV ADM4800 | 3617 a 10243 a 036c |7135ab| 064b | 143 a 476 ab | 214 a 2326 a 155 a 988 a 494a | 049c
2006 \Y/ DMb5.8i |3492 a 10785 a 033b |7378b | 060a | 143 a 494 bc | 215 a 2300 a 147a |1049 a 507 bc| 0,48 b
2016 IV DM40R16 |4294 b 10088 a 042d |6931a |060a| 143 a 471a | 212 a 2809 b 152a [1203 b 565¢ | 0,57d
Ambiente 1 4989 d 13478 ab | 0,37a |7823ab| 0,62ab| 1,72 d 506 bc | 26,6 a 3012 ab| 165a |1205ab | 684e | 052a
Ambiente 2 3051 b 9773 ab | 0,31a |7655ab| 057 ab| 1,28 ab | 478 bc | 20,7 a 2084 ab| 145a 954 a 419b | 043a
Ambiente 3 2783 ab 7239ab | 0,39a |5226a | 043a | 137 abc| 329a | 21,7 a 1925 ab| 148 a 922 a 401b | 057 a
Ambiente 4 4320 ¢ 12137ab | 0,36a |740,8ab| 0,62 ab| 1,64 cd | 531cd | 228 a 2943 ab| 147a |1321b 595d | 049a
Ambiente 5 4449 cd | 13347ab | 0,34a |8898b | 0,72b | 1,50 bcdl 543 cd | 24,6 a 2672 ab| 167 a |1143ab | 562c | 0,43 a
Ambiente 6 5020 d 13670 b 037a |8523b | 070b | 1,60 bcd 590d | 232 a 3074 b 164a |1361b 680e | 0,50a
Ambiente 7 2343 a 6820 a 0,35a |626,6ab| 0,62 abl 1,08 a 444b | 153 a 1821 a 122 a 870 a 347a | 0,52 a
Ambiente <0,01 <0,05 ns <0,05 <0,05 <0,05 <0,01 ns <0,05 ns <0,05 <0,001 ns
Genotipo <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,01 <0,05 <0,01 <0,01 <0,01 ns <0,01 <0,01 <0,001
Interaccién GxA ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns <0,01 ns

ns: no significativo. Letras distintas indican diferencias significativas entre genotipos (G) o ambientes (A) para una misma variable segun test de

Tukey (p < 0,05).
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con una BV 28% inferior al promedio del resto. El indice de particion a vainas (IPV), en
cambio, soOlo experimentd efectos del genotipo (p<0,001), existiendo diferencias
significativas entre todas las variedades. Este indice fue maximo (0,57) para la mas
moderna, superando en un 30% al valor minimo (0,43), que correspondié a la mas
antigua.

Respecto a los componentes del RG, existié un efecto significativo del ambiente
(p<0,05) sobre el NV y el NG, pero no sobre el PG (Cuadro 4.5). Los dos primeros se
maximizaron en A6 y fueron minimos en A7, representando el mejor ambiente un
aumento del 69% en el NG y del 56% en el NV respecto al peor ambiente. El efecto
genotipico sobre estos rasgos fue mads significativo (p<0,01) que el efecto ambiental,
aunque de menor magnitud relativa: en ambos casos el genotipo de mayor NG super?6 al
de menor NG en un 22%. Para estos rasgos, los genotipos con mayor NV y NG fueron
tanto el mas moderno como el més antiguo, mientras los de menor nimero fueron los de
ADL intermedios. Al igual que para el ambiente, no se registro un efecto significativo del
genotipo sobre el PG, que s6lo varié un 5% entre valores extremos.

En lo referente a la captura de recursos de todo el ciclo, hubo efectos significativos
del ambiente tanto para el consumo de agua (p<0,01) como para la captura de luz
(p<0,05). También fueron muy significativos los efectos del genotipo sobre estas
variables (p<0,01 y p<0,001, respectivamente). En el caso del consumo, el valor maximo
de ETc correspondié a A6 y el minimo a A3, superando el primero al segundo en un 79%,
mientras que en el caso de la RFAint el maximo registro correspondié a A5 y el minimo
a A3, con un incremento del primero respecto al segundo del 70% (Cuadro 4.5). Entre los
genotipos, las variedades. del GM V tuvieron un mayor consumo de agua y captura de
luz, en particular se distingui6 significativamente (p<0,05) el mayor valor de RFAint por

la variedad mas antigua A5308. Esta diferencia, sin embargo, no seria atribuible a una
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mayor ei promedio del ciclo, ya que para este rasgo la variedad que se distinguio por un
valor significativamente mayor fue la ADM4800 (Cuadro 4.5). Entre los ambientes, la
mayor ei se alcanzo en A5 y A6 (0,70-0,72) y la menor en A3 (0,43).

Finalmente, para todo el ciclo existi¢ efecto del ambiente sobre la EUR (p<0,05) pero
no sobre la EUABT ETc, mientras los efectos genotipicos fueron significativos sobre ambas
(p<0,05 y p< 0,01, respectivamente). En cuanto a la EUR, el mejor ambiente (A1) supero
al peor (A7) en un 59%, mientras que el mejor genotipo (A5308) super?6 al resto en s6lo
un 7,7%. En EUABTETC:, €n cambio, el efecto del mejor genotipo (A5308) sobre el resto

fue de un 14%.

4.4.2. Factores ambientales y correlacion entre variables
4.4.2.1. Respuesta de 14 variedades en dos ambientes hidrica y térmicamente
contrastantes de siembra temprana

El analisis de correlacion entre las variables ecofisioldgicas de interés y los
principales factores ambientales que controlan el crecimiento (temperatura, radiacion
solar, demanda atmosférica), permitié establecer el efecto relativo de cada uno de estos
factores a través del ciclo del cultivo de 14 variedades, y asi su relevancia en la
determinacion de los componentes numéricos del RG (NG, NV, y PG). Durante la etapa
VE-RS5, en la que se incluye el periodo critico para la determinacion del NG (ca. R3-R5)
y que es comparativamente de corta duracion (Figura suplementaria A3), este
componente se encontrd altamente asociado (p<0,001) de manera positiva con las
variables BT, NV, EUR, oferta hidrica representada por el riego mas las lluvias (R+L1) y
EUABTET:, ¥ de manera negativa con la duracion de la etapa, la temperatura maxima
media (Tmax), el estrés térmico (T>35), la RFAinc, la ETP y la proporcién del ciclo

transcurrido hasta RS respecto del total a R7 (Cuadro 4.6). El orden de importancia segin
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valor absoluto de » fue NV > PropVE-R5/Total > R+LI = EUAgTET. > T>35 > Tmax >
EUR > BT > ETP > RFAinc. El nimero de vainas, que también se define fuertemente en
la misma etapa critica, respondié de manera similar que el NG a las mismas variables
(Cuadro 4.6), aunque no guard6 relacion significativa con la duracion de la etapa
(0,05<p<0,10).

Durante la etapa R5-R7, preponderantemente reproductiva y en la cual se terminan
de definir el NG y el NV y se define enteramente el PG, el analisis de correlacion (Cuadro
4.7) indic6 como significativamente (p<0,05) importantes para la determinacion del NG
a (1) la duracion de la etapa (D R5-R7), la biomasa producida en ella, la Tmin, la RFAinc
y la RFAint, la EUR, la oferta hidrica, el consumo de agua del cultivo (ETc), el NV, la
BV, el indice de particion de biomasa a vainas (IPV) y la proporcion del ciclo total
representado por la etapa R5-R7 (PropR5-R7/Total), de manera positiva, y (ii) la Tmax y
T>35, de manera negativa. En la determinacion del PG fueron significativamente
(p<0,05) importantes (i) la duracion de la etapa, la biomasa producida en ella, la RFAint,
la oferta hidrica, el NG, la BV, y la PropR5-R7/Total, de manera positiva, y (ii) la Tmax
y T>35, de manera negativa. Con este componente, en cambio, no tuvieron correlacion la
Tmin, la RFAinc, las eficiencias de conversion de recursos, el NV y el I[PV, pero si existio
una correlacion positiva entre NG y PG. Durante esta etapa, el orden de importancia de
las variables en cuanto a la determinacion del NG, segin valor absoluto de r, fue NV >
R+LI > BV > Tmax > BT > PropR5-R7/Total > ETc > D R5-R7 = T>35 > RFAinc >
RFAint > EUR > [PV > EUABgT T > Tmin. En cuanto a la determinacion del PG, el orden
de importancia fue R+L1 > T>35=Tmax > BV > NG > PropR5-R7/Total > D R5-R7 >
BT = RFAint. EI NV se correlacion6 con las mismas variables que el NG, excepto con la

Tmin y la ETc.
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Cuadro 4.6. Correlacion (7) entre variables (valor superior) y su significancia (valor inferior en negrita) para la etapa VE-R5. D VE-R5: duracion
de la etapa, BT: biomasa total, Tmax: temperatura media maxima, Tmin: temperatura media minima, T>35: suma de temperaturas superiores a
35°C, RFAinc: radiacion fotosintéticamente activa incidente acumulada, RFAint: RFA interceptada acumulada, EUR: eficiencia en el uso de
radiacion, R+LI: riego + lluvias, ETP: evapotranspiracion potencial, ETc: evapotranspiracion del cultivo, EUA prete: eficiencia en el uso de agua

para producir biomasa, NG: namero de granos

m2, NV: niimero de vainas m, Proporcion VE-R5/Total: cociente entre D VE-R5 y D VE-R7.

Resultados correspondientes a 14 variedades de soja liberadas al mercado entre 1982 y 2016 y cultivadas en los ambientes 1 (2016-17) y 2 (2017-

18).

D VE-RS BT Tmax Tmin T=35 RFAinc  RFAint ei EUR R+L1 ETP ETc EUAger. NG NV
0,02
L 0,932
Thikii 0,45 -0.83
0,0208 | <0,0001
Tmin 0,49 -0,26 0,45
0,0105 12046 0,0208
T35 0,59 -0,74 0.8 047
=35
0,0013 <0,0001 | <0,0001 | 0,0159
e 0,98 -0.1 0,57 047 ¥
REAlme <0,0001 06348 0,0025 0,0146 0, 0001
g 0,89 0,39 0,11 0,31 027 0,84
RFAist <0,0001 0,0476 0,5832 0,1189 0,1774 <0,0001
e 0,39 0,83 0,5 0,04 -0,38 0,2 0,76
0,0503 | <0,0001 | 0,0087 0.8529 0,0584 01535 | <0,0001
FUR -0,59 0,7 0,92 0,55 -0,94 0,67 0,26 0,35
0,0016 | <0,0001 | <0,0001 [ 0,0036 | <0,0001 | 0,0002 0,1936 0,0753
R+L1 0,49 0,81 -1 0,45 -0.99 0.6 0,15 0,48 0,94
0,0112 | <0,0001 | <0,0001 | 0,0204 | <0,0001 | 0,0011 0,4644 0,0137 | <0,0001
ETP 0,96 -0.21 0,66 0,48 0,78 0,99 0,78 0,19 -0,74 -0,69
<0,0001 | 03073 0,0002 0,0125 | <0,0001 | <0,0001 | <0,0001 [ 03521 | <0,0001 [ 0,0001
ETc 0,69 0,52 0,16 0.2 -0,01 0,63 0.8 0,68 0,02 0,12 0,55
0,0001 0,0068 0,4261 0,3262 0,9606 0,0006 | <0,0001 | 0,0001 0,9362 0,5486 0,0038
FUA -0.29 0,92 -0,87 0,43 -0,84 04 0,09 0,64 091 0.88 -0,48 0,14
“BEc | (1479 <0.0001 | <0.0001 | 00285 <0.0001 [ 0.0453 0.668% 0.0004 <0,0001 | <0.0001 | 0.012 0.5029
NG -0,61 0,55 -0 79 -0.28 -0,83 -0,69 -0,31 0,28 0,77 0,81 -0,74 -0,14 0,69
: _<0.0001 | 01651 o
NV -0,34 0,55 -0,62 -0,18 -0,63 -0.41 -0,05 0,61 0,64 -0,46 -0,03 0,64 0,89
) 0,0887 0,0038 0,0008 03793 0,0005 0,0397 08168 0 0437 0,0009 0,0005 0,0176 0,9008 0,0005 | <0,0001
Prop. VE- 0,89 -0.21 0,53 0,55 0,64 0.88 0,64 0,08 -0,68 -0,56 0.88 0,57 -0.5 -0,65 -0,46
R5/Total [ <0,0001 0,3086 0,0054 0,0034 0,0004 <0,0001 0,0004 0,687 0,0001 0,0026 | <0,0001 | 0,0025 0,0093 0,0003 0,0183
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Cuadro 4.7. Correlacion (r) entre variables (valor superior) y su significancia (valor inferior en negrita) para la etapa R5-R7. D R5-R7: duracion
de la etapa, BT: biomasa total, Tmax: 35°C, RFAinc: radiacion fotosintéticamente activa incidente acumulada, RFAint: RFA interceptada
acumulada, EUR: eficiencia en el uso de radiacion, R+LI: riego + lluvias, ETP: evapotranspiracion potencial, ETc: evapotranspiracion del cultivo,
EUA st ETC: eficiencia en el uso de agua para producir biomasa, IPV: indice de particion a vainas, PG: peso individual del grano, NG: numero de
granos m~, NV: niimero de vainas m™, Proporcion R5-R7/Total: cociente entre D R5-R7 y D VE-R7. Resultados correspondientes a 14 variedades
de soja liberadas al mercado entre 1982 y 2016 y cultivadas en los ambientes 1 (2016-17) y 2 (2017-18).

DR5SR7 BT Tmax Tmin T>35 RFAinc RFAint ei EUR R+L1 ETP ETc EUAgpr. [PV PG NG BV NV
024
BT5 7 023
Tmax -0,54 -0.21
0,0044 | 03044
Tmin 029 04 0,13
0,1525 | 0,0443 | 05203
T-38 -0,41 -0,08 0,88 -0,1
> 0,0393 | 06825 | <0,0001 0,6208
g 0,91 0,34 -0,45 0,18 -0,23
axinas <0,0001 [ 0,0935 | 0,0224 | 03834 | 02655
= 0,79 0.48 -0,36 .28 -0,15 09
MEA <0,0001 | 0,0129 | 00716 | 0173 [ 04527 | <0,0001
ei -0.32 0.28 22 0.25 0,13 -0.29 0.15
0,1163 | 01614 | 0,2899 | 02262 | 0,5327 | 0,1559 | 04675
EUR -0,17 0,86 -0,05 0,35 -0,05 -0,15 -0,01 0,3
0,4097 | <0,0001| 08146 | 0,082 | 08106 [ 04745 | 09446 | 0,1417
R+L1 0,72 0,39 -0,87 033 -0.85 0,61 0,57 -0,09 0,16
<0,0001 [ 0,0491 | <0,0001| 0,0952 |<0,0001| 0,0009 | 0,0023 | 0,654 | 04474
ETP 0,68 0,17 -0,03 -0,02 024 0.87 0,77 -0.31 -0.28 0,15
0,0001 | 0.4058 | 0.8839 | 0.9221 | 02369 [ <0,0001 | <0,0001| 0.1269 | 0.1604 | 04699
ETc ,77 0.54 -0,18 0,65 -0,1 0,83 0.84 -0,02 0,15 0,55 0,67
<0,0001 | 0,0041 | 03711 | 0,0003 | 0617 |<0,0001|<0,0001| 09323 | 04773 | 0,0034 | 0,0002
EUA -0,12 0,82 -0,19 0,06 -0,09 -0,06 0,1 0,36 0,88 0,17 -0,18 0,03
“BETe | (,5658 | <0,0001| 0,3597 | 0,7753 | 0,6742 | 0,7563 | 06154 | 0,072 |<0,0001| 03971 | 0,382 | 08757
PV 0.5 0,09 -0,32 0,52 -0,34 0,42 0,46 0,07 0.1 0,55 0,17 0,56 -0,17
2 1 00066 | 0oo3a | 003 | o071 | 07174 | 06318 | 00038 | 04040 0409
PG 0,46 0.45 -0,71 .29 -0,71 0,37 045 0,16 .29 0,79 -0,04 036 0,35 0,37
0,0168 | 0,0202 | <0,0001| 0.1567 | 0,0001 [ 0,054 | 0,0204 | 0.4422 [ 0.1455 | <0,0001 | 0836 | 00743 | 0,0768 [ 0.0595
NG 0,61 0,66 -0,67 04 -0,61 0,54 0,51 -0,07 047 0,83 0,17 0,62 043 0,44 0,53
) 0,001 | 0.0003 | 0.0002 | 0.0438 | 0.0009 | 0.004 | 0.0073 | 0.7295 | 0.0159 |<0.0001]| 0.4064 | 0.0008 | 0.0265 | 0.0231 | 0.0059
BV 0,53 042 -0,76 0,37 -0,72 0,43 0,45 0,04 0,27 0,87 -0,0025 047 0,26 0,75 0,69 0,81
0,0058 | 0,0328 | <0,0001| 0,062¢ | <0,0001( 0,0279 | 0,0209 | 08535 [ 0,1809 | <0,0001 | 09903 | 0,0162 | 02039 [ <0,0001} 0,0001 | <0,0001
NV 046 0,52 -0,64 0,11 -0,55 042 041 -0,01 0,35 0,68 0,13 0,37 045 0,27 032 0,89 0,66
~ 0,0183 | 0,0067 | 0,0004 | 0,5967 | 0,0034 [ 0,0305 | 0,0353 | 09728 [ 0,0764 | 0,0001 | 05245 | 0,0655 | 0,0201 | 0,1857 | 0,1122 | <0,0001§ 0,0003
Prop.RS- | 097 0,37 -0,46 0,46 -0.35 0,91 0,84 -0.21 -0,04 0,72 0,67 0.88 -0,04 0,55 0,5 0,65 0.55 0,46
R7/Total | <0,0001 | 0,0605 | 0,0193 | 0,0179 | 00759 [<0,0001 | <0,0001 [ 03086 | 0,832 |[<0,0001| 0,0002 |<0,0001| 0365 | 0,0036 | 0,0096 | 0.0003 | 0,0039 | 0,0184
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Cuando el conjunto de todas las variables se evalu¢ a través de un ACP (Fig. 4.1),
los dos primeros componentes explicaron un 85,6% de la variabilidad total de los datos
para la etapa VE-RS5 (Fig. 4.1a), con un 56,7% abarcado por el CP1 y un 28,9% por el
CP2. Sobre el CP1 se desplegd la mayor parte de la variacion asociada a (i) el NG, la
EUR, la oferta hidrica (R+LI) y el NV, que estuvieron fuertemente asociadas entre si y
con valores comparativamente mayores hacia los valores negativos del eje, y (ii) las
variables térmicas (Tmax, Tmin y T>35), asociadas entre si, con valores
comparativamente mayores hacia los valores positivos del eje y, consecuentemente, en
fuerte oposicion al NG y variables asociadas. Entre estas variables, NV y Tmin tuvieron
una menor contribucion a la variabilidad de los datos analizados, segin denotan sus
vectores mas cortos respecto al resto. Las variables ei, ETc y RFAint, en cambio,
desplegaron la mayor parte de su variacion sobre el CP2, con valores comparativamente
mayores hacia los valores positivos del eje. Estas variables, consecuentemente, guardaron
poca asociacion con las desplegadas a lo largo del CP1 (i.e. que tuvieron nula incidencia
en la determinacion del NG por hallarse en angulo casi recto con su vector). El resto de
las variables distribuyo su variacion de una manera mas equilibrada entre ambos ejes, con
(1) BT y EUA gr.ETc asociadas entre si y acompafiando la trayectoria positiva del NG (i.e.,
guardando asociacion positiva con este componente, pero de menor intensidad que otras
variables), y (i1)) DVE-RS, RFAinc, ETP y Prop.VE-R5/Total asociadas entre si y
acompanando la trayectoria positiva de las variables térmicas (i.e. en asociacion negativa

con el NG, pero de menor intensidad que las variables térmicas).

El CP1 distingui6é claramente entre los ambientes Al y A2. Todos los datos
correspondientes al primero se ubicaron hacia la izquierda del CP1, denotando para la

etapa VE-RS5 una mayor oferta hidrica y menor duracion de la etapa pese al ambiente
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Figura 4.1. Biplot para los dos primeros componentes principales (CPn), correspondientes a las variables biomasa total (BT), biomasa de vainas
(BV), duracion de la etapa (D VE-RS5 o D R5-R7), eficiencia de intercepcion (ei), eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), eficiencia en el uso
de agua evapotranspirada para producir biomasa (EUARgTETc), evapotranspiracion del cultivo (ETc), evapotranspiracion potencial (ETP), indice de
estrés térmico (T>35), indice de particion a vainas (IPV), nimero de granos m (NG), nimero de vainas m (NV), peso individual del grano (PG),
cociente entre D VE-R5 y D VE-R7 (Prop.VE-R5/Total) o D R5-R7 y D VE-R7 (Prop. R5-R7/Total), oferta hidrica (R+LI), radiacion
fotosintéticamente activa incidente acumulada (RFAinc), radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (RFAint), temperaturas
medias maxima (Tmax) y minima (Tmin), para variedades de soja liberadas al mercado argentino entre 1982 y 2016 (identificacion proxima a cada
circulo). Los datos corresponden a los ambientes 1 (2016-17, simbolos azules) y 2 (2017-18, simbolos rojos). a) etapa VE-RS, b) etapa R5-R7.
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térmico mas fresco, menos incidencias de golpe de calor, menor RFAinc y menor
demanda atmosférica. Los datos correspondientes a A2 se ubicaron en oposicion a los de
Al y consecuentemente tuvieron menos oferta hidrica y registros térmicos mucho mas
altos, pese a lo cual la etapa tuvo mayor duracion en este ambiente. La consecuencia de
estas condiciones ambientales fue un ambiente mucho mas favorable para la fijacion de

un mayor NG y NV en Al que en A2.

El CP2, en cambio, contribuyd a distinguir claramente entre los GMs
independientemente del ambiente, con las variedades correspondientes al GM V hacia
valores positivos del eje y las del GM IV hacia valores negativos. Asi, las de GM V se
caracterizaron por tener, comparativamente con las de GM IV, una mayor duracion de
esta etapa, alcanzando mayores niveles de ei y, consecuentemente, mayor RFAint y
consumo de agua independientemente del ambiente. También se caracterizaron por una
mayor produccion de BT y proporcion del ciclo total transcurrido hasta R5, aunque en el
caso de estas variables dentro de cada ambiente pues, por las condiciones hidricas y
térmicas menos favorables de A2 respecto de Al, éstas discriminaron a los datos como

()GMVA1I>GMIV A1 ~GMV A2>GM IV A2 enel caso de la BT en VE-R5, y (ii)
GMV A2>GMIV A2~GMV Al >GM IV Al en el caso de la proporcion de la BT a

madurez acumulada a R5.

Para la etapa R5-R7 (Fig. 4.1b), los dos CPs explicaron un 65% de la variabilidad
total de los datos, con un 46% abarcado por el CP1 y un 19,1% por el CP2 (Fig. 4.1b).
Sobre el CP1 se distribuyd toda la variaciéon correspondiente a los componentes
numéricos del rendimiento (NG, NV y PG), la oferta hidrica de la etapa y la Tmin con
registros mayores hacia los valores positivos del eje. También sobre el CP1 se ubicaron
Tmax y T>35, pero en oposicion a las anteriores. E1 CP2 abarco la variacion en ei y

eficiencias en el uso de recursos hacia valores positivos del eje y ETP en oposicion. Entre
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ambos CPs se distribuyeron las demas variables, con (i) ETc, RFAint, RFAinc, D R5-R7,
IPV y Prop.R5-R7/Total en el sentido positivo de CP1 y negativo de CP2, y (ii) BT en el
sentido positivo de ambos ejes. Cabe destacar aqui el cambio de sentido de Tmin, pues
acompaid a las otras variables térmicas durante VE-RS pero no durante R5-R7, aunque
en ambos casos presentd un vector corto. En la etapa R5-R7 también tuvieron un vector

corto IPV y ei, indicativos de una menor variacion relativa en el analisis.

El CP1 distinguié a los ambientes también durante la etapa R5-R7, con la mejor
condicién hidrica y térmica de Al esta vez hacia la derecha del eje, definiendo valores
comparativamente mas altos de todos los componentes del rendimiento, y A2 en el
sentido opuesto. El CP2 nuevamente discrimin6 entre cultivares, pero en este caso a través
de todas las eficiencias, principalmente las de uso de recursos como contrapuestas a una
mayor demanda atmosférica, y ya sin distinguir tan categéricamente por GM como en la
etapa previa. Las variedades con peor desempefio para NG y PG fueron aquella que, por
la distribucion de su ciclo, estuvieron mas expuestas a temperaturas supra-Optimas

durante R5-R7, condicion en la cual si predominaron variedades del GM V.

4.4.2.2. Respuesta de 4 variedades a una gama amplia de variacion foto-térmica e
hidrica.

La seleccion de un ntimero acotado de variedades representativas de todo el periodo
de mejoramiento evaluado permitio6 ampliar el conjunto de ambientes analizado,
incluyendo condiciones manipuladas (mini rainout shelters) y diferentes épocas de
siembra, todas representativas de la region de estudio. La variabilidad climatica explorada

fue asi mucho mayor a lo largo de todo el ciclo (Cuadro 2.3. y Fig. Suplementaria A2).
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En este caso, el analisis de correlacion para la etapa VE-RS (Cuadro 4.8) identifico
como significativamente (p<0,05) asociadas con el NG a las variables (i) BT, NV, ei,
R+LI1 y ETc, en forma positiva, y (ii) la proporcion del ciclo total transcurrido hasta R7,
en forma negativa. Por su magnitud en valor absoluto, el orden de importancia fue NV >
BT > Prop.VE-R5/Total > R+LI > ei > ETc. Se destaca asi a la oferta hidrica como la

unica variable climatica de esta etapa con una correlacion significativa directa con el NG.

Para la etapa R5-R7, el analisis de correlacion (Cuadro 4.9) detectdé como
significativa la relacion del NG con la duracion de la etapa, BT, NV, BV, RFAinc,
RFAint, EUABTET: y la proporcion de duracion del ciclo total que representa esta etapa.
Todas estas correlaciones fueron positivas y el orden de magnitud fue NV > BV > RFAint
> BT > Prop.R5-R7/Total > RFAinc = EUAgTET. > D R5-R7. Para el caso del PG la
correlacion fue significativa y positiva con BT, RFAinc, RFAint, EUR, ETc, NG, NV y
BV, con un orden de magnitud BV > NG > BT > RFAinc > RFAint > NV = ETc > EUR.
Al igual que para el analisis de 14 variedades limitado a 2 ambientes (Cuadro 3.2), para
este conjunto de datos el RG también estuvo altamente correlacionado con ambos
componentes numéricos (r= 0,938, p<0,0001 para NG; = 0,660 p<0,0001 para PG) y
ambos determinantes fisiologicos (7= 0,863, p<0,0001 para BT y = 0,311, p<0,004 para

IC)
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Cuadro 4.8. Correlacion (r) entre variables (valor superior) y su significancia (valor inferior en negrita) para la etapa VE-R5. D VE-RS5: duracion de la etapa,
BT: biomasa total, Tmax: temperatura media maxima, Tmin: temperatura media minima, T>35: suma de temperaturas superiores a 35°C, RFAinc: radiacion
fotosintéticamente activa incidente acumulada, RFAint: RFA interceptada acumulada, EUR: eficiencia en el uso de radiacion, R+LI: riego + lluvias, ETP:
evapotranspiracion potencial, ETc: evapotranspiracion del cultivo, EUAgrer.: eficiencia en el uso de agua para producir biomasa, NG: niimero de granos m2,
NV: niimero de vainas m?, Proporcion VE-R5/Total: cociente entre duracion VE-R5 y duracion VE-R7. Resultados correspondientes a 4 variedades de soja
liberadas al mercado entre 1982 y 2016 y cultivadas en 7 ambientes (Cuadro 2.3).

DVE-RS BT Tmax Tmin T>35 RFAinc RFAint e EUR R+LI- ETP ETc EUAggre NG NV
-0,02
oE 0,9046
Tmax -0,16 0,07
0,4126 | 0,7051
Tmin -0,58 0,42 0,48
0,0014 | 0,0268 | 0,0101
T-35 -0,04 0,07 0,94 0,51
0,8243 | 0,7413 [ <0,0001| 0,0058
. 0,72 0,24 0,16 0,04 0,34
REAle <0,0001 | 0,2144 | 0,4072 | 0,8282 | 0,0772
S 0,66 048 | -042 | -0,16 | -0,26 | 0,72
REAN 0,0002 | 0,0105 | 0,0252 | 0,4071 | 0,1828 | <0,0001
ci 0,39 0,48 -0,7 -0,27 -0,6 0,28 0,86
0,0412 | 0,0106 |<0,0001| 0,1649 | 0,0007 | 0,1556 |<0,0001
EUR -0,59 0,65 0,49 0,68 0,36 -0,3 -033 | -0,25
0,0009 | 0,0002 | 0,0081 | 0,0001 | 0,0624 | 0,1228 | 0,091 | 0,1932
R-LI- 0,21 022 | -088 | -046 [ -0,88 | -0,05 0,55 08 -0,31
0,2726 | 0,2694 |<0,0001| 0,0147 | <0,0001| 0,8135 | 0,0024 | <0,0001| 0,1104
FIP 0,58 0,07 0,56 0,02 0,63 0,83 034 | -0,13 | -0,17 | -0,38
0,0012 | 0,7184 | 0,0018 | 0,9166 | 0,0003 | <0,0001| 0,0803 | 0,5144 | 0,3956 | 0,0468
ETc 0,45 057 | -0,54 | -0,21 | -0,42 | 039 0,82 086 | -0,11 0,76 0,02
0,0162 | 0,0016 | 0,0033 | 0,2853 | 0,0261 | 0,043 |<0,0001|<0,0001| 0,5712 | <0,0001 0,9218
EUAser. -0,4 0,73 0,54 0,73 0,44 0,01 -0,1 -0,16 | 0,89 | -038 | 008 | -0,13
0,0345 |<0,0001| 0,0033 | <0,0001| 0,0206 | 0,9577 | 0,6198 | 0,429 |<0,0001| 0,0481 | 0,6941 | 0,4939
NG -0,34 0,61 -0,25 034 | -0,30 | -0,07 0,3 0,47 0,37 048 | -024 | 046 0,36
0,0767 | 0,0005 | 0,1942 | 0,0724 | 0,1174 | 0,733 | 0,119 | 0,0109 | 0,0526 | 0,01 | 0,2206 | 0,0137 | 0,0577
NV -0,25 0,67 -0,2 033 | -021 | -0,01 0,31 0,45 0,40 042 | -0,21 0,49 0,40 0,93
0,1997 | 0,0001 | 0,3152 | 0,0851 | 0,2926 | 0,9681 | 0,1067 | 0,0173 | 0,0344 | 0,0272 | 0,2764 | 0,0077 | 0,0326 |<0,0001
Prop. VE- 0,58 -032 | -0,02 | -0,28 | 0,09 0,51 027 | -0,04 | -0,47 | -0,03 0,47 0,11 -045 | -0,51 | -0,52
RS5/Total | 0,0013 | 0,0954 | 0,9367 | 0,1507 | 0,6538 | 0,0058 | 0,1615 | 0,8523 | 0,012 | 0,8898 | 0,011 | 0,5747 | 0,0164 | 0,006 | 0,0042
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Cuadro 4.9. Correlacion (7) entre variables (valor superior) y su significancia (valor inferior en negrita) para la etapa R5-R7. D R5-R7: duracién de la etapa,
BT: biomasa total, Tmax: temperatura media maxima, Tmin: temperatura media minima, T>35: suma de temperaturas superiores a 35°C, RFAinc: radiacion
fotosintéticamente activa incidente acumulada, RFAint: RFA interceptada acumulada, EUR: eficiencia en el uso de radiacion, R+LlI: riego + lluvias, ETP:
evapotranspiracion potencial, ETc: evapotranspiracion del cultivo, EUAgrET. eficiencia en el uso de agua, PG: peso del grano, NG: niimero de granos m?, NV:
numero de vainas m2, IPV: indice de particion BV/BT, BV: biomasa de vainas, Prop.R5-R7/Total: cociente entre Duracion R5-R7 y Duracién VE-R7. Resultados
correspondientes a 4 variedades de soja liberadas al mercado entre 1982 y 2016 y cultivadas en 7 ambientes (Cuadro 2.3).

DR5R7| BT | Tmax | Tmin | T>35 |RFAinc|RFAint| ei | EUR | R+L1 | ETP | ETc |EUAger| PG | N6 | av | v | BV
0,08
BT | 0695
046 | 0,16
Tmax | 5013 | 04273
Tmin | 011 | 007 | 07
05751 | 07202 | <0,0001
042 | 007 | 074 | 032
T35 | 00277 | 0742 | <0,0001 | 0,100
. 035 | 019 | 013 | 004 | 0.7
RFAinc | 0656 | 03343 | 05111 |028203] 03955
v 05 | 039 | 029 |-008 ] -005 | 036
RFAint | 6062 | 0,0386 | 0.1399 | 0.6682 | 0.8139 | <0,0001
- 016 | 028 | 025 | -025 | 039 | 04 | 011
04016 | 01419 | 0,1949 | 0.193 | 0,0106 | 0,0334 | 0,5362
e 7 | 005 | 013 | 002 | 009 | 012 | 005
0,1056 | <0,0001 | 0.8852 | 0,5014| 0.9245 | 06403 | 0,523 | 07846
moir | 067 [ 042 [ 02 [ 007 [ 026 [ 023 [ 012 | -024 [ 086
0,0001 | 00272 | 02974 | 0,7138| 0,1843 | 02487 | 05554 | 02103 | 0,014
;TP | 036 | 024 [ 014 | 02 [ 039 | 077 | 046 [ 068 | 03 | 038
00579 | 02152 | 0482 |03012| 0.0426 |<0,0001 | 0,0135 | 0,0001 | 0.1235 | 0,0013
— 05 | 032 | 001 [025 ] 006 | 08 | 079 | -015 | -007 | 021 | 061
0,0063 | 00964 | 09523 | 0,1921| 0.7631 | <0,0001 |<0,0001| 0.4549 | 0,7207 | 02754 | 0,0006
FUAsrn | 015 | 085 | 02 [-009 012 [ -02 [ 002 [ 038 [ 076 | 05 | 055 [ 02
; 04345 | <0,0001 | 03138 |0.6561] 0532 | 03025 | 09307 | 0.0469 [<0.0001 0.0065 | 00035 | 0.302
2G| 001 [ 0353 | 02 [ Ol | 011 | 049 | 047 | -0.7 | 041 [ -027 | 000 | 042 | 036
09536 | 0,0039 | 03198 |05877| 0.5753 | 0,0075 | 0,0112 | 0.3755 | 0,0299 | 0.1618 | 0.6555 [0,0275| 0.0582
NG | 041 [ 058 [ 02 [ 012 | 013 | 044 | 061 | 021 | 024 | 009 | 011 | 046 | 044 | 033
! 0,0207 | 0,0013 | 03031 | 05408 | 0.5213 | 0,0199 | 0,000s | 03934 | 03112 | 0.6663 | 0.3628 [0.0144] 0,019 | 0.0024
= 05 | 043 | 03 |-002] 018 | 034 | 053 | 026 | 018 | 018 | 011 | 036 | 036 [042 | 033
! 0,007 | 00196 | 0.1195 | 09284| 0.3556 | 0,0302 | 0,0038 | 0,1752 | 04659 | 0,369 | 0.3654 [0.0604| 0.0608 |0,0243 | <0.0001
v | 001 | 038 [ 016 [ 023 | 01 | 048 | 032 | -031 | 034 | 09 | 045 [ 026 | 053 [-006 | 001 [ 004
09526 | 0,0473 | 04229 | 03372| 0.6053 | 0,0091 | 00924 | 0.11 | 0,075 | 0,128 | 00078 [0.1852| 0,004 |0.7527] 09748 | 05569
poos 034 | 05 | 025 | 013 | 02 | 042 | 058 | 017 | 02 | 002 | 006 | 041 | 038 | 067 | 05 | 085 | o1t
0,075 | 0,0064 | 02038 | 0.5096 | 03048 | 0,0253 | 0,0013 | 03877 | 03111 | 09182 | 0.7503 | 0,0296| 0,0445 |o0.0001 | <0,0001 }<0,0001| 0.35631
Prop.RS-| 093 | 01 | 037 |-004| 029 | 061 | 072 | 006 | 033 | 064 | 053 | 068 | 022 o1 | 05 | 032 | 021 | o4
R7/Total | <9,0001| 0.6002 | 0.0514 | 0855 | 0,1285 | 0,0005 |<0,0001| 07531 | 0,0849 | 0,0003 | 0,0038 | 0.0001 | 02588 | 0.583 | 0.0061 | 0.0043| 02728 | 0,023
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El ACP del conjunto de datos multi-ambientales correspondiente a la etapa VE-RS
(Fig. 4.2a) acomod¢ el 64,4% de la variabilidad total, con una proporcion de 35,3%
explicada por el CP1 y 29,1% por el CP2. Respecto a las variables ambientales, sobre el
CP1 se distribuyd la variacion correspondiente a la oferta hidrica, con valores
comparativamente mayores hacia la derecha del eje, y en oposicion las variables térmicas
Tmax y T>35, con valores mayores hacia la izquierda del eje. Sobre el CP2 se ubicaron
las variables ambientales ETP y RFAinc, con valores proporcionalmente mayores hacia
valores negativos del eje, pero en ambos casos se traté de vectores comparativamente
cortos. La Tmin se distribuy6 entre ambos CPs, orientando sus valores mayores hacia la
izquierda del CP1 y la parte superior del CP2. Las variables productivas NG, NV y BT
se desplegaron claramente en el sentido positivo del CP2 y acompafiadas por ambas
eficiencias de uso de recursos, aunque las primeras volcadas en el sentido positivo del
CP1 y las segundas en el negativo y coincidiendo fuertemente en trayectoria con la Tmin
(i.e. todas mejoran cuando las Tmin son mas elevadas, pero las variables productivas
estan en oposicion a las temperaturas elevadas y las eficiencias de uso no). La ei, la ETc
y la RFAint se desplegaron acompafiando fuertemente la trayectoria de la oferta hidrica
(i.e. en el sentido positivo del CP1), mientras que la proporcion del ciclo representada por
VE-RS y la duracion real de la misma acompafiaron a la ETP y la RFAinc (i.e. en el

sentido negativo del CP2).
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Figura 4.2. Biplot para los dos primeros componentes principales (CPn), correspondientes a las variables biomasa total (BT), biomasa de vainas
(BV), duracion de la etapa (D VE-RS5 o D R5-R7), eficiencia de intercepcion (ei), eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), eficiencia en el uso
de agua evapotranspirada para producir biomasa (EUARgT,ETc), evapotranspiracion del cultivo (ETc), evapotranspiracion potencial (ETP), indice de
estrés térmico (T>35), indice de particion a vainas (IPV), nimero de granos m™ (NG), niimero de vainas m (NV), peso individual del grano (PG),
cociente entre D VE-R5 y D VE-R7 (Prop.VE-R5/Total) o D R5-R7 y D VE-R7 (Prop. R5-R7/Total), oferta hidrica (R+LI), radiacién
fotosintéticamente activa incidente acumulada (RFAinc), radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (RFAint), temperaturas
medias maxima (Tmax) y minima (Tmin), para 4 variedades de soja liberadas al mercado argentino entre 1982 y 2016 (identificacion proxima a
cada circulo a continuacién del nimero de ambiente). Los datos corresponden a 7 ambientes (Cuadro 2.3), identificados cada uno con un color y

el primer namero préximo al simbolo. a) etapa VE-RS5, b) etapa R5-R7.
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La distribucion vectorial descripta discrimind a los ambientes en la etapa VE-RS. En
el sentido positivo de ambos CPs (i.e. mas oferta hidrica y menos incidencia de
temperatura supra-optima y demanda evaporativa en etapa vegetativa) se ubicaron
claramente los ambientes 5 y 6, y en el sentido negativo el A3 (i.e. menos oferta hidrica
y mas exposicion a temperaturas supra-Optimas y alta demanda). E1 A4 se ubico en el
sentido negativo del CP1, pero positivo del CP2, difiriendo del A3 en la menor incidencia
relativa de deficiencia hidrica y temperaturas elevadas (puntos mas desplazados hacia el
centro del diagrama respecto de Tmax y T>35, aunque con elevada Tmin propia de
siembras tardias). Los ambientes 2 y 7 compartieron su ubicacion en el sentido negativo
del CP2 y bastante centrados respecto al CP1, aunque el A2 desplazdndose hacia su
izquierda y A7 hacia su derecha (i.e. Tmax y T>35 mas elevadas para A2, aunque en
ambos casos experimentando menores Tmin VE-RS5 propias de siembras tempranas, lo
que indica mayor amplitud térmica para A2). Finalmente, el A1 fue el que ubicd sus datos
mas cerca del centro del diagrama, aunque tendiendo a valores positivos de ambos CPs.
En esta discriminacion ambiental de la etapa temprana, se destaca (i) a las variedades
DM5.81 (ADL 2006) y ADM 4800 (ADL 2000) ubicadas generalmente hacia
comparativamente menores valores de NG y NV dentro de cada ambiente, principalmente
la primera, y (ii) a las variedades DM40R16 (ADL 2016) y A5308 (ADL 1984) hacia

comparativamente mayores valores de NG y NV.

El biplot de la etapa R5-57 (Fig. 4.2b) explic6 un 56,1% de la variabilidad de los
datos, 32,1% a través del CP1 y 24% a través del CP2. Entre las variables ambientales se
destaca el acortamiento de los vectores correspondientes a las tres variables térmicas, que
entonces perdieron peso relativo en este periodo. Aument6, en cambio, el de la RFAinc,
que se desplegd en el sentido positivo del CP1, y el de la ETP, que se desplegd en el

sentido negativo del CP2 acompanada por la oferta hidrica, que mantuvo su importancia.
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Respecto a las variables descriptoras del crecimiento y productividad del cultivo, todas
las eficiencias y la BT se desplegaron en el sentido positivo del CP2 (i.e. en oposicion a
la demanda atmosférica y la oferta hidrica), mientras la particion a vainas (IPV) lo hizo
en sentido negativo. Las demas variables se desplegaron en el sentido positivo del CP1,
con todos los componentes (NG, NV y PG) y la BV inclindndose ademas hacia valores
positivos del CP2 mientras el resto (ETc, duracioén de la etapa y proporcion relativa del

ciclo para esta etapa) lo hizo hacia valores negativos del CP2.

La distribucion vectorial de esta etapa discriminé a los ambientes 2, 3 y 7
preponderantemente hacia valores negativos del CP1 y a los demds ambientes
preponderantemente hacia valores positivos, aunque con alguna variedad de A2
(DM40R16) y A3 (A5308) escapando levemente a la tendencia. El CP2 discrimind
claramente a A3 y A4 hacia valores negativos y a A5 y A6 hacia valores positivos, para
todas las variedades. En cambio, no ejerci6 una discriminacion clara sobre los ambientes
1,2y 7, que estuvieron en general mas centrados respecto al origen (A2) o con variedades
ubicadas en uno u otro sentido (Al y A7). Como consecuencia de esta mayor
heterogeneidad clasificatoria, s6lo se destacaron (i) los ambientes A5 y A6 (siembra
intermedia con buena disponibilidad hidrica), por ubicar a todas las variedades en el
sentido positivo de ambos componentes del RG (i.e. NG y PG), y (ii) la variedad DM5.8i
por ubicarse preponderantemente hacia los menores valores relativos de ambos
componentes, excepto en el A3 (sequia impuesta en R3-R5 de una siembra muy tardia)

en que las variedades de GM V tuvieron un mejor desempefio que las de GM 1V.
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4.5 Discusion

Los resultados de este capitulo aportan evidencias clave sobre los efectos del
genotipo y el ambiente a lo largo del ciclo en la determinacion del RG de variedades de
soja de GMs IV y V liberadas al mercado argentino en las ultimas cuatro décadas. Se
pudo cuantificar la respuesta de diferentes rasgos ecofisioldgicos a variaciones en la
oferta hidrica y las condiciones térmicas por medio de experimentos que permitieron
explorar un rango amplio de condiciones. Por un lado, al combinar fechas de siembra en
escenarios de oferta hidrica natural variable con (A1, A4 y A6) o sinriego (A2 y A7). Por
otro lado, en forma manipulativa con exclusion artificial de parte de las lluvias (A3 y AS).
Este andlisis ecofisiologico detallado, mediante la particion del ciclo en dos grandes
etapas en que predomina un tipo de crecimiento vegetativo o uno reproductivo, reveld no
solo la importancia de las condiciones ambientales sobre la produccion, sino también
como el mejoramiento genético ha contribuido a modificar la eficiencia del cultivo en la

captura (ei y ETc) y el uso de recursos como radiacion (EUR) y agua (EUABTETc)-

4.5.1. Influencia del ambiente y el genotipo sobre el crecimiento en la etapa
predominantemente vegetativa

El estudio revel6 que la etapa VE-RS es particularmente sensible a la oferta hidrica,
mejorando claramente la produccion de biomasa y la eficiencia en el uso de recursos al
aumentar dicha oferta (casos Al, A4, A6 y A7) y viceversa (casos a A2, A3, y AS,
respectivamente). Esta tendencia es esperable considerando los efectos de una deficiencia
hidrica tanto sobre la expansion de tejidos como sobre la fotosintesis (Boyer, 1970;
Jumrani and Bhatia, 2018), es consistente con los reportes sobre efectos de deficiencias
hidricas a campo en esta especie (Andriani et al., 1991) y, consecuentemente, es ya desde

hace tiempo la base conceptual de los modelos de simulacidon del crecimiento de soja
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(Sinclair, 1986). En el presente estudio, los ambientes contribuyeron a generar diferencias
en el consumo de agua en la etapa pre-RS5, principalmente cuando se consideraron
ambientes contrastantes en agua inicial (e.g. siembra temprana de cultivo unico vs tardia
sobre cultivo de invierno, riego vs exclusion de lluvia), que se discutiran en el proéximo
Capitulo. Si bien las diferencias en oferta hidrica promueven cambios en la
profundizacion y patron de extraccion de agua de los cultivos (Cox and Jolliff, 1986;
Dardanelli et al., 1991; Otegui et al., 1995), la diferencia mas consistente fue la asociada
a la longitud de ciclo hasta R5. Esta diferencia determind un mayor consumo entre las del
GM V que entre las del GM 1V, lo cual constituye una tendencia esperable (Dardanelli et
al., 2004; Dardanelli et al., 1997). En la etapa evaluada, esta tendencia estuvo acompafnada
por un mayor crecimiento entre las variedades del primer grupo, que se evidencio6 en el
aumento de la cantidad de RFAint (Kantolic et al., 2013) y, consecuentemente, biomasa
producida (Jumrani y Bhatia, 2018). Diferencias en el mismo sentido han sido
documentadas para variedades de GMs III-V en un ambiente similar al de esta tesis,
sugiriendo que la aparente desventaja de los GMs mas cortos se pueden subsanar
mediante practicas de manejo como la densidad de plantas y el espaciamiento entre surcos
(Santachiara et al., 2017). Las diferencias en ei y RFAinc también se presentan como
determinantes de la produccién de biomasa en este periodo, dado que ambientes con
mayor carga de radiacion (e.g. A2 respecto de Al, Cuadro 2.3) permitieron una mayor
RFAint pese a una menor eficiencia de intercepcion (ei) producto de la menor expansion
foliar resultante de las deficiencias hidricas en esta etapa. Este comportamiento refuerza
lo planteado por estudios previos (Jumrani y Bhatia, 2018; Souza et al., 2013), que
subrayan el impacto del area foliar y la RFAint en la determinacion del crecimiento
temprano del cultivo, destacando que la reducciéon de esta variable debido a

disminuciones en la cobertura en situaciones de deficiencia hidrica seria una limitacion
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en la captura de recursos (Mason et al., 1982; Taylor et al., 1982). Esta conclusion, sin
embargo, no considera efectos integrados a lo largo de todo el ciclo en cuanto a la
distribucion del uso del agua en la determinacién de la productividad de los cultivos
(Passioura, 2002), dado por el efecto compensatorio total o parcial de la variacion en
duracion relativa de diferentes etapas respecto al ciclo total. Estas compensaciones han
sido estudiadas en soja, pero de manera manipulativa por medio de cambios en la
extension del fotoperiodo dentro de un mismo GM (Kantolic and Slafer, 2007; Nico et
al., 2015) y analizando el beneficio productivo mediante modelos de simulaciéon en
diferentes escenarios hidricos (Kantolic et al., 2007). En la presente tesis se pusieron de
manifiesto a partir del seguimiento del consumo de agua en diferentes etapas del ciclo de
variedades de GMs cercanos, las cuales promovieron leves (o hasta nulas) diferencias en
el ciclo total pero claras diferencias en la distribucion relativa de etapas.

En cuanto a la eficiencia en el uso de recursos durante la etapa pre-RS5, un aspecto
que emerge de los resultados es la diferencia consistente entre genotipos en EUR y la
menos consistente en EUABT ETe. La primera se mantuvo tanto para el conjunto amplio de
variedades en dos ambientes como para el acotado a cuatro genotipos en siete ambientes.
La segunda, en cambio, s6lo mostrd una tendencia no significativa de GM V > GM IV
para el primer grupo y entre genotipos especificos para el segundo (A5308 > DM40R16
solamente), lo cual sugiere que las mejoras en eficiencia en el uso del agua estarian mas
vinculadas a caracteristicas especificas de cada variedad. El rasgo de marchitamiento
lento (slow wilting) es un ejemplo de esta condicion (Sadok and Sinclair, 2009b), que ha
sido analizado en cuanto a su valor respecto a otros rasgos para ambientes con oferta
hidrica variable (Sinclair et al., 2010) y sujeto a manipulacion genética para su
incorporacidon en variedades comerciales (Ye et al., 2020). No obstante, en la presente

tesis se destaca que la capacidad diferencial de las variedades de soja para maximizar el
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uso del agua en etapas tempranas depende en gran medida de la interaccion entre la
fenologia y las condiciones ambientales, lo cual no necesariamente significa que una
mejora de captura en esta etapa represente un beneficio en la productividad final del
cultivo. La tendencia a seleccionar variedades con un acortamiento de la etapa vegetativa
y alargamiento de la reproductiva en ambientes aridos y semi-aridos de China respalda el

analisis efectuado (Feng et al., 2022).

4.5.2. Influencia del ambiente y el genotipo sobre el crecimiento en la etapa
predominantemente reproductiva

En RS ha practicamente concluido el periodo critico para la fijacion de vainas y
granos y comienza el crecimiento activo de ambos, que continuard hasta R7 (Fehr and
Caviness, 1977). Si bien el inicio de este cambio en la particiéon de asimilados puede
variar entre GMs (Egli, 2010; Egli and Bruening, 2006), para las variedades utilizadas en
esta tesis la division entre etapas fue clara, con todas las variedades presentando un IPV
de cero o cercano a cero a RS en todos los ambientes evaluados (Fig. Suplementaria A4).

En comparacion con la etapa VE-RS, un aspecto distintivo de la etapa R5-R7 fue el
menor grado de variabilidad atribuible al ambiente sobre los rasgos evaluados y la mayor
participacion relativa del genotipo en varios de ellos. Esta condicion de mayor
participacion del control genético con el avance del ciclo quedo reflejada en el nivel de
significancia de cada factor principal y su interaccion (en los pocos rasgos en que existid)
y se verificd tanto en los experimentos con un conjunto amplio de variedades (Cuadros
4.1-4.3) como en el estudio multi-ambiental con un conjunto acotado de ellas (Cuadro
4.4). A modo de sintesis y utilizando los resultados del ensayo multi-ambiental, en esta
seccion se ha resumido este hallazgo para cada rasgo como la variacion porcentual de

cada factor respecto de la suma de cuadrados total (Fig. 4.3)(de la Vega de la Fuente,
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2003; Santachiara et al., 2017). La excepcion a esta tendencia fue la duracion de las
etapas, que tuvo un fuerte control genético ligado al GM en VE-RS5 y una participacion
mas fuerte de la interaccion G x A en R5-R7. El resultado de VE-RS es coincidente con
estudios previos para similares genotipos, fechas de siembra y region (Santachiara et al.,
2017), mientras que para el segundo no hay informacion equivalente disponible. Sin
embargo, la mayor participacion de las interacciones G x A y GM x A estimadas para el
periodo R3-R5 respecto al R1-R3 por Santachiara et al. (2017) confirmaria que esas
fuentes de variacion van ganando importancia por sobre los factores individuales al
avanzar el ciclo.

En cuanto a la captura y uso de recursos, la variacion en el impacto relativo del ambiente
y el genotipo entre grandes etapas mostré resultados diferentes segun el recurso
considerado y el nimero de niveles de cada factor (i.e. ambientes y genotipos) incluido
en el analisis. Asi, mientras la cantidad de RFAint tuvo efectos A y G consistentes en
todos los casos, no ocurri6 lo mismo con la ETc ni las eficiencias de uso de recursos. Para
la ETc, siempre hubo efectos del genotipo, fuertemente definidos por la ya comentada
duracion del ciclo. El ambiente, en cambio, tuvo efectos nulos en etapas tempranas y
significativos en tardias cuando el analisis se limitd a los dos experimentos de siembra
temprana con 12 variedades (Cuadro 4.2). La tendencia se invirtido (fuerte efecto
ambiental en VE-RS y nulo en R5-R7; Cuadro 4.4 y Fig. 4.3) cuando el analisis incluyo
7 ambientes mas variados en cuanto a condicion inicial de agua (Capitulo 5) y oferta
hidrica durante el ciclo (R+Ll1), pero en el que preponderaron ambientes de siembra tardia
con o sin riego luego de un cultivo de trigo (5) respecto a temprana (2). Los segundos se
suelen caracterizar por una mayor oferta de agua al inicio del cultivo y también mayor
riesgo de deficiencia en las etapas reproductivas, tendencia que se invierte para los

primeros (Calviiio and Monzon, 2009).
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Figura 4.3. Diagrama de flujo que relaciona los determinantes fisiolégicos y componentes numéricos del rendimiento en grano de soja evaluados en este capitulo
en el ensayo multi-ambiental. Las abreviaturas representan biomasa total (BT), biomasa de vainas (BV), duracion de la etapa (VE-RS o D R5-R7), eficiencia de
intercepcion (ei), eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), eficiencia en el uso de agua evapotranspirada para producir biomasa (EUAgTETc), €vapotranspiracion
del cultivo (ETc), indice de particion a vainas (IPV), indice de cosecha (IC), nimero de granos m? (NG), peso individual del grano (PG), radiacion
fotosintéticamente activa incidente acumulada (RFAinc), y radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (RFAint). Los datos corresponden a 4
variedades de soja liberadas al mercado argentino entre 1982 y 2016 (Cuadro 2.2) creciendo en 7 ambientes (Cuadro 2.3). Los porcentajes corresponden a la
proporcion respecto de la suma de cuadrados total atribuible al ambiente (A) y el genotipo (G). Los de la interaccion G x A soélo se indican cuando fue
significativa en el ANOVA.
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Respecto a las eficiencias de uso de recursos, para la EUR siempre hubo efectos
claros del ambiente y el genotipo en la etapa vegetativa, pero que se anularon total (A) o
casi totalmente (G) en la etapa reproductiva. En el caso de la etapa VE-RS, las diferencias
en EUR entre ambientes (e.g. A1 > A2) estuvieron mas influenciadas por la capacidad de
producir biomasa (numerador) que de capturar radiacion (denominador), y
consecuentemente por un efecto diferencial mayor de una mejor disponibilidad hidrica
sobre la capacidad fotosintética del cultivo que sobre su ei. De manera similar, las
diferencias entre genotipos en esta etapa, que favorecio a los ciclos mas largos, indicarian
un mayor efecto relativo de la extension del ciclo sobre la capacidad de conversion que
sobre la capacidad de capturar luz. En la etapa reproductiva se registrd el efecto esperable
de una disminucion de la EUR respecto de la etapa vegetativa (Sinclair and Muchow,
1999) independientemente del nimero de ambientes considerados (Cuadros 4.2, 4.3 y
4.4). No se registraron, sin embargo, efectos del ambiente sobre esta variable en esta etapa
aln para la situacion en que existio un claro aumento del déficit hidrico (Cuadro 4.3), en
que seria esperable una disminucion (Haro et al., 2008; Tesfaye et al., 2006; Van Roekel
and Purcell, 2014); s6lo se detectaron efectos genotipicos, de mayor magnitud relativa
(Fig. 4.3) pero menor significancia (Cuadro 4.3) que en la etapa anterior, en el analisis
que se limit6 a 4 variedades. También para la EUABTET: se verificaron cambios en la
participacion relativa de cada factor segun la etapa y niveles de cada factor considerados,
siendo claro el mayor efecto ambiental en etapas tempranas y mayor efecto genotipico en
tardias (Fig. 4.3). Por un lado, se verifico en ambas etapas la asociacidn negativa
esperable (Ullah et al., 2019) entre esta eficiencia y la demanda atmosférica (Figs. 4.1 y
4.2), que también podria explicar los valores incluso superiores de EUAgTETC €n la etapa
reproductiva respecto a la vegetativa de soja. En cuanto a las diferencias genotipicas, cabe

destacar (1) la ausencia de las mismas en la etapa temprana cuando solo se consideraron
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dos ambientes (aunque los mismos difirieron mas en la produccion de biomasa que en el
consumo de agua y el conjunto de variedades evaluadas fue amplio) respecto a la
situacion de mas ambientes y menos variedades en que si se detectd diferencia (Cuadros
4.2 y4.4),y (i1) la consistente presencia de diferencias entre genotipos en la etapa tardia
independientemente del nimero de ambientes y variedades analizadas (Cuadros 4.3 y
4.4). Consecuentemente, las diferencias genotipicas en EUABTET: €n etapas vegetativas
podrian ser propias de las cuatro variedades elegidas y de expresion ante ciertas
condiciones ambientales, como el aumento del déficit de presion de vapor al aumentar la
demanda atmosférica (Sadok and Sinclair, 2009b; Ullah et al., 2019), condicion mas
propia de siembras tardias en dicha etapa. Las diferencias genotipicas mas consistentes
en la etapa reproductiva podrian en cambio atribuirse a los rasgos que contribuyeron a las
mejoras de rendimiento independientemente del ambiente considerado, como el IC
(Capitulo 3, Cuadro 4.5). Existen evidencias de una asociacion positiva entre el RG, el
IC y la EUA basada en rendimiento en grano (EUARrGET:) como consecuencia del
mejoramiento de soja en China (Feng et al., 2022). Sin embargo, no se encontr6 en la
literatura trabajos con los cuales establecer una comparacion equivalente entre etapas y
factores analizados para discutir los hallazgos de esta tesis sobre las variaciones en

captura y eficiencias de uso de recursos.

4.5.3. Interaccion entre variables y determinacion del RG

El cambio en la importancia relativa del ambiente y el genotipo en la variabilidad de
cada rasgo segun la etapa del ciclo del cultivo y el conjunto de datos empleado alerta
sobre diferencias relevantes en la estimacion de la participacion relativa de diferentes
factores (ambiente, genética, manejo y sus interacciones), principalmente en los analisis

orientados a definir estrategias para mejorar la productividad de soja en los sistemas de
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produccioén agricola (Di Mauro et al., 2018; Santachiara et al., 2017; Sinclair et al., 2007,
1992). En este sentido, el ACP constituye una herramienta util por su capacidad de
integrar toda la variabilidad de los datos correspondientes a diversos rasgos y con ella
discriminar segun criterios de interés. En el caso de esta tesis el interés estuvo orientado
a las respuestas ecofisiologicas de genotipos liberados al mercado en diferentes épocas
del mejoramiento creciendo en una amplia gama de ambientes.

A diferencia de otros estudios, en que los componentes del rendimiento (i.e. NG y
PG) no guardaron relacion entre si (Feng et al., 2022), tuvieron una relacién negativa
parcial (Jin et al., 2010) o incluso se compensaron totalmente estancando el progreso
genético (Kumagai et al., 2022), en el presente trabajo mostraron una estrecha relacion
positiva (Figs 4.1a y 4.1b), independientemente del nimero de ambientes y variedades
considerado (Fig. 3.1. y Fig. Suplementaria AS). En el caso de los determinantes
fisiologicos, la comparacion puede establecerse de manera limitada pues no existen
trabajos en que se hayan evaluado todos los rasgos representativos de la captura (Rinc,
ei, ETc) y eficiencia de uso (EUR y EUA) de dos recursos criticos como la luz y el agua.
Empezando por los mas generales, como la produccion de biomasa y el IC, en la presente
tesis existid una relacion mas estrecha del RG y sus componentes con la produccion de
biomasa (BT) que con su particion a estructuras reproductivas (IC), coincidentemente con
lo establecido por de Felipe et al. (2020) para sojas de GMs IV y V de Argentina. La
misma coincidencia se pudo observar respecto a los determinantes de la produccion de
biomasa, siendo mas critica la capacidad de conversion (EUR) que la oferta del recurso
(RFAinc) o la capacidad de captura del mismo (ei). En estudios sobre efectos del
mejoramiento en China, en cambio, se establecio un efecto importante del IC cuando se
consideraron razas locales y cultivares comerciales modernos (Feng et al., 2022). En lo

relativo al consumo y eficiencia de uso del agua, la informacion es ain mas limitada. Por
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un lado, en el presente estudio no se detectd un efecto del mejoramiento sobre el consumo
de agua (Capitulo 3), mientras Feng et al. (2022) indican incluso una disminucién de la
ETc en ambientes aridos y semiaridos de China, principalmente en estratos profundos y
seguramente atribuible al acortamiento del ciclo que también documentaron. Por otro
lado, ambos trabajos son coincidentes en indicar una mayor relacion del RG con la EUA
que con la ETc, aunque en esta tesis la eficiencia se refiere a la produccion de biomasa
(EUABTET:) ¥y en el caso de China al RG (EUARg,ET:). Consecuentemente, en el segundo
caso puede ser mas un resultado indirecto de las mejoras mencionadas en el IC
(Dardanelli et al., 2003) que de la capacidad de producir biomasa por unidad de agua
transpirada.

Un aspecto critico surge al considerar las inconsistencias entre estudios respecto a
los efectos variables de los componentes numéricos y determinantes fisioldgicos segtn el
germoplasma y los ambientes considerados: jcudl es la posibilidad relativa de estos
rasgos de contribuir a mejoras futuras del RG? Segtn hallazgos recientes (Lopez et al.,
2022, 2021), referidos a la contribucion genética esperable de cada rasgo a la mejora del
RG en soja, dicha contribucion es alta para el IC en general pero desaparece cuando se
toma germoplasma élite, sugiriendo que en dicho grupo este rasgo ya se encontraria
optimizado. Tampoco a través de la ei, que se establece temprano en el ciclo, habria
posibilidades de mejorar sustancialmente la BT y contribuir asi al logro de altos
rendimientos. Desde el punto de vista del control genético, los esfuerzos a mediano plazo
deberian entonces dirigirse a mejorar la capacidad de conversion de la RFAint (i.e. la
EUR), lo cual incluye tanto aspectos bioquimicos definitorios del proceso (e.g. aumento
de la actividad de la Rubisco) como atributos asociados a la estructura del cultivo (e.g. la
atenuacion de luz a través del canopeo), la EUA (e.g. respuesta diferencial al déficit de

presion de vapor) o la respuesta a temperaturas extremas.
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4.6. Conclusiones

En este capitulo se evaluo la participacion relativa del ambiente y el genotipo sobre
los aspectos ecofisioldgicos que hacen a la determinacion del RG durante dos etapas del
ciclo. La primera se caracteriza por un crecimiento predominantemente vegetativo, en la
cual se define el tamafio del canopeo pero también incluye al periodo critico para la
determinacion del NG (VE-R5). La segunda se caracteriza por un crecimiento
predominantemente reproductivo, pues al concluir el periodo critico queda establecida la
magnitud de la demanda que se ejercera sobre la fuente de asimilados (R5-R7). Mediante
un andlisis multi-ambiental se pudo establecer, de manera mas consistente que en los
estudios hasta ahora disponibles, la mayor importancia relativa que sobre la variabilidad
de los rasgos evaluados tiene el ambiente por sobre el genotipo en la primera etapa,
situacion que se invierte durante la etapa reproductiva. Sin embargo, esta tendencia fue
en gran medida el resultado de un factor cuyo control genético es relativamente mas
importante en la etapa temprana: la duracién del ciclo. Diferencias asociadas al GM, que
implican una duracion relativamente mayor o menor de dicha etapa pueden significar
cambios en el uso de recursos que se tornan criticos en la etapa subsiguiente, muy
especialmente en el caso de la oferta hidrica. Esta particularidad se torna relevante en
ambientes considerados himedos pero sujetos a importantes variaciones interanuales y
estacionales de la oferta hidrica, como el de la region Pampeana central. En ellos puede
resultar critico un genotipo cuya etapa de crecimiento vegetativo implique un aumento
del consumo que represente una oferta insuficiente para la etapa reproductiva en afios con
insuficiente recarga, pero también puede serlo un genotipo que desaproveche la
disponibilidad del recurso por un ciclo que resulta corto cuando la oferta es abundante.

Este dificil equilibrio requiere tanto de un mejor conocimiento del control fenolégico y
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su respuesta al ambiente como de una mejora de los pronosticos climéaticos a mediano
plazo, que permitan optimizar tanto la seleccién de genotipos por los fitomejoradores

como la eleccion de variedades por los agricultores en cada campafia agricola.



CAPITULO 5

CONSUMO Y EFICIENCIA DE USO DEL AGUA EN VARIEDADES DE SOJA
DE DIFERENTE ANO DE LIBERACION: EFECTOS DEL AMBIENTE Y EL

GENOTIPO
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5.1. Introduccion

La determinacion del RG (Cap.3) y sus componentes (Cap.4) sefialan a la oferta
hidrica como un aspecto critico, principalmente en la etapa en que se define el NG (pre
R5). En la etapa predominantemente vegetativa se establece el tamafio del canopeo y
consecuentemente la capacidad del cultivo de captar luz y producir biomasa (Cox and
Jolliff, 1986) por lo que restricciones al consumo derivan en menor productividad
(Andriani et al., 1991). En esa etapa también se define la dimension, en profundidad y
densidad, del sistema radical, que se puede caracterizar a través de su funcionalidad, i.e.
la capacidad de acceder a la oferta hidrica y utilizar el recurso en mayor o menor
proporcion. La profundidad maxima alcanzada por el sistema radical y la densidad de
raices en cada estrato hace a la cantidad total de agua disponible para el cultivo (Meinke
etal., 1993), y esto varia entre especies y entre genotipos de la misma especie (Dardanelli
et al.,, 1997). Por un lado, a mayor duracion de la etapa vegetativa se espera una mayor
profundidad y densidad de raices para acceder al agua disponible en cada estrato
(Dardanelli et al., 2004). Por otro lado, un mayor uso de agua en etapas tempranas puede
a su vez comprometer la cantidad de agua disponible para etapas subsiguientes cuando
no existe una recarga suficiente por lluvias y/o riego, penalizando el rendimiento
(Passioura, 2002). En sistemas de produccion de secano, en que el presupuesto total de
agua frecuentemente es menor al requerido por la demanda (i.e. ETc real < ETc
potencial), la distribucion del recurso a lo largo del ciclo constituye un aspecto tan o mas
definitorio que la cantidad del recurso. En el capitulo anterior esto se puso claramente en
evidencia a través de la relacion positiva entre los componentes del rendimiento y la
proporcidn del ciclo total que ocupa la etapa reproductiva.

Otro aspecto que puede modificar el desempefio final del cultivo es la eficiencia en

el uso del agua transpirada por las plantas para producir biomasa (EUAgT). Existen
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evidencias de cambios en respuesta al ambiente (Abbate et al., 2004; Kemanian et al.,
2004), que en el caso de la soja podrian responder a diferencias genotipicas en la respuesta
al déficit de presion de vapor (Fletcher et al., 2007). Los genotipos con respuesta de
marchitamiento lento o slow-wilting reducen su transpiracion cuando el déficit de presion
de vapor (DPV) supera cierto umbral, lo cual podria incluso mejorar la EUAg T por un
efecto proporcionalmente mayor sobre la pérdida de agua que sobre la fijacion de carbono
(Liu et al., 2005).

El objetivo de este Capitulo fue analizar los efectos del genotipo, el ambiente y su
interaccion sobre los patrones espaciales y temporales del consumo de agua y sobre la
EUABT en un grupo acotado de genotipos de soja de diferente época de liberacion al

mercado.

5.2. Materiales y métodos

Para dar cumplimiento a los objetivos de este capitulo, en todas las unidades
experimentales se midid el contenido hidrico del suelo periddicamente durante todo el
ciclo (Capitulo 2). Ademds del consumo acumulado o evapotranspiracion del cultivo
(ETc), entre mediciones sucesivas se estimo (i) la evolucion de la [amina de agua hasta
1,95 m, (ii) el contenido hidrico de cada estrato, (iii) la velocidad aparente de avance del
frente radical, y (iv) la extraccion de agua por estrato y su proporcion respecto al consumo
total para los periodos de interés (VE-RS y R5-R7).

La profundidad aparente de raices se establecié como la disminucion del contenido
hidrico de un estrato entre mediciones sucesivas (Carcova et al., 2000; Meinke et al.,
1993). Por esta razon, la velocidad de avance de las raices se obtuvo solo a partir de los
datos correspondientes a ambientes sin recargas hidricas importantes que pudieran

confundir seriamente su determinacion, principalmente en estratos profundos (i.e. todos
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los ambientes excepto AS y A6, correspondientes a la campafia bajo fase El Nirio del
fenomeno ENOS). Se ajustd un modelo sigmoide (Ecuacion 5.1) a la profundidad

aparente de raices en funcién de los dias desde emergencia (DDE)

. , . (Minima—Maxima)
Profundidad raices (cm)= Maxima + ( D50 )Abméx (5.1)

DDE
Siendo D50 los dias hasta alcanzar la tasa méxima de profundizacion y b max la tasa
méxima de profundizacién (en cm dia™).

Para la estimacion de la EUAg T se utilizaron los datos de biomasa total aérea
acumulada y de ETc correspondientes a muestreos en los cuales la cobertura del suelo era
muy alta (ei>0,90) o bien el horizonte superficial se habia mantenido seco por ausencia
de recargas (A2 y A3). Se establecio una relacion lineal simple entre estas variables, cuya
pendiente se considera representativa de la EUAg r (Abbate et al., 2004). Este analisis se
realiz6 (i) para cada combinacion de G x A, con el fin de evaluar diferencias entre
genotipos para cada condicion de crecimiento, y (ii) para todo el conjunto de datos, con
el fin de analizar el rango de variacion esperable de EUABg 1. En este tltimo caso se aplico
un andlisis de frontera (French and Schultz, 1984).

Se aplic6 ANOVA para establecer el efecto del genotipo sobre el contenido hidrico
de cada estrato en cada fecha de observacion en cada ambiente. También se aplico
ANOVA para evaluar (i) la existencia de efectos genotipicos en la participacion de cada
estrato de suelo respecto del consumo total de cada etapa, y (ii) diferencias entre etapas
en dicha participacion. Dado que esta participacion se expresa como proporcion del
consumo total, los datos fueron previamente transformados mediante arcoseno raiz
cuadrada. Tanto para la transformacién como para el ANOVA se utilizo el programa
InfoStat (Di Rienzo et al., 2017). Los efectos ambientales y genotipicos sobre la

profundizacion de raices y la EUApr se evaluaron mediante comparacion de los
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parametros ajustados utilizando GraphPad Prisma 6 (GraphPad Software, San Diego,

USA).

5.3. Resultados
5.3.1. Evolucion del contenido hidrico del suelo

Los ambientes evaluados permitieron exponer a los cultivos a diferentes patrones de
agua util en el suelo (AUS) a lo largo del ciclo, pudiéndose distinguir tres grupos segin
el contenido hidrico inicial y el nivel de recarga subsiguiente (Fig. 5.1). Los ambientes
A2, A3, A4 y A7 iniciaron el ciclo del cultivo con AUS~50-60% hasta 1,95 m de
profundidad. En el caso de A2 (siembra temprana) y A3 y A4 (siembra tardia) esto se
logré por tratarse de experimentos durante una segunda fase seca (La Ni7ia) consecutiva
del fenomeno ENOS en combinacion con muy bajas precipitaciones durante el periodo
de barbecho (2017-18). En el caso de A3 y A4 (siembra tardia), el escenario descripto se
intensifico mediante la siembra de un cultivo de trigo. Estos tres ambientes, ademas,
estuvieron expuestos a bajas precipitaciones durante casi todo el ciclo, que dieron lugar a
un incremento del estrés hidrico. En A4 esto se evitd mediante riegos periddicos. En A7
(siembra intermedia) también se logroé un bajo contenido inicial de agua tras la cosecha
de un trigo, pero que estuvo seguido de (i) precipitaciones muy abundantes (252 mm)
durante el primer mes post-siembra, que permitieron la recarga del perfil hasta casi
alcanzar la capacidad de campo (CC) durante la etapa vegetativa, (i1) precipitaciones muy
escasas (46,4 mm) durante 48 dias que abarcaron entre ca. R1 y R5 segun el genotipo, y
nuevamente dieron lugar a AUS<60%, y (iii) precipitaciones altas (175 mm) post-RS.
Los ambientes Al (siembra temprana), y AS y A6 (siembra intermedia), en cambio, se
caracterizaron por un elevado contenido inicial de agua, que se mantuvo durante todo el

ciclo por encima del 60% de AUS aun en el caso de las parcelas sujetas a exclusion de
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lluvia (AS). Esto ultimo se debio a la dificultad para evitar el ingreso de toda el agua de

lluvia ante algunos episodios extremos (e.g. 160 mm en un dia) provocados por la fase

humeda (£/ Nisio) del ENOS durante 2019-20.
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Figura 5.1. Evolucion de la 1amina de agua hasta 1,95 m de profundidad de suelo en cada
uno de los siete ambientes (An) evaluados, distinguiendo entre grupos de madurez (GM).
Se indican también los valores correspondientes a capacidad de campo (CC), punto de
marchitez permanente (PMP) y 60% de agua 1util del suelo (AUS) como umbral
orientativo para deficiencias hidricas (Sadras and Milroy, 1996). Las flechas sefalan la
ocurrencia de R5 en cada ambiente (promedio de todas las variedades).

5.3.2. Profundidad aparente de raices
Existieron diferencias significativas (p<0,05) en los modelos sigmoides ajustados a
la profundizacion radical entre los ambientes evaluados (Fig. 5.2) pero no entre las

variedades dentro de cada ambiente. Entre las variedades, la tnica excepcion se detectd
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para ADM4800 (ADL 2000) en la siembra tardia bajo riego de A4 (Fig. 5.2.B), condicion
en la cual mostrd un retraso para alcanzar la tasa maxima de profundizacion (44 dias) y
una menor tasa maxima (2,8 cm dia'). Los cinco ambientes para los cuales se pudo
establecer un patron de profundizacion de raices difirieron entre si, excepto Al y A7, para

los cuales no hubo diferencia significativa entre los modelos ajustados.

Temprana — intermedia Tardia
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c T
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© 2
& ¥
250 T T T T T T T T T T
0 50 100 150 0 50 100 150
Dias desde emergencia Dias desde emergencia
Siembras temprana e A1 A2 A7 Bibraardia A3 A4
intermedia (riego) | (secano) | (secano) (sequia)| (riego)
Dias para tasa maxima 49 41 52 Dias para tasa maxima 37 40
Tasa maxima (cm dia”) | -3,5 -3,3 -3,1 Tasa maxima (cm dia™)| -6.2 -3,6
r? (p<0,001) 0,962 | 0,990 | 0,986 r? (p<0,001) 0,987 | 0,984
A5308 (1984) - -09- o A5308 (1984) -0- ——
ADM4800 (2000) - -g- -8 ADM4800 (2000) -g- —8—
DM5.8i (2006) —_— k- A DMS5.8i (2006) e
DM40RS6 (2016) - - =% DM40RS6 (2016) e

Figura 5.2. Evolucion de la profundidad aparente de raices en (A) tres ambientes de
siembra temprana o intermedia, y (B) dos ambientes de siembra tardia. Las flechas
sefalan la ocurrencia de R5 en cada ambiente (promedio de todas las variedades). Las
tablas resumen los principales parametros del modelo sigmoide ajustado en cada

ambiente y su significancia.

Dentro de cada gran grupo de época de siembra (i.e. temprana + intermedia o tardia),
la principal diferencia estuvo dada por el contenido hidrico en las primeras etapas del
ciclo. La ausencia de recarga del horizonte superficial por lluvia y/o riego determiné una

profundizacién de raices anticipada (i.e. menos dias para alcanzar tasa maxima) en A2,
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respecto a Al y A7 (Fig. 5.2.A), y en A3, respecto a A4 (Fig. 5.2.B). En cuanto a la tasa
maxima de profundizaciéon de raices, no hubo diferencias significativas entre los
ambientes de siembra temprana e intermedia (A1= A2= A7= 3,3 cm dia™!), pero si entre
los de siembra tardia, en que A3 present6 en valor absoluto una tasa maxima (6,2 cm dia®
) un 72% superior a A4 (3,6 cm dia!). Considerando estas caracteristicas, el tiempo
estimado para alcanzar la maxima profundidad de observacion (195 cm) vari6 entre 67
dias para A3 y 102 dias para A7, siendo muy cercano a R5 en A1-A4 y algo posterior en

A7 (RS alos 85 dias, Fig. 5.1).

5.3.3. Contenido hidrico por estrato y participacion en el consumo total

Al evaluar la distribucion del contenido hidrico total (Fig. 5.1) por estrato y su
evolucion en el tiempo, se confirmaron las diferencias entre ambientes y se detectaron
unas pocas diferencias entre variedades dependiendo del ambiente (i.e. interaccién G x
A). Para las siembras temprana (Al y A2), en la condicion con riego suplementario (A1)
nunca se registré un contenido hidrico inferior al 50% de AUS a lo largo del ciclo (Fig.
5.3. A-D) en los estratos subsuperficiales (i.e. profundidad > 30 cm), y el contenido
hidrico del horizonte textural (Bt ubicado entre 50 y 90 cm) fue siempre > CC. En este
ambiente no se detectd diferencia alguna entre variedades para el contenido hidrico por
estrato durante el ciclo. En la condicion de siembra temprana de secano con menor agua
inicial y baja recarga por lluvias (A2), en cambio, el contenido hidrico por debajo del Bt
fue siempre < CC, llegando incluso al PMP en la medicion cercana a RS (Fig. 5.3.G). En
este ambiente si existieron algunas diferencias entre variedades, destacandose el mayor
contenido hidrico registrado para ADM4800 respecto a las demds variedades en algunos

estratos profundos (i.e. mas agua residual en profundidad).
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En los ambientes de siembra tardia (A3 y A4), caracterizados por bajo contenido
total de agua inicial, se verificd que los estratos correspondientes al segundo metro de
suelo tuvieron AUS<50% durante todo el ciclo del cultivo. El contenido hidrico de dichos
estratos declind anticipadamente en A3 (Fig. 5.4.D) respecto a A4 (Fig. 5.4.I), pero
alcanz6 el PMP hacia el final del ciclo en ambos ambientes (Fig. 5.4.E y J). Se detectaron
algunas diferencias significativas (p<0,10) entre variedades durante la etapa VE-RS5. En
este caso, la mayor cantidad de agua residual entre el 10 de enero y el 7 de febrero a 135
cm de profundidad correspondi6é en ambos ambientes a DM40R16 y la menor a DM5.8i.
A 165 cm de profundidad se detectd una leve diferencia (p= 0,10) solo el 7 de febrero,
con DM40R16>ADM4800. Las diferencias entre variedades desaparecieron en las
mediciones siguientes.

En los ambientes de siembra intermedia (Fig. 5.5) se verificd un contenido hidrico
elevado (AUS>60%) en todos los estratos durante la mayor parte del ciclo, y con valores
casi siempre superiores a CC en el horizonte Bt. En estos ambientes, el contenido hidrico
en el segundo metro de suelo s6lo declind en la etapa post-RS (mediciones de marzo y
abril en Fig. 5.5). En este ultimo periodo se detectd una diferencia significativa (p<0,01)
entre variedades en el contenido hidrico a 135 cm durante 2018-19, segun la cual
ADM4800=DMS5.8i>A5308=DM40R16 (promedio a través de A5 y A6). En A7 no se
registraron diferencias significativas entre variedades, aunque hubo una tendencia a dejar
mas agua residual en la profundidad maxima para ADM4800 (Fig. 5.5. K-O).

Cuando se analiz6 la participacion de cada estrato en el consumo total (Cuadro 5.1.),
existieron diferencias mas notorias para las distintas combinaciones de etapa X ambiente
que para los genotipos. En general, la suma de los primeros estratos (i.e. 0-60 cm)
representd siempre mas del 70% del agua consumida, siendo las inicas excepciones A3

(con 49% para la etapa VE-R5 y 44% para la etapa R5-R7, que no difirieron
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estadisticamente entre si) y A4 en post-R5 (con 59%). En contrapartida, la proporcion del
consumo total fue muy inferior en los estratos subyacentes (agrupados de 60-120 cm y
>120 cm). En el caso del estrato intermedio varid entre 6 y 28% para pre-R5 y entre 0 y
14% para post-R5. En el caso de la profundidad >120 cm fue entre 2 y 24% para pre-R5
y entre 5 y 43 % para post-R5. La participacion de horizontes profundos en el consumo
post-R5 fue baja en los ambientes con alta recarga durante la etapa (A5, A6 y A7), no
obstante, lo cual su participacion en el consumo de cada etapa fue mayor post-R5 que
pre-R5 (p<0,10). En cambio, en el ambiente A2 la participacion de los estratos sub-
superficiales fue proporcionalmente mayor en pre-R5 que en post-R5 (p<0,05), porque el
cultivo ya habia utilizado el agua alli almacenada durante la etapa més temprana (Fig.
5.3. Gy H) y experiment6 una sequia terminal severa en la mas tardia. En cuanto a los
genotipos, las diferencias fueron muy puntuales. Solo se detectd (i) una diferencia
significativa (p<0,05) en la proporcién de agua consumida en los estratos superficiales
(i.e. 0-60 cm) en A2, siendo el orden de consumo desde el mismo 2006 >2016 > 1984 >
2000, y (ii) una tendencia (p<0,10) en la participacion en el consumo del estrato
intermedio en A5 (2016 > 2006 = 2000 > 1984) y del estrato mas profundo en A1 (2016
> 2006 = 2000 > 1984).
5.3.4. Eficiencia en el uso del agua transpirada

El andlisis de regresion permitid establecer que existieron diferencias significativas
(p<0,05) en EUAB r entre ambientes pero no entre variedades dentro de cada ambiente
(Fig. 5.6). Esta variable alcanzo valores entre 4,65 g m? mm™ en A4 y 1,90 g m” mm™!
en A7 (7>0,81; p<0,001). Segiin el test de comparacion de pendientes, la EUAg 1 entre
ambientes fue A4 = A3 > Al > A2 =A5=A6> A7. Al aplicar un analisis de frontera al
conjunto de datos (Fig. 5.6.H) se pudo establecer (i) una EUAp 1 maxima de 4,25 g m™

mm! (n=17) y (ii) una EUAp T minima de 2,3 g m? mm™ (n=27). En el caso de la
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primera so6lo participaron datos correspondientes a los ambientes A3 (59%), A1 (35%) y
A4 (6%). En el caso de la segunda hubo datos de todos los ambientes excepto Al,
predominando los correspondientes a A7 (41%), A6 (19%), A4 (15%) y A2 (11%). El modelo
ajustado al resto de los datos (n= 313) estimo6 una EUAgr de 2,61 g m? mm', s6lo 13,5%
superior a la EUAg T minima y 38,6% inferior a la EUAR T méxima.
Cuadro 5.1. Proporcion estimada por estrato del consumo total de agua de cuatro variedades
de soja de diferentes afios de liberacion (ADL) cultivadas en siete ambientes (An). Los datos
corresponden a los periodos VE-R5 y R5-R7. Los estratos representan a los horizontes
superficiales (E1: 0-60 cm), intermedios con Bt (E2: 60-120 cm) y profundos (E3 >120 cm).

Los asteriscos indican diferencias significativas entre promedios de cada etapa para un mismo
estrato al 0,05 (*), 0,01 (**) 6 0,001 (***), y ns es no significativo.

VE-R5 R5-R7 Significancia

E1 E2 E3 E1 E2 E3 | E1 E2 E3
1984 0,791 0,165 0,044| 0,713 0,057 0,230
2000 0,753 0,189 0,057 0,724 0,035 0,241
Al 2006 0,791 0,145 0,064| 0,714 0,042 0,243
2016 0,729 0,199 0,072 0,747 0,019 0,234
Promedio | 0,766 0,175 0,059 0,725 0,038 0,237 *  **¥ ***
1984 | 0,650 0,165 0,185| 0,878 0,059 0,063
2000 0,626 0,161 0,213| 0,926 0,032 0,042
A2 2006 |0,641 0,163 0,196| 0,922 0,043 0,035
2016 | 0,634 0,174 0,192| 0,904 0,030 0,066
Promedio | 0,638 0,166 0,197 0,908 0,041 0,052 *** ** %
1984 | 0,480 0,224 0,296| 0,481 0,159 0,360
2000 0,463 0,288 0,249| 0,441 0,108 0,451
A3 2006 0,545 0,262 0,193 0,460 0,126 0,413
2016 | 0,455 0,331 0,213| 0,362 0,148 0,490
Promedio | 0,486 0,276 0,238 0,436 0,135 0,429| ns * ok
1984 0,753 0,141 0,105| 0,622 0,066 0,312
2000 |0,787 0,132 0,081| 0,605 0,071 0,324
Ad 2006 0,783 0,131 0,086( 0,572 0,089 0,339
2016 0,797 0,149 0,053| 0,581 0,062 0,358
Promedio [ 0,780 0,138 0,081| 0,595 0,072 0,333 * ns **
1984 0,909 0,062 0,030( 0,795 0,067 0,138
2000 |0,922 0,048 0,030( 0,794 0,120 0,087
A5 2006 | 0,905 0,050 0,045| 0,759 0,128 0,113
2016 0,849 0,081 0,069| 0,819 0,102 0,079
Promedio | 0,896 0,060 0,044( 0,792 0,104 0,104| * **  ns
1984 0,863 0,121 0,016( 0,776 0,111 0,113
2000 0,830 0,155 0,015 0,827 0,078 0,095
A6 2006 |0,853 0,133 0,013| 0,785 0,112 0,013
2016 0,803 0,176 0,021 0,802 0,064 0,134
Promedio | 0,837 0,146 0,016| 0,798 0,091 0,089| * * ok
1984 | 0,751 0,168 0,081| 0,976 0,001 0,023
2000 0,743 0,160 0,097 0,936 0,001 0,063
A7 2006 0,766 0,134 0,100( 0,911 0,001 0,088
2016 | 0,765 0,143 0,092 0,947 0,001 0,052
Promedio | 0,756 0,151 0,093| 0,943 0,001 0,057| * *** ps

Ambiente ADL
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Figura 5.6. Relacion entre la produccion de biomasa aérea y la evapotranspiracion del cultivo
(ETc), en valores acumulados para etapas con alta cobertura del suelo y/o baja recarga hidrica.
Los datos corresponden a cuatro variedades de soja de diferente afio de liberacion al mercado
cultivadas en siete ambientes (An). En cada ambiente se indica el valor de la pendiente (),
que no difirié entre variedades y representa la eficiencia en el uso del agua transpirada para
producir biomasa (EUAg 7). En la figura H se presentan todos los datos, identificando las lineas
de frontera méxima (en azul) y minima (en rojo) con los correspondientes ajustes lineales,
como también el ajuste correspondiente al resto de los datos (en negro).
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5.4. Discusion

Cuando se discute la mejora de especies para ambientes proclives a deficiencias hidricas,
un aspecto critico es definir las caracteristicas ambientales (i.e. combinacion de suelo y clima)
que promueven las mismas para asi evaluar el fenotipo mas apropiado para cada condicion
(Passioura, 2006). En el caso del cultivo de soja en la zona central de la region Pampeana
himeda esto implica evaluar una diversidad importante de rasgos, ya que frecuentemente los
mismos cultivares se utilizan en un rango importante de fechas de siembra, tipos de suelo y
contenido de agua inicial en el perfil (Andrade et al., 2015), que ademas se combinan con una
fuerte variabilidad interanual y estacional de las precipitaciones (Podesta et al., 1999), todo lo
cual promueve una fuerte variabilidad en el rendimiento de esta especie asociada a la economia
del agua (Aramburu Merlos et al., 2015). Por estos motivos, en el presente capitulo se
atendieron en mas detalle los aspectos ecofisiologicos que permiten mejorar la interpretacion
de las diferencias, tanto genotipicas como ambientales, en el uso del recurso agua detectadas
en capitulos previos. Esto significé evaluar un conjunto importante de rasgos que incluyo desde
el patron aparente de enraizamiento y las variaciones en el contenido hidrico por estrato de
suelo hasta la eficiencia en el uso del agua transpirada. Los hallazgos mas importantes se

discuten a continuacion.

5.4.1. Funcionalidad del sistema radical y uso del agua

La dimension del sistema radical, en profundidad y densidad de raices por estrato,
determina la capacidad del cultivo de acceder al agua 1til del suelo (AUS). Una forma
comparativamente sencilla de caracterizar esta ‘dimension’ es a través de los cambios en el
contenido hidrico de cada estrato del perfil a lo largo del ciclo del cultivo (Meinke et al., 1993),
lo cual implica un relevamiento periddico hasta estratos suficientemente profundos
dependiendo de cada combinacion de G x A (Dardanelli et al., 2004; J.L. Dardanelli et al.,

1997). Cuando las recargas hidricas no producen cambios muy drasticos en el contenido de
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agua del perfil entre mediciones, esta aproximacion permite caracterizar el avance aparente del
frente radical, denominado aparente pues puede existir algo de extraccion de agua a
profundidades levemente mayores a las realmente colonizadas por raices (J.L. Dardanelli et al.,
1997). En este sentido, las referencias en la literatura a profundidad méxima de raices alcanzada
por cultivos de soja creciendo a campo es muy amplia, variando desde poco mas de medio
metro hasta mas de tres (Dayoub et al., 2022). No obstante, existe consenso respecto a mayor
profundizacion y densidad de raices en relacion a la duracion del ciclo durante el periodo en
que se da el crecimiento de las mismas (Dardanelli et al., 2004), el cual normalmente se
extiende hasta el inicio del crecimiento activo de los granos (i.e. R5). En cuanto a la tasa
maxima de profundizacion, los valores alcanzados en siembras tempranas e intermedias (3,1-
3,5 cmdia!; Fig. 5.2) son coincidentes con los estimados para sistemas de produccion similares
(Iowa, EEUU) en la literatura (Ordofiez et al., 2018).

En el presente trabajo siempre se detectdé consumo activo de agua hasta la profundidad de
medicion (1,95 m), aunque el mismo fue menos evidente y mas dificil de cuantificar en los
ambientes expuestos a fuertes recargas del perfil durante el ciclo, como A5 y A6 que tuvieron
lugar durante la fase himeda del fendomeno ENOS. En aquellos donde la recarga fue menos
intensa (Al y A4), o incluso deficitaria respecto a la demanda atmosférica (A2 y A3), no se
pudo establecer la existencia de diferencias genotipicas en el patron de avance del frente radical
(Fig. 5.2.), el cual generalmente continu6 hasta poco después de alcanzarse el estadio R5. No
obstante, considerando la existencia de diferencias significativas en duracion del ciclo a RS
entre variedades (Capitulo 4), este resultado sugiere la posible existencia de diferencias en la
capacidad de enraizamiento entre las variedades evaluadas, que no es posible detectar con la
aproximacion utilizada. Si existieron diferencias muy importantes entre ambientes. Estas
diferencias confirmaron el aumento de la tasa de profundizacién del sistema radical de un

mismo genotipo con el acortamiento de la etapa vegetativa cuando éste se asocia a mayores
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temperaturas durante la misma (Dardanelli et al., 2003), en tanto exista un contenido minimo
de agua en los estratos subyacentes que permita el crecimiento de las raices (Severina, 2011).
Tales condiciones caracterizaron a las siembras tardias (A3 y A4) respecto a las mas tempranas
(A1, A2 y A7) de esta tesis.

La ausencia de diferencias genotipicas para los parametros que caracterizan al patron
sigmoide de profundizacion de raices también se evidencid en la variacion del contenido
hidrico entre estratos del perfil y en la participacion relativa de cada estrato en el consumo total
de agua de las etapas pre- y post-R5. Con unas muy pocas excepciones, que no permitieron
establecer una tendencia clara por mas agua residual (Figs. 5.3-5) o una extraccion diferencial
(Cuadro 5.1), no se detecto variabilidad genotipica para estos rasgos. Por el contrario, llam¢ la
atencion que todas las variedades evaluadas fueron capaces no solo de extraer agua hasta casi
2 m de profundidad sino incluso de extraer toda el agua 1til a esa profundidad en tres (A2, A3
y A4) de los siete ambientes evaluados. Existen muy pocos registros de tal comportamiento
(Dardanelli et al., 2004). La mayor parte de la informacion en el tema no incluye estratos por
debajo de 1-1,5 m, en muchos casos pues corresponde a ambientes en que se utilizan GMs
menores por disponer de estaciones de crecimiento mas cortas o bien por otras limitaciones
del perfil (Cox and Jolliff, 1986; Dayoub et al., 2022; Ordofez et al., 2018). Si existieron
diferencias muy significativas en el patron de extraccion, asociadas tanto a las discontinuidades
texturales que caracterizan a los perfiles de la region (presencia de un horizonte Bt) como al
ciclo y al contenido hidrico inicial. Respecto al perfil, se verificd la menor participacion en el
consumo total del horizonte textural, ya documentada para soja (Dardanelli et al., 2004) como
para otras especies (Otegui et al., 1995) creciendo sobre Argiudoles tipicos en la region
Pampeana. En cuanto al ciclo, predomin6 el patron esperable (Cox and Jolliff, 1986; Dugas et
al., 1990; Otegui et al., 1995) de aumento de participacion en el consumo de los estratos mas

profundos con el avance del ciclo (i.e. post-R5>pre-R5), aunque no fue la unica situacion
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registrada (Cuadro 5.1.). Asi, la participacion de estos horizontes durante la etapa reproductiva
fue menor que en la etapa vegetativa en A2 (estratos 2 y 3) y parcialmente en A3 (estrato 2),
cuando el cultivo inici6 su ciclo con bajo contenido de agua en el segundo metro de profundidad
y estuvo expuesto a una recarga minima durante el ciclo combinada con una muy elevada
demanda atmosférica. En ese escenario, producto de una segunda fase seca consecutiva del
fenomeno ENOS y una etapa vegetativa mas prolongada en sojas de siembra temprana (A2)
que tardia (A3), la reserva de agua en profundidad estaba casi agotada hacia RS de A2, pero no

de A3 (Figs. 5.3.G y 5.4.D).

5.4.2. Eficiencia en el uso del agua transpirada

La eficiencia en el uso del agua (EUA) ha recibido siempre mucha atencion por parte de
los investigadores dedicados a los principales cultivos extensivos (Sinclair et al., 1984). En el
caso del cultivo de soja, esto incluye desde aproximaciones simples, orientadas a mejorar el
manejo agrondmico para un mayor aprovechamiento del recurso hidrico (Caviglia et al., 2004),
hasta el andlisis detallado de la respuesta de sus determinantes primarios (i.e. fotosintesis,
conductancia estomadtica, transpiracion) al secado progresivo del suelo (Liu et al., 2005) o al
aumento de la demanda atmosférica en buenas condiciones de provision hidrica (Fletcher et
al.,2007). También se ha avanzado en el analisis de los beneficios relativos de diferentes rasgos
asociados al uso del agua en diversos sistemas de produccidon y condiciones ambientales
mediante el uso de modelos de simulacion (Sinclair et al., 2010). Existe incluso abundante
bibliografia referida a la existencia de variabilidad genotipica para EUA en soja (Gilbert et al.,
2011a, 2011b) y un avance importante en cuanto a la inclusidon en programas de mejoramiento
de algunos rasgos promisorios asociados a la misma, como el marchitamiento lento o slow
wilting (Ye et al., 2020). Recientemente, un estudio conducido con 24 cultivares de soja de GM

IV, liberados al mercado norteamericano entre 1930 y 2005, detectd que el mejoramiento
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genético habia arrastrado un aumento de la EUA, cuantificada a nivel de planta individual
mediante discriminacion isotdpica (Costa Netto et al., 2024).

En el presente Capitulo se evaluaron los cambios en EUAg 1 asociados tanto al ambiente
como al genotipo, detectandose efectos muy importantes del primero pero nulos del segundo
(Fig. 5.6). Respecto al ambiente, la tendencia mas clara fue la de obtener valores de EUAB T
relativamente mas bajos en los ambientes caracterizados por una elevada (e incluso excesiva
en algunos momentos del ciclo) oferta hidrica (A5, A6 y A7) y relativamente mas altos en
aquellos con contenidos hidricos de suelo comparativamente mas bajo durante la mayor parte
del ciclo (A3 y A4), lo cual constituye una tendencia esperable (Abbate et al., 2004; Costa
Netto et al., 2024). Una aparente excepcion a la misma seria la comparativamente baja EUAg T
estimada para A2, pero esta tendencia podria estar asociada a que en dicho ambiente se
combinaron dos condiciones adversas para alcanzar altos valores de EUAg1: (i) una elevada
demanda atmosférica durante la mayor parte del ciclo del cultivo, que incrementaria
proporcionalmente mas a la transpiraciéon que a la fijacion de carbono en genotipos sin
respuesta al aumento del DPV (Gilbert et al., 2011a), y (ii) disminucion del AUS a niveles
excesivamente bajos antes en el ciclo (comentado previamente), que pueden estar
acompanados de disminuciones importantes de la conductancia del canopeo, con el aumento
consiguiente de su temperatura a niveles que pueden comprometer la capacidad fotosintética
(Cohen et al., 2021; Ergo et al., 2018). Como consecuencia de la combinacion de todos estos
factores, en el andlisis de frontera aplicado al conjunto de datos predominaron (1) los casos
correspondientes a A3 en la definicion de la EUAg r maxima, que se estimo en 4,25 g m™? mm’
!, y (ii) los casos correspondientes a A7 en la definicién de la EUAg T minima, que se estimé
en 2,3 g m? mm'. Los valores maximos son casi como los estimados para la EUA corregida
por costo de sintesis de la biomasa, en tanto que los valores minimos se encuentran entre los

referidos para soja (Connor et al., 2011).
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En cuanto a la ausencia de diferencias genotipicas para EUAg T, existen dos posibles
explicaciones no excluyentes. Por un lado, el nimero acotado de cultivares utilizados en esta
parte del estudio y su estrecha base genética (tres de los cuatro correspondientes a un mismo
plan de mejoramiento). Por otro lado, que las tendencias recientemente documentadas respecto
a efectos del mejoramiento en EEUU sobre la EUA, a nivel de planta y utilizando
discriminacioén isotopica, solo se detectaron para algunos experimentos pero no para todos los
ambientes (Costa Netto et al., 2024). Del mismo modo, los efectos positivos de rasgos como el
marchitamiento lento estarian limitados a ambientes caracterizados por una mayor frecuencia
de sequias terminales (Grassini et al., 2021), lo cual no es precisamente el escenario mas
frecuente para la region Pampeana humeda central. Para estos ultimos ambientes,
caracterizados mas bien por la ocurrencia de episodios estacionales de déficits hidricos de
intensidad y duracion variables, un uso mas efectivo del agua (i.e. aprovechamiento maximo
del recurso disponible en el suelo) seria una mejor estrategia que una disminuciéon de la
conductancia que pueda conducir a la penalizaciéon del rendimiento cuando hay buena
provision hidrica (Blum, 2009; Grassini et al., 2021; Koester et al., 2016). En este sentido, la
gran profundizacioén aparente de raices observada en los cultivares del presente estudio y su
capacidad para extraer toda el AUS auin en estratos profundos sugiere que el mejoramiento
desarrollado sobre GMs IV y V en Argentina tendi6 a priorizar mas la captura del recurso
hidrico que la limitacion al uso del mismo. Asi, la aparente ausencia de un efecto del
mejoramiento genético sobre el consumo de agua podria en realidad estar enmascarando una
menor asignacion de asimilados para el crecimiento del sistema radical, sin comprometer atin
su funcionalidad para la captura de agua pero favoreciendo el crecimiento de la parte aérea,
como se sugiere ha ocurrido con el mejoramiento de maiz en EEUU (Messina et al., 2021). Tal

hipdtesis deberia ser puesta a prueba en estudios futuros.
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5.5 Conclusiones

El analisis realizado en este capitulo permitié6 comprender como las interacciones entre
genotipo y ambiente influyen en el consumo de agua y la eficiencia en su uso entre variedades
de soja de diferentes épocas de liberacion. Los resultados revelaron una fuerte influencia
ambiental sobre los patrones de profundizacion radical, el contenido hidrico por estrato y la
EUAB 1, mientras que las diferencias entre genotipos fueron, en general, limitadas dentro de
cada ambiente. Las condiciones ambientales jugaron un rol determinante en la profundizacion
radical, con variaciones marcadas entre ambientes en la tasa de profundizacion y cantidad de
agua extraida de cada estrato. Por un lado, las condiciones que acortan la etapa en que crecen
las raices en profundidad (VE-RS5), como las siembras muy tardias, y la falta de recarga
superficial, aumentan la velocidad de avance aparente del frente radical pero aparentemente no
la profundidad alcanzada por éste. Por otro lado, si bien se confirmé el cambio entre etapas
(pre y post-R5) en la participacion relativa de estratos profundos sobre el consumo total, hubo
excepciones al esperado aumento en la etapa reproductiva, que estuvieron asociadas a la
condicion inicial de agua en esos estratos y la recarga hidrica durante el ciclo. Esto conlleva la
necesidad de una caracterizacion probabilistica de los escenarios productivos para el cultivo en
la region, con la cual buscar optimizar la decision sobre el fenotipo més apropiado a cada uno,
que no se limita a la eleccion del GM. Un comentario similar respecto al fuerte efecto ambiental
y nulo efecto genotipico sobre la EUAg T, ambos resultados con respaldo en investigaciones
previas en diversas especies: un mismo resultado puede enmascarar no pocas diferencias
fenotipicas entre genotipos, con efectos importantes sobre la productividad. Los resultados
sugieren que el mejoramiento genético de soja en Argentina ha priorizado caracteristicas
relacionadas con la captura del recurso hidrico mas que con la restriccion de su consumo. Este
efecto indirecto de la mejora tradicional por rendimiento reflejaria una estrategia adaptativa

adecuada para la region Pampeana huimeda, caracterizada por déficits hidricos variables y
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episodios intermitentes de alta disponibilidad de agua. No obstante, la limitada variabilidad
genotipica observada sugiere que futuros estudios deberian explorar una mayor diversidad
genética y nuevas metodologias que permitan identificar rasgos relevantes para optimizar el
uso del agua en un contexto de creciente variabilidad climatica. Asi, un consumo hidrico
similar puede alcanzarse con diferente asignacion de asimilados al crecimiento del sistema
radical (i.e. sin afectar su funcionalidad en cuanto a la captura del agua) respecto al crecimiento
del canopeo (i.e. diferente particion de biomasa), afectando su productividad final. El andlisis
de frontera, con todos sus posibles sesgos y limitaciones, pone un marco de referencia en el

cual analizar las limitaciones y desafios para el mejoramiento y manejo del cultivo en la region.



CAPITULO 6

DISCUSION GENERAL
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6.1 Introduccion

En Argentina, la produccién de soja ha crecido considerablemente desde los afios ‘70, con
un aumento notable en el area cultivada y una gran variabilidad en el rendimiento de grano
debido a eventos climaticos extremos como las fases El Nifio y La Nifia del fenomeno ENOS
(CPC, 2024). Los efectos del cambio climético, como el aumento de la temperatura y la mayor
frecuencia de sequias (IPCC, 2014), plantean un desafio para mantener las tasas de incremento
actuales, haciendo necesario optimizar el uso de recursos en ambientes tanto marginales como

de alto potencial.

A lo largo del dltimo siglo, los aumentos en el rendimiento de grano de la soja han sido
impulsados por mejoras genéticas y tecnoldgicas, con un promedio global de ganancia de 14,8
kg ha! afio, lo que representa un incremento anual de aproximadamente 1,97 %. Sin embargo,
este valor se encuentra por debajo de la meta del 2,4 % anual necesaria para satisfacer la
demanda proyectada hacia 2050 (Ray et al., 2013; FAQ, 2024). Santos et al. (2006) estimaron
un incremento global de 23 kg ha™! afio! para el periodo 1984-2002, de los cuales el 33 %
puede atribuirse a la mejora genética. Diversos estudios sugieren que la ganancia genética en
soja se asocia principalmente con aumentos en la biomasa total y, en menor medida, con el
indice de cosecha (de Felipe et al., 2020; Kumudini et al., 2001; Morrison et al., 1999).
Investigaciones recientes destacan la necesidad de comprender mejor los procesos fisioldgicos
gue subyacen a estos incrementos para evitar compensaciones indeseadas entre rasgos (trade-
offs), especialmente en relacion con el uso y eficiencia en el uso del agua, factores criticos bajo
los escenarios climaticos futuros previstos (op.cit.). Las proyecciones locales sugieren que el
rendimiento de grano podria aumentar en la regién templada de Argentina debido a un posible
incremento en las precipitaciones (Rolla et al., 2018). Sin embargo, estos pronoésticos dependen

de factores como el momento de siembra y la disponibilidad de agua en el suelo,
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particularmente en regiones subhimedas y semiaridas (Aramburu Merlos et al., 2015). La
mejora genética seré clave para la adaptacion de la soja a futuros escenarios de estrés hidrico,

especialmente en ambientes de baja calidad.

El RG de los cultivos es una caracteristica compleja, influida tanto por factores genéticos
como por su interaccion con el ambiente (Salekdeh et al., 2009), que depende de la generacion
de biomasa y su asignacion a los granos o IC (Kantolic et al., 2003; Lee y Tollenaar, 2007).
Mientras que en EE.UU. el IC de variedades de ciclos cortos parece haber alcanzado niveles
maximos (Koester et al., 2014), en Argentina, donde predominan ciclos mas largos, alin

existiria margen para mejorar este indice (Kantolic et al., 2007).

En condiciones de secano, el RG se determina por la cantidad de agua transpirada y la
eficiencia en el uso del agua, con estudios que destacan la ventaja de la soja en profundizacion
de raices en ambientes de la region Pampeana (Dardanelli et al., 1997). En esta region, la
variabilidad hidrica interanual es la principal causa de fluctuaciones en el rendimiento de grano,
y el déficit hidrico en fases criticas, como la formacion de vainas (R3-R5), puede reducir el
rendimiento debido al aborto de flores y vainas (Kantolic et al., 2013; Andriani et al., 1991).
Rasgos como la eficiencia en el uso del agua y la capacidad de extraccion profunda de agua
del suelo se tornan asi criticos para mejorar la tolerancia a déficits hidricos, tanto estacionales

como transitorios, y mejorar asi la estabilidad del rendimiento (Sinclair et al., 2010).

La variabilidad climética, como los ciclos himedos y secos, ha influido en los patrones de
mejoramiento de todas las especies de cultivo extensivo para grano. Aunque el efecto del
mejoramiento genético sobre el RG se ha documentado ampliamente en todas ellas, incluida la
soja (Capitulo 1), en esta Ultima adn se requiere mayor investigacion sobre su impacto en el

consumo y la eficiencia en el uso del agua. Este conocimiento es fundamental para guiar futuros
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esfuerzos de mejora genética en escenarios de mayor estrés hidrico como también el desarrollo

y adopcidn de nuevas técnicas de manejo.

En este capitulo se retoman los principales hallazgos de esta investigacion y se analiza en
qué medida los resultados obtenidos permiten aceptar o rechazar las hipétesis formuladas en el
Capitulo 1. Posteriormente, se resalta la contribucién de estos resultados al avance del
conocimiento y sus posibles aplicaciones. Finalmente, se plantean nuevas preguntas que han

surgido de la investigacion y se propondran futuras direcciones de estudio.

6.2 Analisis de los objetivos y contraste de hipotesis

A lo largo de la tesis se abordo como objetivo general identificar la existencia de progreso
genético para los determinantes fisiologicos del RG de soja en las ultimas cuatro décadas en
una de las principales zonas agricolas del pais (i.e., el norte de la provincia de Buenos Aires
dentro de la region Pampeana Central humeda) en cultivos creciendo bajo diferentes
condiciones de oferta hidrica.

Para abordar este objetivo general, se propusieron tres objetivos especificos que fueron
cuantificar y analizar (i) el RG, sus componentes numéricos (NV: niimero de vainas por m™;
NG: niimero de granos por m”; PG: peso individual del grano) y sus determinantes
fisiologicos (produccion de biomasa y su particion), (ii) la captura y eficiencia en el uso de los
recursos agua y radiacion para la produccion de biomasa y RG; 'y (iii) los efectos del déficit
hidrico, principalmente en etapas reproductivas, sobre los rasgos indicados en (i) y (i1)) Con
base en el analisis de los textos compartidos, parece que los objetivos planteados en la tesis se

cumplieron de manera integral. A continuacion, se detallan como los resultados y las

discusiones abordaron cada uno de los objetivos especificos y el objetivo general:
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La tesis logra identificar y jerarquizar los factores fisiologicos criticos para la
determinacion del RG, como la produccién de biomasa y su particion, la eficiencia en el uso
de los recursos radiacién y agua, y los componentes de rendimiento, en variedades
representativas de los avances genéticos de las Ultimas décadas creciendo en una amplia gama
de ambientes. Esta condicion de crecimiento, con importante variacién en oferta hidrica y foto-
termal, brinda una sélida base de evidencia que respalda los hallazgos referidos a las respuestas
de los rasgos evaluados a condiciones muy variables de calidad de ambiente, lo que contribuye
a una caracterizacion robusta de los efectos del mejoramiento genético por RG de sojas de GMs

IV y V de Argentina.

En cuanto a los objetivos especificos i) la investigacion desarrollada analizo
exhaustivamente coémo el mejoramiento genético ha influido en cada componente del RG,
proporcionando evidencia detallada de la relacion entre el NG, NV y PG con el progreso en el
RG. También se evalué como el mejoramiento afectd la produccién de BT y el IC, mostrando
para la particién hacia estructuras reproductivas tendencias casi idénticas a las que se
verificaron para el RG, en tanto que para la BT la tendencia se puso en evidencia s6lo cuando
el ambiente fue méas adverso para el crecimiento. Los efectos sobre el IC fueron el resultado de
variaciones claras en igual sentido del nimero de unidades que alcanza la madurez (NG) y no
del tamafio individual de dichas unidades (PG), destacandose ademas la ausencia de una
compensacion entre los componentes y la posibilidad de seguir aumentado el primero para
mejorar el RG. En el objetivo ii) se examino tanto la EUR como EUAgTeTc €n condiciones
contrastantes de oferta hidrica. Se observo como las variedades mas recientes muestran mejoras
en ambas eficiencias en ambientes con menor disponibilidad hidrica, en tanto que la
cuantificacion de la RFAInt y la ETc indico ausencia de tendencias producto del mejoramiento
sobre estas variables. Las diferencias genotipicas en ellas estuvieron dominadas por la leve

variacién en duracioén del ciclo. El analisis de los resultados en términos de eficiencia de uso
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de recursos proporciona una visiéon clara de cémo el mejoramiento ha optimizado estos
factores, mientras el analisis conjunto de todos los datos (Capitulo 5) permitio cuantificar la
variabilidad disponible y con ello las posibilidades de trabajo futuro. Y en el objetivo iii) la
investigacion incluye un analisis detallado de como el déficit hidrico a lo largo del ciclo
impacta el RG, la particion de biomasa y las eficiencias en el uso de agua y radiacion. Los
resultados destacaron una disminucion de la contribucion del ambiente a la variabilidad de los
datos en la etapa R5-R7 y un aumento de la influencia del genotipo, lo que resalta la resiliencia
de algunas variedades. Esta seccidn aporta una comprension solida de como el déficit hidrico
afecta tanto los componentes de rendimiento como los determinantes fisioldgicos, cumpliendo
asi este objetivo. Los andlisis aportan una vision integral y detallada de los efectos del
mejoramiento genético y las condiciones hidricas sobre el rendimiento de soja, sus
componentes y determinantes ecofisioldgicos, logrando una contribucion significativa para

futuros estudios y programas de mejoramiento.

En las hipdtesis planteadas se propone que, considerando los genotipos de soja mas
utilizados en el norte de la provincia de Buenos Aires en las Ultimas cuatro décadas, el

mejoramiento genético:

Hipdtesis 1: no ha producido un progreso genético sustancial del RG (i.e. mayor al 1% anual)

cuando se consideran solo las variedades mas difundidas en el mercado.

En sentido estricto, se acepta la hipétesis planteada, ya que si bien existié una ganancia de
1,9% anual para el periodo 2004-2016 (12 afios), la ponderacion de los efectos del
mejoramiento a través de todo el periodo evaluado (1982-2016) permitid estimar un progreso
de sélo 0,256% anual, muy inferior al 1% de algunos trabajos internacionales y locales. Si bien

los datos muestran un progreso genético significativo a una tasa de ca. 1,9 % anual desde 2004,
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tal aumento apenas ha logrado compensar la pérdida sostenida de rendimiento a una tasa de
0,64% anual que se verifico en la etapa previa (1982-2004), mucho mas prolongada (22 afios).
Estos resultados contrastan, a priori, con estudios previos, tanto locales (de Felipe et al., 2020;
Santos et al., 2006) como internacionales (Specht et al., 2014; Umburamas et al., 2022;
Todeschini et al., 2019) que, trabajando con un conjunto més amplio de genotipos, reportaron
ganancias superiores, aunque s6lo en ambientes calificados como potenciales. También
contrastan con resultados locales mas recientes (Abdala et al., 2024), que evaluaron un gran
conjunto de genotipos a través de una gran gama de ambientes, pero en un periodo méas acotado
de tiempo (Gltima década). Sin embargo, esta aparente contradiccion practicamente desaparece
cuando se pone foco en cada una de las etapas del modelo bifésico ajustado. La primera,
decreciente, coincide con la ausencia de mejora detectada por Santos et al. (2006) para todos
los GMs tomados individualmente en casi igual periodo (1982-2004). La segunda, creciente a
alta tasa, coincide con ganancias elevadas referidas por Abdala et al. (2004) para igual periodo
(Gltimos 20 afos). En resumen, la condicién bifasica de la tendencia, pocas veces documentada
en estudios de este tipo, alerta sobre la necesidad de evaluar los efectos del mejoramiento en
diversas etapas y también sobre la importancia de relacionar los hallazgos con otros aspectos

criticos, como el manejo y las condiciones ambientales.

Hipdtesis 2: ha contribuido a la ganancia global de RG en el ambiente objetivo de seleccion,

pero en menor proporcion que aquella debida a mejoras en el manejo agronémico.

En base a los resultados obtenidos en los experimentos, esta hipotesis se acepta. El efecto
integrado del mejoramiento genético a lo largo de todo el periodo evaluado produjo un progreso
(GGe%) de so6lo 0,256%, el cual representa apenas un 11,76% de la ganancia global para el
partido de Pergamino, que fue de 2,18% (GGI%) para igual periodo (1982-2016), el restante

88,24% corresponde a la ganancia debido al manejo agronémico. Esta contribucién esta muy
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por debajo de la referida en estudios previos que la estiman siempre superior al 30%, ya sea a
nivel pais (Santos et al., 2006), grandes regiones (Abdala et al., 2024) o partidos (de Felipe et
al., 2016). Esta diferencia tan notoria, no obstante, debe tomarse con cautela, pues los
resultados de la presente tesis referidos a este punto requieren también ampliar el anélisis y
Ilevarlo més alla del simple cociente entre GGe% y GGI%. Una de las debilidades de dicha
aproximacion es que ignora el efecto de la interaccion G x M (manejo), como alertan Tollenaar
y Lee (2002), que no siempre se traslada a mejoras del RG pero si de la producciéon global. El
cultivo de soja, con la incorporacion del evento RR, es probablemente el mejor ejemplo de
esto. Por un lado, ha sido bien documentada la penalizacion al RG que significd tal
introduccién, con mermas promedio de 5% (Elmore et al., 2001) que pudieron llegar hasta 18%
en algunas condiciones (Benbrook, 1999; Carpenter, 2001; Oplinger et al., 1998) y podrian
estar detras de la tendencia decreciente inicial detectada en esta tesis. Por otro lado, también
ha sido bien documentado el efecto positivo sobre la expansion territorial del cultivo que
significo su adopcion (Fig. 2.1), mas alld de toda connotacion referida a efectos negativos sobre
el ambiente asociados al monocultivo de soja, la sobre-simplificacion de su manejo y el
desarrollo de resistencias al herbicida glifosato (Viglizzo et al., 2011; Viglizzo and Jobbagy,

2012).

Hipdtesis 3: ha aumentado en mayor magnitud el RG potencial (RGp) que el RG limitado por
agua (RGa).

En base a los resultados obtenidos de los experimentos, se rechaza la hipdtesis propuesta.
No existio diferencia entre el modelo ajustado al ambiente potencial (Al) y el ajustado al
ambiente con fuerte déficit hidrico (A2), dando lugar a un modelo tnico (Fig. 3.2). Por un lado,
este resultado coincide con lo documentado tanto para soja por de Felipe et al. (2020) como
recientemente para maiz en la misma zona (Curin et al., 2020), cultivo que comparte buena

parte de la estacion de crecimiento y lotes de produccion con el cultivo de soja. Por otra parte,
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contrasta con lo documentado por Abdala et al. (2024), quienes indicaron ganancias variables
segun calidad de ambiente (alta > baja). Estas diferencias pueden atribuirse a diversas causas,
como la diversidad del germoplasma y/o periodo abarcado. En el caso de la presente tesis
sugiere que el mejoramiento ha atendido por igual a una diversidad de ambientes, lo cual seria
consistente con la gran amplitud territorial cubierta por el cultivo de soja, que si bien es
abarcada con un rango amplio de GMs (Abdala et al., 2024), también puede llevar a emplear

un mismo cultivar en ambientes diversos.

Hipdtesis 4: ha producido pocos cambios en la extraccion de agua y la transpiracion, pero

mejoré la EUA debido a la mejora en la produccion de biomasa y grano.

Con base en los resultados obtenidos, esta hipotesis se acepta parcialmente, ya que se
encontraron evidencias de que el mejoramiento genético no tuvo un impacto significativo en
la cantidad de agua extraida por las variedades estudiadas, pero si en la eficiencia con la que se
utilizé ese recurso para la produccion de biomasa y grano, pero no en todas las condiciones
ambientales evaluadas. Se detect6 una tendencia similar al RG (i.e. bifasica) en ambientes con
restriccion hidrica pero no en ambientes sin restriccion. Este hallazgo es consistente con lo
reportado por estudios previos (Sadok & Sinclair, 2009b; Feng et al., 2022), que argumentan
que la capacidad de extraccién de agua en cultivos de soja estd méas asociada a factores
ambientales y manejo agrondmico (como profundidad del perfil, tipo de suelo y disponibilidad
inicial de agua) que a las caracteristicas genéticas de las variedades. Ademas, no se observaron
diferencias significativas en el consumo total de agua entre genotipos antiguos y modernos en
la etapa vegetativa (VE-R5) ni en la reproductiva (R5-R7), reforzando la idea de que las
mejoras genéticas no han impactado la extraccion, sino la eficiencia en su uso. Este progreso
puede explicarse principalmente por dos mecanismos: i) mejoras en la eficiencia en el uso de

la radiacion en condiciones de deficiencia hidrica, que se trasladaron a mejoras en la EUA en
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la misma condicidn, y/o (ii) cambios en particién de biomasa entre estructuras vegetativas (i.e.
aerea y subterranea). El primer punto podria reflejar un efecto diferencial de la regulacion
estomatica sobre la fijacion de carbono (menos afectada) que sobre la pérdida de agua (mas
afectada) a ciertos niveles de deficiencia hidrica (Liu et al., 2005). El segundo podria ser el
resultado de una reduccidén en la asignacion de asimilados para el crecimiento del sistema
radical, pero sin haber llegado ain a comprometer su funcionalidad para la captura de agua,
principalmente en profundidad, como se sugiere ha ocurrido para maiz (Messina et al., 2021).
Ambas alternativas requieren de protocolos experimentales disefiados para evaluarlas
correctamente. A partir de los resultados de esta tesis solo se puede especular que el
mejoramiento por RG orientado principalmente al ambiente himedo de la region Pampeana
Central, caracterizado por un régimen de lluvias monzénico que coincide con el ciclo del
cultivo de soja, pero también por la ocurrencia de episodios estacionales o transitorios de
deficiencia hidrica, dio lugar a sistemas radicales capaces de alcanzar los 2 m de profundidad
de suelo y aprovechar casi toda el agua disponible en condiciones de baja recarga por lluvias.
La limitacién a acceder a toda el agua almacenada en 2 m de profundidad no esta dada por un
insuficiente desarrollo del sistema radical en profundidad sino por las limitaciones hidraulicas
para hacer uso de toda el agua almacenada en el horizonte Bt bajo las condiciones de alta
demanda atmosférica a las que suele estar expuesto el cultivo de soja (Dardanelli et al., 2004;

Meinke et al., 1993).

Hipotesis 5: La mejora de la EUA para producir biomasa propuesta en H4 seria el resultado
de una mejora en la EUR que indirectamente mejoraria la EUA para producir grano, pues no
habrian existido efectos consistentes del mejoramiento sobre el IC.

Se rechaza esta hipotesis, pues uno de los efectos mas consistentes del mejoramiento para
el conjunto de genotipos aqui evaluado fue sobre el IC y no sobre la produccion de biomasa,

que solo se manifestd en ambientes con restriccion hidrica (Capitulo 3). Como se explico
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anteriormente, las tendencias observadas en ambas eficiencias en respuesta al mejoramiento
son similares y, en principio, consistentes con la relacion que existe entre ambas en cuanto a la
determinacion de la biomasa y el RG (Ecuaciones 6.1. y 6.2),

RG=ICxBT=ICxRintx EUR=ICxT x EUAg T [6.1.]

T/Rint = EUR/ EUAB T [6.2.]

Sin embargo, como se indica en la Ecuacién 6.2., la relacion es estrecha, pero no se trata de
una igualdad matematica. Cambios en T/Rint promovidos por el DPV (Abbate et al., 2004;
Sadok and Sinclair, 2009), el contenido de agua Gtil del suelo en relacion a la demanda (Liu et
al., 2005; Sadras et al., 1993), el estado ontogénico (Matthews et al., 1988) o la ‘rugosidad’
caracteristica de cada canopeo (Connor et al., 2011) pueden afectar proporcionalmente mas a
la transpiracion que a la fijacion de carbono, modificando la EUA sin cambiar la EUR. A su
vez, esta aproximacion no tiene en cuenta cambios en la particion de biomasa entre estructuras
vegetativas (parte aérea/parte subterranea), que podrian promover cambios aparentes en EUR
gue no se deben estrictamente a cambios en la capacidad de conversion sino a cambios en
particion no incluidos en la aproximacion del andlisis. Por el contrario, los cambios en IC si
responden genuinamente a modificaciones provocadas por el mejoramiento sobre la
distribucion de asimilados de la parte aérea, y son consistentes con resultados obtenidos por

diversos autores (Koester et al., 2014; Umburanas et al., 2022).

6.3. Contribucion al avance del conocimiento
6.3.1 Caracterizacion ambiental explorada

Las situaciones ambientales exploradas en los experimentos incluyeron una amplia gama
de condiciones hidricas y foto-térmicas representativas de la regiéon Pampeana Central,
logradas mediante diferentes fechas de siembra, manejos hidricos y caracteristicas climaticas

de los afios evaluados. En términos de disponibilidad hidrica, se evaluaron ambientes con alta
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oferta de agua, como aquellos con buenas precipitaciones naturales o manejos con riego
suplementario (e.g., Al, A4 y A6), en contraste con ambientes sometidos a déficit hidrico,
incluyendo condiciones naturales de secano (A2 y A7) y ambientes manipulados mediante
exclusion de lluvias con mini rainout shelters (A3), que generaron estrés hidrico en etapas de
formacion de estructuras reproductivas.

En cuanto al régimen térmico, los ambientes variaron desde temperaturas frescas en etapas
tempranas que prolongaron su duracion (e.g. Al, A5, A6 y A7), hasta exposiciones a
temperaturas elevadas (e.g., A2, A3, A4), con mayor incidencia de golpes de calor ain en
siembras tempranas (A2). En esto Gltimos ambientes se penalizd fuertemente la fijacion de
granos cuando no hubo riego complementario (A2 y A3). También se observaron variaciones
en la radiacion incidente e interceptada durante el ciclo, con una acumulacién mayor durante
etapas vegetativas de siembras tempranas (Al y A2), que favorecieron la acumulacién de
biomasa. Lo opuesto ocurrié en siembras tardias (Cuadro 4.4) por acortamiento del ciclo debido
a la alta temperatura. Estas Ultimas estuvieron acompafiadas de una mayor demanda
atmosférica instantanea.

En cuanto a la oferta hidrica, existié diversidad mas alla de la usualmente esperada en
cuanto al agua almacenada en el perfil entre épocas de siembra, que por lo general favorece
mas a siembras tempranas de cultivo Unico que a tardias de doble cultivo. En este sentido, en
la presente tesis se exploré una amplia diversidad natural, producto de (i) eventos consecutivos
de la fase La Nifia, que afect6 tanto a siembras tardias sobre trigo (A3 y A4) como a tempranas
(A2) que iniciaron el ciclo con poca reserva de agua en profundidad, (ii) un evento de la fase
El Nifio que mantuvo los perfiles cercanos a capacidad de campo durante casi todo el ciclo del
cultivo (A5 y A6), y (iii) un afio neutro, en el que se habia logrado a la siembra una baja reserva
de agua profunda luego de un cultivo de trigo, pero la ocurrencia de unos pocos eventos de

lluvias extremas al inicio del ciclo seguidos de un periodo sin recarga dio lugar al peor
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escenario hidrico, que consiste en un déficit hidrico alrededor del periodo critico (A7). Esta
diversidad, combinada con distintos manejos agronémicos del agua (con o sin riego), permitié
analizar tanto la potencialidad de RG entre variedades (RGp) y como su resiliencia en
ambientes limitados por agua (RGa). También permitio explorar la variabilidad esperable en
eficiencia en el uso del agua transpirada en respuesta al genotipo y al ambiente, y respecto a
este ultimo delinear un marco de referencia a partir del cual evaluar practicas de manejo (Fig.
5.6.H), que hasta el presente no estaba disponible para el cultivo considerando biomasa sino
solo RG (Grassini et al., 2021).

6.3.2 El progreso genético en el rendimiento de granos:

Ya profusamente discutido en puntos anteriores, sdlo cabe aqui destacar (i) la importancia
de la metodologia al realizar comparaciones entre estudios, tanto por el nimero de genotipos
como los periodos abarcados y los ambientes explorados, y (ii) la dificultad para incluir
interacciones (e.g. Genotipo x Manejo) en los métodos més tradicionales (uso de cultivares de
diferente ADL) respecto a otras alternativas utilizando modelos de simulaciéon (de Felipe et al.,
2020; Rizzo et al., 2022).

6.3.3 La contribucion del mejoramiento genético bajo diferentes condiciones hidricas:

Los experimentos realizados bajo dos campafias (Exp 1y 2) con oferta hidrica contrastante
revelaron que el progreso en el RG y sus componentes no difirié entre ellas. Al realizar el
analisis en siete ambientes con 4 variedades la tendencia bifésica se mantuvo, con aumento del
progreso genético desde el 2006 en adelante (datos no mostrados). Esto coincide con hallazgos
obtenidos con otra especie de interés (maiz) de similar época de crecimiento en la misma zona
(Curin et al., 2020), pero ademas coincide en cuanto al efecto del mejoramiento sobre el uso
(ETc, sin efectos) y eficiencia de uso del agua (EUA, con efecto positivo asociado al aumento
de biomasa). La diferencia respecto al maiz es que en este tltimo el progreso genético para IC

se habria estancado hacia 1993, en tanto que en soja habria declinado hasta 2004 para luego
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crecer. También difiere en que en maiz los efectos positivos del mejoramiento sobre la biomasa
tuvieron lugar a través de todos los ambientes evaluados y no sélo en condiciones de deficiencia
hidrica como en soja. Una posible explicacion a esta divergencia podria estar en los fuertes
cambios que por mejoramiento tuvieron lugar en la estructura del canopeo en maiz, que
incrementaron su habito erectéfilo (Cagnola et al., 2021; Lacasa et al., 2022). Si bien existen
referencias tangenciales a posibles efectos del mejoramiento sobre este rasgo en soja (Costa

Netto et al., 2024), los mismos no estan tan bien documentados como en maiz.

6.4. Nuevos interrogantes y propuestas de lineas de investigacion
El aumento de la ganancia genética en soja enfrenta desafios que requieren una

combinacion de estrategias genéticas, ecofisiologicas y de manejo agrondémico.

6.4.1. Mapeos genéticos:

Es necesario desarrollar experimentos multi-ambientales que incluyan genotipos diversos
evaluados bajo distintas épocas de siembra, regimenes hidricos y grupos de madurez. Esto
permitiria identificar combinaciones Optimas de duracion de etapas fenoldgicas y explorar
mecanismos de adaptacion en condiciones adversas (Kantolic y Slafer, 2007). Herramientas
como MAS y CRISPR-Cas9 son fundamentales para incorporar rasgos especificos como la
profundidad de raices y resistencia al golpe de calor, lo que garantizard un mejor desempefio
en ambientes extremos (Vadez et al., 2014). Por un lado, Sadok y Sinclair (2009) destacaron
que caracteristicas como el cierre estomatico lento y la capacidad de mantener alta actividad
fotosintética son esenciales para mejorar la EUA y deben integrarse en programas de
mejoramiento mediante técnicas modernas. Por otro lado, los beneficios de estos rasgos deben

primero ser puestos en valor con aproximaciones experimentales y de modelizacion de
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cultivos, pues no necesariamente conllevan beneficios en todo tipo de ambientes (Grassini et

al., 2021)

6.4.2. Utilizacién de modelos predictivos:

Las proyecciones de cambio climatico, que anticipan mayor frecuencia de temperaturas
extremas y déficits hidricos, resaltan la necesidad de integrar modelos predictivos en programas
de mejoramiento para anticipar el impacto de las interacciones genotipo x ambiente (Otegui et
al., 2021). Estos modelos pueden guiar el disefio de canopeos que permitan maximizar la
captura de luz y agua, permitiendo el analisis de estrategias como el incremento de la EUR.
Mejoras en la estructura del dosel y en aspectos bioquimicos, como la actividad de la enzima
Rubisco, podrian aumentar la EUR vy, en consecuencia, la productividad (Long et al., 2006).
Este enfoque también podria explicar como el progreso genético en la EUR puede
indirectamente potenciar la EUA en soja (Sinclair y Muchow, 1999). En este sentido y
considerando la gran capacidad de exploracion del perfil observada en las variedades utilizadas
en esta tesis, se torna indispensable mejorar el conocimiento de la particion de asimilados entre

estructuras vegetativas para una correcta cuantificacion de la eficiencia en el uso de recursos.

6.4.3. Mejorar la estabilidad del rendimiento en grano en ambientes limitantes:

La produccién de biomasa, su distribucion, los componentes del rendimiento y la
eficiencia en el uso de recursos, como agua y radiacidon, han influido indirectamente en el
rendimiento de grano gracias al mejoramiento genético. Aunque estos rasgos podrian potenciar
la productividad en condiciones climéaticas adversas, ain no se han cuantificado las ganancias
logradas en ellos, debido a que las evaluaciones se centraron en condiciones potenciales.
Reducir la variabilidad interanual del RG es clave para mejorar la estabilidad en ambientes

limitantes. Esto requiere genotipos que combinen alta produccion de biomasa con eficiente
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particion hacia estructuras reproductivas, incluso bajo déficit hidrico (De Felipe et al. 2020).
Caracteristicas como una mayor profundidad radical mejoran la extraccion de agua de capas
profundas, permitiendo que los cultivos soporten déficits hidricos prolongadas (Sadok y
Sinclair, 2009). Adicionalmente, un IC elevado en ambientes restrictivos prioriza recursos
hacia organos reproductivos, contribuyendo a la estabilidad del RG (Egli, 2010). Mejorar la
EUR podria compensar pérdidas por menor intercepcion de luz, mientras que estrategias que
integren genética y manejo agronémico podrian estabilizar la productividad en ambientes

restrictivos (Sadras y Richards, 2014).
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ANEXO
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Figura A1. Datos meteorologicos para los periodos de experimentos (2016 al 2020): radiacién
solar total diaria, temperaturas maximas, minimas diarias y eventos de lluvia e irrigacion a
desde la siembra a la cosecha en los distintos ensayos realizados.
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Figura A.2 Biplots de los dos primeros componentes principales (CPn) obtenidos a partir de variables ambientales para las etapas a) VE-RS
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Figura A.3. Proporcion de la duracion de las etapas (VE-RS), desde la emergencia hasta el
comienzo del llenado de granos (azul), y (R5-R7), desde el llenado de granos hasta el inicio de
la madurez fisiologica (naranja), para cuatro variedades de soja liberadas en el mercado
argentino entre 1982 y 2016, en diferentes ambientes con variabilidad en la disponibilidad
hidrica. Los datos corresponden a siete ambientes evaluados durante cuatro campafias: Al
(riego, 2016-17); A2 (secano), A3 (sequia), A4 (riego, 2017-18); AS (riego), A6 (sequia, 2018-
19), y A7 (secano, 2019-20). Para mas detalles sobre los ambientes presentados en la figura,
consultar el Cuadro 3.2.
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peso individual del grano (PG), rendimiento en grano (RG), radiacion fotosintéticamente
activa incidente acumulada (RFAinc), y radiacion fotosintéticamente activa interceptada
acumulada (RFAint) para variedades de soja liberadas al mercado argentino entre 1982 y
2016 (ntmero proximo a cada circulo). Los datos corresponden a siete ambientes
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