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RESUMEN 

La soja [Glycine max (L.) Merr.], abastece más del 59% de la demanda global de proteína (Pr) y 

aceite (Ac) vegetal. El cultivo se realiza mayoritariamente bajo secano y suele atravesar eventos de 

alta temperatura y/o déficit hídrico, impactando negativamente en el rendimiento y calidad del 

grano. El objetivo general de esta tesis fue analizar el impacto de episodios de altas temperaturas y 

estrés hídrico sobre la dinámica de acumulación de los componentes industriales y la calidad final 

del grano de soja, la biosíntesis de tocoferoles, removilización aparente de reservas y el 

funcionamiento de la fuente fotosintética. Se realizaron dos experimentos a campo con dos 

genotipos de soja no transgénicos contrastantes en Pr en grano: Alim5.09 (42%) y Jocketta (37%). 

Se utilizó un diseño experimental en parcelas sub-subdivididas con dos repeticiones, generando 

cuatro tratamientos: control (riego bajo temperatura ambiente), estrés térmico (ET) (episodios con 

temperaturas >32ºC; 6h alrededor del mediodía, 15 días desde el inicio del llenado de grano (LLG)), 

estrés hídrico (EH) (contenido de agua útil en el suelo ~25% todo el LLG) y ET×EH. Se condujo 

un tercer experimento en invernadero utilizando Alim5.09 expuesto a los mencionados 

tratamientos. Respecto al control, el ET individual no produjo modificaciones en el peso de grano 

(PG) ni en la composición química del mismo. Esta respuesta se relacionó con mecanismos que 

permitieron mantener la fuente fotosintética y la producción de asimilados luego de finalizado el 

ET. El EH solo o combinado con ET redujo el PG en ambos genotipos (~18%) tanto a nivel de 

planta como de estratos. Estas reducciones se relacionaron con la tasa de crecimiento del grano, y 

no así con la duración del llenado de grano. El EH y/o ET×EH redujeron el contenido (Cont) de Pr, 

Ac y fracción residual (Res) debido a una menor tasa de acumulación de estos compuestos, más 

que a una reducción en la duración de su acumulación. La concentración (Conc) de Pr y Res 

disminuyó (4% y 1%, respectivamente). Estas caídas se asociaron a una menor radiación 

fotosintéticamente activa interceptada y acumulada durante el LLG y a una menor relación fuente 

destino. Aunque la Conc Ac se mantuvo o incrementó levemente, su composición cambió 

significativamente, incrementándose el ácido oleico (Ol) y disminuyendo los ácidos linoleico (Li) 

y linolénico (Ln), aumentando la relación Ol/Ln. También aumentó la concentración de alfa 

tocoferol (AT) y disminuyó delta tocoferol (DT), sin cambios en los tocoferoles totales. Los 

aumentos en estas variables estuvieron asociados a incrementos de la temperatura del canopeo 

(TC). A través de los tratamientos, los granos provenientes del estrato superior del canopeo 

mostraron mayor PG, Conc Pr, menor Conc Res, Li y Ln en comparación con los del estrato 

inferior. Alim5.09, presentó mayor PG y por ende un mayor Cont Pr, Ac y Res, así como una mayor 

Conc Pr, AT y beta tocoferol (BT) en comparación con Jocketta, características que, en general, se 

mantuvieron a través de los experimentos y tratamientos. La biosíntesis de tocoferoles presentó una 

dinámica temporal a lo largo del LLG, con mayor acumulación de DT entre R5.5 y R6, mientras 

que AT, BT y gamma tocoferol (GT) se acumularon mayormente entre R7 y R8. El aumento de AT 

ante ET, EH y ET×EH se relacionó con el aumento en los niveles de expresión de los genes TMT 

que codifican para la enzima que interviene en la conversión de GT en AT. El aumento de AT se 

relacionó con incremento de la TC asociado a reducciones del contenido relativo de agua de las 

hojas y de la fotosíntesis. Este trabajo proporciona información relevante y novedosa sobre el 

impacto del ET, EH y ET×EH en la calidad final del grano de soja como así también en la dinámica 

de acumulación de los distintos componentes que la determinan, aspecto escasamente explorado en 

la bibliografía. A través de una aproximación bioquímica-ecofisiológica, se integran escalas de 

estudio a nivel de órgano, planta y cultivo. Los resultados sobre tocoferoles, permitieron asociar 

sus concentraciones con cambios en los niveles de expresión génica a lo largo del LLG. La 

información obtenida puede ser potencialmente utilizada en mejoramiento genético, a fin de 

seleccionar plantas cuyos granos presenten características diferenciales de calidad química, como 
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así también para el desarrollo de estrategias de manejo ante condiciones de estrés abiótico, lo cual 

resulta clave para la agricultura y la industria de alimentos. 
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 ABSTRACT 

Soybean [Glycine max (L.) Merr.] supplies over 59% of the global demand for vegetable protein 

(Pr) and oil. The crop is predominantly grown under rainfed conditions and often experiences 

high-temperature and/or water deficit events, negatively impacting grain yield and quality. The 

main objective of this thesis was to analyze the impact of high-temperature episodes and water 

stress on the dynamics of industrial components accumulation and final soybean grain quality, 

tocopherol biosynthesis, apparent reserve remobilization, and photosynthetic source performance. 

Two field experiments were conducted using two non-genetically modified soybean genotypes 

contrasting in grain Pr: Alim5.09 (42%) and Jocketta (37%). An experimental design involving 

split-split plots with two replications was employed, generating four treatments: control 

(irrigation under ambient temperature), heat stress (HS) (episodes with temperatures >32°C; 6h 

around noon, 15 days from the beginning of grain filling (GF)), water stress (WS) (soil available 

water content ~25% throughout GF), and HS×WS. A third greenhouse experiment was conducted 

using Alim5.09 exposed to mentioned treatments. Individual HS produced no modifications in 

grain weight (GW) or its chemical composition. This response was linked to mechanisms that 

allowed the maintenance of photosynthetic source and assimilate production after HS 

culmination. The WS alone or combined with HS, decreased GW on both genotypes (~18%) at 

both plant and canopy levels. These reductions were associated with grain growth rate rather than 

grain filling duration. The WS and/or HS×WS reduced protein, oil, and residual fraction (Res) 

content due to a slower accumulation rate of these compounds rather than a reduction in their 

accumulation duration. Protein and Res concentrations decreased (4% and 1%, respectively). 

These declines were attributed to less intercepted and accumulated photosynthetically active 

radiation during GF and a lower source-sink ratio. Although oil concentration remained stable or 

slightly increased, its composition changed significantly, with an increase in oleic acid (Ol) and 

a decrease in linoleic (Li) and linolenic (Ln) acids, resulting in an increased Ol/Ln ratio. Alpha-

tocopherol (AT) concentration increased, while delta-tocopherol (DT) decreased, without 

changes in total tocopherols. The increases in these variables were associated with canopy 

temperature (CT) increments. Across treatments, grains from the upper canopy position exhibited 

higher GW and Pr concentration, lower Res, Li, and Ln concentrations compared to those from 

the lower canopy. Alim5.09 presented higher GW, and consequently higher Pr, Ac, and Res 

contents, as well as higher Pr, AT, and beta-tocopherol (BT) concentrations compared to Jocketta, 

characteristics that were maintained throughout the experiments. Tocopherol biosynthesis 

exhibited temporal dynamics throughout GF, with greater DT accumulation between R5.5 and 

R6, while AT, BT, and gamma-tocopherol (GT) accumulated mostly between R7 and R8. The 

increase in AT under HS, WS, and HS×WS was associated to elevated expression levels of TMT 

genes encoding the enzyme involved in GT to AT conversion. The increase in AT was 

concomitant with CT elevation, linked to reductions in leaf relative water content and 

photosynthesis. This work provides relevant and novel information regarding the impact of HS, 

WS, and HS×WS on final soybean grain quality as well as the accumulation dynamics of several 

determined components, an aspect scarcely explored in the literature. Through a biochemical-

ecophysiological approach, we integrated different scales of study at the organ, plant, and crop 

levels. Tocopherol results allowed the association of their concentrations with changes in gene 

expression levels throughout GF. The information generated could potentially be useful in genetic 

improvement to select plants with different chemical quality traits in their grains, as well as for 

the development of management strategies under abiotic stress conditions, which is crucial for 

the agriculture and food industry. 
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 CAPÍTULO 1 

 INTRODUCCIÓN GENERAL 

1. Perspectivas climáticas e implicancias en la producción de soja 

La soja [Glycine max (L.) Merr.] representa aproximadamente 35% de la producción total de 

granos y 42% de la superficie agrícola sembrada en Argentina, convirtiéndose en el principal 

cultivo a nivel nacional (MAGYP, 2023). Argentina contribuye con el 7% de la producción 

mundial de soja, siendo el tercer exportador mundial de granos y el principal de productos 

derivados como harina y aceite (Ac) (USDA, 2023), resaltando la importancia de la calidad de 

dicho grano para el país. Sin embargo, una problemática actual de la industria argentina son los 

altos costos del procesamiento de la harina debido a lo bajos valores de proteína (Pr) del grano 

(Cuniberti et al., 2018). Dado que el 99% del área sembrada con soja en el país es cultivada con 

germoplasma transgénico y muestra escasa variación entre los cultivares (Carrera et al., 2009), 

desde el programa de mejoramiento de soja del INTA Marcos Juárez se ha desarrollado 

germoplasma no transgénico mejorado para distintos atributos de calidad, entre ellos, alto tenor 

proteico (Soldini, 2010). En este sentido, Carrera et al. (2014a y b) identificaron genotipos no 

transgénicos que mantuvieron sus características diferenciales de calidad relativamente estables 

a través de un amplio rango de ambientes en Argentina. Asimismo, a partir de un informe del 

INASE se desprende que las variedades de soja no transgénicas sembradas en Argentina 

alcanzaron las 300000 hectáreas aproximadamente durante la campaña 2020-21, con un 

rendimiento de 40-45 qq/ha en la zona núcleo de producción del país y presentaron un 15% más 

de proteína respecto a las variedades transgénicas (SISA, 2021). La implementación de estos 

cultivares en la producción de soja plantea una oportunidad de agregado de valor en origen, acceso 

a un nicho de mercado con producción diferenciada de calidad y, podrían constituir una alternativa 

interesante para alcanzar los valores proteicos exigidos en el mercado internacional. 

La soja es considerada una de las fuentes de proteína y aceite de mayor calidad de origen 

vegetal. La proteína del grano de soja contiene todos los aminoácidos esenciales y por ello se han 

utilizado en la industria alimenticia, tanto humana como animal (Singh et al., 2008; Thrane et al., 

2017). El aceite de soja contiene ácidos grasos insaturados como el oleico (Ol), linoleico (Li) y 

linolénico (Ln). De ellos tres, se destacan el linoleico y linolénico, por ser ácidos grasos 

poliinsaturados esenciales, es decir, que no pueden ser sintetizados de novo por humanos, y que 

además, poseen efectos benéficos sobre la salud (Valenzuela et al., 1999). El aceite de soja 

también es utilizado como materia prima para la producción de biodiesel, donde la composición 

de ácidos grasos puede afectar el comportamiento del aceite como parte de un biocombustible 

(Graef et al., 2009). Otros compuestos presentes en el aceite en menor proporción son los 

tocoferoles, conocidos como vitamina E, los cuales poseen una fuerte actividad antioxidante 

(Frankel, 1989; Fryer, 1992). Dichos componentes inhiben la oxidación de lípidos removiendo 
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los radicales libres en granos durante el almacenamiento y la germinación (Carrera et al., 2014). 

Los tocoferoles son considerados compuestos nutracéuticos, dado que además del valor 

nutricional que le aportan al grano de soja, pueden brindar beneficios adicionales a la salud, entre 

ellos mejorar el sistema inmunológico y reducir el colesterol (Shintani y Della Pena, 1998; 

Messina, 1999). Un tercer compuesto del grano de soja son los carbohidratos (fracción residual 

de aquí en adelante), de los cuales aproximadamente la mitad son estructurales y la otra mitad no 

estructurales (Karr-Lilienthal et al., 2004). Estos últimos adquieren relevancia dado que gran parte 

de ellos se consideran factores antinutricionales, asociándose su consumo con problemas 

digestivos en humanos y animales no rumiantes (Liener, 1994). 

La región sojera argentina cubre una vasta área que se extiende desde la latitud 23º a la 39º 

Sur, lo que representa un amplio rango ambiental. El cultivo se realiza mayoritariamente bajo 

secano y crece con precipitaciones, radiación solar y temperaturas contrastantes (Dardanelli et al., 

2006). La disponibilidad hídrica es el principal factor limitante para el rendimiento de los cultivos 

(Boyer, 1982). Por otro lado, la temperatura es el factor ambiental más importante que modula el 

crecimiento y el desarrollo de las plantas (Thuzar et al., 2010) y puede modificar la calidad de 

granos (Carrera et al., 2011; Rondanini et al., 2003). El panel intergubernamental sobre el cambio 

climático (IPCC, 2023) proyectó un aumento de 1,5 y 2°C de la temperatura media (sólo 

alcanzando la emisión cero) hacia el final de este siglo, a esto se le suma el actual aumento en la 

frecuencia y severidad de olas de calor y déficit hídrico (Lobell et al., 2011; Pittock et al., 2003). 

Estudios recientes que incluyen modelos de predicción, indicaron que tanto en Estados Unidos 

(Elli et al., 2022) como en Brasil y Argentina (Goulart et al., 2023) el aumento del riesgo de 

pérdidas en el rendimiento de soja se debe principalmente a los efectos a largo plazo del cambio 

climático y aunque son esperables aumentos de eventos climáticos extremos en América, no 

ocurrirían de manera conjunta en los tres países. Estas condiciones climáticas adversas pueden 

comprometer la seguridad alimentaria mundial (Ainsworth y Ort, 2010). Nuestro país también se 

encuentra  inmerso en este contexto de eventos climáticos extremos, particularmente durante los 

años denominados Niña, en los que la disponibilidad de agua durante la primavera y comienzos 

del verano es menor (Barros et al., 2015). En este sentido, modelos de simulación de rendimiento 

en escenarios climáticos futuros de la región del Chaco Argentina, indicaron que el estrés hídrico 

continuará siendo la principal limitante para la productividad de soja (Casali et al., 2021) 

2. Efecto de estreses abióticos sobre el peso y la calidad de grano  

2.1 Efectos de estrés térmico por altas temperaturas 

El estrés térmico (ET) por altas temperaturas se define como el aumento de la temperatura más 

allá de un umbral por un período de tiempo suficiente como para causar daños irreversibles en el 

crecimiento y desarrollo de plantas (Wahid et al., 2007). Las temperaturas altas (32-40 °C) que 

inducen el estrés térmico afectan a los procesos reproductivos (Prasad et al., 2017), y cuando se 
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producen durante todo el periodo del llenado, reducen el peso de grano principalmente debido a 

los cambios en la duración del llenado de grano (Egli y Wardlaw, 1980; Gibson y Mullen, 1996; 

Thomas et al., 2010). En condiciones de campo, donde las temperaturas varían diurnamente, los 

episodios de estrés térmico son más probables que los regímenes de temperatura fijos que se 

utilizan en las cámaras de crecimiento y fitotrones, a menudo impuestos durante todo el período 

llenado de grano (Egli et al., 2005). Las temperaturas altas tienen mayor impacto negativo sobre 

la composición química del grano durante el período de llenado, cuando se produce la 

acumulación de los distintos componentes (Wilson, 2004). El efecto de la temperatura durante el 

llenado de grano sobre la concentraciones de proteína, aceite, ácidos grasos insaturados y 

tocoferoles ha sido ampliamente documentado (Almonor et al., 1998; Britz y Kremer, 2002; 

Carrera et al., 2011; Dornbos y Mullen, 1992; Gibson y Mullen, 1996). Más aún, la temperatura 

durante dicho período ha sido utilizada como predictora de la calidad química del grano en 

numerosos estudios (Carrera et al., 2011; Piper y Boote, 1999; Thomas et al., 2003). Estos 

estudios encontraron que la relación entre la concentración de aceite y temperatura era curvilínea 

con tendencia cuadrática hasta los 25 °C (Carrera et al., 2009; Piper y Boote, 1999), 27 °C 

(Thomas et al., 2003) y 29 °C (Dornbos y Mullen, 1992). También para la concentración de 

proteína se observó que la respuesta a la temperatura presentó una función cuadrática la cual 

indicó disminuciones del porcentaje de proteína ante incrementos de temperatura entre 14,1 ºC y 

19,3 °C; incrementándose con temperaturas superiores (Carrera et al., 2009; Piper y Boote, 1999). 

Sin embargo, dentro un rango de temperatura similar otros estudios reportan un patrón de 

respuesta diferente. Gibson y Mullen (1996) y Rotundo y Westgate (2009) encontraron que la 

proteína se incrementaba con temperaturas superiores a 25 °C, Dornbos y Mullen (1992) 

mostraron una disminución de la misma variable por encima de los 21 °C, mientras que Kumar 

et al. (2006) encontraron una relación lineal y positiva entre la concentración de proteína y 

temperatura. Estos resultados aparentemente contradictorios ponen de manifiesto una 

considerable complejidad en cuanto a variables ambientales que determinan la proteína. La 

temperatura podría ejercer efecto sobre enzimas que intervienen en la síntesis de los distintos 

componentes del grano. Así, la síntesis de proteína y aceite requieren de carbono derivado de la 

sacarosa importada al grano durante el llenado de grano. Dentro del grano, la sacarosa forma 

glucosa y es metabolizada formando precursores de proteína y aceite, como el fosfoenol piruvato. 

Adams et al. (1982) y Smith et al. (1989) mostraron que dos enzimas, la fosfoenol piruvato 

carboxilasa y piruvato quinasa, compiten por la disponibilidad del fosfoenol piruvato, 

direccionando la síntesis hacia aceite o proteína, dependiendo de la vía metabólica. A menudo se 

ha observado una relación negativa entre las concentraciones de proteína y aceite que podría 

deberse a la regulación del flujo de carbono entre estas vías sintéticas competidoras (Hernández-

Sebastià et al., 2005). 
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El aceite de soja está compuesto en promedio por 85% de ácidos grasos insaturados, siendo 

los principales los ácidos oleico, linoleico y linolénico (Gunstone et al., 2007). Estos también son 

afectados por las condiciones ambientales durante el llenado de grano. Carrera et al. (2011) 

observaron que la relación oleico linolénico (Ol/Ln) aumentaba en ambientes cálidos durante el 

llenado de grano (lo que implica aumentos de oleico y disminuciones de linolénico con 

temperaturas elevadas), mientras que linoleico y linolénico aumentaron en los ambientes 

templados y fríos, respectivamente. Dornbos y Mullen (1992) y Oliva et al. (2006) hallaron que 

bajo condiciones de altas temperaturas durante el llenado de grano, linoleico y linolénico se 

redujeron proporcionalmente y aumentó el oleico. Esto podría deberse al efecto de la temperatura 

sobre las enzimas claves (oleato y linoleato desaturasas) que desaturan consecutivamente el oleico 

a linoleico y linolénico en granos de soja en desarrollo y que, como es sabido, disminuyen su 

actividad al incrementarse la temperatura (Cheesbrough, 1989; Tang et al., 2005). El aceite de 

soja contiene, además, tocoferoles en sus cuatro formas: delta, gamma, beta, y alfa tocoferol 

(Sherwin, 1976). Este último, exhibe la mayor actividad como vitamina E en el cuerpo humano 

(Warner, 2003). La acumulación de tocoferoles ocurre paralelamente a la del aceite durante el 

llenado de grano (Almonor et al., 1998); por ello, los factores ambientales durante este periodo 

afectan el contenido final como la composición de tocoferoles presentes en el grano. Britz y 

Kremer (2002) y Chennupati et al. (2011) encontraron que las plantas expuestas a 28-29 °C 

durante todo el llenado de grano tuvieron granos con mayor concentración de alfa tocoferol y 

menor concentración de delta tocoferol en comparación con los granos provenientes de plantas 

expuestas a 19-23 °C. Coincidentemente, en un estudio multiambiental se encontró que ambientes 

cálidos (22,5-25,0 °C) promovían el incremento de la concentración de alfa tocoferol, mientras 

que ambientes más fríos (17,5-22,4 °C) disminuían la concentración de delta tocoferol y 

tocoferoles totales en los granos (Carrera et al., 2011). El aumento de alfa tocoferol 

simultáneamente con la disminución de delta tocoferol en ambientes cálidos podría deberse al 

efecto de la temperatura sobre la enzima clave gamma metil transferasa (que metila tanto gamma 

tocoferol en alfa tocoferol y delta tocoferol en beta tocoferol) y/o sobre la expresión del gen que 

la codifica (Sattler et al., 2004). Además, Park et al. (2019) ha mencionado la relevancia de la 

enzima 2-metil-6-fitil-1,4-benzoquinona metil transferasa que cataliza la conversión de 2-metil-

6-fitil-1,4-benzoquinona en 2,3-dimetil-6-fitil-1,4-benzoquinona, ambos productos sirven de 

sustrato para la síntesis de las distintas isoformas de tocoferol. Actualmente, según nuestro 

conocimiento, no existe información sobre el efecto del estrés térmico en las enzimas claves y/o 

en la expresión de genes que codifican para dichas enzimas implicadas en la síntesis de tocoferoles 

en soja. 

Es importante destacar que en los estudios antes mencionados el rango promedio de 

temperaturas explorado por el cultivo no superó los 29 °C, cuya temperatura es menor a la que 
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induce el estrés térmico. Por otro lado, la literatura acerca del impacto de breves períodos de muy 

altas temperaturas sobre el contenido de proteína, aceite, y la variación en la proporción de ácidos 

grasos insaturados y tocoferoles es escasa y poco concluyente. Por ello, resulta fundamental 

distinguir el tipo de estrés térmico que se aborda respecto a la duración (episodio vs continuo) lo 

cual es relevante dado que, en muchos casos a campo, se produce alternancia de temperaturas, 

con episodios de estrés térmico variables en frecuencia e intensidad.  

2.2 Efectos del estrés por déficit hídrico 

La disponibilidad hídrica durante el llenado es también un factor ambiental importante que 

explica las variaciones en el peso de grano y su composición química. El déficit hídrico, 

denominado de aquí en adelante como estrés hídrico (EH), durante el llenado de grano modifica 

el peso de grano (PG), reduciendo generalmente la duración del llenado de grano (DLLG) más 

que la tasa de crecimiento del grano (TCG) (Egli y Bruening, 2004; Meckel et al., 1984; Rotundo 

y Westgate, 2010). El acortamiento de la duración del llenado de grano se ha asociado 

principalmente con una senescencia foliar acelerada (Brevedan y Egli, 2003; De Souza et al., 

1997; Egli y Bruening, 2004). Además, las reducciones de la tasa de crecimiento del grano se han 

asociado con un estrés temprano durante el desarrollo del grano o con un estrés severo más tarde 

durante el periodo de llenado, lo que podría estar relacionado con menos asimilados disponibles 

para el desarrollo del grano (Blum, 1998), o con un deterioro de los granos para la acumulación 

y síntesis de reservas (Artlip et al., 1995) o ambos. En cuanto a la calidad del grano, Carrera et al. 

(2009) observaron que bajo condiciones de déficit hídrico, la concentración de aceite y proteína 

aumentaron linealmente ante incrementos de la temperatura media durante el llenado de grano, 

pero mientras la concentración de aceite aumentó ante mayor déficit hídrico la concentración de 

proteína disminuyó. Esto concuerda con Boydak et al. (2002), Foroud et al. (1993), Specht et al. 

(2001), quienes concluyeron que plantas sometidas a estrés hídrico producen granos con mayor 

concentración de aceite y menor concentración de proteína. Sin embargo, Dornbos y Mullen 

(1992) y posteriormente, Rotundo y Westgate, (2010) informaron que la concentración de 

proteína aumentó y la concentración de aceite disminuyó bajo estrés hídrico. Una posible 

explicación de las diferencias entre los trabajos es que, dado que la acumulación de proteína 

comienza antes que la deposición de aceite, por lo que un inicio temprano del estrés tendría un 

mayor impacto en la proteína que uno tardío. Rose (1988), concluyó que un estrés hídrico 

temprano en el período de llenado de grano redujo la concentración de proteína e incrementó la 

concentración de aceite. Por lo tanto, las aparentes discrepancias entre los estudios previamente 

mencionados podrían deberse a diferencias en el momento del inicio del estrés hídrico y en su 

intensidad. Respecto a los ácidos grasos insaturados, Carrera et al. (2008) hallaron que el estrés 

hídrico durante el llenado de grano acentuó el efecto conocido de la temperatura sobre los ácidos 

oleico, linoleico y linolénico, disminuyendo linoleico y linolénico y aumentando oleico. Dornbos 
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y Mullen (1992) y Boydak et al. (2002) también encontraron que el oleico aumentaba y linoleico 

disminuía bajo condiciones de estrés hídrico durante el llenado de grano. En cuanto a los 

tocoferoles, en un estudio de invernadero, Britz y Kremer (2002) informaron que el estrés hídrico 

aumentó un 42% la concentración de alfa tocoferol, mientras que delta tocoferol y gamma 

tocoferol disminuyeron un 20 y 5%, respectivamente, y la concentración de total tocoferol se 

mantuvo relativamente constante en comparación con las plantas regadas. Estos mismos autores, 

corroboraron sus resultados en ensayos a campo, donde observaron que la relación alfa 

tocoferol/total tocoferol fue mayor para varios genotipos, en años con precipitaciones entre 37-

44% menores que el promedio histórico de 30 años, siendo el aumento hasta 3,5 veces superior a 

los valores observados en ambientes con precipitaciones cercanas al promedio (Britz et al., 2008). 

En Brasil, en localidades con la misma media de temperatura pero precipitaciones contrastantes 

(aproximadamente 4 puntos de variación), alfa tocoferol aumentó considerablemente (245%), 

mientras que delta tocoferol, gamma tocoferol y total tocoferol se redujeron cuando las 

precipitaciones disminuyeron (Carrão-Panizzi y Erhan, 2007), coincidentemente con lo 

observado por Britz y Kremer (2002) y Britz et al. (2008). 

En situaciones de campo se conoce que, bajo estrés hídrico, la temperatura del canopeo (TC) 

se eleva frecuentemente al reducirse la transpiración, superando a menudo la temperatura 

ambiental (Rose, 1988). En cultivos con estrés hídrico se puede esperar entonces que temperaturas 

altas generen mayor estrés si son acompañadas por sequía inductora del cierre estomático 

(Molino, 2011; Stone y Savin, 1999). En este sentido, el estrés hídrico podría ejercer un efecto 

indirecto mediante un aumento de la temperatura que afectaría enzimas implicadas en el 

metabolismo de síntesis de aceite, proteína, ácidos grasos insaturados y tocoferoles, y/o expresión 

de genes que codifican estas enzimas (Carrera y Dardanelli, 2017; Carrera y Seguin, 2016; 

Nakagawa et al., 2018). El estudio del efecto del estrés hídrico sobre las enzimas claves y/o la 

expresión de genes que codifican para dichas enzimas implicadas en la síntesis de los tocoferoles 

aportaría información relevante permitiendo avanzar sobre los mecanismos implicados en la 

calidad del aceite de soja en condiciones de campo. 

2.3 Efectos combinados de estrés térmico e hídrico 

La interacción del estrés térmico e hídrico (ET×EH) resulta importante para explicar las 

variaciones en el peso de grano y su calidad química en Argentina, donde el cultivo se realiza 

mayoritariamente bajo secano y las diferencias medias entre la precipitación y la 

evapotranspiración potencial del cultivo, presentan un rango amplio (-250 a -125 mm), sugiriendo 

frecuentes situaciones de limitaciones hídricas (Mercau et al., 2007) que además, en muchos casos 

están combinados con episodios de estrés térmico variables en frecuencia e intensidad. En algunos 

casos, se observó que la interacción de estreses produjo efectos aditivos sobre el peso de grano 

en trigo (Triticum spp.) (Prasad et al., 2011) y lenteja (Lens culinaris Medik.) (Sehgal et al., 2017). 
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Sin embargo, Ergo et al. (2018) no observaron efectos aditivos de la interacción del estrés térmico 

e hídrico sobre el peso de grano en soja, indicando un posible efecto dominante del estrés hídrico 

relacionado a su mayor duración de aplicación (todo el período de llenado) vs el estrés térmico 

(15 días del período de llenado). Respecto a la calidad del grano, Dornbos y Mullen (1992) 

encontraron que plantas expuestas a condiciones de estrés hídrico severo combinado con 

temperaturas de 35 °C durante todo el llenado de grano la concentración de proteína aumentó 4%, 

mientras que la concentración de aceite disminuyó 3%. Un estudio posterior realizado a campo, 

Carrera et al. (2015) encontró que bajo la interacción de estrés térmico e hídrico los contenidos 

de aceite y proteína disminuyeron; sin embargo, la magnitud de respuesta fue mayor en el 

contenido de aceite, provocando un aumento significativo en la concentración de proteína. Esto 

podría deberse a que bajo la interacción del estrés térmico e hídrico se modifican las relaciones 

hídricas en la planta y se limita el intercambio gaseoso modificando procesos fotosintéticos (Ergo 

et al., 2018, 2021); impactando más sobre la síntesis de aceite respecto a la de proteína, dada la 

mayor dependencia del aceite de la producción actual de fotoasimilados (Carrera et al., 2015). 

Recientemente, se encontró que en ambientes bajo estrés hídrico y altas temperaturas causaron 

incrementos lineales en concentración de ácido oleico y disminuciones lineales de ácidos linoleico 

y linolénico, exhibiendo ambos factores climáticos efectos aditivos sobre los ácidos grasos 

insaturados (Carrera y Dardanelli, 2017). En coincidencia, Carrera et al. (2015) observaron que 

el aceite de granos de parcelas bajo la interacción de estrés térmico e hídrico presentó más 

concentración de ácido oleico y menos concentración de ácidos linoleico y linolénico comparado 

con el aceite de los granos bajo condiciones irrigadas. Estos autores reportaron una significativa 

asociación negativa entre el ácido oleico y el rendimiento cuántico del fotosistema II, mientras 

que el ácido linolénico estuvo positivamente asociado al rendimiento cuántico del fotosistema II 

y a las clorofilas totales en hojas. Por ello, concluyeron que el efecto de la fotosíntesis (estimada 

a través de rendimiento cuántico del fotosistema II y clorofilas totales) sobre la composición de 

ácidos grasos podría estar modulada por cambios en el suministro de asimilados a los granos. En 

parcelas irrigadas mayores tasas fotosintéticas podrían ser alcanzadas respecto a las parcelas bajo 

la interacción de estrés térmico e hídrico, aumentando el suministro de carbono hacia los granos 

necesario para la biosíntesis de aceite (Willms et al., 1999); esta fuente extra de carbono podría 

desviarse preferentemente hacia el ácido linoleico y linolénico, los que en conjunto representan 

el 64% del aceite de soja (Wilson, 2004). En cuanto a los tocoferoles, según nuestro conocimiento 

aún no hay estudios que aborden cómo la interacción del estrés térmico e hídrico actúa sobre su 

composición, tampoco sobre las enzimas claves y/o la expresión de genes que codifican para 

dichas enzimas implicadas en la síntesis de los mismos.   



13 

 

2.4 Mecanismos fisiológicos implicados en la respuesta al estrés térmico e hídrico 

Condiciones de estrés durante el llenado de grano pueden modificar la partición de asimilados 

desde la fuente (hojas) hacia los destinos (granos), ya sea de manera directa, alterando la habilidad 

del grano de acumular materia seca (efecto sobre el destino) o quizás la más predominante, 

indirectamente por cambios en la habilidad de la planta para suministrar asimilados (efecto sobre 

la fuente) (Jenner et al., 1991). Las dos fuentes de asimilados son la fotosíntesis actual y la 

removilización de asimilados almacenados. En este sentido, el estrés térmico combinado con 

estrés hídrico impactaría en el peso de grano y su calidad, principalmente debido a su efecto en la 

oferta de asimilados (fotosíntesis actual), la partición y la removilización de nutrientes (Martre, 

2003; Prasad et al., 2008; Triboi y Triboi-Blondel, 2002). Teniendo en cuenta que el grano posee 

en promedio un 40% de proteína (Wilson, 2004), la disponibilidad de nitrógeno (N) para su 

síntesis resulta clave. Estudios fisiológicos utilizando genotipos de soja de diferentes contenidos 

proteicos han mostrado que la relación negativa entre la concentración de proteína y rendimiento, 

ampliamente documentada (Wilcox y Shibles, 2001), está relacionada con una mayor velocidad 

de distribución de nitrógeno y removilización en genotipos de alta proteína, así como una menor 

duración del llenado de grano (Leffel et al., 1992; Salado-Navarro et al., 1985), acelerando el 

proceso de senescencia foliar (Sinclair y Wit, 1975; Triboi y Triboi-Blondel, 2002). 

Posteriormente, Egli y Bruening (2007) mostraron que el mejoramiento para alta proteína no 

afectó la removilización del nitrógeno y/o duración del llenado de grano, concluyendo que estos 

genotipos podrían lograr elevados rendimientos a través de la asimilación “extra” de N durante el 

llenado de grano (Cafaro et al., 2019; Ortez et al., 2019; Saenz et al., 2022). Tanto el déficit 

hídrico (De Souza et al., 1997) como el estrés térmico (Siddique et al., 1999) durante el llenado 

de grano acelerarían la removilización de reservas a los granos a causa de la caída de la actividad 

fotosintética de hojas y la aceleración de la senescencia foliar. Las reservas que se removilizan 

desde hojas, tallos y pecíolos durante el llenado de grano aportan carbono y nitrógeno al grano en 

crecimiento, pero en distintas proporciones dado que, mientras el 50-100% del nitrógeno final del 

grano proviene de la redistribución a partir de las hojas (Zeiher et al., 1982), sólo el 23% del 

carbono final del grano es redistribuido desde las reservas, siendo el 77% restante transferido 

directamente de la fotosíntesis de las hojas (Yamagata et al., 1987). El estrés hídrico reduce la 

fotosíntesis del canopeo indirectamente por reducción del área foliar y directamente por reducción 

de la conductancia estomática (Egli, 1998). Carrera et al. (2021) asociaron reducciones en 

fotosíntesis bajo condiciones de estrés térmico e hídrico a modificaciones estructurales y 

ultraestructurales a nivel de cloroplastos de las hojas. El cierre estomático es la primera y principal 

respuesta de casi todas las plantas para evitar pérdida de agua por transpiración lo que provoca 

un aumento de la temperatura foliar. Esta situación conduce a un daño oxidativo (Ergo et al., 

2018) con disminución de la asimilación de carbono (Yokota et al., 2002), clave para la síntesis 

de los distintos componentes del grano. Esto reviste importancia, dado que como se mencionó 
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anteriormente una reducción de la oferta de asimilados tendría un impacto mayor sobre la síntesis 

de aceite y de carbohidratos que sobre la síntesis de proteína debido a la mayor dependencia de 

los primeros de la fotosíntesis actual (Westgate y Grant, 1989). En concordancia con esto, 

Rotundo y Westgate (2009) concluyeron que la síntesis de proteína es la menos afectada frente a 

un estrés térmico o hídrico debido a la removilización del nitrógeno que conduce a un incremento 

neto de la concentración de proteína en los granos. Sin embargo, no se conoce aún cómo la 

exposición del llenado de grano a la combinación de estrés térmico e hídrico afecta este aparente 

rol buffer de las reservas en relación con la dinámica de acumulación de proteína y aceite, y 

composición final de ácidos grasos insaturados y tocoferoles en el grano de soja. Se puede 

observar de lo anteriormente expuesto que, a pesar de ser abundante la bibliografía referida a la 

relación calidad química y estrés térmico por altas temperaturas o estrés hídrico durante el llenado 

de grano, algunos resultados son contradictorios y/o poco concluyentes, probablemente debido a 

diferencias en el momento del inicio del estrés y/o en la intensidad lograda a través de los 

diferentes trabajos. Asimismo, la mayoría de estos estudios han abordado o concluido acerca de 

la composición final del grano, o sus componentes en términos de concentración, mientras que la 

dinámica de acumulación y la composición del grano en términos de contenido bajo condiciones 

de estrés hídrico y/o térmico ha sido menos explorada. 

3. Efecto de la posición de la vaina en el canopeo sobre el peso y la calidad de grano 

La posición que ocupan las vainas en el canopeo (tallo principal y ramas) ejerce un efecto 

significativo sobre el peso de grano (Egli, 2017; Moro Rosso et al., 2021; Smiciklas et al., 1992). 

Las vainas de las posiciones más bajas, que se desarrollan primero, tendrían más tiempo para 

crecer y, por lo tanto, alcanzarían un mayor peso de grano que las de las posiciones superiores 

(Egli et al., 1978; Egli y Wardlaw, 1980). Otros estudios propusieron que este mayor peso de 

grano en las vainas de posiciones inferiores se alcanza a través de una mayor tasa de crecimiento 

del grano (Munier-Jolain et al., 2010). Por otro lado, algunos estudios han indicado diferencias 

en la composición química del grano de soja en función de su ubicación dentro del tallo principal. 

Collins y Cartter (1956) y Escalante y Wilcox (1993a,b) mostraron que los granos pertenecientes 

al cuarto superior de la planta lograron mayor concentración de proteína y menor concentración 

de aceite que el cuarto inferior de la misma. Dicha respuesta podría explicarse a través de una 

mayor duración de acumulación de la proteína comparado con el aceite en el estrato superior (ES) 

vs el inferior (EI), dado que es conocido que la proteína comienza a acumularse antes que el aceite 

en los granos (Poeta et al., 2014; Sale y Campbell, 1980). Bellaloui y Gillen (2010) encontraron 

que granos de nudos superiores exhibieron mayor concentración de proteína y ácido oleico 

comparado con los de nudos inferiores. En este trabajo atribuyeron las diferencias a una mayor 

actividad de la enzima nitrato reductasa y concentración de clorofila sumado a mejores 

condiciones lumínicas en el estrato superior comparado con el estrato inferior. 
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 Resulta importante destacar que los estudios antes mencionados dividen a la planta en los 

distintos estratos a cosecha para luego analizar la composición química de los granos. La 

identificación de vainas de la misma edad fenológica a través de la técnica del pintado (Egli, 1998; 

Molino, 2011) resulta clave para poder comparar granos que crecen en distintas porciones del 

tallo principal, despejando así el efecto que introduce el factor etario como por ejemplo los 

distintos ambientes explorados durante el crecimiento de esos granos. Si bien el peso de grano y 

la composición química final de los mismos ha sido ampliamente documentada, los mecanismos 

que subyacen a nivel de estrato, dentro del canopeo, requieren de una mayor atención dado la 

complejidad de factores que intervienen (edad fenológica, condiciones microambientales, 

relaciones fuente destino, entre otros). La comprensión de estos mecanismos podría ser útil a los 

fines del mejoramiento genético, por lo que se podría seleccionar aquellos granos con 

características diferenciales de calidad. En este sentido, la identificación de vainas coetáneas 

constituye una herramienta clave para el seguimiento de granos con el mismo grado de desarrollo 

y que exploran condiciones meteorológicas similares durante su crecimiento. Esto a su vez 

permitiría estudiar la dinámica de acumulación de biomasa y componentes químicos del grano en 

función de la posición que ocupan las vainas dentro del canopeo. 

4. Objetivos 

4.1 Objetivo general 

Analizar el impacto de episodios de altas temperaturas y estrés hídrico sobre la dinámica de 

acumulación de los componentes industriales y la calidad final del grano de soja, la biosíntesis de 

tocoferoles, removilización aparente de reservas y el funcionamiento de la fuente fotosintética. 

4.2 Objetivos específicos 

En genotipos de soja con concentración diferencial de proteína en grano sometidos a breves 

intervalos de altas temperaturas, déficit hídrico y su interacción durante el llenado se propone: 

1. Evaluar el impacto de los mencionados estreses sobre el peso de grano, la tasa de crecimiento 

y la duración del llenado de grano en vainas de la misma edad fenológica en diferentes posiciones 

del canopeo. 

2. Cuantificar los cambios en concentración y contenido de proteína, aceite y fracción residual 

en función de la tasa y duración del período de acumulación de los componentes mencionados. 

3. Determinar la composición del aceite correspondiente a vainas de la misma edad fenológica 

en diferentes posiciones del canopeo, evaluando el perfil de ácidos grasos y tocoferoles del grano. 

4. Establecer asociaciones entre la composición química del grano y variables ecofisiológicas 

relacionadas a la fuente de carbono y nitrógeno. 

5. Determinar si los cambios en las proporciones de los diferentes tocoferoles están 

correlacionados con la expresión de cinco genes claves implicados en la biosíntesis de los mismos. 
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5. Hipótesis 

En genotipos de soja con concentración diferencial de proteína en grano, expuestos a breves 

períodos de altas temperaturas y déficit hídrico durante el llenado:  

1.1. El peso de grano correspondiente a vainas de la misma edad fenológica de diferentes 

posiciones del canopeo se ve afectado negativamente por cada estrés individual, provocando la 

interacción de estreses efectos aditivos.  

1.2. El impacto negativo en el peso de grano se debe principalmente a un acortamiento de la 

duración del llenado más que una reducción de la tasa de crecimiento del grano.  

2.1. La interacción de ambos estreses provoca una reducción mayor del contenido de proteína, 

aceite, fracción residual, tocoferoles y una menor insaturación del aceite del grano respecto a los 

estreses individuales. 

2.2. Tanto la tasa como la duración de la acumulación de proteína, aceite y fracción residual se 

modifican, variando de forma independiente la respuesta de cada uno de los mencionados 

componentes químicos, favoreciendo la deposición de proteína en detrimento de los demás 

compuestos.   

3. La composición química del grano de soja se modifica de forma diferencial según la posición 

que ocupan las vainas coetáneas dentro del canopeo, mejorando los parámetros de calidad en el 

estrato superior. 

4. El estrés térmico e hídrico afectan la fuente fotosintética y la removilización de reservas, 

disminuyendo el suministro de asimilados hacia los granos, lo que provoca mayores reducciones 

en los componentes químicos que dependen de la fotosíntesis actual. Esta respuesta es exacerbada 

en el genotipo de soja de alta concentración de proteína en grano.  

5. Los genes que codifican para las enzimas 2-metil-6-fitil-1,4-benzoquinona y gamma tocoferol 

metil transferasas se sobreexpresan en condiciones de estrés, promoviendo el incremento de la 

concentración alfa tocoferol y la disminución de gamma y delta tocoferol, impactando 

negativamente en la concentración de los tocoferoles totales. 

6. Estructura de tesis 

Para comprobar las hipótesis de esta tesis se llevaron a cabo dos experimentos a campo durante 

dos años consecutivos, generando cuatro tratamientos: control, estrés térmico, estrés hídrico y la 

combinación de estrés térmico con estrés hídrico durante el llenado de grano. Se utilizaron dos 

genotipos de soja no transgénica con concentración diferencial de proteína en grano. En el 

capítulo 2 se presenta el diseño experimental, la metodología empleada para establecer las 

condiciones de estrés y la descripción detallada de dichas condiciones. Aquí, se analiza de manera 

profunda la respuesta del peso de grano, uno de los componentes numéricos del rendimiento, a 

los tratamientos de estrés. El peso de grano se aborda a nivel de parcela general pero también en 

vainas de la misma edad fenológica en diferentes posiciones del canopeo. Para entender las 
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respuestas del peso de grano, se evaluaron los dos componentes que lo definen, tasa de 

crecimiento y duración del llenado de grano (objetivo específico 1). Además, como variables 

explicativas se incluyeron el contenido máximo de agua del grano, el peso de la vaina y se 

presentan evidencias de la regulación del peso de grano a través de la relación fuente destino. El 

capítulo 3 está enfocado al análisis de la respuesta de los componentes químicos, que hacen a la 

calidad final del grano de soja, a los tratamientos de estrés (objetivos específicos 2 y 3). Los 

componentes químicos involucran proteína, aceite y fracción residual, así como los que hacen a 

la calidad final del aceite i.e. ácidos grasos insaturados y tocoferoles. Para explicar y entender 

procesos fisiológicos involucrados en la determinación de la composición final del grano, el 

contenido de proteína, aceite y fracción residual ha sido descripto en función de los dos 

componentes que lo definen, i.e., tasa y duración de la acumulación de cada uno de estos 

componentes, considerando la posición que ocupan las vainas dentro del canopeo. 

Adicionalmente, se establecen relaciones entre los componentes industriales de la soja y se 

presentan evidencias de la regulación de la acumulación de proteína, aceite y fracción residual a 

través de la relación fuente destino. En el capítulo 4 se muestran las asociaciones entre la calidad 

química del grano y variables ecofisiológicas relacionadas a la fuente de carbono y nitrógeno. Se 

analizan las relaciones entre el peso de grano, la composición química e incorporando los factores 

ambientales, además del funcionamiento del cultivo como fuente de asimilados (objetivo 

específico 4). En base a los resultados del tercer objetivo específico y para abordar la hipótesis 5, 

se determinó el genotipo que presentó la mayor concentración de alfa tocoferol en el grano a 

través de los tratamientos y experimentos. Este genotipo (i.e., Alim5.09) se empleó en un ensayo 

bajo condiciones controladas, sometiéndose a los mencionados tratamientos de estrés, es decir, 

ET, EH y ET×EH, manteniendo en todo momento un grupo de control. La metodología empleada 

junto con los resultados relacionados a la biosíntesis de tocoferoles durante el llenado de grano y 

su regulación a nivel de expresión génica de enzimas claves para su síntesis (objetivo específico 

5) se muestran en el capítulo 5. Por último, en el capítulo 6 se presenta una evaluación completa 

de todas las variables consideradas a través de los capítulos 2, 3, 4 y 5, permitiendo realizar el 

contraste de las hipótesis formuladas. También se muestra un esquema general del estudio, las 

conclusiones obtenidas y posibles direcciones para investigaciones futuras. 
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 CAPÍTULO 2 

 DINÁMICA DE CRECIMIENTO DEL GRANO DE SOJA EXPUESTO A ESTRÉS 

TÉRMICO E HÍDRICO DURANTE EL PERIODO DE LLENADO  

1. Introducción 

La soja se considera uno de los principales cultivos de grano oleaginoso a nivel mundial. 

Abastece más del 59% de la demanda global de proteína y aceite vegetal (USDA, 2023). 

Argentina aporta alrededor del 7% de la producción mundial de soja, siendo el cuarto exportador 

del grano y el primero en sus productos derivados, aceite y harina. El estrés térmico e hídrico son 

los principales factores abióticos que limitan el crecimiento y, además la productividad de los 

cultivos (Dias et al., 2018; Sehgal et al., 2018; Sita et al., 2018). El Grupo Intergubernamental de 

Expertos sobre el Cambio Climático (IPCC, 2018) proyectó un aumento de 1,5 ºC hacia el final 

de este siglo trayendo eventos climáticos extremos. Por lo tanto, se esperan aumentos tanto en la 

frecuencia como en la severidad de los episodios de estrés térmico por altas temperaturas y 

eventos de estrés hídrico, debido a las mayores variaciones interanuales de las precipitaciones en 

Argentina (Penalba y Rivera, 2016; Rusticucci et al., 2016). Aunque en situaciones de campo 

ambos estreses ocurren juntos con mucha frecuencia, sus efectos interactivos están menos 

estudiados (Rizhsky et al., 2004).  

El peso de grano de soja depende de la tasa de crecimiento del grano y de la duración del 

llenado de grano (Egli y Bruening, 2004). Ambos parámetros se ven afectados por la interacción 

entre el genotipo y el ambiente (Egli, 1998). El crecimiento del grano aumenta de forma constante 

alrededor de 10 días después de la polinización de la flor, cuando la vaina ha alcanzado su máxima 

longitud (Carlson y Lersten, 1987). Se ha indicado que los acontecimientos anteriores a este 

crecimiento activo del grano pueden modificar el peso de grano final (Ochatt, 2015). Durante la 

primera fase del desarrollo del grano, llamada fase lag, se produce la división celular y se 

establece el peso de grano potencial. En la segunda fase, la fase lineal, se produce la expansión 

celular. Durante esta última, el tamaño de la vaina podría ejercer restricciones físicas sobre el 

crecimiento de los granos, como muestran los trabajos de Egli et al. (1987) y Miceli et al. (1995). 

Paralelamente a la acumulación de materia seca en el grano, el contenido de agua también se 

incrementa desde las primeras fases, hasta más allá de la mitad del periodo del llenado de grano, 

habiendo una fuerte asociación positiva entre contenido máximo de agua y el peso de grano 

potencial (Egli, 1998). 

El estrés térmico y/o hídrico durante el llenado de grano puede reducir el peso del mismo, 

comprometiendo así su rendimiento (Dias y Lidon, 2009; Ergo et al., 2018; Rotundo y Westgate, 

2010), dependiendo de la duración y la severidad de cada uno de ellos. Las reducciones del peso 

de grano suelen estar relacionadas con variaciones en la tasa de crecimiento del grano y/o en la 
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duración del llenado de grano. El estrés hídrico durante el llenado modifica el peso de grano final, 

reduciendo generalmente la duración del llenado de grano más que la tasa de crecimiento del 

mismo (Egli y Bruening, 2004; Meckel et al., 1984; Rotundo y Westgate, 2010). Por otro lado, 

las altas temperaturas (32-40 °C) que inducen el estrés térmico afectan procesos reproductivos 

(Prasad et al., 2017), y cuando se producen durante todo el llenado de grano, reducen el peso del 

mismo principalmente debido a los cambios en la duración del llenado de grano (Egli y Wardlaw, 

1980; Gibson y Mullen, 1996; Thomas et al., 2010). Este acortamiento de la duración del llenado 

de grano ha sido asociado principalmente con una senescencia foliar acelerada (Brevedan y Egli, 

2003; Chakrabarti et al., 2013; De Souza et al., 1997; Egli y Bruening, 2004; Guiamét et al., 

2002). Además, la reducción de la tasa de crecimiento del grano ha sido relacionada con un estrés 

temprano en la fase lag del desarrollo del grano o con un estrés severo más tarde durante el periodo 

de llenado, lo que podría estar relacionado a una menor disponibilidad de asimilados para el 

desarrollo del grano (Blum, 1998), a un deterioro de la capacidad de síntesis y acumulación de 

reservas del grano (Artlip et al., 1995) o ambos. En condiciones de campo, donde las temperaturas 

varían diurnamente, los episodios de estrés térmico son más probables que regímenes de 

temperatura fija como los que ocurren en experimentos realizados en cámaras de crecimiento y 

fitotrones, a menudo impuestos durante el período completo de interés (Egli et al., 2005). Si bien 

existen antecedentes sobre la variación del peso de grano ante estrés térmico y/o hídrico de manera 

individual, el efecto interactivo de ambos estreses sobre la tasa de crecimiento y la duración del 

llenado de grano que definen el peso de grano no ha sido explorado directamente en condiciones 

de campo. 

La posición de las vainas en el canopeo ejerce un profundo efecto sobre el peso de grano (Egli, 

2017; Nico, 2016; Smiciklas et al., 1992). Las vainas de las posiciones más bajas, que se 

desarrollan primero, tendrían más tiempo para crecer y, por tanto, alcanzarían un mayor peso de 

grano que las de las posiciones superiores (Egli et al., 1978; Egli y Wardlaw, 1980). Algunos 

estudios propusieron que este mayor peso de grano de las vainas de posiciones inferiores se 

alcanza a través de una mayor tasa de crecimiento del grano (Munier-Jolain et al., 2010). Aunque 

estos trabajos, junto con otros (Gbikpi y Crookston, 1981; Keigley y Mullen, 1986), observaron 

un mayor peso de grano en las vainas de las posiciones más bajas del canopeo, también se ha 

documentado lo contrario (Adam et al., 1989; Hampton et al., 1996). Parece evidente que los 

efectos posicionales en las variaciones del peso de grano siguen sin estar claros. La identificación 

de vainas de la misma edad fenológica surge como un enfoque clave, para establecer con precisión 

comparaciones entre granos que crecen en diferentes porciones del tallo principal.  

2. Objetivo 

En genotipos de soja con concentración diferencial de proteína en grano sometidos a breves 

intervalos de altas temperaturas, déficit hídrico y su interacción durante el llenado se propone: 
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evaluar el impacto de los mencionados estreses sobre el peso de grano, la tasa de crecimiento y 

la duración del llenado de grano en vainas de la misma edad fenológica en diferentes posiciones 

del canopeo. 

3. Materiales y métodos 

Se realizaron dos experimentos (Exp) a campo en la estación experimental Manfredi (31°49′S, 

63°46′O Córdoba, Argentina) del Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria (INTA) en 

durante las campañas agrícolas 2015-2016 (Exp I) y 2016-2017 (Exp II). El Exp I se sembró el 20 

de octubre, mientras que la Exp II se sembró el 12 de octubre. El suelo es limoso del tipo Haplustol 

Étnico (Taxonomía de Suelos del USDA). Se seleccionaron dos genotipos de soja no transgénica 

con concentración diferencial de proteína y peso de grano, Alim5.09 de alto peso de grano y 42% 

de proteína y Jocketta de bajo peso de grano y 37% de proteína. Ambos de similar tiempo de 

maduración y similar potencial de rendimiento (Soldini, 2010, 2017, comunicación personal). Estos 

genotipos corresponden al grupo de madurez V y presentan un hábito de crecimiento 

indeterminado. Fueron provistos por el banco de germoplasma del INTA Marcos Juárez. Las 

parcelas experimentales consistieron en cuatro surcos, separados a 0,52 m y de 4 m de largo. La 

densidad de siembra fue de 25 plantas m-2. Las malezas, enfermedades e insectos se controlaron 

siguiendo las prácticas de manejo recomendadas por la Red Nacional de Evaluación de Cultivares 

de Soja (RECSO) del INTA. Los análisis de suelo indicaron que el sitio experimental no presentaba 

limitaciones físicas ni químicas para el desarrollo del cultivo. Los datos meteorológicos durante el 

tiempo que comprendieron los dos experimentos, es decir, las temperaturas máximas y mínimas 

diarias del aire y las precipitaciones, fueron proporcionados por la Estación Meteorológica del 

INTA Manfredi. La temperatura media del aire se calculó como el promedio entre la temperatura 

máxima y la mínima del aire. A partir de estos datos, se estimaron nuevas variables para el período 

de llenado de grano que se detallan en la Tabla 2.1.  

El diseño experimental consistió en parcelas sub-subdivididas con dos repeticiones, donde la 

parcela principal correspondió al nivel hídrico, la subparcela a los genotipos y la sub-subparcela al 

nivel térmico. Los tratamientos se establecieron en el estadio fenológico R5.5 (Fehr y Caviness, 

1977), es decir, cuando los granos alcanzaron 6 mm de longitud en una vaina en uno de los cuatro 

nudos superiores. Los niveles hídricos fueron: (1) parcelas sin estrés hídrico (control), conseguido 

mediante un sistema de riego por goteo, y (2) parcelas bajo EH con alrededor del 25% del contenido 

de agua disponible en el suelo (CAU) desde R5.5 hasta el inicio de la madurez fisiológica (R7, la 

primera vaina del tallo principal ha madurado hasta alcanzar un color de vaina marrón). El objetivo 

del riego complementario era mantener el cultivo cerca de la capacidad de campo durante las etapas 

de generación de área foliar, que son las más críticas para la captación de la radiación solar. En las 

parcelas bajo estrés hídrico se instalaron rainout shelters móviles (uno por repetición) para evitar 

ingresos extras de agua por precipitaciones. Las dimensiones de cada uno de ellos fueron 8 m de 
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largo, 5 m de ancho, 6 m de altura y se cubrieron con polietileno transparente de 100 µm (Figura 

2.1). El CAU fue monitoreado en cada parcela a través de tres mediciones gravimétricas hasta los 

2 m de profundidad en los siguientes estadios fenológicos: i) R5.5, ii) grano completo (R6), cuando 

las vainas contienen un grano verde que completó la cavidad de la vaina en uno de los cuatro nudos 

superiores del tallo principal, y iii) madurez fisiológica completa (R8), cuando el 95% de las vainas 

han alcanzado su color de madurez (Figura 2.2). Se tomaron muestras de suelo cada 0,2 m de 

profundidad y se llevaron al laboratorio donde se secaron en una estufa a 105 °C durante 48 h hasta 

alcanzar un peso constante. El CAU del suelo en cada parcela se calculó según Ritchie (1981) como 

el cociente entre el agua disponible para el cultivo en un momento determinado y la cantidad 

máxima de agua disponible que puede almacenar el suelo en perfiles de 0,2 m de profundidad desde 

0 hasta los 2 m y luego se promediaron (Ecuación 2.1). 

CAU =
(Ɵa - Ɵli)

(Ɵls - Ɵli)
 x 100                                                                                                                             (2.1) 

Donde Ɵa es el contenido volumétrico de agua actual (en un momento determinado), Ɵli es el 

límite inferior obtenido de las determinaciones de laboratorio a -1,5 MPa de potencial hídrico 

(punto de marchitez permanente) y Ɵls es el límite superior de drenado en el campo (capacidad de 

campo). 

Los niveles térmicos consistieron en: (1) parcelas a temperatura ambiente (control), y (2) 

parcelas bajo episodios de ET, donde la temperatura del aire superaba los 32 °C durante 6 h 

alrededor del mediodía (de 10:00 a 16:00 h) durante 15 días consecutivos a partir de R5.5. La 

duración del ET siguió el enfoque propuesto por (Kaur et al., 2021; Neiff et al., 2016; Rattalino 

Edreira y Otegui, 2012). Los aumentos de temperatura se lograron mediante carpas metálicas de 4 

m de largo, 2 m de ancho y 2 m de altura cubiertas con polietileno de 100 µm, que se cerraban 

durante el calentamiento de forma no hermética, dejando una apertura de 0,6 m en la parte inferior 

para permitir el intercambio de gases (Ergo et al., 2018; Kim et al., 2021; Molino, 2011) (Figura 

2.1). Para registrar la temperatura del aire y la humedad relativa (HR), se utilizaron sensores 

digitales (DS1923L-F5, resolución: 0,5 ºC, registradores de datos I-buttons, Digi-Key Co. Ltd., 

EE.UU.) que se colocaron en el interior de cada carpa en el surco central de la parcela y en la parte 

superior de del canopeo (a 1,2 m del nivel del suelo). Las mediciones se registraron cada media 

hora durante la imposición de los tratamientos. Se calculó un índice de estrés térmico (IET, ºC h-1) 

como la suma de las temperaturas medias que superaban los 32 ºC durante las horas efectivas de 

estrés basándose en Ergo et al. (2018) y Neiff et al. (2016). Este índice cuantifica la intensidad del 

estrés.  Se tomó una temperatura umbral de 32 ºC porque ha sido documentado que por encima de 

esta temperatura disminuye la tasa de crecimiento y la duración del llenado de grano (Egli y 

Wardlaw, 1980; Gibson y Mullen, 1996). 
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El déficit de presión de vapor ambiental (DPV, kPa) durante las horas de calentamiento se 

calculó a partir de la diferencia entre la presión de vapor de saturación y la real según la metodología 

propuesta por Allen et al. (1998). Se midió la intensidad lumínica (n=3) por encima del canopeo 

dentro y fuera de los shelters con un ceptómetro de 1 m de longitud (Cavadevices, Buenos Aires, 

Argentina) entre las 11:00 y las 14:00 h en días despejados. Durante el período de los tratamientos 

de ET se midió el CO2 (n=3) con una caja buffer colocada a 0,4, 0,8 y 1,2 m de altura sobre el suelo 

mediante un sensor portátil de intercambio de gases de flujo abierto LI-6400 (LI-COR). 

De la combinación de los dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) y los dos niveles térmicos 

(temperatura ambiente y estrés térmico) resultaron los tratamientos: control (riego a temperatura 

ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) y ET×EH 

(Figura 2.1). 

 

Figura 2.1. Imágenes de las condiciones experimentales para los genotipos de soja Alim5.09 y 

Jocketta bajo diferentes tratamientos que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos 

(riego y estrés hídrico) y dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico). Estos 

tratamientos fueron: control (riego a temperatura ambiente) (A), estrés térmico (riego bajo ET) 

(B), estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) (C) y ET×EH (D). 

  

A B 

C 
C D 
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Figura 2.2. Ciclo ontogénico del cultivo de soja según la escala de Fehr y Caviness (1977). VE: 

emergencia; VC: cotiledón; V1: primera hoja trifoliada; V2: segunda hoja trifoliada; R1: inicio 

de floración; R2: fin de floración; R3: inicio de formación de vainas; R4: vaina completa, R5: 

inicio de formación de granos; R6: grano completo; R7: inicio de maduración fisiológica; R8: 

maduración completa. Ilustración modificada a partir de Ciampitti (2017). 

3.1 Mediciones en las plantas 

Índice de área foliar y relación fuente destino  

En el estadio fenológico R5, se realizaron muestreos de plantas en un área de 0,73 m2 en los 

surcos centrales para determinar el índice de área foliar (IAF) y la relación fuente destino. El área 

foliar verde se midió con un medidor de área foliar LI-COR 3100 (LI-COR, Lincoln, NE). Además, 

el IAF se estimó como la relación entre el área de hoja verde y el área del suelo (m2 de hoja m-2 de 

suelo). La relación fuente destino (cm2 hoja grano-1) se estimó como el cociente entre el IAF (m2 

de hoja m-2 de suelo) al inicio del llenado del grano (R5) y el número de granos (granos m-2) a 

madurez (Rotundo y Westgate, 2010).  

Pintado de vainas y dinámica de crecimiento del grano   

La planta de soja posee vainas de diferentes edades a través del tallo principal, lo que no 

necesariamente coincide con el estadio fenológico de la planta, principalmente porque éste se 

determina en los cuatro nudos superiores del mencionado tallo según la escala propuesta por Fehr 

y Caviness (1977). Así, cuando las plantas de los surcos centrales de cada genotipo se encontraban 

aproximadamente en el estadio fenológico R5, seleccionamos y marcamos (utilizando marcadores 

de tinta permanente) en una pequeña área las vainas de la misma edad fenológica (R5) en el tallo 

principal. Se determinaron dos posiciones dentro del canopeo: (i) el estrato superior (ES), y (ii) el 

estrato inferior (EI). El estrato superior correspondió a los nudos apicales 5-6, mientras que el 

estrato inferior correspondió a los nudos 5-6 por debajo del estrato superior. Se dejaron dos nudos 

de separación entre ambas posiciones del canopeo, en los cuales no se pintaron vainas. Para evaluar 
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la dinámica del crecimiento de los granos, se tomaron muestras semanales de seis vainas pintadas 

en cada posición de tres plantas por parcela hasta la madurez fisiológica. Durante el muestreo las 

vainas se colocaban en tubos etiquetados y se conservaban en una conservadora para evitar la 

deshidratación. Cada planta muestreada fue dejada en el campo con el fin de conservar el canopeo 

de la parcela, pero se las etiquetó para evitar un doble muestreo sobre la misma planta. En el 

laboratorio, en una atmósfera húmeda, se contaron los granos de cada vaina, se pesaron y se secaron 

tanto vainas como granos en un horno a 65 °C durante 72 horas. La relación entre el peso seco de 

la vaina y el peso de grano se determinó en seis vainas de cada posición cuando los granos 

alcanzaron el contenido máximo de agua. El contenido máximo de agua (CMA, mg grano-1) se 

determinó como la máxima diferencia entre el peso fresco y el seco. El peso fresco máximo del 

grano se consideró cuando los granos acumulaban el 80% de su peso seco final (Borrás et al., 2004).  

Se ajustaron modelos para la dinámica del peso seco de los granos para cada estrato del canopeo 

(PGE) y tratamiento. Los modelos ajustados de regresión bilineal con plateau para la relación entre 

el peso de grano de cada estrato y su correspondiente tasa de crecimiento y duración del llenado de 

grano se señalan en las ecuaciones 2.2 y 2.3, respectivamente. 

Peso seco de grano (mg grano-1) = a + bx para x < c (función lineal) (2.2) 

Peso seco de grano (mg grano-1) = a + bc para x > c (función plateau) (2.3)  

Donde “x” es el día después de la fase fenológica de R5.5 (d), “a” la intersección con Y (mg 

grano-1), “b” la tasa de crecimiento del grano durante el período de llenado efectivo del grano (mg 

grano-1d-1), y “c” es el punto de intersección entre la fase lineal de crecimiento del grano y el peso 

seco máximo del grano definido por la función plateau. La duración del llenado de grano se calculó 

entonces como la diferencia en días entre “c” y la intersección “x” de la función lineal para el 

crecimiento del grano (Rotundo y Westgate, 2010). El modelo bilineal se ajustó a la base de datos 

del peso de grano utilizando el programa Table Curve 3D (Scientific, 1991).  

Rendimiento y sus componentes 

A madurez fisiológica completa (R8), se cosecharon manualmente las plantas comprendidas en 

un área entre 1,6 a 4,0 m2, cortándolas a ras del suelo en los dos surcos centrales de cada parcela. 

Se trillaron las vainas y se contaron y pesaron los granos. El rendimiento (g m-2), el número de 

granos por unidad de superficie (NG, granos m-2) y el peso de grano individual a nivel de parcela 

(PGP, mg grano-1) fueron expresados en base seca. Para cada parcela se tomaron tres muestras de 

granos de volumen constante, las cuales fueron contadas, pesadas y se les midió la humedad 

utilizando un humedímetro para granos modelo Tesma A-79 (Tesma SAIC, Argentina). Con estos 

valores se calculó el peso de grano individual. Luego, el número de granos se determinó dividiendo 

el rendimiento por el peso de grano individual.  
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3.2 Análisis estadístico 

En cada experimento, los datos se analizaron estadísticamente utilizando el modelo de ANAVA 

según el diseño experimental. Cada efecto principal o interacción se analizó en base a la 

correspondiente fuente de error del diseño en parcelas sub subdivididas. Las medias se compararon 

con una prueba de diferencia mínima significativa (DMS) utilizando un nivel de probabilidad del 

0,05 (Di Rienzo et al., 2014). Las relaciones entre el peso de grano por estrato y sus componentes 

tasa del crecimiento del grano y duración del llenado de grano, así como entre el peso de grano por 

estrato y el contenido máximo de agua se analizaron mediante un análisis de regresión lineal. El 

estadístico Cp de Mallows, los residuos parciales y coeficiente de determinación (R2) fueron 

analizados para identificar los modelos de ajuste más apropiados. 

4. Resultados  

4.1 Caracterización ambiental y de los estreses 

La campaña 2015/16 (Exp I) fue más húmeda y ligeramente más cálida que la campaña 

2016/17 (Exp II), e incluso que la media histórica considerando los últimos 30 años (Figura 2.3). 

Durante los meses de imposición de los tratamientos (enero y febrero en ambos experimentos) 

correspondientes al periodo de llenado de granos, el promedio de la temperatura media del aire 

superó a la histórica en 2,3 °C en el Exp I, y en 1,2 °C en el Exp II. En ese periodo, las 

precipitaciones fueron de 367 mm en el Exp I y de 242 mm en el Exp II, superando en 149 mm y 

24 mm, respectivamente, los promedios históricos (Figura 2.3). Además, las precipitaciones en 

Exp I fueron 3 veces mayores en febrero que las históricas para dicho mes (99 mm).   

La temperatura media del aire durante los tratamientos de ET superó en 11 °C y 9 °C a la del 

control, durante los Exp I y II respectivamente, mientras que la temperatura media máxima del 

aire superó a la del control en 14 °C durante el Exp I, y en 11 °C en el Exp II (Tabla 2.1). El IET 

estimado en las parcelas bajo ET mostró una diferencia de ~16 °C h-1 en comparación con el 

control en el Exp I, mientras que en el Exp II fue de 10 °C h-1, lo que indica que la intensidad del 

ET fue relativamente mayor en el Exp I respecto al Exp II. En ambos experimentos, la humedad 

relativa dentro de las carpas fue ligeramente mayor (12% en promedio) en las parcelas regadas 

bajo ET comparado con las parcelas sin riego, posiblemente debido al calentamiento artificial que 

producen las carpas. El DPV se incrementó 1 kPa en las parcelas de ET, mientras que en las 

parcelas de ET×EH el incremento fue casi el doble en comparación con el control para ambos 

experimentos. Estos incrementos en las parcelas de ET, independientemente del nivel hídrico, 

podrían estar asociados a un aumento de la temperatura media, ya que las diferencias fueron de 

10 ºC respecto a las parcelas control (Tabla 2.1). 

La radiación solar se vio ligeramente reducida por las carpas de polietileno semicerradas en 

los tratamientos de ET, siendo la magnitud de reducción con una magnitud igual al 14,7% en el 
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Exp I y al 13,0% en el Exp II respecto a los valores ambientales (1230,3 μm m-2 s-1 y 1349,6 μm 

m-2 s-1 para los Exp I y II, respectivamente). La concentración de CO2 (μmol mol-1) en la parte 

superior del canopeo de las plantas (1,2 m por encima del suelo) fue de 379,6 ± 4,5 para el control, 

373,7 ± 6,6 para el ET, y 375,7 ± 14,3 para el ET×EH. En la parte media del canopeo (0,8 m por 

encima del suelo) la concentración de CO2 (μmol mol-1) fue de 378,9 ± 2,6 para el control, 369,6 

± 10,7 para el ET, y 373,8 ± 6,5 para el ET×EH. En la parte inferior del canopeo (0,4 m por 

encima del suelo) la concentración de CO2 (μmol mol-1) fue de 382,5 ± 3,5 para el control, 373,6 

± 11,4 para el ET, y 382,9 ± 5,6 para el ET×EH. Como se desprende de los valores registrados, 

las diferencias en las concentraciones de CO2 entre las parcelas control y las parcelas bajo ET (es 

decir, dentro de las carpas) durante el periodo de calentamiento fueron inferiores al 4%. 

El contenido de agua útil en el suelo (expresado como porcentaje de la capacidad de campo) 

al inicio del llenado efectivo del grano (R5.5) en el Exp I fue en promedio del 73,1% en las 

parcelas regadas (control y ET) y del 24,6% en las parcelas con estrés hídrico (EH y ET×EH) 

(Tabla 2.2). En el estadio fenológico R6, el CAU en las parcelas regadas fue en promedio del 

44,9%, mientras que en las parcelas con estrés hídrico fue de alrededor del 4,4%, indicando un 

estrés terminal severo. Hacia el final del ciclo del cultivo (en el estadio fenológico R8) todas las 

parcelas mostraron incrementos en el CAU del suelo en comparación con R6 (Tabla 2.2), 

principalmente relacionados con las abundantes precipitaciones durante febrero, que superaron el 

173% de la media histórica para ese mes en ese año (Figura 2.3).  

En el Exp II, en el estadio fenológico R5.5, el CAU del suelo en promedio fue del 61,3% en 

las parcelas regadas y del 40,6% en las parcelas con estrés hídrico (Tabla 2.2). En el estadio 

fenológico R6, el CAU del suelo en las parcelas regadas fue en promedio del 49,3%, mientras que 

en las parcelas con estrés hídrico siguió disminuyendo hasta el 9,7%. Finalmente, en plena 

madurez (estadio fenológico R8), las parcelas regadas presentaron un CAU medio en el suelo del 

33,5%, mientras que las de estrés hídrico lo hicieron con una media del 25% (Tabla 2.2).  
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Figura 2.3. Precipitaciones mensuales acumuladas y temperatura media del aire en Manfredi 

durante la campaña 2015-2016 (Experimento I) y 2016-2017 (Experimento II) y la media histórica 

(últimos 30 años) de las precipitaciones mensuales acumuladas y la temperatura media del aire. 

Tabla 2.1. Promedio de la temperatura (T) máxima (max), media y mínima (min) del aire, 

humedad relativa del aire, índice de estrés térmico (IET), déficit de presión de vapor (DPV) 

durante los tratamientos de estrés térmico (ET) de 6 horas de duración. Las mediciones en los 

experimentos I y II se registraron cada media hora en el centro de cada carpa en la parte superior 

del canopeo (1,2 m desde el nivel del suelo) durante los tratamientos. 

Nivel  

hídrico 

Nivel 

térmico 
Max Media Min 

Humedad 
Σ T ≥ 32°C 

Σ horas 
IET* DPV§ 

Relativa ≥ 32°C 

      T (°C)   (%) (°C) (h) (°C h-1) (kPa) 

Experimento I 

Riego TAmb 30,8 28,4 24,7 43,8 48 47,1 2,8 2,2 

 ET 45,2 40,4 34,5 61,4 1319,6 62,3 21,1 3,4 

EHɸ ET 44,1 39,7 34,6 44,4 1397,8 77,3 18,1 4,4 

Experimento II 

Riego TAmb 30,5 28,3 25,5 53,4 38,5 15,3 2,5 1,7 

 ET 41,5 37,4 32,4 62,4 1034,3 78,3 13,2 2,7 

EHɸ ET 42,1 37,7 32,7 56,8 1057,4 81,4 13 3,1 
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* IET: relación entre la suma de temperaturas (Σ T ≥ 32 °C) y la fracción de tiempo (Σ horas ≥ 32 °C) por 

encima de 32 °C. Se consideró 32 ºC como la temperatura  por encima de la cual disminuye la tasa de 

crecimiento y la duración del llenado de grano (Egli y Wardlaw, 1980; Gibson y Mullen, 1996). 

§ DPV: calculado durante los episodios de estrés térmico según la metodología de Allen et al. (1998). 

ɸ EH: estrés hídrico 

 

Tabla 2.2. Media y desvío estándar del contenido de agua disponible en el suelo (expresado como 

porcentaje de la capacidad de campo) medido gravimétricamente hasta 2 m de profundidad en 

diferentes estadios reproductivos: inicio lineal del llenado de granos (R5.5), grano lleno (R6), 

madurez fisiológica completa (R8) considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico 

[EH]), dos genotipos (Alim5.09 y Jocketta), dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] 

y estrés térmico [ET]) y las interacciones entre los factores en el experimento (Exp) I y II.  

  Nivel  Nivel  Contenido de agua disponible en el suelo (%) 

  hídrico térmico R5.5   R6   R8 

Experimento I Riego TAmb 73,1 ± 4,9  38,5 ± 3,6  70,6 ± 4,4 

  ET 73,1 ± 4,9  51,2 ± 3,3  69,5 ± 10,9 

 EH TAmb 24,4 ± 19,2  2,9 ± 8,5  46,7 ± 22,2 

  ET 24,9 ± 14  5,5 ± 11,6  52 ± 14,2 

Experimento II Riego TAmb 61,3 ± 9,9  49,3 ± 15,4  34,7 ± 12,3 

  ET 61,3 ± 9,9  49,3 ± 15,5  32,3 ± 13,7 

 EH TAmb 43,6 ± 11  10,9 ± 3,9  25,8 ± 24,1 

    ET 37,6 ± 13,9   8,4 ± 5,1   24,4 ± 26,7 

 

4.2 Rendimiento y componentes: número de granos y peso de grano 

En el Exp I, el rendimiento se vio significativamente afectado (p <0,05) por la triple interacción 

entre el nivel hídrico (NH), genotipo (G) y nivel térmico (NT) (Tabla 2.3). En Alim5.09 el 

rendimiento disminuyó 11%, 36% y 56% en los tratamientos de ET, EH y ET×EH, 

respectivamente, mientras que en Jocketta las disminuciones correspondientes fueron 26%, 57% 

y 47% respecto a los controles. Llamativamente, la interacción de ambos estreses (ET×EH) 

produjo efectos aditivos en Alim5.09 pero no en Jocketta. Por otro lado, bajo condiciones de 

control, Jocketta mostró un mayor rendimiento que Alim5.09, principalmente debido a su mayor 

NG (4770 granos m-2 vs 3002 granos m-2, respectivamente) (Tabla 2.3). Las reducciones 

observadas en el rendimiento bajo los diferentes tratamientos se debieron a disminuciones en 

ambos componentes numéricos, NG y PG. El NG disminuyó significativamente (p <0,05) debido 

al efecto de las interacciones NH×G y NH×NT (Tabla 2.3). A través de los genotipos, el NG se 

redujo en promedio un 18% en las parcelas regadas bajo ET, mientras que disminuyó un 37% en 

las parcelas bajo déficit hídrico en comparación con el control. A través de los tratamientos, 

Jocketta siempre mostró un mayor NG en comparación con Alim5.09 (Tabla 2.3). El peso de 
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grano individual a nivel de parcela se vio diferencialmente afectado en ambos genotipos (p <0,01) 

según el NH y el NT (Tabla 2.3). Alim5.09 mostró una disminución significativa por efecto de 

los tratamientos de EH y ET×EH (10% y 39%, respectivamente) en comparación con el control, 

mientras que el ET no modificó la variable. En Jocketta, el PGP se redujo significativamente sólo 

en las parcelas sin riego en un 21% respecto a su control. 

En el Exp II, el EH (independientemente del ET) fue el único tratamiento que causó diferencias 

significativas (p <0,0006) en el rendimiento respecto al control (Tabla 2.3). En estas parcelas el 

rendimiento disminuyó un 31% respecto a las parcelas regadas, debido a la disminución tanto del 

NG como del PGP. El NG mostró diferencias entre genotipos y se vió afectado por el nivel hídrico 

(p <0,001, Tabla 2.3). El NG disminuyó un 21% en las parcelas bajo déficit hídrico respecto a las 

parcelas regadas, y Alim5.09 presentó un 21% menos de granos en comparación con Jocketta en 

todos los tratamientos. En cuanto al PGP, este componente del rendimiento se vio 

significativamente afectado por el nivel hídrico (p <0,01), presentando las parcelas bajo déficit 

hídrico una reducción del 13% respecto a las parcelas regadas (Tabla 2.3). Se observaron 

diferencias entre genotipos (p <0,001), presentando Jocketta un PGP 22% menor que Alim5.09 

en todos los tratamientos. Cabe destacar, cómo los genotipos estudiados difieren en sus estrategias 

para definir el rendimiento; mientras Jocketta siempre exhibió mayor NG respecto a Alim5.09, 

este último presentó mayor PGP en comparación con Jocketta (Tabla 2.3). 
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Tabla 2.3. Rendimiento, número de granos y peso de grano al momento de la cosecha 

considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), dos genotipos (Alim5.09 y 

Jocketta), dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) y las 

interacciones entre los factores en el experimento (Exp) I y II.  

Nivel 

hídrico 
Genotipo 

Nivel 

térmico 
Rendimiento 

Número de 

granos 
Peso de grano 

      (g m-2) (granos m-2) (mg grano-1) 

   Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II 

Riego Alim5.09 TAmb 640 753 3002 3372 213,2 223,0 

  ET 568 745 2653 3320 214,0 224,2 

 Jocketta TAmb 764 651 4770 3732 160,5 173,5 

  ET 567 682 3598 3926 157,9 173,3 

EH Alim5.09 TAmb 408 444 2127 2284 192,1 194,1 

  ET 281 449 2129 2364 130,2 190,0 

 Jocketta TAmb 331 525 2624 3539 126,9 147,9 

  ET 403 492 2638 3131 150,6 157,7 

DMS (doble interacción)  80 130 510 423 14,9 19,4 

DMS (triple interacción)  112 183 721 598 21,1 27,5 

Nivel de significancia        

Nivel hídrico (NH)  *** *** *** *** *** ** 

Genotipo (G)  ns ns *** *** *** *** 

Nivel térmico (NT)            * ns * ns ns ns 

NH×G   ns ns * ns ** ns 

NH×NT   ns ns * ns ns ns 

G×NT      ns ns ns ns ** ns 

NH×G×NT     * ns ns ns ** ns 

ns, no significativo 

***, **, *Significativo al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. 

 

4.3 Relación fuente destino 

En ambos experimentos, la fuente estimada a través del IAF en el estadio fenológico R5 no 

fue mostró diferencias entre genotipos (p >0,05, Tabla 2.4). En el Exp I, el efecto del nivel hídrico 

sobre el IAF fue significativo (p <0,001), reduciéndose esta variable en un ~42% en las parcelas 

bajo déficit hídrico respecto al control regado. En el Exp II, la interacción NH×G fue significativa 

(p <0,05), disminuyendo el IAF un 34% en Alim5.09 y un 3% en Jocketta en las parcelas bajo 

déficit hídrico respecto a las parcelas regadas (Tabla 2.4). Esta reducción también se observó en 

los destinos cuantificados como NG, en el que se observaron diferencias debidas al nivel hídrico 

(p <0,001) y al genotipo (p <0,001) como se muestra en la Tabla 2.3. A través de los experimentos, 

la relación fuente destino mostró diferencias (p <0,05) entre genotipos (Tabla 2.4). Alim5.09 

exhibió mayor relación fuente destino comparado con Jocketta (lo que implica mayor cantidad de 

asimilados por grano), en promedio 66% para el control, 29% para ET, 43% para EH y 20% para 
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ET×EH (Tabla 2.4). Adicionalmente, la relación fuente destino se asoció significativa y 

positivamente con el peso de grano (R2=0,56; p <0,0001), indicando que a mayor relación fuente 

destino mayor peso de grano podría ser alcanzado (Figura 2.4).  

Tabla 2.4. Índice de área foliar y relación fuente destino considerando dos niveles hídricos (riego 

y estrés hídrico [EH]), dos genotipos (Alim5.09 y Jocketta), dos niveles térmicos (temperatura 

ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) y las interacciones entre los factores en el experimento 

(Exp) I y II.  

Nivel 

hídrico 
Genotipo 

Nivel 

térmico 
Índice de área foliar Fuente destinoƃ 

      (m2 m-2) (cm2 hoja grano-1) 

   Exp I Exp II Exp I Exp II 

Riego Alim5.09 TAmb 6,5 7,1 22,0 21,6 

  ET 5,8 6,5 21,9 19,5 

 Jocketta  TAmb 6,0 5,0 12,7 13,5 

  ET 5,7 6,4 15,9 16,2 

EH Alim5.09 TAmb 3,8 4,5 18,2 19,5 

  ET 3,2 4,5 17,4 19,0 

 Jocketta  TAmb 3,0 5,2 11,5 15,0 

  ET 3,1 5,8 11,1 18,5 

DMS (doble interacción)  1,7 1,1 7,0 5,0 

DMS (triple interacción)  2,4 1,5 10,0 7,0 

Nivel de significancia      

Nivel hídrico (NH)  *** ** ns ns 

Genotipo (G)  ns ns * * 

Nivel térmico (NT)           ns ns ns ns 

NH×G   ns * ns ns 

NH×NT   ns ns ns ns 

G×NT      ns ns ns ns 

NH×G×NT   ns ns ns ns 
ƃLa relación fuente destino se calculó como el cociente entre el índice de área foliar al inicio del llenado de 

granos (R5) y el número de granos (granos m-2) a madurez, según Rotundo y Westgate (2010). 

ns, no significativo 

***, **, *Significativo al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. 
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Figura 2.4. Relación entre el peso de grano y la relación fuente destino a través de genotipos 

(Alim5.09 y Jocketta) y de tratamientos, que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos 

(riego y estrés hídrico) y dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control 

(riego a temperatura ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura 

ambiente) y ET×EH en el experimento I y II. 

 

4.4 Peso individual y dinámica de crecimiento de granos en vainas con la misma 

edad fenológica  

En el Exp I, las variaciones en el peso de grano por estrato se explicaron principalmente por 

la TCG (R2=0,62; p <0,0001) en comparación con la DLLG (R2=0,25; p =0,0056) (Figura 2.5A 

y B). Del mismo modo, en el Exp II las variaciones en PGE se explicaron principalmente por 

variaciones en la TCG (R2=0,75; p <0,0001), y no por la DLLG (Figura 2.5C y D). Se observó 

una tendencia de mayor TCG en Alim5.09 en comparación con Jocketta (5,1 mg grano-1 d-1 vs 

4,4 mg grano-1 d-1, respectivamente; Figura 2.5A y C). A través de los experimentos, el PGE se 

asoció significativa y positivamente con la relación fuente destino (R2=0,35; p =0,0003), aunque 

con un ajuste menor al observado en el peso de grano a nivel de parcela (Figura 2.4). La TCG fue 

explicada débilmente por la relación fuente destino (R2=0,15; p =0,0187) mientras que la DLLG 

no se asoció significativamente con la relación fuente destino (R2=0,10; p =0,0559).  

Centrándonos en los tratamientos, el PGE fue significativamente afectado por el NH y el NT, 

aunque la magnitud del efecto varió entre los genotipos (p <0,01) en el Exp I (Tabla 2.5). En las 

parcelas regadas (independientemente de los tratamientos de ET), el PGE de Jocketta fue un 21% 

menor que el PGE de Alim5.09; e independientemente del genotipo, las parcelas con estrés hídrico 

mostraron un 23% menos de PGE que las parcelas regadas. Bajo ET el PGE de Alim5.09 

disminuyó un 13% respecto al control, mientras que en Jocketta se detectaron disminuciones, las 

cuales no fueron significativas. La estratificación también fue un factor significativo que afectó 

al PGE (p <0,05, Tabla 2.5), siendo el PGE del estrato inferior menor al del estrato superior en 

Alim5.09 y Jocketta (14 y 10%, respectivamente). Los cambios en el PGE se debieron a las 
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variaciones de la TCG y la DLLG. Se observaron diferencias significativas (p <0,001) en la TCG 

debido a los efectos del nivel hídrico y del estrato (Tabla 2.5). La TCG disminuyó en promedio 

un 18% en las parcelas con estrés hídrico en comparación con las parcelas regadas, y los granos 

en el estrato superior mostraron un 16% más de TCG en comparación con el estrato inferior. 

Además, la DLLG se vio significativamente afectada por el NH y el NT con efectos diferenciales 

según el genotipo (p <0,05). En Alim5.09, la DLLG fue más larga en las parcelas regadas (~41 

días), y la más corta en las parcelas bajo déficit hídrico (~35 días) (independientemente de los 

tratamientos de ET). Por otro lado, la DLLG de Jocketta no presentó diferencias significativas 

entre tratamientos (Tabla 2.5). 

En el Exp II, se observaron diferencias significativas en la DLLG (p <0,001) entre genotipos 

y entre NH, pero a diferencia del Exp I no hubo efectos del estrato (p >0,05) (Tabla 2.5). Las 

parcelas regadas (independientemente del ET) mostraron un mayor PGE (14%) respecto a las 

parcelas bajo déficit hídrico. En todos los tratamientos, Alim5.09 mostró un mayor PGE (21%) en 

comparación con Jocketta (Tabla 2.5). Los cambios en el PGE respondieron a variaciones tanto 

de la TCG como de la DLLG. La TCG fue significativamente afectada por el nivel hídrico (p 

<0,01) y el genotipo (p <0,001), disminuyendo un 11% en las parcelas bajo déficit hídrico 

respecto a las parcelas regadas y, mostrando Alim5.09 una mayor TCG (21%) en comparación 

con Jocketta en todos los tratamientos (Tabla 2.5). En cuanto a la DLLG, ésta fue 

significativamente afectada por el NT con efectos distintos sobre los genotipos (p <0,01). La 

DLLG más larga correspondió a Alim5.09, durando en promedio 44 días en el control, mientras 

que la DLLG más corta correspondió a Jocketta con una media de 37 días en las parcelas bajo 

déficit hídrico (Tabla 2.5).   

Coincidentemente con lo observado para el PGP, Alim5.09 siempre presentó un mayor PGE en 

comparación con Jocketta en ambos experimentos. Los tratamientos de estrés hídrico, ya sea 

individualmente o combinados con ET, disminuyeron la TCG, afectando negativamente al PGE 

(Tabla 2.5). En general, la DLLG fue más larga en Alim5.09 bajo condiciones de control durante 

ambos experimentos (Tabla 2.5). La DLLG sólo explicó cambios significativos en el PGE en el 

Exp I, como se muestra en la Figura 2.5B, pero la proporción explicada por este atributo fue 

menor que la explicada por la TCG (R2= 0,25 vs R2= 0,62, respectivamente) (Figura 2.5A y B). 
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Figura 2.5. Relaciones entre el peso de grano y la tasa de crecimiento del grano (A y C) y, la 

duración del llenado de grano (B y D) de vainas de la misma edad fenológica correspondientes a 

dos estratos del canopeo (superior e inferior) a través de genotipos (Alim5.09 y Jocketta) y de 

tratamientos, que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) y 

dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control (riego a temperatura 

ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) y ET×EH 

en el experimento I (A y B) y II (C y D).    
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Tabla 2.5. Peso individual de granos, tasa de crecimiento del grano (TCG) y duración del llenado 

de grano (DLLG) en vainas con la misma edad fenológica en dos estratos del canopeo (superior 

e inferior) considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), dos genotipos 

(Alim5.09 y Jocketta), dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) 

y las interacciones entre los factores en el experimento (Exp) I y II.  

Nivel 

hídrico 
Genotipo 

Nivel  

térmico 
Estrato Peso de grano TCG DLLG 

        (mg grano-1) (mg grano-1 d-1) (d) 

    Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II 

Riego Alim5.09 TAmb superior 231,9 221,2 6,5 5,2 38 45 

   inferior 215,2 213,5 5,5 5,3 40 42 

  ET superior 222,2 207,7 5,7 5,8 42 37 

   inferior 197,3 221,6 4,6 5,3 44 37 

 Jocketta TAmb superior 167,2 171,3 5,2 4,8 35 37 

   inferior 164,8 168,0 5,1 4,2 34 42 

  ET superior 171,3 169,6 5,5 4,2 32 43 

   inferior 162,0 167,0 5,0 4,0 35 42 

          

EH Alim5.09 TAmb superior 177,0 189,4 5,5 5,1 35 37 

   inferior 161,9 188,2 4,0 4,6 40 41 

  ET superior 138,8 177,9 4,9 4,6 32 39 

   inferior 124,6 185,6 4,2 4,9 33 39 

 Jocketta TAmb superior 143,4 136,7 4,8 4,1 35 34 

   inferior 125,5 147,0 3,7 3,7 36 40 

  ET superior 162,4 150,8 4,7 3,7 37 42 

   inferior 133,6 157,0 3,6 3,7 40 42 

DMS (doble interacción)  15,0 17,4 0,6 0,5 5 3 

DMS (triple interacción)  21,2 24,6 0,8 0,7 7 5 

Nivel de significancia        

Nivel hídrico (NH)  *** *** *** ** ns ns 

Genotipo (G)  *** *** ns *** ns ns 

Nivel térmico (NT)            ns ns ns ns ns ns 

Estrato (E)                ** ns *** ns ns ns 

NH×G          *** ns ns ns * ns 

G×NT             ** ns ns ns ns ** 

NH×G×NT           ns ns ns ns * ns 

ns, no significativo 

***, **, *Significativos al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. Sólo se muestran las interacciones 

significativas. 

4.5 Contenido hídrico de los granos 

El contenido máximo de agua de los granos constituye un estimador del peso potencial de los 

mismos. En el Exp I, el CMA fue varió diferencialmente de acuerdo a la combinación de los 

factores: nivel hídrico, genotipo y nivel térmico (p <0,05, Tabla 2.6). En Alim5.09, el CMA 
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disminuyó un 16% en las parcelas regadas bajo ET, mientras que en las parcelas con estrés hídrico 

(independientemente del ET) el CMA se redujo un 18% en comparación con las parcelas control. 

Además, el CMA en Jocketta fue un 21% menor en comparación con Alim5.09 en todos los 

tratamientos. En el Exp II, se detectaron efectos significativos (p <0,001) del nivel hídrico y del 

genotipo para el CMA (Tabla 2.6), mostrando Alim5.09 un CMA 30% mayor que Jocketta en 

todos los tratamientos, y alcanzando las parcelas regadas un 17% más de CMA en comparación 

con las parcelas bajo déficit hídrico, en todos los genotipos. Notablemente, en ambos 

experimentos, Alim5.09 siempre alcanzó un CMA más alto que Jocketta, lo que indica un mayor 

potencial de PGE para este genotipo (Tabla 2.6).  

En el Exp I, el PGE y la TCG se asociaron de manera positiva y significativa con el CMA 

(R2=0,49; p <0,0001 y R2=0,48; p <0,0001, respectivamente) (Figura 2.6A y B), indicando 

aumento de los valores de PGE y TCG ante aumentos del CMA. El Exp II confirmó la importancia 

de estas relaciones, estando el PGE y la TCG aún más fuertemente asociados al CMA que en el 

Exp I (R2=0,81; p <0,001 y R2=0,77; p <0,001, respectivamente; Figura 2.6C y D). 
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Figura 2.6. Relaciones entre el peso de grano (A y C) y la tasa de crecimiento del grano (B y D) 

con el contenido máximo de agua en vainas de la misma edad fenológica correspondientes a dos 

estratos del canopeo (superior e inferior) a través de genotipos (Alim5.09 y Jocketta) y de 

tratamientos, que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) y 

dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control (riego a temperatura 

ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) y ET×EH 

en el experimento (Exp) I y II. Los datos del Exp II se agruparon por nivel hídrico: parcelas 

regadas (control y ET) y con estrés hídrico (EH y ET×EH), según los efectos significativos 

presentados en la Tabla 2.5. 

  



38 

 

Tabla 2.6. Contenido máximo de agua de granos en vainas de la misma edad fenológica de dos 

estratos del canopeo (superior e inferior) considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico 

[EH]), dos genotipos (Alim5.09 y Jocketta), dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] 

y estrés térmico [ET]) y las interacciones entre los factores en el experimento (Exp) I y II. 

Nivel 

hídrico 
Genotipo 

Nivel 

térmico 
Estrato Contenido máximo de agua 

        (mg grano-1) 

    Exp I Exp II 

Riego Alim5.09 TAmb superior 380,7 345,6 

   inferior 339,7 357,1 

  ET superior 319,5 374,1 

   inferior 284,9 318,6 

 Jocketta TAmb superior 243,4 247,4 

   inferior 255,5 244,3 

  ET superior 259,3 252,7 

   inferior 258,8 243,5 

      

EH Alim5.09 TAmb superior 342,7 298,1 

   inferior 255,3 298,6 

  ET superior 284,3 290,0 

   inferior 289,2 282,8 

 Jocketta TAmb superior 266,8 232,2 

   inferior 236,2 183,6 

  ET superior 245,3 209,7 

   inferior 226,1 183,7 

DMS (triple interacción) 39,5 41,8 

Nivel de significancia   

Nivel hídrico (NH) * *** 

Genotipo (G) *** *** 

Nivel térmico (NT)           ns ns 

Estrato (E)               * ns 

NH×G×NT       * ns 

ns, no significativo 

***, **, *Significativos al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. Sólo se muestran las interacciones 

significativas. 

4.6 Tamaño de la vaina 

En soja se ha documentado que el tamaño del fruto (vaina) establece restricciones físicas al 

crecimiento de los granos. Por lo tanto, exploramos la relación entre el PGE y el tamaño del fruto 

estimado como peso de la vaina, ambos determinados cuando los granos alcanzaron el máximo 

contenido de agua. Se observó una asociación altamente significativa y positiva entre el PGE y el 

peso de la vaina en el Exp I (R2=0,79; p <0,001) y en el Exp II (R2=0,69; p <0,001) (Figura 2.7A 

y B), lo que indica que los valores del PGE aumentan con el peso de la vaina.  
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En el Exp I, el peso de la vaina fue significativamente afectado por el nivel hídrico y el estrato 

en el canopeo (p <0,05), disminuyendo un 21% en las parcelas bajo déficit hídrico en comparación 

con las parcelas regadas (independientemente de los tratamientos bajo ET) a través de los 

genotipos, y siendo un 23% mayor en el estrato superior respecto al estrato inferior (Tabla 2.7). 

En el Exp II, se observaron efectos significativos del genotipo y del estrato sobre el peso de la 

vaina (p <0,001), siendo esta variable un 22% mayor en Alim5.09 que en Jocketta. Además, el 

peso de la vaina en el estrato superior del canopeo fue un 25% mayor que el del estrato inferior 

(Tabla 2.7). 
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Figura 2.7. Relaciones entre el peso seco del grano y el peso seco de la vaina, ambos medidos 

cuando el contenido de agua del grano fue máximo. Las vainas eran de la misma edad fenológica 

promediando los dos estratos del canopeo a través de genotipos (Alim5.09 y Jocketta) y de 

tratamientos, que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) y 

dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control (riego a temperatura 

ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) y ET×EH 

en el experimento (Exp) I y II. Los datos corresponden al peso medio de seis vainas por posición 

cuando los granos alcanzaron el contenido máximo de agua dentro de cada parcela.  

  



40 

 

Tabla 2.7. Peso seco de vainas de la misma edad fenológica, determinado cuando los granos 

alcanzaron el contenido máximo de agua correspondiente a dos estratos del canopeo (superior e 

inferior) considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), dos genotipos (Alim5.09 

y Jocketta), dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) y las 

interacciones entre los factores en el experimento (Exp) I y II. 

Nivel 

hídrico 
Genotipo 

Nivel 

térmico 
Estrato Peso seco de vaina (g) 

    Exp I Exp II 

Riego Alim5.09 Tamb superior 1,19 1,50 

   inferior 0,90 1,05 

  ET superior 0,95 1,17 

   inferior 0,80 0,97 

 Jocketta TAmb superior 0,83 1,12 

   inferior 0,63 0,81 

  ET superior 0,75 1,06 

      

   superior 0,80 1,31 

EH Alim5.09 Tamb inferior 0,61 0,92 

   superior 0,75 1,33 

  ET inferior 0,62 0,99 

   inferior 0,50 0,79 

 Jocketta TAmb superior 0,73 0,99 

   inferior 0,62 0,74 

  ET superior 0,80 0,96 

   inferior 0,60 0,77 

DMS (doble interacción)   0,30 0,14 

Nivel de significancia     

Nivel hídrico (NH)   * ns 

Genotipo (G)   ns *** 

Nivel térmico (NT)           ns ns 

Estrato (E)               * *** 

ns, no significativo 

***, **, *Significativos al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. Sólo se muestran las interacciones 

significativas. 
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5. Discusión 

Los resultados obtenidos mostraron que las plantas de soja sometidas a estreses combinados 

exhibieron un efecto dominante del estrés hídrico sobre los episodios breves de ET. Estudios 

anteriores han mostrado efectos aditivos o sinérgicos de la interacción entre el estrés térmico y el 

hídrico sobre el crecimiento (biomasa) en lenteja (Sehgal et al., 2017) y el rendimiento y/o sus 

componentes numéricos (número y peso de grano) en soja (Dornbos y Mullen, 1991) o trigo 

(Prasad et al., 2011). Dado que el EH se impuso durante todo el llenado de grano, mientras que el 

ET se impuso durante 15 d (desde R5.5), el efecto dominante del EH estaría relacionado con las 

diferencias en la duración de cada estrés, en coincidencia con las observaciones de Ergo et al. 

(2018) utilizando una aproximación experimental similar. A su vez, este efecto dominante del EH 

sobre el ET explicó porque la aplicación simultánea de ambos estreses provocó respuestas 

similares en magnitud a las del estrés hídrico por sí solo en la relación fuente destino, el 

rendimiento y sus componentes numéricos, así como en el PGE, TCG, DLLG y CMA, los que 

disminuyeron en ambos experimentos. Estos resultados resaltan el hecho de que el estrés térmico 

y el estrés hídrico combinados no siempre aumentan la magnitud del daño en las plantas 

comparado con un estrés individual, como mostraron Zhou et al. (2017) para tomate (Solanum 

lycopersicum) en experimentos en invernadero. 

El estrés hídrico solo o combinado con ET durante el llenado de grano redujo el rendimiento 

en ambos experimentos debido a reducciones tanto del NG como del PGP (Tabla 2.3). Dado que 

la definición del NG puede extenderse hasta R6 (Egli, 1997; Kantolic et al., 2010; Monzón et al., 

2021), disminuciones en el NG son esperables. Trabajos anteriores también observaron 

disminuciones en el NG debido al estrés hídrico solo (Brevedan y Egli, 2003; De Souza et al., 

1997) o combinado con estrés térmico (Dornbos y Mullen, 1991; Ergo et al., 2018). De acuerdo 

con estudios previos de Andriani et al. (1991) y Jumrani y Singh (2018), las reducciones en el NG 

estarían asociadas principalmente a disminuciones en el número de vainas (datos no mostrados). 

Los fotoasimilados producidos en las hojas son esenciales para generar y mantener la biomasa 

vegetativa y el crecimiento de los granos. El IAF se ha relacionado positivamente con el 

rendimiento y sus componentes numéricos (Board y Tan, 1995; Kumudini, 2002; Lopez et al., 

1997). Trabajos recientes indicaron que el IAF máximo óptimo en el estadio fenológico R5 para 

alcanzar el rendimiento potencial de soja (> 5000 kg ha-1) es de 6,0 para cultivares modernos 

indeterminados (Tagliapietra et al., 2018). En las parcelas regadas se alcanzaron valores similares 

de IAF antes mencionados (con rendimientos superiores a 6000 kg ha-1 en ambos genotipos); sin 

embargo, en las estresadas hídricamente las disminuciones del IAF fueron de alrededor del 48% 

(Exp I) y 37% (Exp II) en comparación con el control (Tabla 2.4). Estas reducciones podrían 

haber limitado el suministro de asimilados a los granos durante el período de llenado, 

contribuyendo así a explicar las reducciones del peso de los mismos, de acuerdo con los estudios 
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de Egli (2006, 2017). Más aun, las variaciones en el peso de grano fueron asociadas con la relación 

fuente destino (Figura 2.4), indicando que a menor relación F/D, disminuye el PG. Además, 

recientemente reducciones en el peso de granos en soja bajo EH y ET×EH han sido relacionados 

con una menor producción de asimilados debido a la disminución de los sitios de fijación de CO2, 

no solo por reducciones en el grosor sino también del área de las hojas (Carrera et al., 2021), junto 

con daños en la maquinaria fotosintética (Ergo et al., 2018). En general, las parcelas regadas con 

ET mostraron un efecto no significativo sobre el rendimiento, el NG y el PGP (Tabla 2.3). Esta 

ausencia general de respuestas sobre los atributos de rendimiento podría estar relacionada, al 

menos en parte, con procesos de recuperación que preservan la fuente fotosintética tras la 

exposición a breves periodos de ET (Ergo et al., 2018; Siebers et al., 2015). En un trabajo paralelo, 

presentamos evidencias de la capacidad de enfriamiento transpiracional (incrementos de la 

transpiración foliar y de la conductancia estomática, y descensos de la temperatura del canopeo) 

en las hojas de estas parcelas regadas con ET, lo que podría haber contribuido a evitar reducciones 

de la fotosíntesis (Ergo et al., 2021). Concomitantemente, el IAF mostró cambios no significativos 

en estas parcelas, contribuyendo a mantener la producción de fotoasimilados durante el tiempo 

dentro del ciclo en el que el cultivo está fuertemente limitado por la fuente (Borrás et al., 2004).  

Se han aportado evidencias de variaciones en el peso de granos debido a la posición que 

ocupan dentro del canopeo, siendo los granos del estrato inferior más pesados que los del estrato 

superior (Egli et al., 1978; Keigley y Mullen, 1986). En los estudios mencionados anteriormente, 

la clasificación de la posición de los granos se realizó en el momento de la cosecha, y las 

variaciones en el peso de granos a través del tallo principal se atribuyeron a menudo a las 

diferencias en el momento del cuajado de las vainas, es decir, a la DLLG. Sin embargo, cuando 

se consideró el peso de granos de vainas de la misma edad fenológica procedentes de diferentes 

posiciones del tallo principal, el ES mostró un mayor PGE que el EI (Exp I, tabla 2.5), presentando 

estos granos una mayor TCG en comparación con los granos del EI (Tabla 2.5). Illipronti et al. 

(2000) también observaron granos más pesados en los nudos superiores, aunque los autores no 

discutieron posibles causas asociadas a las relaciones con la TCG y/o la DLLG. Contrariamente 

a la hipótesis 1.2 (Capítulo 1), encontramos que los cambios en el PGE fueron explicados 

principalmente por la TCG (Fig 2 A y C) en ambos experimentos, con una menor contribución 

de la DLLG. Estos resultados estuvieron en línea con lo observado previamente por Egli (1981) 

y Munier-Jolain y Ney (1998), aunque en condiciones bajo riego en macetas y a campo. La débil 

asociación entre PGE y DLLG podría estar relacionada con el hecho de que las comparaciones se 

establecieron entre vainas de la misma edad fenológica, que maduraron al mismo tiempo.  

Un breve periodo de ET en las parcelas regadas produjo cambios no significativos en la TCG 

y la DLLG, siendo el PGE (Tabla 2.5) similar al del control (Tabla 2.5), reflejándose esto en un 

peso de grano sin cambios a nivel de toda la planta (Tabla 2.3). Egli y Wardlaw (1980) y Ferris 
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et al. (1999) también observaron cambios no significativos en la TCG y el peso de grano a nivel 

de toda la planta cuando la temperatura superaba los 30 °C en los estadios R4-R5. Nuestra 

hipótesis es que la disponibilidad de agua en el suelo en las parcelas regadas, junto con el 

aislamiento ambiental proporcionado por las vainas a los granos en crecimiento, podría ayudar a 

prevenir el sobrecalentamiento de los mismos. De este modo, se podría explicar la ausencia de 

respuestas observadas en la TCG y DLLG y, por tanto, en el PGE en las parcelas regadas bajo ET. 

Existen evidencias de que bajo EH las disminuciones del peso de grano en el estrato superior 

fueron de mayor magnitud que en el estrato inferior, alcanzando este último mayor peso de grano 

en comparación con el estrato superior (Rotundo y Westgate, 2010). Sin embargo, en nuestro 

estudio, cuando se consideró el peso de grano de vainas de la misma edad fenológica surgieron 

resultados completamente opuestos, ya que el estrés hídrico por sí solo redujo el PGE en un 20% 

en el ES y en un 27% en el EI, resultando en un mayor peso de grano en el ES (en Exp I donde el 

efecto del estrato fue significativo). De manera similar, Smiciklas et al. (1992) reportaron 

disminuciones en el peso de grano bajo EH y un mayor peso de grano en el ES comparado con el 

EI, aunque sin considerar vainas de igual edad como en nuestro estudio. Además, en las parcelas 

sometidas a estrés hídrico (independientemente de los tratamientos de ET), el PGE disminuyó un 

21% (Exp I) y un 13,5% (Exp II) (Tabla 2.5), reflejando las disminuciones significativas del PG 

a nivel de toda la planta (Tabla 2.4). En base a estos resultados, la hipótesis 1.1 (capitulo 1) fue 

parcialmente aceptada, dado que si bien el PGE se redujo significativamente por el EH y el 

ET×EH, el efecto ET fue no significativo. Contrariamente a lo esperado, no se observaron efectos 

aditivos de la interacción ET×EH sobre el PGE (Tabla 2.5).  

En el presente estudio, el estrés hídrico solo o combinado con el ET redujo la TCG en los 

estratos analizados y en ambos experimentos (Tabla 2.5). También se han registrado reducciones 

de la TCG en maíz (Zea mays) bajo déficit hídrico (Artlip et al., 1995) y en lenteja bajo el efecto 

combinado de ambos estreses (Sehgal et al., 2017). La disponibilidad de asimilados podría 

modificar la TCG de manera directa, a través de la expansión celular y la acumulación de materia 

seca durante la fase lineal del crecimiento del grano (Egli, 2017; Egli et al., 1989; Munier-Jolain 

y Ney, 1998). La expansión celular está esencialmente motorizada por la entrada de agua en la 

célula y es el proceso más sensible al déficit hídrico inducido por la sequía (Blum, 1996). De 

hecho, se ha documentado una actividad limitada del crecimiento metabólico del grano seguida 

de una disminución de la TCG bajo tratamientos de EH (Egli y Bruening, 2004), limitando el 

volumen máximo que puede alcanzar el grano en expansión.  El CMA ha mostrado ser un buen 

indicador de la capacidad de expansión del grano o del peso final del mismo, debido a su relación 

con el volumen celular (Sala et al., 2007). En el presente trabajo, observamos una disminución 

del CMA en las parcelas sometidas a estrés hídrico (Tabla 2.6), evidenciando limitaciones de los 

granos en crecimiento para expandirse e incorporar los asimilados que llegan, es decir, 
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limitaciones metabólicas de los granos. Esto, a su vez, puede haber reducido la TCG y, por lo 

tanto, el PGE. La fuerte asociación positiva entre el PGE y la TCG con el CMA (Figura 2.6) apoya 

esta hipótesis, evidenciando el efecto del estrés hídrico sobre la capacidad de crecimiento del 

destino. Por otro lado, existen evidencias que muestran que la expansión celular del grano durante 

el llenado puede verse limitada por la restricción física ejercida por las vainas, impactando 

negativamente en el peso final del grano (Egli et al., 1987; Miceli et al., 1995). Aquí observamos 

que el peso de las vainas disminuyó en las parcelas con estrés hídrico en ambos experimentos 

(Tabla 2.7), lo que también podría explicar las reducciones de PGE en estas parcelas. De hecho, 

se observó una correlación positiva y significativa entre el peso final de grano y el peso de la 

vaina a través de los tratamientos y los experimentos (Figura 2.7). En lenteja, Sehgal et al. (2017) 

también encontraron una reducción del peso de las vainas bajo EH, y observaron una correlación 

positiva entre el peso de las vainas y el peso de los granos, pero solo bajo ET×EH. 

Llamativamente, el estrato superior mostró un mayor peso de la vaina que el estrato inferior en 

ambos experimentos (Tabla 2.7), lo que indicaría una menor restricción física para la expansión 

de los granos en comparación con el estrato inferior. Por lo tanto, el peso de la vaina constituye 

otro factor que explicaría las diferencias en el PGE a través del tallo principal, que hasta donde 

sabemos no ha sido documentado previamente en soja a campo bajo la combinación de estrés 

térmico e hídrico. Sería interesante en futuros estudios determinar si el menor peso de vainas en 

condiciones de EH durante el LLG se debe a que las vainas son más pequeñas por menor volumen 

interno de los lóculos o por menor ancho y largo, y/o porque son más delgadas sus paredes.  

Además, es posible que la disminución de la fuente (IAF) al inicio del llenado de grano en las 

parcelas con estrés hídrico, junto con caídas en la fotosíntesis de las hojas (Ergo et al., 2021), 

pudieron ejercer limitaciones en la disponibilidad de asimilados hacia las células cotiledonares 

durante el proceso de división celular, reduciendo posteriormente la TCG. Por lo tanto, los efectos 

indirectos de los asimilados en el peso final del grano necesitan mayor atención y profundizar en 

investigaciones. 

6. Conclusiones 

Tanto a nivel de planta como de estratos se observaron disminuciones en el peso de grano bajo 

estrés hídrico durante el periodo de llenado de grano, ya sea solo o combinado con breves periodos 

de estrés térmico. Aquí se muestra que estas disminuciones estuvieron fuertemente 

correlacionadas con la tasa de crecimiento del grano y con una asociación mínima o nula con la 

duración del llenado de grano. Dado que la posición de la vaina en el canopeo no está 

necesariamente relacionada con la edad de la vaina, la técnica de marcado de la vaina utilizada en 

este estudio permitió una evaluación precisa del peso final del grano a través de la tasa de 

crecimiento del grano y la duración del llenado de grano. Mediante este enfoque, los resultados 

indicaron que el peso de grano de las posiciones inferiores del canopeo no siempre es mayor que 
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el de las posiciones superiores, a través de diferentes condiciones ambientales (con y sin estrés). 

Además, a través del contenido máximo de agua del grano y del peso de la vaina (positivamente 

asociado al peso de grano), nuestros hallazgos aportan evidencias de las limitaciones de los granos 

en crecimiento para expandirse e incorporar los asimilados entrantes al grano bajo estrés hídrico 

solo o combinado con estrés térmico. Así, nuestro trabajo representa un avance en la comprensión 

de la determinación de un componente esencial del rendimiento como lo es el peso final de grano 

en condiciones de estrés abiótico a campo. 
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 CAPÍTULO 3 

 CALIDAD DEL GRANO DE SOJA EXPUESTO A ESTRÉS TÉRMICO E HÍDRICO 

DURANTE EL PERIODO DE LLENADO 

1. Introducción 

La soja a nivel mundial representa el 59% de la producción de cultivos oleaginosos (USDA, 

2023), mientras que en Argentina ese valor alcanza el 89% (MAGYP, 2023). Además, nuestro 

país es el principal exportador mundial de productos derivados de soja como harina y aceite 

(USDA, 2023), resaltando de esta manera la relevancia que tiene la calidad química de dicho 

cultivo para el país. La composición promedio del grano de soja en términos de concentración, 

promedia un 36% (35-38%) de proteína, 19% (17-20%) de aceite y 35% (30-40%) de fracción 

residual (Carrera et al., 2021; Medic et al., 2014). La cuantificación de proteína y aceite como 

concentración y no como contenido, proporciona escasa información sobre los mecanismos 

fisiológicos que subyacen al metabolismo de la calidad del grano. Esto es debido a que la 

concentración de final de proteína depende del contenido de proteína, pero también del contenido 

de aceite y de la fracción residual (Rotundo y Westgate, 2009). De esta manera, tener en cuenta 

el peso de grano resulta clave para entender las variaciones de estos componentes. En este sentido, 

en un estudio reciente que compiló y analizó datos de numerosos experimentos a campo, Carrera 

et al. (2021) encontraron en términos de contenido un promedio de 87 mg grano-1 para proteína 

con rangos de 76-97 mg grano-1, mientras que para aceite se encontró un promedio de 40 mg 

grano-1 con rangos de 35-47 mg grano-1. Por otro lado, el aceite de soja tiene un valor nutritivo 

alto porque es una fuente rica en ácidos grasos insaturados. Dentro de ellos se encuentran el ácido 

oleico con una concentración promedio de 22% (15-41%), ácido linoleico con 52% (35-57%) y 

ácido linolénico con un 8% (5-14%) (Carrera y Dardanelli, 2017). Además, el aceite posee 

componentes menores denominados tocoferoles cuya concentración total es alrededor de 331 µg 

g-1 grano (283-360 µg g-1 grano) (Carrera et al., 2021). Estos compuestos protegen a las 

membranas biológicas contra el deterioro oxidativo de los ácidos grasos poliinsaturados (Sattler 

et al., 2004). Los tocoferoles consisten en cuatros isoformas, cuyas concentraciones se detallan: 

20 µg g-1 grano (2-10 µg g-1 grano) de alfa tocoferol, 4 µg g-1 grano (2-10 µg g-1 grano) de beta 

tocoferol, 167 µg g-1 grano (14-362 µg g-1 grano) de gamma tocoferol y 77 µg g-1 grano (9-149 

µg g-1 grano) de delta tocoferol (Carrera y Seguin, 2016). Entre ellos, se destaca al alfa tocoferol 

por tener la actividad antioxidante más potente in vivo (Kamal-Eldin y Appelqvist, 1996).  

En Argentina, más de dos tercios de su territorio enfrentan períodos de precipitaciones 

erráticas (variaciones en tiempo y espacio) (Sayago et al., 2017), provocando eventos de estrés 

hídrico acompañados comúnmente de estrés térmico que afectan la producción de soja (Aramburu 

Merlos et al., 2015; Di Mauro et al., 2019; Ergo et al., 2018). Además de la variabilidad genética 

de la semilla, está ampliamente documentado que las condiciones ambientales durante el llenado 
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del grano influencian la calidad final del mismo (Bosaz et al., 2019; Carrera et al., 2009; 

Dardanelli et al., 2006; Gibson y Mullen, 1996; Helms y Orf, 1998). En este sentido, el período 

mencionado resulta fundamental debido a que se produce la acumulación de proteína, aceite, 

hidratos de carbono y demás compuestos que determinan la composición final del grano (Saini y 

Westgate, 1999; Yang y Zhang, 2006). 

Los cambios en la composición final del grano de soja ante condiciones de ET y EH individual 

durante el llenado de grano han sido ampliamente estudiados, mientras que la interacción de 

ambos estreses ha recibido escasa atención y en ensayos a campo menos aún. La temperatura 

media del aire durante el llenado de grano ha sido utilizada como predictora de la calidad química 

del grano en distintos estudios (Carrera et al., 2009; Piper y Boote, 1999). En ensayos en 

condiciones controladas, se han observado aumentos en la concentración de proteína con 

temperaturas mayores a 25-26 ºC durante el llenado de grano (Gibson y Mullen, 1996; Rotundo 

y Westgate, 2009), mientras que cuando la temperatura media fue mayor a 35 ºC la concentración 

de proteína disminuyó (Thomas et al., 2003; Wolf et al., 1982). Más recientemente, en ensayos a 

campo y con incrementos de 4,5 ºC sobre una temperatura media de 26 ºC durante todo el llenado 

se encontraron aumentos de la concentración de proteína en la mayoría de los genotipos evaluados 

con reducciones de la concentración de aceite (Ortiz et al., 2022). En estudios previos y 

similarmente, Gibson y Mullen (1996) y Thomas et al. (2003) encontraron que la concentración 

de aceite disminuyó con temperaturas medias mayores a 26 ºC. Se ha mencionado que aumentos 

en la concentración de proteína con reducciones en la concentración de aceite podría relacionarse 

con un efecto matemático en los contenidos de cada uno de los componentes, dado que la 

concentración relaciona el contenido de un componente en particular respecto al peso de grano 

final (representado por la suma de los contenidos de proteína, aceite y fracción residual) (Rotundo 

y Westgate, 2009; Thomas et al., 2003). Aquel componente que se reduzca en mayor medida 

provocaría el incremento de la concentración del otro componente. De allí surge la importancia 

de tener en cuenta el peso del grano en estos estudios como variable integradora de los procesos 

fisiológicos que suceden durante el periodo de llenado en el que se acumulan los distintos 

componentes químicos del grano (Carrera et al., 2021). La composición del aceite también varía 

ante incrementos de la temperatura. Por ejemplo, con temperaturas medias superiores a 29 ºC 

(Dornbos y Mullen, 1992) y 31 ºC (Thomas et al., 2003) hallaron aumentos de la concentración 

de ácido oleico con reducciones de las concentraciones de ácido linoleico y linolénico. En este 

sentido, Carrera et al. (2011) observaron que la relación oleico linolénico aumentaba (lo que 

implica un incremento de la concentración de ácido oleico y una reducción de ácido linolénico) 

en ambientes cálidos, es decir aquellos cuya temperatura media durante el llenado de grano era 

de 24 ºC. Respecto a los tocoferoles, Britz y Kremer (2002) y Chennupati et al. (2011) encontraron 

que las plantas expuestas a 29 °C durante todo el llenado de grano tuvieron granos con mayor 
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concentración de alfa tocoferol y menor concentración de delta tocoferol en comparación con los 

granos provenientes de plantas expuestas a un rango de temperatura entre 19 y 23 °C. Por otro 

lado, el estrés hídrico genera cambios en la composición del grano de soja, aunque con respuestas 

contrapuestas en algunos casos. Por ejemplo, Dornbos y Mullen (1992), Kumar et al. (2006) y 

Rotundo y Westgate (2010) mostraron que la concentración proteína aumentó y la concentración 

de aceite disminuyó ante condiciones de estrés hídrico, mientras que Boydak et al. (2002), Carrera 

et al. (2009), Foroud et al. (1993) y Specht et al. (2001) encontraron lo contrario. Estas respuestas 

aparentemente opuestas, podrían atribuirse en parte, a las diferencias en el momento del inicio del 

estrés hídrico como así también a la intensidad y duración del estrés generado, que varía entre los 

experimentos mencionados. Respecto a la calidad del aceite, se ha evidenciado que el estrés 

hídrico afecta la composición de ácidos grasos que determinan su estabilidad (Bellaloui et al., 

2014). Es así que, en condiciones de déficit hídrico, se observaron aumentos de la concentración 

de ácido oléico acompañados de disminuciones de los ácidos linoleico y linolénico (Boydak et 

al., 2002; Carrera et al., 2017; Dornbos y Mullen, 1992). En cuanto a los tocoferoles, Britz y 

Kremer (2002) informaron que el estrés hídrico aumentó 2 o 3 veces la concentración de alfa 

tocoferol, mientras que delta y gamma tocoferol disminuyeron en menor magnitud, y la 

concentración de tocoferoles totales se mantuvo relativamente constante en comparación con el 

control. El efecto de la interacción de ET×EH durante el llenado de grano sobre la composición 

química del grano ha sido abordado en algunos experimentos en condiciones controladas. Por 

ejemplo, Dornbos y Mullen (1992) encontraron que temperaturas medias de 35 ºC y déficit hídrico 

severo provocaron aumentos en la concentración de proteína y disminución de la concentración 

de aceite. Además, observaron aumentos en la concentración de ácido oleico y disminución de 

linoleico y linolénico. Britz y Kremer (2002) encontraron que la temperatura media de 28 ºC 

combinado con déficit hídrico durante el llenado de grano incrementó la concentración de alfa 

tocoferol y disminuyó la concentración de delta y gamma tocoferol. Sin embargo, la información 

sobre el impacto de la combinación del ET y EH sobre los componentes químicos del grano en 

condiciones de campo es limitada. Más aún, la dinámica temporal de acumulación de proteína, 

aceite y fracción residual bajo la combinación de condiciones estresantes no ha sido abordada 

hasta donde conocemos.  

Por otro lado, Collins y Cartter (1956), Escalante y Wilcox (1993) y Sharma et al. (2013) 

mostraron que la composición química del grano de soja varía a través del tallo principal.  En los 

estudios mencionados, encontraron que los granos desarrollados en el cuarto superior de la planta 

lograron mayor concentración de proteína y menor concentración de aceite que aquellos 

desarrollados en el cuarto inferior de la misma. Estos resultados fueron confirmados por Huber et 

al. (2016) quienes sugirieron que la mayor concentración de proteína de los granos ubicados en 

el estrato superior podría deberse a la mayor disponibilidad de asparagina libre, aminoácido 
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determinante en la acumulación de proteína en los granos. Respecto a la calidad del aceite, 

Bellaloui y Gillen (2010) encontraron que granos de nudos superiores exhibieron mayor 

concentración de ácido oleico comparado con los de nudos inferiores. Recientemente y en 

coincidencia, Moro Rosso et al. (2021) encontraron una mayor relación Ol/Li-Ln en el estrato 

superior de la planta, lo que implica aumentos de la concentración de ácido oleico y reducciones 

de la concentración de ácido linoleico y linolénico. Resulta importante destacar que los estudios 

antes señalados dividieron a la planta en los distintos estratos a cosecha, para luego analizar la 

composición química de los granos. En este sentido, se propone un avance de metodología para 

estudiar la variación de la composición química a través del tallo principal. La misma consiste en 

identificar vainas de igual edad fenológica al inicio del llenado de grano y así determinar con 

precisión la dinámica de acumulación de los distintos componentes del grano. Teniendo en cuenta 

lo mencionado y al igual que para el peso de grano evaluado anteriormente (ver Capítulo 2), el 

contenido de proteína, aceite y fracción residual puede ser descripto en función de la tasa de 

acumulación y duración de acumulación de cada uno de estos componentes (Poeta et al., 2016; 

Rotundo y Westgate, 2010). Ambos parámetros podrían contribuir a explicar y entender los 

procesos fisiológicos involucrados en la determinación de la composición final del grano 

influenciada por el ET y/o EH considerando, además, la posición que ocupan las vainas dentro 

del canopeo. 

2. Objetivos 

En genotipos de soja con concentración diferencial de proteína en grano sometidos a breves 

intervalos de altas temperaturas, déficit hídrico y su interacción durante el llenado se propone: 

1. Cuantificar los cambios en concentración y contenido de proteína, aceite y fracción residual en 

función de la tasa y duración del período de acumulación de los componentes mencionados. 

2. Determinar la composición del aceite correspondiente a vainas de la misma edad fenológica en 

diferentes posiciones del canopeo, evaluando el perfil de ácidos grasos y tocoferoles del grano. 

3. Materiales y métodos 

El diseño experimental y los tratamientos fueron previamente descriptos en el Capítulo 2. 

3.1 Determinaciones de calidad química final del grano 

A cosecha, a nivel de parcela, se determinó la concentración de proteína y aceite (expresado 

como porcentaje en base seca) mediante espectroscospía de infrarrojo cercano (NIRs) Infratec 1241 

(Foss Tecator; Höganäs, Sweden). La concentración de fracción residual (Res) (carbohidratos y 

cenizas) se estimó como [100- (aceite (%) + proteína (%))]. El contenido de proteína, aceite y 

fracción residual (mg grano-1) se calculó como el producto entre el peso seco de grano y la 

concentración de proteína, aceite y fracción residual, respectivamente. 
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3.2 Calidad química de granos por estratos 

A fin de establecer la dinámica de acumulación de los distintos componentes químicos del 

grano, se siguió la misma metodología descripta para el PGE donde se utilizaron los granos 

provenientes del estrato superior e inferior (Capítulo 2). Se ajustaron modelos de regresión bilineal 

con plateau para estimar la tasa de acumulación (TA) y duración de acumulación (DA) de la 

proteína, aceite y fracción residual utilizando las ecuaciones 3.1 y 3.2, respectivamente.  

Componente químico del grano (mg grano-1) = a + bx para x < c (función lineal) (3.1) 

Componente químico del grano (mg grano-1) = a + bc para x > c (función plateau) (3.2)  

Donde “x” es el día después de la fase fenológica de R5.5 (d), “a” la intersección con “y” (mg 

grano-1), “b” la tasa de acumulación del componente químico durante el período de llenado efectivo 

del grano (mg grano-1d-1), y “c” es el punto de intersección entre la fase lineal de acumulación del 

componente químico y el contenido máximo del componente químico del grano definido por la 

función plateau. La duración de acumulación se calculó entonces como la diferencia en días entre 

“c” y la intersección “x” de la función lineal para la acumulación del componente químico del grano 

(Rotundo y Westgate, 2010). El modelo bilineal se ajustó a la base de datos del componente 

químico utilizando el programa Table Curve 3D (Scientific, 1991).  

Para estas dinámicas, los granos fueron molidos y a partir de la harina obtenida se determinaron 

cada uno de los componentes químicos, cuyos análisis se detallan a continuación: 

Extracción de aceite 

La concentración de aceite (expresados como % en base seca) se determinó a partir de 5-10 g 

de harina de soja, mediante la extracción con un equipo Soxhlet durante 12 horas usando como 

disolvente n-hexano. Luego, se eliminó el disolvente por destilación al vacío a 45 °C durante 20-

30 min, de manera similar a lo descrito en Maestri et al. (1998). El porcentaje de contenido total de 

aceite se determinó como la relación de peso entre el aceite obtenido y el peso seco de la muestra 

de harina de soja. 

Proteína 

Para la concentración de proteína (expresado como % en base seca), primero se obtuvo el 

contenido de nitrógeno a partir de 0,5 g del residuo seco de la harina desgrasada por el método 

Kjeldahl y luego se convirtió en concentración proteica utilizando el factor de conversión 6,25 

(AOCS, 1998).  

Ácidos grasos insaturados (oleico, linoleico y linolénico) 
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A partir de 100 µl del aceite obtenido previamente se realizó una saponificación alcalina (1 N 

KOH en metanol) durante 10 min. La materia insaponificable se extrajo con 30 ml de n-hexano. 

Los ésteres metílicos de ácidos grasos, expresados como una proporción de los ácidos grasos totales 

(% en base seca) se obtuvieron utilizando 20 ml de la solución 1 N H2SO4 en metanol y se 

analizaron en un cromatógrafo de gases Shimadzu GC-R1A con detector de ionización de llama y 

columna capilar de vidrio (30 m x 0,25 mm id) recubierta de polietilenglicoles. Se utilizó un 

programa de temperatura de 180- 240 ºC (4 °C min-1). Las temperaturas del inyector y del detector 

fueron de 250 °C. Los picos se identificaron comparando sus tiempos de retención relativos con los 

de las muestras auténticas (Maestri y Guzmán, 1993; Maestri et al., 1998). El número de yodo 

teórico se calculó según Carreras et al. (1989). Además, se calculó la relación oleico linolénico 

como indicador de la estabilidad oxidativa del aceite. 

Tocoferoles 

La extracción de tocoferoles (toc) se llevó a cabo siguiendo la metodología descripta por 

Almeida et al. (2011) con algunas modificaciones: los granos de soja fueron molidos hasta obtener 

una harina y  200 mg de ese material se extrajeron con 1,5 ml de metanol y, luego de mezclar en 

vórtex, se añadió 1 ml de cloroformo. Luego de 5 min de sonicación, se añadió 1 ml de tampón Tris 

(50 mM Tris pH 7,5/1 M NaCl). Se recuperó la fase de cloroformo y la fase de metanol (pellet 

restante) se volvió a extraer con cloroformo (2 ml). Los extractos de cloroformo se mezclaron y se 

ajustaron a un volumen final de 4 ml. Dos mililitros se secaron bajo gas nitrógeno y se volvieron a 

suspender en 0,2 ml de 99,5:0,5 hexano/isopropanol. La concentración de tocoferoles se determinó 

mediante cromatografía líquida de alta resolución (HPLC). Para ello, se utilizó un equipo Hewlett-

Packard serie 1100 acoplado a un detector de fluorescencia (Agilent Technologies serie 1200). La 

separación de las distintas isoformas de tocoferoles (alfa, beta, gamma y delta) se realizó en una 

columna de fase normal Metasil Si (250 mm×34,6 mm, 5 µm, Varian; Metachem, Torrance, CA, 

EE.UU.) utilizando un sistema de disolvente isocrático (fase móvil) de 0,5% de isopropanol en 

hexano con un caudal de 1 ml min-1. Los compuestos se detectaron y cuantificaron por fluorescencia 

con excitación a 296 nm y emisión a 340 nm. La identificación y cuantificación de las isoformas 

de tocoferoles se realizó por comparación con los tiempos de retención y las áreas de los picos de 

los estándares adquiridos a Merck (set de tocoferol; Calbiochem #613424). Finalmente, se calculó 

la concentración total de tocoferoles (expresados como µg g-1 grano) como la suma de las 

concentraciones de alfa, beta, gamma y delta tocoferol. 

3.3 Análisis estadístico 

En cada experimento, los datos se analizaron estadísticamente utilizando el modelo de ANAVA 

según el diseño experimental. Cada efecto principal o interacción se analizó en base a la 

correspondiente fuente de error del diseño en parcelas sub subdivididas. Las medias se compararon 
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con una prueba de diferencia mínima significativa al nivel de probabilidad de 0,05 (Di Rienzo et 

al., 2014). Las relaciones entre cada componente químico del grano (proteína, aceite y fracción 

residual) y sus atributos TA y DA, se analizaron mediante un análisis de regresión lineal. El 

estadístico Cp de Mallows, los residuos parciales y coeficiente de determinación (R2) fueron 

analizados para identificar los modelos de ajuste más apropiados.  

4. Resultados  

4.1 Composición final de granos: concentración y contenido de proteína, aceite y 

fracción residual 

En el Exp I, la concentración de Pr fue modificada significativamente (p <0,001) por el nivel 

hídrico y el genotipo. En las parcelas bajo déficit hídrico (EH y ET×EH), la concentración de Pr 

se redujo un 5% respecto a las parcelas bajo riego (Control y ET). A través de los tratamientos, 

Alim5.09 presentó un 5% más de proteína respecto de Jocketta. La concentración de aceite fue 

afectada diferencialmente en ambos genotipos de acuerdo al NH (p <0,05). En Jocketta, la 

concentración de aceite aumentó un 3% en las parcelas bajo déficit hídrico respecto de las parcelas 

regadas, mientras que Alim5.09 si bien presentó menores valores de aceite que Jocketta, no hubo 

diferencias por el nivel hídrico. En ambos genotipos, el ET regado no produjo cambios 

significativos en concentración de Pr y Ac respecto al control. La concentración de Res no se 

modificó entre genotipo ni entre tratamientos (Tabla 3.1). Los contenidos de Pr, Ac y Res del 

grano variaron de forma similar al peso individual de los mismos (Tabla 2.3, capítulo 2).  En 

general, en los genotipos evaluados se observó que el ET no produjo modificaciones significativas 

en los diferentes componentes del grano comparados con el control. Por el contrario, en las 

parcelas bajo déficit hídrico se observaron reducciones significativas (p <0,05) en los contenidos 

de Pr, Ac y Res en ambos genotipos. La respuesta diferencial de los genotipos ante las dos 

condiciones de déficit hídrico (EH y ET×EH), se evidenció por ejemplo en la interacción 

NH×G×NT para el contenido de Pr y NH×G para el contenido de Ac (Tabla 8). En Alim5.09, el 

EH redujo un 22, 21 y 14% los contenidos de Pr, Ac y Res respectivamente. El tratamiento que 

generó mayores cambios fue el ET×EH, con caídas del 45, 40 y 35% para los contenidos de Pr, 

Ac y Res, respectivamente. En el caso de Jocketta, los porcentajes de reducción del contenido de 

Pr, Ac y Res fueron menores comparados con Alim5.09 y el mayor impacto fue debido al EH con 

reducciones del 25%, 17% y 13% para Pr, Ac y Res, respectivamente. El ET×EH redujo un 12, 8 

y 7% los contenidos de Pr, Ac y Res. Aquí es interesante destacar que en Jocketta la magnitud de 

la disminución frente a los tratamientos de déficit hídrico fue diferente para los tres componentes 

químicos mostrando un mayor impacto negativo en la proteína (la que disminuyó 19% comparado 

con el 12% en Ac y 10% en Res), y por lo tanto resultó en una mayor concentración de aceite en 

esos tratamientos como se menciona anteriormente. 
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En el Exp II, a través de los tratamientos, Alim5.09 presentó un 7% más de Pr que Jocketta, el 

cual alcanzó mayor concentración de Ac (5%) respecto a Alim5.09. Las concentraciones de Pr, 

Ac y Res de ambos genotipos no fueron modificadas significativamente (p >0,05) en las parcelas 

de ET regadas (Tabla 3.1). En Alim5.09, las parcelas bajo déficit hídrico tampoco modificaron 

las concentraciones de Pr y Ac, aunque si disminuyó un 8% la concentración Res respecto al 

control. Por otro lado, en Jocketta, las parcelas bajo déficit hídrico registraron caídas del 4% en 

la concentración de Pr, mientras que las concentraciones de Ac y Res aumentaron un 4% y 2% 

respectivamente. En cuanto a los contenidos de Pr, Ac y Res, éstos siguieron la misma tendencia 

observada en el PGP (Tabla 2.3, capítulo 2). El ET regado no provocó cambios significativos de 

los distintos componentes del grano. Al igual que en el Exp I, las parcelas bajo déficit hídrico 

disminuyeron significativamente todos los contenidos de los componentes químicos del grano 

(Tabla 3.1). En Alim5.09, las parcelas bajo EH y ET×EH disminuyeron los contenidos de Pr, Ac 

y Res de manera similar, con caídas promedio del 15% respecto al control. Por el contrario, en 

Jocketta las parcelas bajo EH y ET×EH afectaron diferencialmente a cada uno de los componentes 

del grano. De esta manera, se observó una mayor disminución del contenido de Pr (16%) 

comparado con las caídas del Ac y Res, los que disminuyeron un 9 y 11%, respectivamente. La 

mayor disminución en el contenido de Pr explicaría los incrementos observados en la 

concentración de Ac y Res. La respuesta diferencial entre los genotipos al EH y ET×EH estaría 

resaltando la interacción significativa de NH×G observada tanto para Pr como para Ac (p <0,05; 

Tabla 3.1). 
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Tabla 3.1. Concentración y contenido de proteína, aceite y fracción residual en grano considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), dos 

genotipos (Alim5.09 y Jocketta), dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) y las interacciones entre los factores en el 

experimento (Exp) I y II.  

Nivel 

hídrico 
Genotipo 

Nivel  

térmico 
Proteína   Aceite    Fracción residual  Proteína   Aceite    Fracción residual  

      (% en base seca) (mg grano-1) 

   Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II 

                Riego Alim5.09 TAmb 40,5 40,7 23,5 22,7 36,0 40,0 89,3 89,1 51,5 49,7 79,0 80,3 

  ET 40,2 40,8 23,4 23,4 38,3 41,2 85,0 88,9 49,1 51,0 80,9 85,7 

 Jocketta TAmb 38,7 38,9 24,2 23,5 37,2 37,6 63,4 66,4 39,7 40,2 61,0 64,2 

  ET 38,2 38,5 24,0 23,5 39,9 37,9 62,5 65,6 36,2 40,0 65,0 64,5 

EH Alim5.09 TAmb 39,2 40,5 22,8 22,9 38,0 36,5 69,4 77,1 40,8 43,8 67,8 69,4 

  ET 37,4 40,7 23,6 22,4 38,9 36,9 49,0 74,7 31,0 41,2 51,0 67,5 

 Jocketta TAmb 36,1 37,0 25,0 24,4 38,9 38,6 47,6 53,1 32,8 35,1 51,0 55,5 

  ET 37,1 37,5 24,5 24,3 38,3 38,1 55,6 58,2 36,4 37,7 56,9 59,2 

                
DMS (doble interacción) 1,1 0,8 0,5 0,8 2,5 2,8 8,3 11,0 6,0 7,4 8,6 11,5 

DMS (triple interacción) 1,5 1,1 0,8 1,2 3,5 3,9 11,7 15,5 8,5 10,5 12,2 16,3 

Nivel de significancia               

Nivel hídrico (NH)             *** ** ns ns ns ns *** ** ** * *** * 

Genotipo (G)      *** *** *** ** ns ns *** *** ** ** ** ** 

Nivel térmico (NT)             ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×G     ns * * * ns * * ns * ns ns ns 

NH×NT           ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

G×NT      ns ns ns ns ns ns * ns ns ns * ns 

NH×G×NT   ns ns ns ns ns ns * ns ns ns ns ns 
 

ns, no significativo 

***, **, * Significativo al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. 
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4.2 Composición por estrato: concentración y contenido de proteína, aceite y 

fracción residual 

En el Exp I, el contenido de Pr y Res fueron explicados significativa y principalmente por la 

TA (R2=0,62; p <0,0001 y R2=0,15; p =0,0262 respectivamente), sin efecto significativo (p >0,05) 

de la DA (Figura 3.1 A, B, E y F). Por el contrario, el contenido de Ac se explicó similarmente 

por la TA (R2=0,20; p <0,0095) y la DA (R2=0,29; p =0,0014) (Figura 3.1 C y D), siendo esta 

última relación menos robusta que la relación entre Pr y TA. Las pendientes de 29 y 12 mg grano-

1 d-1 para Pr, y Res indicaron incrementos de ~29 y 12 mg en el contenido de Pr y Res por cada 

incremento en la tasa de acumulación, mientras que para el Ac las pendientes de 16 mg grano-1 d-

1 en la TA y de 0,7 d en la DA promovieron aumentos de ~16 mg en el contenido de Ac (Figura 

3.1). A través de los tratamientos y estratos, Alim5.09 alcanzó los mayores contenidos de Pr, Ac 

y Res comparado con Jocketta (17%, 11% y 19%, respectivamente). Asimismo, a través de los 

tratamientos y estratos se observó que, Alim5.09 tuvo un 16% más de TA de Pr respecto a 

Jocketta. Las diferencias genotípicas también se registraron en términos de concentración, donde 

Alim5.09 presentó un 4% más de concentración de Pr respecto a Jocketta, que a su vez exhibió 

un 4% y 2% más de concentración de Ac y Res que Alim5.09 respectivamente (Tabla 3.2). El NH 

fue otro factor que afectó significativamente a la composición química del grano. Es así que, 

independientemente del genotipo y del estrato, el contenido de Pr, Ac y Res en las parcelas bajo 

déficit hídrico se redujo en promedio un 23% respecto a las parcelas regadas. En este sentido, se 

observó que la TA también se redujo en las parcelas bajo déficit hídrico, un 21% en Pr y un 13% 

en Res, aunque sin cambios en Ac (Tabla 3.2). La DA fue entre 3-4 días mayor en las parcelas 

regadas en Pr y Ac sin modificaciones en Res (Tabla 3.2). Estos cambios impactaron en la 

concentración de los componentes del grano, donde en las parcelas bajo déficit hídrico se redujo 

un 5% la concentración de Pr, mientras que aumentaron un 1% y 5% la concentración de Ac y 

Res en comparación con las parcelas regadas. A modo de ejemplo, se muestra en la Figura 3.2 la 

dinámica de acumulación del peso de grano y los componentes químicos en el control de cada 

genotipo y bajo la condición de déficit hídrico que generó las mayores diferencias en 

composición: ET×EH en Alim5.09 y EH en Jocketta. Por otro lado, las parcelas estresadas 

térmicamente (independientemente del genotipo y estrato) redujeron en promedio un 9% el 

contenido de Pr y Ac comparado con las parcelas sin ET donde el contenido Res no varió. La TA 

y DA no se modificaron significativamente por los tratamientos de ET. Estos cambios en las 

parcelas bajo ET y ET×EH, provocaron una reducción del 2% en la concentración de Pr, 

aumentando en igual proporción la concentración Res respecto a las parcelas sin ET (control y 

EH). En general, el déficit hídrico y el ET redujeron en mayor proporción los contenidos de Pr, 

Ac y fracción residual en Alim5.09 comparado con Jocketta, evidenciando las interacciones 

significativas de NH×G y G×NT (Tabla 3.2). Por último, resulta interesante destacar el efecto 

significativo del estrato en la composición química, donde a través de tratamientos y genotipos, 
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el contenido de Pr y Ac fue un 12% y 8% mayor en el estrato superior respecto del inferior. 

Coincidentemente, la TA en el estrato superior fue un 15% y 40% mayor en Pr y Res 

respectivamente, comparado con el estrato inferior. La DA de Pr, Ac y Res no varió entre estratos. 

También se observó que el estrato superior alcanzó un 3% más de concentración de Pr comparado 

con el estrato inferior, que disminuyó en igual proporción la concentración de Res (Tabla 3.2).  

En el Exp II, el contenido de Pr, Ac y Res fueron explicados significativa y positivamente por 

la TA (R2=0,71; p <0,0001, R2=0,42; p <0,0001 y R2=0,18; p =0,0147 respectivamente), sin 

efectos significativos sobre la DA (Figura 3.3). Las pendientes de 27, 21 y 10 mg grano-1 d-1 para 

Pr, Ac y Res respectivamente indicaron incrementos de ~27, 21 y 10 mg en el contenido de Pr, 

Ac y Res por cada incremento en la tasa de acumulación (Figura 3.3). Las variaciones en la 

composición química del grano se muestran en la Tabla 3.3. Se observó que, independientemente 

de los tratamientos y estrato, el contenido de Pr, Ac y Res fue un 26%, 17% y 18% mayor en 

Alim5.09 respecto a Jocketta. Siguiendo el orden de los mencionados componentes, la TA en 

Alim5.09 fue un 30%, 16% y 14% más alta comparada con Jocketta. La DA no difirió entre 

genotipos para Pr y Ac, mientras que para Res fue 4 días de mayor duración en Alim5.09 respecto 

a Jocketta. Además, Alim5.09 exhibió un 6% más de concentración de Pr comparado con 

Jocketta, que a su vez alcanzó un 6% y 3% más de concentración de Ac y Res vs. Alim5.09 

respectivamente (Tabla 3.3). El nivel hídrico modificó significativamente a la composición 

química del grano, donde independientemente de los genotipos y estratos, las parcelas bajo déficit 

hídrico redujeron en promedio un 14% el contenido de Pr, Ac y Res respecto a las parcelas 

regadas. La reducción en estos contenidos estuvo explicada por caídas en igual proporción de la 

TA en las parcelas bajo déficit hídrico, mientras que la DA no se modificó. Se observó también 

que en las parcelas bajo déficit hídrico se redujeron un 2% y 1% las concentraciones de Pr y Res 

comparado con las parcelas regadas. Si bien la concentración de aceite no se modificó 

significativamente ante el factor individual nivel hídrico, si lo hizo ante la interacción NH×G, al 

igual que la concentración de Pr (p <0,01; Tabla 3.3). Aquí observamos que en las parcelas bajo 

déficit hídrico Alim5.09 prácticamente no modificó la concentración de Pr ni Ac, mientras que 

Jocketta disminuyó un 4% la concentración de Pr y aumentó un 3% la concentración de Ac 

respecto a las parcelas bajo riego. Esto podría ser atribuido a que en Jocketta el déficit hídrico 

provocó una mayor reducción en el contenido de Pr (20%) respecto del contenido de Ac (10%) y 

Res (10%) por lo que disminuyó la concentración de Pr aumentando la concentración de Ac. A 

modo de ejemplo, se muestra en la Figura 3.4 la dinámica de acumulación del peso de grano y los 

componentes químicos en el control de cada genotipo y bajo la condición de déficit hídrico que 

generó las mayores diferencias en composición: ET×EH en Alim5.09 y EH en Jocketta. Por otro 

lado, los distintos componentes del grano y sus parámetros, TA y DA no fueron modificados 

significativamente en las parcelas bajo ET. Tampoco se registraron cambios en la Pr, Ac y Res 
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en términos de concentración (Tabla 3.3). El factor estrato no produjo cambios significativos del 

contenido de Pr, Ac y Res (p >0,05). Sin embargo, en contenido de Pr, se observó una mayor TA 

en el estrato superior respecto del inferior. Además, la DA para todos los componentes fue en 

promedio 4 días de mayor duración en el estrato inferior respecto del superior (Tabla 3.3). Por 

último, debido a la interacción significativa de NH×E para la concentración de Pr y Res, en el 

estrato superior el déficit hídrico redujo un 3% la concentración de Pr y aumentó un 2% la 

concentración de Res respecto de las parcelas regadas. En el estrato inferior, sin embargo, no se 

observaron cambios significativos para Pr y Res. 

                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                    

  



58 

 

A 

 

B 

 
C 

 

D 

 
E 

 

F 

 
Figura 3.1. Tasa de acumulación y duración de acumulación de los distintos componentes del 

grano en vainas de la misma edad fenológica (los datos representan el promedio de los dos estratos 

del canopeo) a través de genotipos (Alim5.09 [símbolos llenos] y Jocketta [símbolos vacíos]) y 

de tratamientos, que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) 

y dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control (riego a temperatura 

ambiente) [círculos], estrés térmico (riego bajo ET) [cuadrados], estrés hídrico (EH a temperatura 

ambiente) [triángulos] y ET×EH [rombos] en el experimento I: proteína (A y B), aceite (C y D) 

y fracción residual (E y F). 
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Tabla 3.2. Concentración (Conc), contenido (Cont), tasa de acumulación (TA) y duración de acumulación (DA) de proteína, aceite y fracción residual en granos 

correspondientes a vainas de la misma edad fenológica en dos estratos del canopeo (superior e inferior) considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), 

dos genotipos (Alim5.09 y Jocketta), dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) y las interacciones entre los factores en el experimento 

I. 

        Proteína Aceite Fracción residual 

Nivel 

hídrico 
Genotipo 

Nivel  

térmico 
Estrato Conc Cont TA DA Conc Cont TA DA Conc Cont TA DA 

         %  (mg grano-1) (mg grano-1 d-1)  (d)  %  (mg grano-1) (mg grano-1 d-1)  (d)  %  (mg grano-1) (mg grano-1 d-1)  (d) 

Riego Alim5.09 Tamb superior 41,1 95,3 2,4 40,6 23,7 54,9 1,4 41,0 35,3 81,8 2,5 37,5 

   inferior 40,4 86,9 2,1 39,9 23,4 50,3 1,3 42,5 36,3 78,1 1,1 36,8 

  ET superior 40,8 90,6 2,3 42,8 23,3 51,8 1,3 41,5 35,9 79,8 2,2 42,2 

   inferior 39,3 77,8 2,0 42,3 23,7 46,7 1,2 36,7 37,0 72,9 1,2 29,7 

 Jocketta TAmb superior 39,1 65,4 2,0 34,4 24,1 40,2 1,2 35,6 36,8 61,6 2,0 35,2 

   inferior 38,7 63,8 1,8 35,8 24,1 39,7 1,1 38,1 37,2 61,3 1,4 38,2 

  ET superior 38,8 66,4 1,7 40,8 24,0 41,1 1,0 39,2 37,3 63,8 1,7 40,8 

   inferior 37,6 61,0 1,8 36,6 23,9 38,7 1,4 32,5 38,5 62,4 1,4 35,3 

                

EH Alim5.09 Tamb superior 39,8 70,4 2,0 38,5 22,6 40,0 1,2 35,6 37,6 66,6 2,0 36,7 

   inferior 38,1 61,7 1,6 39,4 23,2 37,5 1,1 35,7 38,7 62,6 1,0 38,2 

  ET superior 38,3 53,0 1,9 31,6 23,4 32,5 1,2 29,8 38,3 53,2 1,8 32,0 

   inferior 36,2 45,1 1,4 36,6 24,4 30,4 1,2 28,8 39,5 49,2 1,2 33,3 

 Jocketta TAmb superior 37,6 61,1 1,6 38,1 24,5 39,7 1,1 36,6 37,9 42,7 1,7 36,8 

   inferior 36,1 52,1 1,2 41,3 25,0 36,1 1,0 37,9 39,0 37,3 1,0 38,8 

  ET superior 37,6 61,3 1,7 39,3 24,5 39,6 1,2 33,4 38,0 61,5 1,7 41,7 

   inferior 35,9 48,3 1,3 40,5 24,7 32,8 1,1 33,9 39,5 52,6 1,1 36,1 

              

DMS (doble interacción)  1,0 6,2 0,3 4,7 0,4 3,1 0,2 5,7 0,7 10,0 0,2 5,8 
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DMS (triple interacción)  1,4 8,7 0,4 6,7 0,6 4,4 0,3 8,1 1,0 14,1 0,3 8,2 

DMS (cuadrúple interacción) 1,9 12,3 0,6 9,4 0,8 6,2 0,5 11,4 1,4 19,9 0,4 11,6 

Nivel de significancia             

Nivel hídrico (NH)  *** *** *** ns ns *** ns * *** *** ** ns 

Genotipo (G)   *** *** ** ns *** *** ns ns * ** ns ns 

Nivel térmico (NT)            * ** ns ns ns ** ns ns * ns ns ns 

Estrato (E)                 *** ** * ns ns ** ns ns *** ns *** ns 

NH×G             ns *** ns * * *** ns ns * ns ns ns 

NH×NT                   ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×E            ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

G×NT             ns * ns ns * * ns ns ns * ns ns 

G×E         ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ** ns 

NT×E          ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×G×NT           ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

ns, no significativo 

***, **, * Significativo al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. Sólo se muestran las interacciones significativas. 
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Figura 3.2. Dinámica de acumulación del peso de grano (PG) y del contenido de proteína (Pr), 

aceite (Ac) y fracción residual (Res) en los genotipos Alim5.09 (A) y Jocketta (B) bajo los 

tratamientos que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) y 

dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control (C, indicado en verde), 

estrés hídrico (EH, indicado en naranja) y la interacción de estrés térmico con estrés hídrico 

(ET×EH, indicado en rojo) en el experimento I. Los símbolos representan el peso de grano 

(círculos), proteína (cuadrados), aceite (triángulos) y fracción residual (rombos).  
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Figura 3.3. Tasa de acumulación y duración de acumulación de los distintos componentes del grano 

en vainas de la misma edad fenológica (los datos representan el promedio de los dos estratos del 

canopeo) a través de genotipos (Alim5.09 [símbolos llenos] y Jocketta [símbolos vacíos]) y de 

tratamientos, que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) y dos 

niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control (riego a temperatura ambiente) 

[círculos], estrés térmico (riego bajo ET) [cuadrados], estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) 

[triángulos] y ET×EH [rombos] en el experimento II: proteína (A y B), aceite (C y D) y fracción 

residual (E y F).
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Tabla 3.3. Concentración (Conc), contenido (Cont), tasa de acumulación (TA) y duración de acumulación (DA) de proteína, aceite y fracción residual en granos 

correspondientes a vainas de la misma edad fenológica en dos estratos del canopeo (superior e inferior) considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), 

dos genotipos (Alim5.09 y Jocketta), dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) y las interacciones entre los factores en el experimento 

II. 

        Proteína Aceite Fracción residual 

Nivel 

hídrico 
Genotipo 

Nivel  

térmico 
Estrato Conc Cont TA DA Conc Cont TA DA Conc Cont TA DA 

         %  (mg grano-1) (mg grano-1 d-1)  (d)  %  (mg grano-1) (mg grano-1 d-1)  (d)  %  (mg grano-1) (mg grano-1 d-1)  (d) 

Riego Alim5.09 Tamb superior 41,7 92,2 2,5 37,4 22,2 49,0 1,3 36,6 36,2 80,0 2,3 39,4 

   inferior 40,3 86,1 2,4 39,5 22,5 48,1 1,4 35,3 37,1 79,3 2,3 34,9 

  ET superior 41,3 85,8 2,7 32,7 22,7 47,1 1,4 35,3 36,0 74,8 2,9 27,7 

   inferior 40,7 90,2 2,1 41,6 23,4 51,9 1,4 38,2 35,9 79,4 2,1 41,8 

 Jocketta TAmb superior 40,4 69,2 1,9 37,4 23,3 39,9 1,3 30,1 36,3 62,1 2,3 31,6 

   inferior 38,3 64,4 1,7 41,7 23,6 39,7 1,2 35,1 38,2 64,2 2,0 31,0 

  ET superior 39,5 66,9 1,7 40,0 23,6 40,0 1,3 29,3 37,0 62,7 2,1 31,1 

   inferior 38,2 64,0 1,5 44,2 23,6 39,4 1,0 40,1 38,2 63,9 2,0 30,6 

                

EH Alim5.09 Tamb superior 41,4 78,2 2,2 35,7 22,3 42,3 1,2 34,8 36,4 68,8 2,1 34,4 

   inferior 41,1 77,3 1,9 40,3 22,6 42,6 1,1 38,8 36,3 68,4 1,9 36,9 

  ET superior 41,3 73,4 2,2 34,2 22,2 39,6 1,2 33,4 36,6 64,9 2,0 31,7 

   inferior 40,6 75,4 2,1 36,2 22,6 41,9 1,3 33,5 36,8 68,3 1,9 39,1 

 Jocketta TAmb superior 37,6 51,4 1,6 33,7 24,3 33,2 1,0 31,5 38,1 52,1 2,1 26,1 

   inferior 37,2 54,5 1,4 37,5 24,6 36,0 0,9 38,6 38,3 56,1 1,6 37,9 

  ET superior 38,2 57,7 1,5 39,8 23,8 35,9 1,1 32,2 37,7 56,9 2,1 25,1 

   inferior 37,8 59,2 1,5 38,9 24,3 38,1 0,9 40,4 37,8 59,2 1,7 36,0 

              

DMS (doble interacción)  0,5 7,0 0,2 4,2 0,5 4,6 0,2 5,5 0,4 6,0 0,4 6,0 
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DMS (triple interacción)  0,7 9,9 0,3 6,0 0,7 6,4 0,2 7,8 0,6 8,4 0,6 8,5 

DMS (cuadrúple interacción) 1,0 13,9 0,4 8,4 1,0 9,1 0,3 11,0 0,8 11,9 0,8 12,0 

Nivel de significancia             

Nivel hídrico (NH)   ** *** *** ns ns ** ** ns * *** ns * 

Genotipo (G)   *** *** *** ns *** *** ** ns *** *** * ns 

Nivel térmico (NT)             ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

Estrato (E)                *** ns ** * ns ns ns * ** ns ns * 

NH×G              *** ns ns ns ** ns ns ns ns ns ns ns 

NH×NT                    ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×E             * ns ns ns ns ns ns ns ** ns ns ns 

G×NT              ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

G×E         ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

NT×E          ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×G×NT             ns ns ns ns ns ns ns ns ** ns ns ns 

ns, no significativo 

***, **, * Significativo al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. Sólo se muestran las interacciones significativas. 
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Figura 3.4. Dinámica de acumulación del peso de grano (PG) y contenido de proteína (Pr), aceite 

(Ac) y fracción residual (Res) en los genotipos Alim5.09 (A) y Jocketta (B) bajo los tratamientos  

que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) y dos niveles 

térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control (C, indicado en verde), estrés hídrico 

(EH, indicado en naranja) y la interacción de estrés térmico con estrés hídrico (ET×EH, indicado 

en rojo) en el experimento II. Los símbolos representan el peso de grano (círculos), proteína 

(cuadrados), aceite (triángulos) y fracción residual (rombos).  
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4.3 Relaciones entre proteína, aceite y fracción residual con la relación fuente 

destino, contenido máximo de agua y peso de vaina 

A partir de las tablas 2.4, 2.6, 2.7, 3.2 y 3.3, se establecieron asociaciones entre las variables 

mediante correlaciones de Pearson (Tabla S1 del anexo). Así, a través de los tratamientos, se 

evidenció que el contenido y la tasa de acumulación de cada uno de los componentes químicos 

(proteína, aceite y fracción residual) se asoció significativa y positivamente con la relación fuente 

destino, indicando que a mayor relación fuente destino se lograrían mayores tasas de acumulación 

y, por ende, mayor contenido de proteína, aceite y fracción residual. A diferencia de ello, la 

duración de acumulación de los mencionados componentes químicos no fue asociada 

significativamente con la relación fuente destino. Adicionalmente, se observó que la tasa de 

acumulación de proteína, aceite y fracción residual fueron asociadas significativa y positivamente 

con el contenido máximo de agua, el peso de vaina y la tasa de crecimiento del grano. De este 

modo, el contenido y la tasa de acumulación de proteína, aceite y fracción residual siguieron la 

tendencia de asociación observada en el peso de grano y sus parámetros (capitulo 2). 
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4.4 Concentración de ácidos grasos insaturados y relación ácido oleico linolénico  

En la Tabla 3.4 se muestran las variaciones en la concentración de ácidos grasos insaturados 

y la relación oleico linolénico para los experimentos I y II. En el Exp I, independientemente del 

genotipo y estrato, se observó un efecto significativo del nivel hídrico, donde las parcelas bajo 

déficit hídrico modificaron la composición del aceite, incrementando un 7% la concentración de 

ácido oleico respecto de las parcelas regadas. Por el contrario, la concentración de los ácidos 

linoleico y linolénico disminuyó un 1% y 10% en las parcelas con EH. De esta forma, la relación 

Ol/Ln se incrementó un 16% en las parcelas bajo déficit hídrico respecto de las parcelas regadas. 

En general, los factores genotipo y nivel térmico no provocaron cambios significativos en los 

distintos ácidos grasos insaturados. De manera interesante, se observó que el aceite de granos del 

ES presentó mayor concentración de ácido oleico (9%) y menor concentración de ácido linoleico 

y linolénico (4 y 6% respectivamente) comparado con el EI. Estas diferencias se reflejaron en la 

relación Ol/Ln que fue un 14% mayor en el ES comparado con el EI. Debido al efecto significativo 

de la interacción G×E observamos que, si bien en el EI hubo menor concentración de ácido oleico 

y relación Ol/Ln respecto del ES, en el caso del genotipo Alim.09 esa diferencia entre estratos fue 

del 13% para el ácido oleico y 23% para la relación Ol/Ln, mientras que en Jocketta la diferencia 

fue menor, 3% y 5% para el ácido oleico y la relación Ol/Ln respectivamente (Tabla 3.4). 

En el Exp II, independientemente del genotipo y estrato, las parcelas bajo déficit hídrico 

incrementaron un 8% la concentración de ácido oleico y disminuyeron un 3% y 6% la 

concentración ácidos linoleico y linolénico respecto de las parcelas regadas. De esta manera, la 

relación Ol/Ln se incrementó un 13% en las parcelas bajo déficit hídrico respecto a las parcelas 

regadas. El factor genotipo al igual que el nivel térmico no fueron significativos para ninguno de 

los ácidos grasos insaturados evaluados. Sin embargo, en Jocketta, los granos del EI alcanzaron 

un 4% y 10% más de ácido linoleico y linolénico respecto del ES, mientras que en Alim5.09 no 

hubo diferencia por estrato destacando la interacción significativa G×E (p <0,05; Tabla 3.4). En 

la relación Ol/Ln el mayor valor se observó en el ES de Jocketta (3,7%), sin embargo, en Alim5.09 

tampoco se registraron diferencias por estrato señalando la interacción significativa G×E (p 

<0,05; Tabla 3.4). 
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Tabla 3.4. Perfil de ácidos grasos insaturados y relación ácido oleico/linolénico (Ol/Ln) del aceite de granos correspondientes a vainas de la misma edad 

fenológica en dos estratos del canopeo (superior e inferior) considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), dos genotipos (Alim5.09 y Jocketta), 

dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) y las interacciones entre los factores en el experimento (Exp) I y II. 

Nivel hídrico Genotipo 
Nivel 

térmico 
Estrato Oleico Linoléico Linolénico Ol/Ln 

    % (porcentaje en base seca) 

        Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II 

Riego Alim5.09 Tamb superior 26,5 24,7 51,0 51,6 6,4 7,5 4,1 3,3 

   inferior 22,6 23,0 51,8 52,9 7,4 8,1 3,1 2,9 

  ET superior 27,3 24,2 50,0 50,4 6,0 7,1 4,6 3,4 

   inferior 21,5 26,0 54,5 50,2 7,6 7,4 2,9 3,5 

 Jocketta TAmb superior 23,5 21,8 51,3 51,8 7,3 7,4 3,2 3,0 

   inferior 22,2 23,1 54,5 53,2 7,5 8,0 3,0 2,9 

  ET superior 25,0 25,3 50,2 49,6 6,4 6,9 3,9 3,7 

   inferior 25,2 23,3 52,0 50,3 6,6 7,3 3,8 3,2 

            

EH Alim5.09 Tamb superior 24,0 22,8 53,0 53,3 7,1 7,6 3,4 3,0 

   inferior 22,6 23,9 54,7 53,3 7,4 7,9 3,0 3,0 

  ET superior 27,2 23,5 50,2 52,5 6,1 7,5 4,5 3,2 

   inferior 24,2 26,3 52,6 50,1 6,4 7,3 3,8 3,6 

 Jocketta TAmb superior 24,2 24,2 51,6 49,5 7,0 7,3 3,5 3,3 

   inferior 23,5 21,0 52,7 54,2 7,1 8,4 3,3 2,5 

  ET superior 25,9 26,1 51,9 50,6 6,3 7,0 4,2 3,7 

   inferior 25,2 24,0 52,8 51,7 6,5 7,8 3,9 3,1 

           

DMS (doble interacción)   1,5 2,0 1,5 1,6 0,5 0,3 0,4 0,4 

DMS (triple interacción)   2,1 2,8 2,1 2,3 0,7 0,5 0,6 0,5 
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DMS (cuadrúple interacción) 3,1 4,0 3,0 3,2 1,0 0,7 0,9 0,7 

Nivel de significancia           

Nivel hídrico (NH)   ** * ns ** *** *** *** ** 

Genotipo (G)   ns ns ns ns ns ns ns ns 

Nivel térmico (NT)             ns ns ns ns ns ns ns ns 

Estrato (E)                 ** ns *** ns * *** ** ns 

NH×G            ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×NT                    ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×E              ns ns ns ns ns ns ns ns 

G×NT              ns ns ns ns ns ns ns ns 

G×E     * ns ns * ns * * * 

NT×E           ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×G×NT             ns ns * ns ns ns ns ns 

ns, no significativo 

***, **, * Significativo al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. Sólo se muestran las interacciones significativas. 
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4.5 Concentración de tocoferoles 

En el Exp I, se registraron diferencias significativas de las interacciones NH×G (p <0,01) para 

alfa toc y NH×E (p <0,05) y G×E (p <0,01) para beta toc, aunque éstas representaron ≤ 10% de 

la variabilidad de los mencionados tocoferoles (datos no mostrados). Además, se registraron 

diferencias significativas entre genotipos (p <0,05) para todas las isoformas de tocoferoles (Tabla 

3.5). Alim5.09 presentó los valores más altos de alfa toc y beta toc (243% y 60% respectivamente) 

en relación a Jocketta. Este último genotipo exhibió un 29% y 47% más de gamma toc y delta toc 

respecto a Alim5.09. Las parcelas regadas bajo ET no se diferenciaron significativamente del 

control (p > 0,05). A través de los genotipos, las parcelas bajo déficit hídrico provocaron aumentos 

significativos de alfa toc y disminuciones de delta toc en ambos genotipos. Los tratamientos de 

EH solo o combinados con ET, provocaron un incremento del 140% de alfa toc respecto a las 

parcelas regadas, mientras que el impacto en delta toc fue considerablemente menor con 

disminuciones que alcanzaron el 34%. Por último, no se observaron diferencias significativas 

debido al genotipo y tratamientos en la concentración total de tocoferoles, indicando solo la 

modificación de su composición (Tabla 3.5). El factor estrato tampoco resultó significativo para 

ninguno de los tocoferoles analizados (Tabla 3.5). 

En el Exp II, se observaron diferencias significativas entre genotipos para alfa toc, beta toc y 

delta toc (Tabla 3.5). Similar al Exp I, Alim5.09 presentó valores más altos para alfa toc y beta 

toc (170% y 73% respectivamente) comparado con Jocketta y este último un 29% más de delta 

toc respecto a Alim5.09. Las parcelas bajo déficit hídrico incrementaron significativamente (p 

<0,05) un 25% alfa toc, disminuyendo un 14% delta toc respecto a las parcelas regadas. A través 

de los genotipos, en las parcelas regadas se observó una tendencia de mayor concentración de 

gamma toc y tocoferoles totales respecto a las parcelas bajo déficit hídrico. Al igual que en el Exp 

I, las parcelas regadas bajo ET no modificaron (p >0,05) a las distintas isoformas de tocoferoles 

incluyendo los tocoferoles totales (Tabla 3.5). Por último, tampoco se registraron diferencias en 

las distintas isoformas de tocoferoles entre estratos (Tabla 3.5). 
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Tabla 3.5. Concentración de alfa, beta, gamma, delta tocoferol y tocoferoles totales de granos correspondientes a vainas de la misma edad fenológica en dos 

estratos del canopeo (superior e inferior) considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), dos genotipos (Alim5.09 y Jocketta), dos niveles 

térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) y las interacciones entre los factores en el experimento (Exp) I y II. 

Nivel 

hídrico 
Genotipo 

Nivel 

térmico 
Estrato Tocoferoles (µg g-1 grano) 

        Alfa Beta Gamma Delta Total 

    Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II 

Riego Alim5.09 Tamb superior 25,2 47,2 9,9 12,9 110,8 165,8 43,7 65,4 189,6 291,3 

   inferior 34,5 48,2 10,7 14,3 132,8 169,1 48,9 67,0 227,0 298,6 

  ET superior 30,1 55,6 12,3 16,2 137,7 163,7 55,3 63,9 235,4 299,3 

   inferior 29,3 36,3 9,7 11,4 138,2 132,5 49,3 53,6 226,5 233,8 

 Jocketta TAmb superior 5,8 24,4 5,0 9,9 93,5 188,5 46,6 87,1 150,9 310,0 

   inferior 14,1 12,4 7,0 6,3 168,0 119,8 76,8 56,8 265,8 195,3 

  ET superior 5,6 18,4 6,2 8,0 121,3 165,0 75,0 76,3 208,1 267,7 

   inferior 10,9 12,9 8,0 6,4 245,9 125,0 76,9 60,1 341,7 204,4 

              

EH Alim5.09 Tamb superior 72,6 64,2 16,5 13,6 121,3 147,7 33,6 48,0 243,9 273,5 

   inferior 40,8 54,8 9,5 12,4 121,1 156,3 36,5 49,7 207,9 273,1 

  ET superior 87,9 57,6 13,2 12,3 128,1 123,4 26,6 39,9 255,8 233,2 

   inferior 80,7 50,7 8,9 10,6 120,8 137,7 26,5 44,7 236,9 243,6 

 Jocketta TAmb superior 22,0 19,9 7,6 6,8 163,3 170,0 40,2 62,6 233,1 259,4 

   inferior 28,0 24,3 8,9 7,6 217,5 199,3 46,3 80,0 300,7 311,2 

  ET superior 16,5 21,6 8,1 7,5 162,1 152,8 51,3 60,6 238,1 242,5 

   inferior 18,0 22,4 6,6 7,9 138,4 179,7 55,8 75,7 218,7 285,7 

           

DMS (doble interacción)  13,8 8,6 2,1 2,5 41,9 35,1 14,4 13,2 57,0 57,1 

DMS (triple interacción)  19,6 12,1 3,0 3,6 59,4 49,7 20,4 18,7 80,8 81,0 
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DMS (cuadrúple interacción) 28,0 17,3 4,3 5,1 84,8 71,0 29,1 26,8 115,4 115,7 

Nivel de significancia           

Nivel hídrico (NH)   *** * ns ns ns ns *** * ns ns 

Genotipo (G)   *** *** *** *** * ns ** ** ns ns 

Nivel térmico (NT)             ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

Estrato (E)                 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×G            ** ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×NT                    ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×E              ns ns * ns ns ns ns ns ns ns 

G×NT              ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

G×E     ns ns ** ns ns ns ns ns ns ns 

NT×E           ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

NH×G×NT             ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

ns, no significativo 

***, **, * Significativo al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. Sólo se muestran las interacciones significativas.
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4.6 Relaciones entre tocoferoles, peso de grano y aceite en el grano  

A partir de los resultados de las tablas 2.5, 3.2, 3.3 y 3.5, se establecieron asociaciones 

entre el peso de grano y los componentes químicos, a través del ajuste de regresiones lineales 

simples (Figura 3.5). De esta manera, se observó que la concentración total de tocoferoles fue 

explicada significativa y negativamente por el peso de grano (R2=0,30; p=0,0032), indicando 

que la concentración de tocoferoles totales disminuyó ante incrementos del peso de grano 

(Figura 3.5 A). Por el contrario, la concentración de tocoferoles totales se incrementó ante 

aumentos de la concentración de aceite (R2=0,15; p=0,0441) y disminuyó ante aumentos del 

contenido de aceite (R2=0,26; p=0,0056), indicando una relación de tipo dilución con la 

cantidad de aceite por grano (Figura 3.5 B y C). Por último, a través de análisis de correlación 

de Pearson, se observó que las variaciones en las distintas isoformas de tocoferoles se 

asociaron con el peso de grano: alfa tocoferol (r= 0,61**), beta tocoferol (r= 0,76***), gamma 

tocoferol (r= -0,51**) y delta tocoferol (r= -0,41*), señalando que granos más pesados 

lograrían mayores concentraciones de alfa y beta tocoferol y menores concentraciones de 

gamma y delta tocoferol. 
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Figura 3.5. Relación de la concentración de tocoferoles totales con el peso de grano (A), la 

concentración de aceite (B) y el contenido de aceite (C) en granos de soja a través de genotipos 

(Alim5.09 y Jocketta) y de tratamientos, que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos 

(riego y estrés hídrico) y dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control 

(riego a temperatura ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura 

ambiente) y ET×EH en el experimento I y II. Los símbolos llenos representan a Alim5.09 y los 

símbolos vacíos a Jocketta. Las formas representan a los tratamientos: círculos (control), 

cuadrados (ET), triángulos (EH) y rombos (ET×EH).    
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5. Discusión 

Los resultados de este capítulo evidenciaron que el contenido de los principales componentes 

del grano, es decir, la proteína, aceite y fracción residual disminuyeron ante condiciones de déficit 

hídrico durante el llenado de grano, coincidiendo con Dornbos y Mullen (1992) y Rotundo y 

Westgate (2009). Contrario a nuestra hipótesis, no observamos efectos aditivos debido a la 

combinación del ET×EH sobre los componentes químicos del grano, siendo las reducciones en 

Pr, Ac y Res de magnitudes similares bajo EH solo o combinado con ET (Tabla 3.1). Dicho 

resultado estuvo en línea con lo observado en el PGP (Tabla 2.3, Capítulo 2), variable para la cual 

se concluyó que EH, aplicado durante todo el llenado del grano, ejercería un efecto dominante 

sobre el ET, aplicado durante 15 días del llenado del grano. Al mismo tiempo, el EH y el ET×EH 

provocaron caídas de similares magnitudes en variables como la relación fuente destino (Tabla 

2.4, Capítulo 2), afectando negativamente la acumulación de Pr, Ac y Res en el grano a través del 

suministro de asimilados (Tabla S1 del anexo). A través de los experimentos y tratamientos, se 

evidenció un marcado efecto genotípico, siendo el contenido de Pr, Ac y Res y concentración de 

Pr siempre mayor en Alim5.09 respecto a Jocketta, mientras que este último genotipo tuvo mayor 

concentración de Ac y Res respecto a Alim5.09 (Tabla 3.1). Este resultado destaca la importancia 

de la elección del genotipo como práctica de manejo, dado que aún en condiciones estresantes 

cada genotipo conservó su característica diferencial de composición química para la cual fueron 

seleccionados. Además, si bien las condiciones ambientales modulan el suministro de asimilados 

hacia el grano para la síntesis de los distintos componentes que determinan su calidad, las 

diferencias genéticas en su composición química están probablemente reguladas por el mismo 

grano (Hayati et al., 1996; Wyss et al., 1991). Por lo tanto, ambas fuentes de variación en la 

composición química del grano deben ser tenidas en cuenta. 

En este estudio, el EH ya sea solo o combinado con el ET disminuyó levemente más al 

contenido de Pr respecto del resto de los componentes, provocando un ligero incremento en la 

concentración de Ac y/o Res (Tabla 3.1). Por el contrario, Rotundo y Westgate (2010) encontraron 

que el contenido de Ac y Res fueron más reducidos ante el déficit hídrico, aumentando así la 

concentración de Pr. La acumulación de Ac en el grano depende mayormente de la asimilación 

actual de carbono vía fotosíntesis y en menor medida de removilización de reservas (Yamagata 

et al., 1987). Por ello, ha sido propuesto que, si el estrés reduce la oferta de asimilados durante el 

llenado, la síntesis de Ac sería disminuida proporcionalmente más que la de Pr (Rotundo et al., 

2009, 2011). Una posible explicación de las diferencias encontradas en nuestro trabajo respecto 

a Rotundo et al. (2009, 2011) podría ser que debido a que la acumulación de Pr comienza antes 

que la deposición de Ac (Yazdi-Samadi et al., 1977) un inicio temprano del estrés, como en 

nuestros experimentos, tendría un mayor impacto negativo en la Pr que uno tardío. Esta hipótesis 

se apoya en Rose (1988) y Carrera et al. (2009), quienes concluyeron que un EH temprano en el 
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período de llenado de grano redujo la concentración de Pr e incrementó la concentración de Ac. 

Por otro lado, la falta de respuesta del contenido de Pr, Ac y Res ante el ET regado, podría 

relacionarse a que tanto la producción de asimilados por parte de las hojas (Ergo et al., 2021), así 

como la capacidad intrínseca del grano para sintetizar y almacenar los componentes del grano 

(Tabla 2.6 y 2.7, Capítulo 2) no fueron afectadas en las parcelas bajo ET regado. 

Para avanzar en la comprensión de los cambios que se observaron en los componentes del 

grano debido a los tratamientos, determinamos la dinámica de acumulación del contenido de Pr, 

Ac y Res a través de la tasa y duración de acumulación. En general y teniendo en cuenta ambos 

experimentos, los contenidos de Pr, Ac y Res se asociaron principalmente con la TA (a excepción 

del aceite en el Exp I) y las relaciones más robustas se alcanzaron entre el contenido de Pr y la 

TA de este componente (Figura 3.1 y 3.2). En general, las reducciones del contenido de Pr, Ac y 

Res en las parcelas estresadas hídricamente se asociaron a caídas en la TA de los mismos (Tabla 

3.2 y 10). En coincidencia con lo observado por Rotundo y Westgate (2010), la TA y DA variaron 

en forma independiente. Más aún, en el Exp I, en las parcelas bajo déficit hídrico la reducción en 

el contenido de Pr se asoció a la reducción en la TA, mientras que la disminución en el contenido 

de Ac se asoció principalmente a un acortamiento en la DA (Tabla 3.2). Contrariamente a lo 

hipotetizado, la acumulación de Pr no se mantuvo ante condiciones de estrés, y su disminución 

estuvo asociada a una caída del 17% promedio de su TA a través de los experimentos. La TA de 

Pr y la TCG se asociaron positivamente (Tabla S1 del anexo). En este sentido, la TA de Pr, Ac y 

Res en las parcelas bajo déficit hídrico siguieron similar tendencia a lo observado para la TCG, 

es decir que disminuyeron. La TCG depende de los asimilados, principalmente sacarosa y 

aminoácidos suministrados por la planta madre; mientras que la proteína de almacenamiento y el 

aceite son sintetizados en el grano (Egli, 1998, 2017), sugiriendo una regulación de la TCG a 

nivel de planta y grano. La asociación positiva entre la TA de Pr, Ac y Res con el CMA y peso 

de la vaina (Tabla S1 del anexo) indicó que al igual que lo discutido en el capítulo 2, en parte la 

reducción de estas dos últimas variables bajo condiciones déficit hídrico restringieron la 

expansión celular durante la fase lineal del desarrollo del grano, generando así limitaciones en la 

capacidad intrínseca del grano para sintetizar y acumular los distintos componentes químicos. Por 

otro lado, a nivel de planta-cultivo, el déficit hídrico disminuyó significativamente la fuente de 

asimilados estimada a través del IAF al inicio del llenado (Tabla 2.4; Capítulo 2) y también la 

fotosíntesis durante el mismo periodo (Ergo et al., 2021), condicionando de esta forma la 

producción y el  posterior suministro de asimilados hacia el grano en activo crecimiento. 

Otro resultado interesante de este capítulo fue que independientemente de los experimentos, 

genotipos y aún en condiciones de estrés, se observó que los granos del estrato superior alcanzaron 

mayor concentración de Pr que los granos del estrato inferior (Tabla 3.2 y 3.3) coincidiendo con 

lo observado por Bennett et al. (2003), Collins y Cartter (1956) y Escalante y Wilcox (1993). Se 
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han indicado distintas razones por las cuales el ES alcanzaría mayor concentración de Pr. Algunos 

autores lo atribuyen a una mayor acumulación de la proteína de reserva en los nudos apicales 

respecto del de los basales (Bennett et al., 2003). Otros a una mayor actividad de la enzima nitrato 

reductasa (clave en la asimilación de nitrato) en los nudos superiores respecto a los inferiores 

(Bellaloui y Gillen, 2010). Tanto en los estudios mencionados como en los de Ghassemi-Golezani 

y Lotfi (2013) y Sharma et al. (2013) donde no se realizó la evaluación de la dinámica de 

acumulación, determinándose la calidad de granos a cosecha, pudo haber influido también el 

momento de cuajado de las vainas, determinando diferencias en el tamaño de grano que 

explicarían la variación de la concentración de Pr y Ac entre los distintos nudos. En nuestro 

trabajo se consideró el factor etario de las vainas, y se observaron diferencias en la composición 

del grano a través de los estratos de la planta. Estas diferencias observadas podrían responder a 

condiciones microclimáticas propias de cada estrato, es decir, luz y temperatura que se generan 

dentro del canopeo (Baldocchi et al., 1983; Hiebsch et al., 1976). En este sentido, se ha encontrado 

una mayor intercepción de la radiación solar y mayor temperatura en la parte superior del canopeo 

respecto del inferior (Liu y Song, 2012; Schwerz et al., 2019) lo cual promovería una mayor tasa 

de asimilación de carbono y síntesis de los principales componentes del grano. Nuestros 

resultados del Exp I, donde encontramos mayor contenido de Pr, Ac y Res en los granos del 

estrato superior vs. el estrato inferior podrían relacionarse con ello. Para poder corroborar esta 

hipótesis sería necesario avanzar en la medición de la intercepción de la luz solar y la temperatura 

en distintas posiciones del canopeo. 

Un aspecto clave en la calidad del grano, es la composición del aceite, dado que por ejemplo 

la proporción de ácidos grasos insaturados determinan la estabilidad oxidativa del aceite con fines 

industriales, mientras que los tocoferoles con propiedades antioxidantes le otorgan valor 

nutracéutico para los humanos. A través de los experimentos y genotipos encontramos que el EH 

individual o combinado con ET, incrementó la concentración del ácido oleico, disminuyendo la 

de los ácidos linoleico y linolénico respecto al control. De esta manera, la relación Ol/Ln se 

incrementó en las parcelas bajo déficit hídrico (Tabla 3.4). Esta respuesta coincidió con lo 

documentado por Bellaloui y Mengistu (2008) en condiciones de secano a campo y Gao et al. 

(2009) en ensayos de larga duración a campo con menor disponibilidad de precipitaciones. Se ha 

mencionado que el EH podría ejercer su efecto a través de un aumento interno de la temperatura 

de la planta incluyendo sus órganos (vainas y granos), afectando así a las enzimas oleato y 

linoleato desaturasa, que desaturan sucesivamente el Ol a Li y Ln, las que se conoce que 

disminuyen su actividad ante incrementos de temperatura (Cheesbrough, 1989; Tang et al., 2005). 

En este sentido, en las parcelas bajo déficit hídrico observamos aumentos de la temperatura del 

canopeo respecto a las parcelas regadas (Ergo et al., 2021) que apoyarían esta hipótesis, 

acompañado también de caídas de hasta el 50% en la fijación de carbono, suministro clave para 
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la síntesis de los ácidos grasos insaturados. Por otro lado, numerosos trabajos han encontrado que 

ante incrementos de la temperatura ambiental durante el llenado del grano, aumenta el ácido 

oleico, con disminuciones de ácido linoleico y linolénico (Carrera et al., 2011; Carrera y 

Dardanelli, 2017; Dornbos y Mullen, 1992; Oliva et al., 2006). Sin embargo, en nuestro estudio 

no se observaron cambios significativos en las proporciones de los distintos ácidos grasos en las 

parcelas bajo ET (Tabla 3.4), tal vez porque al estar bajo riego esto podría haber permitido la 

recuperación del cultivo una vez finalizados los tratamientos de incremento térmico. Esta 

respuesta va en línea con lo observado en la concentración del aceite que tampoco fue modificado 

en las parcelas mencionadas. Además, la falta de respuesta significativa tanto de las relaciones 

hídricas dentro del grano (CMA) (Tabla 2.6, capítulo 2), como de la fijación de carbono (tasa de 

fotosíntesis) y temperatura del canopeo en las parcelas regadas bajo ET (Ergo et al., 2021), 

podrían contribuir a explicar la ausencia de repuestas significativas en la síntesis de los distintos 

AG insaturados en estas parcelas. 

Cuando se analizó la calidad del aceite en las distintas posiciones del canopeo se observó que, 

independientemente de los tratamientos de estrés, el ES presentó mayor concentración de ácido 

oleico (exceptuando al Exp II) y menor concentración de ácido linoleico y linolénico comparado 

con el EI (Tabla 3.4). Estos resultados coincidieron con lo observado por Bellaloui y Gillen (2010) 

en ensayos en invernadero y Moro Rosso et al. (2021) en experimentos a campo, pero sin 

limitantes hídricas. Anteriormente, Britz y Cavins (1993) encontraron que los granos de las 

posiciones superiores del canopeo tuvieron mayor concentración de oleico y menor de linoleico 

respecto a los granos de las posiciones inferiores de la planta. Estos autores atribuyeron las 

diferencias observadas al rol de la calidad de la luz en la síntesis de ácidos grasos, donde la 

actividad de la enzima citosólica omega-6-desaturasa, que cataliza la conversión del ácido oleico 

en ácido linoleico, aumentó en los granos desarrollados bajo luz azul reducida, condición que se 

da en los estratos inferiores del canopeo. Además, la cantidad de luz (radiación interceptada 

acumulada) también cambia entre estratos del canopeo y podría ejercer un rol sobre la 

composición de ácidos grasos. Por ejemplo, en girasol se observaron efectos aditivos de la 

temperatura nocturna y de la radiación interceptada sobre el contenido de ácido oleico (Echarte 

et al., 2012). Por otro lado, como se mencionó previamente, ambientes más cálidos favorecen la 

síntesis de ácido oleico, mientras que ambientes más fríos alcanzan mayores concentraciones de 

los ácidos linoleico y linolénico (Carrera et al., 2011). Dentro del canopeo, se ha mostrado una 

mayor temperatura (entre 1 y 3 ºC) en los estratos superiores de la planta respecto de los inferiores 

tanto en soja (Baldocchi et al., 1983), como en maíz (Liu y Song, 2012). En este sentido, tanto la 

variación de la temperatura a través del canopeo, como así también la calidad y cantidad de la luz 

podrían ser factores que contribuyen a explicar las diferencias observadas en la síntesis de los 

distintos AG insaturados. 
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Respecto a la composición de tocoferoles en el aceite de soja, en general observamos que los 

distintas isoformas y los tocoferoles totales no variaron según la posición que ocuparon los granos 

dentro del canopeo. No obstante, si se registraron modificaciones debido a los tratamientos de 

estrés y al factor genotípico (Tabla 3.5). A través de los tratamientos y experimentos, el genotipo 

Alim5.09 presentó mayores concentraciones de alfa y beta tocoferol respecto a Jocketta, mientras 

que este último tuvo mayores concentraciones de gamma y delta tocoferol. Diversos estudios han 

observado diferencias genotípicas entre las distintas isoformas de tocoferoles (Almonor et al., 

1998; Seguin et al., 2009; Yoshida et al., 1998). Mas aun, Seguin et al. (2009) en ensayos a campo 

y luego Carrera et al. (2021) en un analisis que consideró la combinacion de distintas condiciones 

de manejo, ambientes y genotipos observaron que los tocoferoles totales (concentración y/o 

contenido) se asociaron negativamente con el peso de grano y positivamente con la concentración 

de Ac. Estas asociaciones también fueron observadas en nuestro trabajo (Figura 3.5 A y B), 

mientras que la concentración de tocoferoles totales (µg g-1 grano) aumentó ante reducciones del 

contenido de aceite (Figura 3.5 C), mostrando una respuesta de tipo dilución que coincide con lo 

documentado por González Belo et al. (2017), Izquierdo et al. (2011) y Nolasco et al. (2004). Sin 

embargo, es importante señalar que la dirección de esta relación podría depender de las unidades 

en las que estén expresados los tocoferoles totales, como lo muestran los trabajos de Carrera y 

Seguin (2016) y Carrera et al. (2021), quienes analizando los tocoferoles totales pero expresados 

en términos de contenido (mg grano-1), encontraron  que, a medida que aumentaba el peso de 

grano (mg grano-1), los tocoferoles totales disminuían a una mayor tasa que la concentración de 

aceite (%), sin una relación significativa entre tocoferoles totales y el contenido de aceite. Los 

autores sugirieron que la falta de asociación entre los tocoferoles totales y el contenido de aceite 

podría relacionarse a efectos compensatorios de respuestas opuestas del contenido total de 

tocoferoles a la concentración de aceite (positiva) y al peso de grano (negativa), respectivamente. 

De manera interesante, la concentración de alfa y beta tocoferol se asociaron positivamente al 

peso de grano como lo muestran las correlaciones de Pearson. Dichas asociaciones permitirían 

explicar que el genotipo Alim5.09, de mayor peso de grano, alcance mayores concentraciones de 

alfa y beta tocoferol respecto a Jocketta. A partir de estos resultados, el peso de grano podría ser 

de gran utilidad como biomarcador sencillo de alta concentración de alfa tocoferol, útil para ser 

considerado en un plan de mejoramiento. Por otro lado, es conocido que las condiciones 

ambientales como la temperatura y la disponibilidad hídrica durante el llenado del grano también 

influencian la acumulación de tocoferoles pudiendo modificar su composición (Britz et al., 2008; 

Britz y Kremer, 2002; Carrera et al., 2011). Independientemente de los experimentos y genotipos, 

encontramos que en las parcelas regadas bajo ET no se modificaron significativamente las 

distintas isoformas de tocoferoles, incluyendo los tocoferoles totales. Contrariamente, el EH solo 

o combinado con ET aumentó la concentración de alfa tocoferol y disminuyó la concentración de 

delta tocoferol, sin cambios significativos en los tocoferoles totales (Tabla 3.5). Este último 
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resultado coincide con estudios previos de  Britz y Kremer (2002), quienes observaron en 

experimentos bajo condiciones controladas que el EH (10-25% humedad del suelo) aplicado 

durante el llenado del grano provocó aumentos en la concentración de alfa tocoferol y reducciones 

de gamma y delta tocoferol, manteniendo relativamente constante la concentración de tocoferoles 

totales. En ensayos multiambientales en Brasil, Carrão-Panizzi y Erhan (2007) encontraron que 

si agrupaban localidades con precipitaciones similares durante el llenado del grano, pero sin 

considerar la temperatura media no lograban establecer una relación entre disponibilidad hídrica 

y la concentración de las distintas isoformas y el total de tocoferoles. Sin embargo, cuando 

consideraban localidades con temperatura media similares, pero diferentes precipitaciones 

(variación de ~4 veces) durante el llenado, observaban un gran aumento de la concentración de 

alfa tocoferol junto con reducciones gamma, delta y tocoferoles totales a medida que aumentaba 

la temperatura y disminuían las precipitaciones. En una revisión bibliográfica, Carrera y Seguin 

(2016) propusieron que el EH podría alterar el metabolismo de síntesis de los tocoferoles, 

mediante un aumento de la temperatura interna de las plantas, que modificaría la actividad de 

enzimas claves como la gamma tocoferol metiltransferasa (que metila tanto gamma tocoferol en 

alfa tocoferol como delta tocoferol en beta tocoferol) o los genes que la codifican (Sattler et al., 

2004). En estudios sobre actividad enzimática, se determinó que la temperatura óptima para la 

actividad de la enzima gamma tocoferol metil transferasa fue de alrededor de 34 ºC para pimiento 

(Capsicum annuum) y Arabidopsis thaliana (Koch et al., 2003) y ligeramente mayor, 

aproximadamente 40ºC, para el alga verde (Chlamydomonas reinhardtii) (Gálvez-Valdivieso et 

al., 2011). Teniendo en cuenta esto y la hipótesis de Carrera y Seguin (2016), en nuestro trabajo 

observamos que el EH aumentó entre 3-4 ºC la temperatura del canopeo respecto al control (30 

ºC), por lo que la actividad enzimática podría haberse visto alterada. Sin embargo, se necesitan 

más estudios para corroborar este efecto indirecto de la temperatura a través del EH, ya sea 

midiendo la actividad enzimática o a través del análisis de expresión génica de genes clave que 

codifican para la síntesis de cada uno de los tocoferoles, aspecto que se abordará en el capítulo 5. 

6. Conclusiones 

El estrés hídrico individual o combinado con estrés térmico durante el llenado modificó la 

composición química de los granos de soja, a diferencia del estrés térmico individual que, en 

general, no la modificó. El déficit hídrico redujo el contenido de proteína, aceite y fracción 

residual debido principalmente a una disminución en la tasa de acumulación, más que a la 

reducción de la duración de acumulación de estos compuestos. Además, la mayor reducción en el 

contenido de proteína respecto al contenido de aceite provocó aumentos en la concentración de 

este último, destacando la importancia de la interrelación entre los distintos componentes 

químicos del grano. La composición del aceite se modificó, aumentando la concentración del 

ácido oleico y disminuyendo la de los ácidos linoleico y linolénico. Asimismo, aumentó la 
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concentración de alfa tocoferol y disminuyó la de delta tocoferol, sin cambios significativos en 

los tocoferoles totales. Por otro lado, a pesar de que la composición química varió entre genotipos, 

éstos respondieron en la misma dirección ante las distintas condiciones de estrés, manteniendo 

las características para los cuales fueron mejorados (i.e., alta concentración de proteína en 

Alim5.09 y alta concentración de aceite en Jocketta), destacando así la importancia de la selección 

de variedades en el manejo agrícola. De manera interesante, encontramos variabilidad de la 

calidad química del grano a través del canopeo, exhibiendo el estrato superior una mayor 

concentración de proteína y menor concentración de fracción residual, ácido linoleico y linolénico 

comparado con el estrato inferior. Finalmente, en este capítulo proporcionamos información 

relevante acerca del impacto de los estreses hídrico y/o térmico sobre la calidad química del grano 

de soja, tanto a nivel de planta entera como a través de estratos dentro del canopeo. Sin embargo, 

para poder avanzar sobre la comprensión de mecanismos fisiológicos que modulan la 

acumulación de los componentes químicos del grano de soja es necesario indagar, el 

funcionamiento del cultivo como fuente de asimilados a través de un enfoque bioquímico-

fisiológico, aspectos que serán abordados en el capítulo 4.  
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 CAPÍTULO 4 

 ASOCIACIONES ENTRE LA COMPOSICIÓN QUÍMICA DEL GRANO Y 

VARIABLES ECOFISIOLÓGICAS RELACIONADAS A LA FUENTE DE 

CARBONO Y NITRÓGENO EN SOJA BAJO ESTRÉS TÉRMICO, ESTRÉS 

HÍDRICO Y SU INTERACCIÓN 

1. Introducción 

El rendimiento potencial de los cultivos, desde el punto de vista fisiológico, es el producto de 

la transformación de la radiación solar en biomasa, mediante la fijación de dióxido de carbono a 

través de la fotosíntesis. Este proceso es afectado en gran medida por la calidad de luz (color o 

longitud de onda de la luz) estimada mediante la relación rojo rojo-lejano; como así también por 

la cantidad de luz recibida por las plantas  (Li et al., 2014; Yang et al., 2018). Durante la fijación 

del carbono se tienen en cuenta las eficiencias de captación (i.e. eficiencia de intercepción de la 

luz, eficiencia del uso de la radiación) y la posterior distribución de biomasa a los órganos 

reproductivos (índice de cosecha) (Gifford et al., 1984; Monteith, 1972; Sinclair y Wit, 1975). En 

condiciones de crecimiento no limitantes, se establece una relación lineal entre la acumulación de 

biomasa y la cantidad de radiación fotosintéticamente activa interceptada por el cultivo, 

permitiendo ajustar un modelo simple para la estimación de la producción potencial (Gosse et al., 

1986; Monteith y Moss, 1977; Tardieu, 2013). La cantidad de radiación fotosintéticamente activa 

interceptada y acumulada por un cultivo depende de la duración del ciclo y de la dinámica de 

intercepción, fuertemente ligada a la evolución del índice de área foliar (Maddonni y Otegui, 

1996).  

En condiciones de campo, los cultivos están frecuentemente expuestos a condiciones de estrés 

abiótico (déficit hídrico, altas temperaturas, déficit nutricional, entre otros) que, dependiendo del 

momento dentro del ciclo ontogénico en el que ocurran, la intensidad y duración del mismo  

pueden afectar su productividad (Loomis y Connor, 1992). Particularmente, el estrés térmico por 

altas temperaturas y el déficit hídrico provocan cambios a nivel fisiológico, bioquímico y 

morfológico en las plantas (Barnabás et al., 2008; Mittler, 2006; Prasad et al., 2008; Turner et al., 

2001; Wahid et al., 2007). Diversos estudios mostraron que el estrés hídrico y/o térmico durante 

el llenado de grano redujeron la fotosíntesis en cereales como trigo, arroz (Oryza Sativa) (Yang 

y Zhang, 2006) y cebada (Hordeum vulgare) (Samarah, 2005) y en soja (Egli y Bruening, 2004; 

Ergo et al., 2021). Estas disminuciones en la tasa fotosintética han sido relacionadas a 

modificaciones estructurales y ultraestructurales a nivel de cloroplastos en las hojas (Carrera et 

al., 2021) y a dos tipos de respuestas: estomáticas como la inhibición o disminución de 

conductancia estomática y transpiración foliar generando aumento de la temperatura del canopeo 

(Ergo et al., 2021; Sehgal et al., 2017); como así también a respuestas no estomáticas evidenciadas 

por aumento del estrés oxidativo (Ergo et al., 2018; Inamullah e Isoda, 2005). Además, se ha 
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indicado que el estrés hídrico afecta la absorción de minerales (Gunes et al., 2006) y puede reducir 

la fijación de nitrógeno en soja (Serraj et al., 1999; Serraj, 2003). En conjunto, los efectos adversos 

mencionados pueden reducir la producción de asimilados (carbono y nitrógeno) y la 

removilización hacia los granos en formación (Leport et al., 2006) impactando negativamente en 

la producción (Carrera et al., 2021; De Souza et al., 1997; Ergo et al., 2018; Frederick et al., 1991) 

y calidad química de los granos (Britz y Kremer, 2002; Carrera et al., 2009, 2011; Dornbos y 

Mullen, 1992).  

El llenado de grano es la etapa en la cual se produce la acumulación de biomasa en el grano, 

procesos de movilización de reservas y la síntesis de proteína, aceite (compuesto principalmente 

por ácidos grasos y en menor medida por tocoferoles) y carbohidratos (Bewley et al., 2013; 

Gallardo et al., 2008; Wilson, 2004). En el capítulo 3 de esta tesis se cuantificó y detalló el impacto 

del estrés térmico e hídrico y su interacción durante la etapa de llenado en los mencionados 

componentes de calidad química del grano. Sin embargo, mediante la implementación de técnicas 

multivariadas, como el análisis de componentes principales y regresiones lineales simples y/o 

múltiples se podrían identificar parámetros dentro de las variables ecofisiológicas que 

contribuyan a explicar los cambios de calidad química en los genotipos evaluados frente a las 

condiciones estresantes. Este tipo de abordaje ha sido utilizado previamente en distintos estudios, 

incluyendo los de nuestro equipo de trabajo (Ergo et al., 2018; Carrera et al., 2021;  Carrera et al., 

2015). Por otro lado, Rotundo et al. (2009) evaluaron genotipos de soja contrastantes en 

concentración de proteína y encontraron una relación positiva entre el área foliar y el contenido 

de proteína, observando un alto contenido de proteína en los granos a valores más altos del índice 

de área foliar. Por otro lado, Izquierdo et al. (2009) modificaron la radiación solar interceptada 

durante el llenado de granos mediante sombreado y raleo de plantas en cultivos de maíz, girasol 

y soja. Dichos autores hallaron que independientemente de la especie, el porcentaje de ácido 

oleico aumentó al incrementarse la radiación solar interceptada por planta. Más recientemente, en 

un estudio con diferentes niveles de defoliación durante el llenado de grano en soja, Carrera et al. 

(2022) encontraron que la radiación fotosintéticamente activa interceptada durante el llenado de 

grano se correlacionó fuerte y positivamente con el rendimiento, número y peso de granos y el 

contenido de proteína y aceite y la relación oleico linolénico. Teniendo en cuenta los antecedentes 

indicados, proponemos avanzar sobre mecanismos fisiológicos que puedan estar involucrados en 

la definición de la calidad química del grano de soja bajo los estreses abióticos evaluados en 

nuestro estudio. 

2. Objetivo 

En genotipos de soja con concentración diferencial de proteína en grano sometidos a breves 

intervalos de altas temperaturas, déficit hídrico y su interacción durante el llenado se propone: 
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establecer asociaciones entre la composición química del grano y variables ecofisiológicas 

relacionadas a la fuente de carbono y nitrógeno. 

3. Materiales y métodos 

3.1 Determinación de variables ecofisiológicas  

Radiación fotosintéticamente activa interceptada acumulada durante el llenado de grano  

La radiación global diaria incidente se registró a partir de la estación meteorológica de la 

Estación Experimental Agropecuaria del Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria (INTA) 

Manfredi (31°49′S, 63°46′O Córdoba, Argentina). Los valores registrados de dicha variable se 

multiplicaron por el coeficiente 0,48 (el cual comprende las longitudes de onda del espectro 

visible aprovechable por las plantas) para obtener la radiación fotosintéticamente activa (Pinker 

y Laszlo, 1992). La intercepción solar se midió en cada parcela con un sensor cuántico lineal de 

1 m de longitud (Cavadevices, Buenos Aires, Argentina). Se tomaron cinco mediciones por 

parcela ubicando la barra de manera oblicua entre dos surcos centrales. La proporción de radiación 

fotosintéticamente activa interceptada por el cultivo (RFAI, MJ m-2) se determinó como: 1 - 

Rd/Re, donde Rd es la radiación medida por debajo del canopeo verde y Re es la radiación medida 

por encima del canopeo (Gallo y Daughtry, 1986). La radiación por debajo y por encima del 

canopeo se midieron con una frecuencia semanal, entre las 12:00 y las 14:00 hs en días 

completamente despejados y vientos menores a los 5 km h-1. La proporción diaria de radiación 

fotosintéticamente activa interceptada entre dos mediciones se calculó por interpolación lineal. 

Finalmente, la radiación fotosintéticamente activa interceptada acumulada durante el llenado de 

grano (RFAIR5-R7) se calculó sumando los valores de radiación solar interceptada diaria desde el 

inicio de llenado de grano (R5) hasta la madurez fisiológica (R7) según la escala propuesta por 

Fehr y Caviness (1977). 

Índice de cosecha  

El índice de cosecha (IC) se estimó como el cociente entre el rendimiento en grano (g m-2) y 

la biomasa aérea total (g m-2) incluyendo tallos, vainas y granos al final del ciclo del cultivo. 

Ambas variables se obtuvieron según lo detallado en la sección materiales y métodos del capítulo 

2. 

Valor SPAD 

El valor SPAD se determinó mediante el aparato Minolta SPAD-502 (SPAD-502; Minolta 

Camera Co., Osaka, Japan) que evalúa cuantitativamente la intensidad del verde de la hoja entre 

las longitudes de onda 650 y 940 nm, de esta forma es un estimador indirecto de la concentración 

de clorofila. Las mediciones se tomaron en tres momentos durante el llenado de grano a partir del 

estadio R5.5, en el Exp I se correspondieron con los días 12, 18, 32 mientras que para el Exp II 
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fueron los días 5, 19 y 32. Las lecturas del valor SPAD se realizaron en el folíolo central de la 

tercera hoja trifoliada desde el ápice, en seis plantas seleccionadas al azar de los surcos centrales 

dentro de cada parcela. 

Relación rojo rojo-lejano 

En el Exp II, se realizaron mediciones relacionadas a la calidad de la luz, para ellos se 

cuantificó la relación rojo rojo-lejano (R/RL) utilizando un sensor Skye SKR 110 Red/Far Red 

(Skye Instruments Ltd, Llandrindod Wells, Reino Unido). Se tomaron cuatro mediciones por 

parcela en dos posiciones: entre e intra-surcos, en cuatro momentos durante el llenado de grano: 

7, 19, 28 y 33 días desde el estadio de R5.5. El sensor se posicionó horizontalmente a 10 cm por 

encima del canopeo y en el estrato superior de las plantas de manera similar a lo descripto en 

Bianculli et al. (2016). Dicha medición, al igual que la intercepción de radiación solar, se realizó 

entre las 12:00 y 14:00 hs en días soleados y vientos menores a los 5 km h-1. 

Fotosíntesis 

La tasa fotosintética (μmol CO2 m-2 s-1) se midió utilizando un analizador portátil Licor 

6400XT (Li-Cor Inc., Lincoln, USA). Las determinaciones se realizaron en tres plantas 

seleccionadas al azar por parcela, en tres momentos en el Exp I y cuatro momentos en el Exp II 

durante el llenado de granos a partir del estadio de R5.5. Para el primer experimento las 

mediciones se realizaron durante los días 12, 18, 32 mientras que, para el Exp II las mediciones 

se realizaron durante los días 5, 8, 19 y 32. Dichas mediciones se tomaron en el folíolo central de 

la tercera hoja trifoliada desde el ápice, entre las 12:00 y 14:00 hs en días soleados y vientos 

menores a los 5 km h-1. 

Concentración de carbono y nitrógeno en hojas y tallos 

En el Exp I, la concentración de carbono (C) y nitrógeno (N) en hojas y tallos se determinaron 

utilizando un analizador elemental Perkin Elmer 2400 Serie II (PerkinElmer, Inc., EEUU). Luego, 

se calculó el contenido de C en hoja (Choja), N en hoja (Nhoja), C en tallo (Ctallo) y N en tallo 

(Ntallo), expresados como base seca (mg de C o N mg hoja o tallo seco-1). Para ello, a los 32 días 

desde R5.5 se colectaron tres hojas al azar del tercer nudo desde el ápice, correspondiente a tres 

plantas ubicadas en los surcos centrales de cada parcela. También, en el estadio de R8 se 

recolectaron tres tallos seleccionados al azar ubicados en los surcos centrales de cada parcela. Las 

muestras de hojas y tallos se secaron a 60 ºC durante 72 horas siguiendo el protocolo propuesto 

por Zhang et al. (2020). A partir de los valores de C y N obtenidos, se calculó la relación entre 

los mismos como el cociente entre Choja y Nhoja (C/Nhoja) y Ctallo y Ntallo (C/Ntallo). 

Temperatura del canopeo 
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La temperatura del canopeo (ºC) se midió utilizando un termómetro infrarrojo (Testo 845, 

Barcelona, España) manteniéndolo en un ángulo menor a 45º respecto a la horizontal sobre el 

canopeo abarcando distintas áreas de la parcela para integrar la mayor cantidad de hojas. Se 

realizaron cinco mediciones por parcela en tres y cuatro momentos durante el llenado de grano a 

partir del estadio de R5.5 en el Exp I y Exp II, respectivamente. Para el primer experimento fueron 

los días 12, 18, 32 mientras que para el Exp II fueron los días 5, 8, 19 y 32. Las mediciones se 

tomaron entre las 12:00 y 14:00 hs en día soleados y vientos menores a los 5 km h-1. 

Es importante destacar que en las variables en las que se realizaron mediciones en más de un 

momento durante el llenado de grano (SPAD, temperatura del canopeo, relación rojo rojo-lejano 

y fotosíntesis), solo se consideraron para el análisis estadístico el día 18 para el Exp I y el día 19 

para el Exp II desde el estadio de R5.5. Ambos días corresponden a 3 o 4 días luego de finalizado 

el ET (i.e., post ET) y corresponden a la misma fase fenológica (la que involucra al llenado de 

grano temprano) El momento mencionado fue en el que se registraron las mayores diferencias 

entre los tratamientos de estrés en las variables observadas en trabajos previos realizados por 

nuestro equipo de trabajo en la misma estación experimental, usando la misma aproximación 

metodológica y validada ante la comunidad científica (Carrera et al., 2021; Ergo et al., 2018). 

3.2 Análisis estadístico  

En ambos experimentos los datos se analizaron estadísticamente utilizando el modelo 

trifactorial en parcelas sub-sub divididas con dos repeticiones para determinar las diferencias 

entre los tratamientos. Las medias se compararon con una prueba de mínima diferencia 

significativa (DMS) utilizando un nivel de probabilidad de 0,05 (Di Rienzo et al., 2014). 

Se realizó un análisis de componentes principales (ACP) para cada experimento con el objetivo 

de establecer asociaciones entre la composición química del grano de soja y variables eco-

fisiológicas relacionadas a la fuente de carbono y nitrógeno teniendo en cuenta los tratamientos 

control, ET, EH y ET×EH. El ACP es un método de análisis multivariado que permite reducir la 

dimensión de un conjunto de datos, aumentando su interpretación y minimizando al mismo tiempo 

la pérdida de información (Jollife y Cadima, 2016). A partir del ACP se obtuvo una representación 

gráfica denominada biplot (Gabriel, 1971), teniendo en cuenta los dos primeros componentes 

principales (CP1 y CP2). Para avanzar en el análisis, a partir de ambos biplots, se seleccionaron 

variables ecofisiológicas (variables predictoras o independientes) que permitieran explicar los 

cambios de distintos componentes químicos del grano (variables respuestas) mediante modelos de 

regresión lineal simple y/o múltiple. El estadístico Cp de Mallows, los residuos parciales y 

coeficiente de determinación (R2) fueron analizados para identificar los modelos de ajuste más 

apropiados. Para todos los análisis se utilizó el software Infostat versión 2014 (Di Rienzo et al., 

2014).  
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4. Resultados  

4.1 Variables ecofisiológicas relacionadas a la fuente de carbono y nitrógeno en 

soja 

En el Exp I, la RFAIR5-R7 fue afectada significativamente por el nivel hídrico y el genotipo 

(Tabla 4.1). En las parcelas bajo déficit hídrico (EH y ET×EH), la RFAIR5-R7 disminuyó un 43% 

respecto a las parcelas bajo riego (control y ET). Se observó también que, independientemente de 

los tratamientos, la RFAIR5-R7 fue un 16% mayor en el genotipo Alim5.09 comparado con 

Jocketta. Respecto a la fotosíntesis, se observaron diferencias significativas debido las 

interacciones NH×NT y NH×G. En la primera interacción, las parcelas bajo déficit hídrico 

disminuyeron la fotosíntesis un 32%, mientras que en el tratamiento combinado (i.e., ET×EH) 

dicha disminución alcanzó el 47%, ambas comparadas con las parcelas regadas. En la interacción 

NH×G, las parcelas bajo déficit hídrico disminuyeron la fotosíntesis respecto a las parcelas 

regadas, dicha reducción fue del 33% en el genotipo Alim5.09, mientras que en Jocketta fue del 

48%. La temperatura del canopeo fue afectada significativamente por el nivel hídrico, 

observándose aumentos de 4 °C en las hojas de plantas correspondientes a las parcelas bajo déficit 

hídrico (independientemente del nivel térmico) en comparación con las de las parcelas regadas 

(34 ºC vs 30 ºC, respectivamente). En el caso del valor SPAD, se observaron diferencias 

significativas por genotipo, nivel hídrico y la interacción NH×NT. El genotipo Alim5.09 presentó 

mayor valor SPAD (~4%) respecto a Jocketta a través de los tratamientos. Independientemente 

del genotipo, el valor SPAD disminuyó en promedio un 3% en los tratamientos de ET, EH y 

ET×EH respecto al control. La relación carbono nitrógeno en la hoja fue afectada 

significativamente por la interacción NH×G×NT. En el genotipo Alim5.09 se observaron 

aumentos en dicha relación del orden de 13, 51 y 71% para los tratamientos de ET, EH y ET×EH 

respectivamente. En el caso de Jocketta, se observaron aumentos del 17, 68 y 39% para ET, EH 

y ET×EH respectivamente. En ambos genotipos, el aumento en la relación C/N en hoja indicaría 

procesos de removilización de N desde dicho órgano hacia los granos en crecimiento. A diferencia 

de lo observado en la relación C/N en hoja, esta relación en tallo presentó disminuciones del 38% 

en las parcelas bajo déficit hídrico respecto a las parcelas regadas, indicando posiblemente un 

impedimento en la removilización de N desde los tallos. El índice de cosecha también fue afectado 

por el nivel hídrico, disminuyendo un 28% en las parcelas bajo déficit hídrico respecto de las 

parcelas regadas, indicando una menor partición de biomasa hacia los granos. 

En el Exp II, tanto la cantidad (estimada a través de la RFAIR5-R7) como la calidad de la luz 

(estimada a través de la relación rojo rojo-lejano) fueron afectadas significativamente solo por el 

nivel hídrico (Tabla 4.1). La RFAIR5-R7 disminuyó un 38% en las parcelas bajo déficit hídrico 

respecto a las parcelas regadas. Mientras que la relación rojo rojo-lejano aumentó un 54% en las 

parcelas bajo déficit hídrico respecto a las parcelas regadas, implicando que más luz roja está 
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penetrando a través del canopeo, pudiendo ser aprovechada en estratos inferiores. La tasa 

fotosintética también fue afectada sólo por el nivel hídrico, exhibiendo las plantas de parcelas 

bajo déficit hídrico una reducción de la fotosíntesis del orden del 26% respecto a las plantas de 

parcelas regadas. La temperatura del canopeo fue afectada significativamente por el nivel hídrico 

y la interacción NH×G×NT. En Alim5.09, la temperatura del canopeo aumentó 2, 4 y 3 ºC en los 

tratamientos de ET, EH y ET×EH respectivamente, comparado con el control (27,9 ºC). En 

Jocketta, la temperatura del canopeo también se incrementó en 1 y 2 ºC para el EH y ET×EH, 

mientras que para el ET disminuyó en 1 ºC, con relación al control (28,9 ºC). En general, la 

temperatura del canopeo aumentó ~3 ºC en las parcelas bajo déficit hídrico (31,3 ºC) respecto de 

las parcelas regadas (28,6 ºC). En el SPAD se registraron diferencias significativas debido al 

genotipo, presentando Alim5.09 un 5% más de valor SPAD comparado con Jocketta. El índice 

de cosecha se redujo significativamente un 13% sólo en las parcelas bajo déficit hídrico 

comparado con las parcelas bajo riego, indicando una menor partición y/o menor rendimiento 

tanto por caídas del NG como del PG. 
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Tabla 4.1. Variables ecofisiológicas relacionadas a la fuente de carbono y nitrógeno en soja: radiación fotosintéticamente activa interceptada acumulada durante 

el llenado de grano (RFAIR5-R7), relación rojo rojo-lejano (R/L), fotosíntesis, temperatura del canopeo (TC), valor SPAD, relación carbono nitrógeno en hoja 

(C/Nhoja) y tallo (C/Ntallo) e índice de cosecha (IC) considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), dos genotipos (Alim5.09 y Jocketta), dos 

niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) y las interacciones entre los factores en el experimento (Exp) I y II.  

Nivel 

hídrico 
Genotipo 

Nivel  

térmico 
RFAIR5-R7  R/RL   Fotosíntesis TC Valor SPAD  C/Nhoja  C/Ntallo IC 

      (MJ m-2)     (μmol CO2 m-2 s-1 ) (◦C)     (mg C mg N-1)     

   Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II Exp I Exp II 

                   
Riego Alim5.09 TAmb 437,7 418,2 − 0,53 26,0 27,2 30,7 27,9 48,1 46,2 9,7 − 127,1 − 0,58 0,47 

  ET 447,2 397,1 − 0,53 32,8 28,9 29,7 29,8 46,2 46,8 11,0 − 102,7 − 0,58 0,46 

 Jocketta TAmb 368,1 388,4 − 0,60 33,8 26,8 29,6 28,9 45,7 45,2 10,4 − 97,0 − 0,60 0,51 

  ET 383,6 387,1 − 0,56 34,7 31,6 29,2 27,8 45,0 45,6 12,2 − 118,7 − 0,56 0,47 

EH Alim5.09 TAmb 256,6 248,7 − 0,86 24,6 22,0 33,6 31,6 45,7 47,2 14,7 − 67,6 − 0,44 0,43 

  ET 235,3 252,0 − 0,85 21,5 23,9 34,1 31,3 46,4 44,4 16,7 − 63,5 − 0,45 0,38 

 Jocketta TAmb 220,8 222,0 − 0,87 21,5 21,5 33,0 30,1 44,6 42,2 17,4 − 67,6 − 0,38 0,40 

  ET 215,2 263,3 − 0,86 14,4 16,8 35,0 32,3 44,8 43,2 14,4 − 78,3 − 0,42 0,45 

                   

DMS doble interacción 36,7 120,2 − 0,25 6,0 4,2 2,1 1,1 1,0 3,0 1,6 − 47,0 − 0,12 0,07 

DMS triple interacción 51,9 170,0 − 0,36 8,5 6,0 2,9 1,5 1,4 4,2 2,2 − 66,5 − 0,17 0,10 

Nivel de significancia                 

Nivel hídrico (NH)             *** ** − ** *** *** *** *** * ns *** − * − ** * 

Genotipo (G)     ** ns − ns ns ns ns ns ** * ns − ns − ns ns 

Nivel térmico (NT)             ns ns − ns ns ns ns ns ns ns ns − ns − ns ns 

NH×G     ns ns − ns * ns ns ns ns ns ns − ns − ns ns 

NH×NT          ns ns − ns * ns ns ns * ns ns − ns − ns ns 

G×NT      ns ns − ns ns ns ns ns ns ns * − ns − ns ns 

NH×G×NT   ns ns − ns ns ns ns ** ns ns * − ns − ns ns 

ns, no significativo 

***, **, * Significativo al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente.
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4.2 Asociaciones entre variables ecofisiológicas y de calidad química del grano de 

soja 

En el Exp I, las dos primeras componentes principales del ACP explicaron el 80,2% de la 

variabilidad total de los datos. El CP1 y el CP2 representaron el 56,5 y 23,7% de la variación total 

(Figura 4.1). A lo largo del CP1 (componente que explicó la mayor variabilidad) se diferenciaron 

los tratamientos según el nivel hídrico, es decir, las parcelas regadas (Control y ET) se ubicaron 

en el plano opuesto a las parcelas estresadas hídricamente (EH y ET×EH). El CP2 separó los 

genotipos Alim5.09 y Jocketta. Los vectores de contenido de proteína, aceite y fracción residual 

junto con la concentración de proteína y el peso de grano se orientaron hacia las parcelas regadas. 

Estas variables se asociaron positivamente con la relación fuente destino y el valor SPAD, ambas 

orientadas, hacia el genotipo Alim5.09. Los vectores del ácido linoleico y linolénico también se 

orientaron hacia las parcelas bajo riego y se asociaron negativamente con la relación carbono 

nitrógeno en hoja y positivamente con la RFAIR5-R7, el índice de área foliar, el índice de cosecha, 

la relación carbono nitrógeno en tallo y la fotosíntesis. De forma interesante, el vector del delta 

tocoferol se direccionó hacia las parcelas regadas próximo al genotipo Jocketta. Además, delta 

tocoferol se asoció negativamente al vector de alfa tocoferol, que se orientó hacia el tratamiento 

de EH del genotipo Alim5.09. El vector de beta tocoferol se asoció positivamente al alfa tocoferol. 

El ácido oleico y la relación oleico linolénico se orientaron hacia las parcelas bajo déficit hídrico, 

particularmente cercanas al genotipo Alim5.09. Las últimas tres variables químicas mencionadas 

se asociaron positivamente con la temperatura del canopeo y la relación carbono nitrógeno en 

hoja, ambas orientadas hacia las parcelas bajo EH. Por último, se observó asociaciones positivas 

entre los vectores de concentración de aceite, fracción residual y concentración de gamma 

tocoferol y tocoferoles totales, todos ellos orientados hacia las parcelas bajo EH. 

En el Exp II, las dos primeras componentes principales del ACP explicaron el 77,8% de la 

variabilidad total de los datos. El CP1 y el CP2 representaron el 47,7% y 30,1% de la variación 

total (Figura 4.2). La tendencia observada en el Exp I se mantuvo en el Exp II, dado que el CP1 

separó los tratamientos según el nivel hídrico, es decir, las parcelas regadas (Control y ET) se 

ubicaron en el plano opuesto a las parcelas estresadas hídricamente (EH y ET×EH); mientras que, 

el CP2 separó al genotipo Alim5.09 de Jocketta. Coincidentemente con el Exp I, los vectores de 

contenido de proteína, aceite y fracción residual junto con la concentración de proteína y el peso 

de grano se orientaron hacia las parcelas regadas. Estas variables se asociaron positivamente con 

la relación fuente destino y el valor SPAD, ambas orientadas hacia las parcelas regadas y 

próximas al genotipo Alim5.09. En el Exp II, los vectores de alfa y beta tocoferol también se 

asociaron positivamente entre sí, y se mantuvo la asociación negativa entre alfa y beta tocoferol 

con gamma y delta tocoferol, estos dos últimos orientados hacia las parcelas bajo EH y más 

cercanos al genotipo Jocketta. Similarmente al Exp I, los ácidos linoleico y linolénico se asociaron 
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positivamente con la RFAIR5-R7, el índice de área foliar, el índice de cosecha y la fotosíntesis. 

Todos estos vectores se orientaron hacia las parcelas bajo riego, hacia donde también se orientó 

la concentración de la fracción residual. La menor longitud del vector del total tocoferol respecto 

al resto de los vectores, indicó su escaso aporte a la determinación de las CPs. Finalmente, el 

ácido oleico y la relación oleico linolénico se asociaron positivamente con la temperatura del 

canopeo (al igual que en el Exp I) y con la relación rojo rojo-lejano; todos ellos orientados hacia 

las parcelas bajo EH y próximos al genotipo Alim5.09. 

 

Figura 4.1. Biplot que muestra las relaciones entre variables ecofisiológicas (círculos verdes) y 

variables de composición química del grano de soja (círculos amarillos) a través de genotipos 

(Alim5.09 y Jocketta) y de tratamientos, que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos 

(riego y estrés hídrico) y dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control 

(riego a temperatura ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura 

ambiente) y ET×EH en el experimento I. Variables: Contenido de proteína (Proteína cont); 

contenido de aceite (Aceite cont); contenido de fracción residual (Fracción residual cont); 

concentración de proteína (Proteína %); concentración de aceite (Aceite %); concentración de 

fracción residual (Fracción residual %); ácido oleico (Ol); ácido linoleico (Li); ácido linolénico 

(Ln); relación ácido oleico linolénico (Ol/Ln); alfa tocoferol (Alfa toc); beta tocoferol (Beta toc); 

gamma tocoferol (Gamma toc); delta tocoferol (Delta toc); tocoferoles totales (Total toc); peso 

de grano (PG); valor SPAD (SPAD); relación fuente destino (F/D); radiación fotosintéticamente 

activa interceptada acumulada durante el llenado de grano (RFAIR5-R7); índice de área foliar (IAF); 
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índice de cosecha (IC); relación carbono nitrógeno de tallo (C/Ntallo); relación carbono nitrógeno 

en hoja (C/Nhoja); temperatura del canopeo (TC). La relación F/D y el IAF fueron tomadas del 

capítulo 2. 

 

Figura 4.2. Biplot que muestra las relaciones entre variables ecofisiológicas (círculos verdes) y 

variables de composición química del grano de soja (círculos amarillos) a través de genotipos 

(Alim5.09 y Jocketta) y de tratamientos, que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos 

(riego y estrés hídrico) y dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés térmico): control 

(riego a temperatura ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura 

ambiente) y ET×EH en el experimento II. Variables: Contenido de proteína (Proteína cont); 

contenido de aceite (Aceite cont); contenido de fracción residual (Fracción residual cont); 

concentración de proteína (Proteína %); concentración de aceite (Aceite %); concentración de 

fracción residual (Fracción residual %); ácido oleico (Ol); ácido linoleico (Li); ácido linolénico 

(Ln); relación ácido oleico linolénico (Ol/Ln); alfa tocoferol (Alfa toc); beta tocoferol (Beta toc); 

gamma tocoferol (Gamma toc); delta tocoferol (Delta toc); tocoferoles totales (Total toc); peso 

de grano (PG); valor SPAD (SPAD); relación fuente destino (F/D); radiación fotosintéticamente 

activa interceptada acumulada durante el llenado de grano (RFAIR5-R7); índice de área foliar (IAF); 

índice de cosecha (IC); relación rojo rojo-lejano (R/RL) y temperatura del canopeo (TC). La 

relación F/D y el IAF fueron tomadas del capítulo 2. 
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Luego de realizar el análisis exploratorio de los datos mediante el análisis de componentes 

principales, se seleccionaron aquellas variables ecofisiológicas que mostraron fuertes 

asociaciones con cada uno de los componentes químicos del grano en ambos experimentos. Para 

ello, en una segunda etapa se ajustaron regresiones lineales simples o múltiples con el objetivo de 

modelar los distintos componentes químicos del grano de soja (contenido y concentración de 

proteína, contenido y concentración de aceite, concentración de ácido oleico, linoleico y 

linolénico; relación oleico linolénico; concentración de alfa, beta, gamma y delta tocoferoles y 

tocoferoles totales) en función de variables ecofisiológicas (Tabla 4.2). Las regresiones múltiples 

para el contenido de proteína y aceite, así como para la concentración de proteína y aceite 

incluyeron como variables explicatorias o regresoras a la RFAIR5-R7 y la relación fuente destino. 

Antes de realizar el análisis de regresiones múltiples, se chequeo la correlación entre estas dos 

variables (i.e., F/D y la RFAIR5-R7) y, se observó que no hubo correlación significativa entre 

ambas. Además, en cada una de las regresiones múltiples se tuvo en cuenta el factor de inflación 

de la varianza, que en todos los casos fue entre 1 y 1,7. Este factor analiza la magnitud de 

multicolinealidad entre las variables y para que sea considerada alta debería ser mayor a 10 

(Kutner et al., 2005), lo cual no se dio en ningún caso. 

A través de los tratamientos y genotipos, las regresiones para el contenido de proteína y de 

aceite indicaron en ambos casos que la RFAIR5-R7 y la relación fuente destino presentaron una 

relación lineal, positiva, y significativa con estos componentes químicos, explicando dichos 

modelos el 65% de la variabilidad total. Ambas regresiones señalaron que aumentos en la RFAIR5-

R7 y de la relación fuente destino (lo que implica mayor cantidad de asimilados para el grano) 

promueven incrementos tanto del contenido de proteína como de aceite en el grano. La 

concentración de proteína también mostró una relación lineal, positiva, y significativa con la 

RFAIR5-R7 y la relación fuente destino, aunque la RFAIR5-R7 tuvo una contribución mayor respecto 

de la relación fuente destino en el modelo ajustado (Cp Mallows, Tabla 4.2). Respecto a la 

concentración de aceite, la RFAIR5-R7 y la relación fuente destino también fueron variables 

significativas en el modelo ajustado (R2= 45%), aunque en este caso se relacionaron 

negativamente con la concentración de aceite. 

En el caso de los ácidos grasos insaturados, i.e., oleico, linoleico y linolénico y las distintas 

isoformas de tocoferoles se ajustaron regresiones lineales simples (Figura 4.3 y 4.4). Las 

variaciones en el ácido oleico fueron explicadas significativa y positivamente por la temperatura 

del canopeo (p <0,0001, Figura 4.3A). Este modelo explicó el 58% de la variabilidad del ácido 

oleico, y la pendiente de 0,37 % ºC-1 indicó un aumento de ~0,37 en la concentración de ácido 

oleico por cada grado centígrado de incremento en la temperatura del canopeo. El ácido linoleico 

se asoció significativa y negativamente con la temperatura del canopeo (R2= 0,22; p=0,0079, 

Figura 4.3B). Similarmente, el ácido linolénico mostró una asociación significativa y negativa 
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con la temperatura del canopeo (R2= 0,72; p <0,0001, Figura 4.3C). La pendiente de -0,20 % ºC-

1 indicó una disminución de ~0,20 en la concentración de ácido linolénico por cada grado 

centígrado de incremento en la temperatura del canopeo. La relación oleico linolénico, indicador 

de la calidad del aceite, se explicó significativa y positivamente por la temperatura del canopeo 

(R2= 0,69; p <0,0001, Figura 4.3D), indicando aumentos en dicha relación ante aumentos en la 

temperatura del canopeo. Otro predictor significativo para los ácidos grasos insaturados y la 

relación oleico linolénico fue la RFAIR5-R7; sin embargo, el Cp Mallow´s indicó que el efecto de 

la temperatura del canopeo fue mayor respecto de la RFAIR5-R7 (datos no mostrados). 

Respecto a las isoformas de tocoferoles, la variable regresora de mayor ajuste fue la 

temperatura del canopeo, aunque solo fue significativa para la concentración de gamma y delta 

tocoferol (p= 0,0449, Figura 4.4C y p <0,0001, Figura 4.4D). La concentración de gamma y delta 

tocoferol mostraron una asociación significativa y negativa con la temperatura del canopeo, 

indicando una reducción de 3,5 y 5,25 µg g-1 grano, respectivamente por cada grado centígrado 

de aumento en la temperatura del canopeo (Figura 4.4C y D). Si bien se observó que la 

concentración de alfa tocoferol se relacionó de manera positiva y beta tocoferol de manera 

negativa con la temperatura del canopeo, dichas relaciones no resultaron significativas (p= 0,0837 

y p= 0,9614, respectivamente; Figura 4.4A y B). Finalmente, la concentración de tocoferoles 

totales, aunque se asoció de manera negativa con la temperatura del canopeo, dicha relación 

tampoco resultó significativa (p= 0,05, Figura 4.4E). 

Tabla 4.2. Coeficientes de regresión lineal para contenido y concentración de proteína y aceite vs. 

radiación fotosintéticamente activa interceptada acumulada durante el llenado de grano (RFAIR5-

R7) y relación fuente destino (F/D) considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), 

dos genotipos (Alim5.09 y Jocketta), dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés 

térmico [ET]) y las interacciones entre los factores en el experimento I y II. 

Variable dependiente 

Variable  

explicatoria 

Coeficiente 

de 

regresión 

Error 

estándar p-valor 

Cp 

Mallow´s 

R² 

Aj 

Contenido de proteína (mg grano-1) Constante 18,917 6,747 0,0091           0,65 

 RFAIR5-R7 0,071 0,017 0,0002 19,38  

  F/D   1,608 0,354 0,0001 21,63   

Contenido de aceite (mg grano-1) Constante 17,980 3,151 <0,0001           0,65 

 RFAIR5-R7 0,035 0,008 0,0001 21,44  

  F/D   0,715 0,165 0,0002 19,72   

Concentración de proteína (%) Constante 33,264 0,760 <0,0001           0,65 

 RFAIR5-R7 0,010 0,002 0,0001 24,15  

  F/D   0,130 0,040 0,0028 11,79   

Concentración de aceite (%) Constante 25,827 0,424 <0,0001           0,45 

 RFAIR5-R7 -0,003 0,001 0,0046 10,60  

  F/D   -0,053 0,022 0,0216 6,97   
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Figura 4.3. Relación de la temperatura del canopeo (ºC) con la concentración de ácido oleico (A), 

ácido linoleico (B), ácido linolénico (C) (%) y relación oleico linolénico (D) en granos de soja a 

través de genotipos (Alim5.09 y Jocketta) y de tratamientos, que resultaron de la combinación de 

dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) y dos niveles térmicos (temperatura ambiente y estrés 

térmico): control (riego a temperatura ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico 

(EH a temperatura ambiente) y ET×EH en el experimento I y II.  
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Figura 4.4. Relación de la temperatura del canopeo (ºC) con la concentración de alfa tocoferol 

(A), beta tocoferol (B), gamma tocoferol (C), delta tocoferol (D) y tocoferoles totales (E) (µg g-1 

grano) en granos de soja a través de genotipos (Alim5.09 y Jocketta) y de tratamientos, que 

resultaron de la combinación de dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) y dos niveles térmicos 

(temperatura ambiente y estrés térmico): control (riego a temperatura ambiente), estrés térmico 

(riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) y ET×EH en el experimento I y II.  
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5. Discusión  

Diferentes estudios han avanzado sobre el entendimiento de la generación del rendimiento y 

la calidad química del grano ante diferentes escenarios productivos, explorando y estableciendo 

relaciones entre variables ambientales (como la temperatura del aire y régimen hídrico) y/o 

fisiológicas, que caracterizan a la fuente de asimilados y destinos, con la composición química 

del grano. En general, los trabajos que modificaron la fuente o destinos lo hicieron a través de 

tratamientos de sombreo, raleo, defoliación, desvainado de plantas a campo (Carrera et al., 2022; 

Izquierdo et al., 2009; Rotundo et al., 2009, 2011). Es menos conocido si las relaciones 

establecidas se mantienen o cambian bajo condiciones de ET, EH y ET×EH, aunque existen 

algunas evidencias en estudios de déficit hídrico (Carrera et al., 2009, 2011; Carrera y Dardanelli, 

2017; Rotundo y Westgate, 2009), aumentos de temperatura (Carrera et al., 2009, 2011) y la 

interacción ET×EH (Carrera et al., 2015). En esta tesis, a través de técnicas de análisis que 

combinaron análisis de componentes principales, así como regresiones lineales simples y 

múltiples, encontramos que las variables explicativas más robustas para el contenido de proteína 

y aceite, así como la concentración de proteína y aceite fueron la RFAIR5-R7 y la relación F/D 

(Tabla 4.1). Reducciones en la RFAIR5-R7 y la relación F/D promovieron disminuciones lineales 

en el contenido de proteína, aceite y concentración de proteína, mientras que la concentración de 

aceite se incrementó levemente (Tabla 4.2). Estos resultados coincidieron parcialmente con lo 

observado por Carrera et al. (2022), quienes, encontraron que reducciones en la RFAIR5-R7 

redujeron el contenido de proteína y aceite. Los autores observaron que el contenido de aceite fue 

afectado más negativamente conduciendo a un incremento en la concentración de proteína y 

reducción en la concentración de aceite. Las diferencias observadas podrían estar relacionadas al 

tipo de tratamientos abordados entre ambos estudios dado que en Carrera et al. (2022), aplicaron 

tratamientos de defoliación durante el llenado de grano, mientras que en nuestros experimentos 

tratamientos de ET, EH y ET×EH, lo que genera respuestas muy diferentes en las plantas y luego 

en la calidad de los granos cosechado. No obstante, en nuestros experimentos el componente más 

afectado fue el contenido de proteína, lo cual habría resultado en un incremento de la 

concentración del aceite como se discutió en el capítulo 3.  

Mediante el análisis de componentes principales, cuyos resultados se visualizan a través de 

gráficos biplots, observamos que el contenido de proteína, aceite y fracción residual, junto a la 

concentración de proteína estuvieron relacionados al genotipo Alim5.09 (Figura 4.1 y 4.2), el cual 

alcanzó un mayor peso de grano respecto a Jocketta, a través de ambos experimentos y 

tratamientos (excepto en el Exp I, donde Alim5.09 en la condición ET×EH alcanzó menor PG 

que Jocketa Tabla 2.3, capítulo 2). Además, los mencionados atributos químicos, se relacionaron 

positivamente con la relación F/D y el valor SPAD, estimador indirecto de clorofila y por ende 

del contenido de N foliar, de forma tal que a mayor valor SPAD mayor es el contenido de N foliar 
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(Figura 4.1 y 4.2). Observamos que el genotipo Alim5.09 alcanzó mayor valor SPAD y mayor 

relación F/D, presentando mayor contenido de N foliar y mayor cantidad de asimilados 

disponibles por grano en comparación con Jocketta a través de ambos experimentos y tratamientos 

(Tabla 4.1 y 2.4, capítulo 2). Estas características del genotipo Alim5.09 junto a la mayor tasa de 

removilización de N desde el tallo documentada en Ergo et al. (2021), podrían aumentar la 

disponibilidad de carbono y nitrógeno, esenciales para la síntesis de los distintos componentes 

químicos del grano permitiendo explicar el mayor contenido y concentración de Pr en grano. 

Además, podría justificar la ausencia de un adelantamiento de la senescencia y de un acortamiento 

de la duración del llenado de grano en las parcelas bajo riego observadas en este genotipo de alta 

Pr analizado en el mismo sistema experimental. Es interesante destacar que, aparte de los recursos 

provenientes de la planta madre, el grano también regula la síntesis de los distintos componentes 

químicos en su interior (Weber et al., 2005). En este sentido, la mayor tasa de acumulación de 

proteína, aceite y fracción residual exhibida por Alim5.09 respecto de Jocketta (Tabla 3.2 y 3.3, 

capítulo 3) indicaría una mayor actividad metabólica del grano, destacando así la importancia de 

considerar no solo la fuente de asimilados sino también, la capacidad intrínseca del grano para la 

síntesis de los diferentes componentes químicos.   

Como se mencionó previamente, la cantidad de asimilados (principalmente carbono y 

nitrógeno) para la síntesis de los componentes químicos del grano resulta fundamental durante la 

etapa del llenado de grano. Las fuentes nitrogenadas para la síntesis de proteína en soja provienen 

de la absorción de nitrato del suelo, la fijación de nitrógeno atmosférico y la removilización del 

N acumulado en los tejidos vegetativos (Shibles et al., 1994). Esta última es la más predominante, 

dado que, entre el 50 y 100% del nitrógeno final del grano proviene de la redistribución a partir 

de las hojas (Zeiher et al., 1982). Por otro lado, la capacidad de utilización del nitrógeno por las 

plantas está íntimamente ligada a la disponibilidad de luz en relación a la actividad fotosintética 

(Johnson et al., 2010). Durante el proceso de fotoasimilación, se generan agentes reductores que 

reducen el nitrato a nitrito y, posteriormente, a amoníaco que será asimilado en forma de 

aminoácido. Este proceso es fundamental en las plantas y se ha indicado que, si se reduce la 

cantidad de luz que llega al canopeo, el proceso de fotoasimilación también se reduciría (Evans, 

1989). En nuestro estudio observamos que condiciones de estrés hídrico individual o acompañado 

de estrés térmico durante el llenado de grano en soja afectaron la fuente fotosintética, lo cual se 

evidenció a través de reducciones tanto de la captura de RFAIR5-R7 como de la funcionalidad de 

dicha fuente, debido a reducciones de la fotosíntesis (Tabla 4.1). La reducción en la RFAIR5-R7 en 

las parcelas bajo déficit hídrico podría deberse a la disminución del índice de área foliar (Tabla 

2.4, capítulo 2) y al acortamiento del periodo de llenado de grano inducido por la senescencia 

foliar anticipada (Ergo et al., 2021), lo cual también afectaría el periodo de fotosíntesis activa y, 

finalmente, la producción de asimilados. El valor SPAD también se redujo ante condiciones de 
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déficit hídrico en el Exp I y aunque no fue significativo en el Exp II, Ergo et al. (2021) detectaron 

la caída de este valor en una medición posterior en el llenado de grano. La disminución de esta 

variable indicaría menor contenido de N foliar y por lo tanto podría afectar la síntesis de proteína. 

Por otra parte, en las parcelas bajo déficit hídrico aumentó la relación C/Nhoja (indicando 

disminuciones de carbono y en mayor proporción de nitrógeno en las hojas) (Tabla 4.1), 

sugiriendo removilización de N desde las hojas. Sin embargo, la reducción de la relación C/Ntallo 

(lo cual implica leves aumentos de carbono y mayores incrementos de nitrógeno en el tallo) y el 

IC (indicando menor partición de asimilados hacia órganos reproductivos) (Tabla 4.1) sugirieron 

limitaciones en el proceso de removilización de reservas desde ese tejido y, por lo tanto, la 

disminución de la partición de asimilados hacia los granos en activo crecimiento. Esto podría 

afectar de manera irreversible la disponibilidad de los precursores necesarios para la síntesis de 

los distintos componentes químicos del grano, explicando, al menos en parte las reducciones 

observadas en el contenido de proteína (Tabla 3.1, capítulo 3). Teniendo en cuenta que la cantidad 

de asimilados (estimado como RFAIR5-R7 e IAF), así como la removilización de reservas 

nitrogenadas son fundamentales para la síntesis de proteína en el grano, esto podría estar 

explicando la asociación positiva entre el contenido y concentración de proteína con la relación 

F/D que observamos en este estudio (Tabla 4.2). 

Por otro lado, para la síntesis de aceite e hidratos de carbono la mayor parte del carbono, hasta 

el 77%, proviene de la fotosíntesis actual, mientras que el 23% restante proviene de la 

removilización de reservas (Yamagata et al., 1987). La sacarosa es la principal forma de transporte 

de carbono para los granos en crecimiento. Adicionalmente, la sacarosa puede almacenarse en 

forma de almidón en diferentes tejidos de la planta madre antes de su movilización (Huber et al., 

1984). La fotosíntesis actual, así como la removilización de reservas y la capacidad intrínseca del 

grano para acumular biomasa pueden ser modificadas por condiciones de estrés hídrico (De Souza 

et al., 1997; Egli y Bruening, 2004), estrés térmico (Djanaguiraman et al., 2011; Prasad et al., 

2008; Thomas et al., 2003) y/o interacción de ambos estreses (Ergo et al., 2018, 2021; Prasad et 

al., 2011, Carrera et al., 2022) pudiendo afectar tanto el peso de grano (Tabla 2.3, capítulo 2) 

como la composición química del grano de soja (Tabla 3.1, 3.2, 3.3, 3.4 y 3.5, capítulo 3). El 

índice de área foliar es un indicador del tamaño de la fuente fotosintética a nivel de cultivo, 

mientras que la fotosíntesis mide la tasa de fijación de CO2 instantánea en la hoja. El IAF está 

íntimamente relacionado con la RFAIR5-R7 (Maddonni y Otegui, 1996) y bajo condiciones de 

déficit hídrico estas variables, junto con la fotosíntesis se redujeron (Tabla 4.1), por lo que la 

producción de compuestos carbonados estaría limitada. Como se mencionó en el párrafo anterior, 

observamos que la removilización y la partición de asimilados hacia los granos estuvo 

condicionada y se evidenció a través reducciones en el IC en las parcelas bajo déficit hídrico. De 

forma tal que, la menor producción y movilización de compuestos carbonados bajo condiciones 
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de estrés hídrico impactaría negativamente en la síntesis de aceite y fracción residual (Tabla 3.1, 

capítulo 3). Considerando ambos procesos fisiológicos, se desprende que la cantidad de 

asimilados acumulados durante el llenado de grano (i.e. RFAIR5-R7), así como la distribución de 

los mismos por grano (i.e. relación F/D) permitirían explicar la asociación positiva de estas 

variables con el contenido de aceite (Tabla 4.2). Otro aspecto interesante de destacar es que, en 

el capítulo 3, bajo condiciones de déficit hídrico el contenido de proteína fue levemente más 

afectado que el contenido de aceite, resultando en un ligero aumento en la concentración de este 

último componente (Tabla 3.1, capítulo 3). Esto en conjunto con la ampliamente documentada 

relación negativa entre la concentración de proteína y aceite (Hymowitz et al., 1972; Panthee et 

al., 2005; Wilcox y Cavins, 1995), contribuirían a comprender la asociación negativa entre la 

RFAIR5-R7 y relación F/D con la concentración de aceite (Tabla 4.2). 

Respecto a la composición del aceite, en el capítulo 3 se observaron cambios en los ácidos 

grasos oleico, linoleico y linolénico ante los distintos tratamientos (Tabla 3.4), derivando en la 

modificación de calidad final del aceite. Del análisis de componentes principales (Figuras 4.1 y 

4.2) se desprende que la RFAIR5-R7 y fotosíntesis se asociaron positivamente con los ácidos 

linoleico y linolénico y de manera negativa con el ácido oleico, indicando la fuerte dependencia 

de los ácidos grasos insaturados de la fuente generadora y asimiladora de carbono. En este sentido, 

en estudios de manipulación de la fuente de asimilados, que incluyeron tratamientos de 

defoliación en soja durante el llenado de grano (Carrera et al., 2022; Izquierdo et al., 2009) 

encontraron incrementos de la concentración del ácido oleico y reducciones de los ácidos linoleico 

y linolénico ante incrementos en la radiación solar interceptada. Willms et al. (1999) señaló que 

ante incrementos de la radiación aumentaría el suministro de carbono hacia los granos y la síntesis 

total de aceite, por lo que ha sido sugerido que ese carbono extra sería preferencialmente 

direccionado hacia la síntesis del ácido oleico por sobre la de los ácidos linoleico y linolénico 

(Carrera et al., 2022; Izquierdo et al., 2009). Por otro lado, es conocido también, que los ácidos 

grasos insaturados también responden a la temperatura (Carrera et al., 2011; Izquierdo et al., 2002; 

Rondanini et al., 2003), y en nuestros experimentos la temperatura interna de la planta, 

(cuantificada mediante la temperatura del canopeo) fue modificada en respuesta a los tratamientos 

de déficit hídrico (Tabla 4.1). El ácido oleico se desatura sucesivamente formando los ácidos 

linoleico y linolénico mediante las enzimas oleato y linoleato desaturasa. Ha sido documentado 

que la actividad de estas enzimas puede afectarse y disminuir ante incrementos de la temperatura 

en el rango comprendido entre los 30 y 35 ºC (Cheesbrough, 1989; Tang et al., 2005). Como se 

discutió previamente en el capítulo 3, el aumento sostenido de la temperatura del canopeo durante 

el llenado de grano en las parcelas bajo déficit hídrico (30-35 ºC; Tabla 4.1), habría limitado la 

capacidad de la planta de refrigerar, pudiendo afectar la actividad de las enzimas implicadas en la 

desaturación del ácido oleico, provocando una mayor acumulación del ácido oleico en detrimento 
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de los ácidos linoleico y linolénico, aumentando así la relación Ol/Ln (Tabla 3.4, capítulo 3). Esto 

contribuiría a explicar por qué la temperatura del canopeo se asoció de manera positiva con el 

ácido oleico y negativamente con los ácidos linoleico y linolénico (Figura 4.1 y 4.2). Estas 

asociaciones fueron confirmadas a través de regresiones lineales simples (Figura 4.3). Además de 

la temperatura, se ha señalado que la calidad de la luz (i.e., relación R/RL) también influencia la 

síntesis de los ácidos grasos insaturados (Britz y Cavins, 1993). Más aun, en ensayos en 

condiciones controladas donde se evaluó el rol de la calidad de luz sobre la síntesis de los ácidos 

grasos insaturados en soja, Holden et al. (1994) encontraron que reducciones en la relación R/RL 

condujeron a disminuciones de la concentración de ácido oleico en los granos y se relacionaron 

con incrementos en la actividad de la enzima citosólica omega-6-desaturasa, que cataliza la 

conversión del ácido oleico en ácido linoleico. Considerando este antecedente, es posible 

proponer que el aumento en la relación R/RL en las parcelas bajo condiciones de déficit hídrico 

en nuestro experimento (Tabla 4.1), promovería incrementos en la concentración de ácido oleico, 

derivando así en la asociación positiva entre la concentración de ácido oleico y la relación R/RL 

observada en el gráfico biplot (Figura 4.2). Finalmente, el aumento en la relación R/RL en las 

parcelas bajo déficit hídrico podría deberse a los movimientos paraheliotrópicos de las hojas de 

soja como documentó previamente Hirata et al. (1983) y más recientemente Carrera et al. (2021) 

en ensayos realizados con la misma aproximación experimental que esta tesis. Dicho movimiento 

permite mantener los folíolos de las hojas paralelos a los rayos solares y evitar el 

sobrecalentamiento de las mismas (Bielenberg et al., 2003), contribuyendo a mitigar los efectos 

adversos del déficit hídrico (disminuyendo la superficie evapotranspirante) y facilitando además 

el ingreso de luz solar a través del canopeo.  

Con relación a las distintas isoformas de tocoferoles, se observó que la concentración de alfa 

y beta tocoferol se asociaron positivamente entre si y, negativamente con la concentración de 

gamma y delta tocoferol (Figura 4.1 y 4.2). La asociación negativa entre la concentración de alfa 

y delta tocoferol ha sido ampliamente documentada (Carrera et al., 2011; Frankel, 1989; Sattler 

et al., 2004; Seguin et al., 2009). Carrera et al. (2011) sugirieron que dicha relación podría reflejar 

la competencia por el 2-metil-6-fitil-1,4-benzoquinona, precursor común para la síntesis de alfa 

y delta tocoferol. Por otro lado, una de las principales funciones de los tocoferoles está asociada 

a su actividad antioxidante relacionada al mantenimiento de la integridad de las membranas 

celulares protegiendo los lípidos de éstas del estrés oxidativo (Foyer y Shigeoka, 2011; Munné-

Bosch y Alegre, 2002). En un estudio paralelo, utilizando la misma aproximación de esta tesis, 

Ergo et al. (2021) encontraron que condiciones de déficit hídrico promovieron el cierre 

estomático, aumentos de la temperatura foliar y del estrés oxidativo. Estos eventos a nivel de 

planta podrían haber promovido el cambio en la composición de los tocoferoles en el aceite como 

respuesta al estrés. Coincidentemente a lo discutido en el capítulo 3, un EH durante el llenado de 
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grano, podría alterar el metabolismo de síntesis de los tocoferoles, mediante un aumento de la 

temperatura interna de las plantas (evidenciado en el aumento significativo de la temperatura del 

canopeo, Tabla 4.1), que podría modificar la actividad enzimática de la gamma tocoferol metil 

transferasa (enzima que interviene en la conversión de gamma a alfa tocoferol) y/o los genes que 

codifican dicha enzima (Carrera y Seguin, 2016), permitiendo una mayor síntesis de alfa tocoferol 

a partir de su precursor gamma tocoferol, y explicando así al menos en parte la asociación negativa 

con delta tocoferol y positiva con alfa tocoferol de la temperatura del canopeo (Figura 4.1 y 4.2).  

Reforzando esta hipótesis, las regresiones lineales simples, indicaron que los precursores de alfa 

y beta tocoferol, es decir gamma y delta tocoferol fueron explicados significativamente por la 

temperatura del canopeo. En este caso, aumentos de la temperatura del canopeo promovieron 

disminuciones lineales delta y gamma tocoferol (Figura 4.4C y D), confirmando lo observado en 

los biplots. No obstante, la regresión lineal entre la temperatura del canopeo y alfa tocoferol no 

fue significativa (Figura 4.4A). Esto podría deberse a que en el Exp I se generó una mayor 

respuesta y rango de alfa tocoferol bajo los tratamientos respecto al Exp II (87,9-5,6 g g-1 grano 

vs 64,2-12,4 g g-1 grano; Tabla 3.5, capítulo 3) y dado que en la regresión se incluyeron ambos 

experimentos, el efecto de la temperatura del canopeo se habría atenuado (R2= 0,34; p=0,0171 

para el Exp I y R2= 0,05; p=0,2194 para el Exp II). A pesar de ello, se observó la tendencia de 

aumento en la concentración de alfa tocoferol ante el incremento de temperatura del canopeo 

(Figura 4.4A). Teniendo en cuenta estos resultados y el mecanismo por el cual la temperatura 

interna de la planta podría modificar la composición de tocoferoles, aún queda por dilucidar cómo 

son regulados estos componentes a nivel genético. Por lo que en el capítulo siguiente avanzaremos 

en el estudio de la regulación de la síntesis de los tocoferoles en distintos momentos del llenado 

de grano ante condiciones control y de ET, EH y ET×EH.  

Es interesante destacar que el precursor inmediatamente anterior de alfa tocoferol es gamma 

tocoferol, y en la conversión de gamma a alfa tocoferol interviene la enzima gamma tocoferol 

metil transferasa (Van Eenennaam et al., 2003). Mediante estrategias de ingeniería genética, como 

la sobreexpresión de los genes que codifican para la enzima gamma tocoferol metil transferasa se 

ha logrado incrementar la concentración de alfa tocoferol disminuyendo la concentración de delta 

tocoferol en el grano (Chen et al., 2012; Shintani y DellaPenna, 1998; Vinutha et al., 2015). Por 

lo tanto, considerar la regulación de la actividad de esta enzima bajo condiciones de estrés abiótico 

también resultaría clave para comprender los cambios en la composición de tocoferoles en el 

grano en nuestro estudio. 

6. Conclusiones 

La respuesta de los componentes de calidad química del grano de soja bajo condiciones 

control, ET, EH y ET×EH fueron relacionadas con variables ecofisiológicas que caracterizaron a 

la fuente generadora de asimilados. La RFAIR5-R7 y la relación F/D emergieron como las variables 
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explicativas más robustas del contenido de proteína y aceite como así también de la concentración 

de proteína y aceite del grano. Incrementos en la RFAIR5-R7 y la relación F/D promovieron 

aumentos en el contenido de proteína, aceite y la concentración de proteína, disminuyendo la 

concentración de aceite. De esta manera, la intercepción de la radiación solar acumulada durante 

el llenado de grano, así como la distribución de los asimilados por grano permitieron explicar el 

impacto de los tratamientos de estrés y genotipos sobre los principales componentes industriales 

del grano de soja. Generalmente la composición del aceite de soja ha sido asociada a variables 

ambientales como la temperatura media del aire, régimen de precipitaciones como así también a 

la radiación acumulada por la planta durante el llenado de grano. Aquí hemos avanzado 

estableciendo como variable explicativa a la temperatura del canopeo, la cual además de ser 

indicador del estado hídrico de la planta, permitió explicar las variaciones de los ácidos grasos 

insaturados y los distintos tocoferoles. Incrementos de la temperatura del canopeo se relacionaron 

con aumentos de la concentración de ácido oleico y disminución del ácido linoleico y linolénico, 

aumentando así la relación Ol/Ln. Así mismo, aumentos de la temperatura del canopeo 

promovieron incrementos de la concentración de alfa tocoferol y consecuentemente redujeron la 

concentración de delta y gamma tocoferol. A partir de estos resultados, se avanzará en el capítulo 

5 sobre mecanismos que regulan la síntesis de las distintas isoformas de tocoferol teniendo en 

cuenta las variables explicativas aquí presentadas. 
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 CAPÍTULO 5 

 EXPRESIÓN DE GENES ASOCIADOS A LA BIOSÍNTESIS DE TOCOFEROLES 

EN GRANOS DE SOJA EXPUESTA A ESTRÉS TÉRMICO Y DÉFICIT HÍDRICO 

DURANTE EL LLENADO 

1. Introducción 

El aceite de soja contiene compuestos menores denominados tocoferoles, cuya importancia 

radica en la estabilidad oxidativa que le confieren al aceite en las semillas, sumado al valor 

nutritivo que proporcionan a los granos debido a su actividad antioxidante como vitamina E en 

humanos y animales (Sattler et al., 2004; Sherwin, 1976). Se ha indicado que, en humanos, el 

consumo diario de dietas ricas en tocoferoles contribuye a la prevención del envejecimiento, 

enfermedades cardiovasculares y el cáncer (Grusak et al., 1999; Shintani y DellaPenna, 1998; 

Stephens et al., 1996). Existen cuatro isoformas de tocoferoles: alfa tocoferol, beta tocoferol, 

gamma tocoferol y delta tocoferol, que se diferencian entre sí por el número y la ubicación de los 

grupos metilo (Figura 5.1). Estas isoformas se encuentran en distintas proporciones en los granos 

de soja, siendo las formas predominantes gamma (60-65%) y delta (20-26%) tocoferol, seguidos 

de alfa (4-10%) y beta (1-3%) tocoferol (Bramley et al., 2009; Carrão-Panizzi y Erhan, 2007; Van 

Eenennaam et al., 2003). En general, los tocoferoles representan el 1,5% en relación al aceite 

total, siendo relativamente más elevado que el de otros cultivos oleaginosos como el cártamo 

(Carthamus tinctorius) y el girasol (Helianthus annuus) que poseen en promedio 0,5% y 0,8%, 

respectivamente (Carpenter, 1979; Speek et al., 1985). Mientras que en soja la isoforma más 

abundante es el gamma tocoferol, en cártamo y girasol predomina el alfa tocoferol (alrededor del 

80% del total tocoferol) (Hass et al., 2006; Hoppe y Krennrich, 2000; Velasco et al., 2005). Entre 

las distintas fracciones, el delta tocoferol se destaca por poseer la mayor actividad antioxidante in 

vitro (Jung y Min, 1990; Kamal-Eldin y Appelqvist, 1996), mientras que alfa tocoferol lo hace 

por poseer la mayor actividad antioxidante in vivo (Fukuzawa et al., 1982, 1985; Kamal-Eldin y 

Appelqvist, 1996) como vitamina E, debido a su retención preferencial por la proteína de 

transferencia del tocoferol en animales (Kono et al., 2013). Por ello, el alfa tocoferol ha recibido 

especial atención en distintos estudios con el objetivo de mejorar el valor nutritivo de los 

alimentos (Dolde et al., 1999; Grusak et al., 1999; Konda et al., 2020; Shintani y DellaPenna, 

1998; Van Eenennaam et al., 2003). 

La biosíntesis de los tocoferoles se produce en la envoltura de plástidos como cloroplastos y 

cromoplastos, mediante una combinación de dos precursores derivados de diferentes vías (Hunter 

y Cahoon, 2007) (Figura 5.2). Estos precursores son el ácido homogentísico (HGA), que proviene 

del p-hidroxi fenil piruvato (HPP), y el fitil difosfato (HPDP). El ácido homogentísico y el fitil 

difosfato son condensados por la homogentisato fitil transferasa (HPT), generando 2-metil-6-fitil-

1,4-benzoquinona (MPBQ). El MPBQ se metila para convertirse en 2,3-dimetil-6-fitil-1,4-
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benzoquinona (DMPBQ). Luego, la tocoferol ciclasa (TC) convierte el MPBQ y el DMPBQ en 

delta tocoferol y gamma tocoferol, respectivamente. El último paso de la ruta de biosíntesis de 

los tocoferoles es la metilación del delta tocoferol y del gamma tocoferol por la gamma tocoferol 

metiltransferasa (γ-TMT), que produce beta tocoferol y alfa tocoferol, respectivamente (Sattler et 

al., 2004; Shintani y DellaPenna, 1998). De esta manera, las enzimas MPBQ-MT y γ-TMT 

resultan claves en la determinación de la composición final de tocoferoles en los granos en 

general. 

En la soja, la concentración final de tocoferoles y su composición varía de acuerdo a factores 

genotípicos, ambientales y la interacción entre estos factores (Carrera et al., 2011; Carrera y 

Seguin, 2016; Dolde et al., 1999; Seguin et al., 2010). En los últimos años se han llevado a cabo 

distintas manipulaciones genéticas para mejorar el valor de la vitamina E en granos, incluida la 

sobreexpresión de genes que codifican para enzimas limitantes en biosíntesis de tocoferoles 

(Shintani y DellaPenna, 1998; Van Eenennaam et al., 2003). En Arabidopsis (Arabidopsis 

thaliana), las enzimas MPBQ-MT y γ-TMT están codificadas por los genes VTE3 y VTE4, 

respectivamente (Bergmüller et al., 2003; Van Eenennaam et al., 2003). La coexpresión de VTE3 

y VTE4 en plantas transformadas de soja, aumentó la proporción alfa tocoferol hasta en un 90% 

y disminuyó las proporciones de delta y gamma tocoferol en los granos (Van Eenennaam et al., 

2003). Se ha identificado que, en soja, la MPBQ-MT está codificada por los genes: 

Glyma.02G143700, Glyma.10G030600, Glyma.02G002000, Glyma.20G211500, y 

Glyma.10G178600 (Knizia et al., 2022) y la γ-TMT por Glyma.12G014200 (TMT1), 

Glyma.12G014300 (TMT2) y Glyma.09G222800 (TMT3), siendo las tres isoformas del gen TMT 

(Dwiyanti et al., 2011; Vinutha et al., 2015). De manera interesante, se ha observado una 

correlación positiva entre la acumulación de alfa tocoferol y la expresión del gen TMT (Dwiyanti 

et al., 2011; Dwiyanti et al., 2007). Además, se ha encontrado una mayor expresión de la isoforma 

TMT3 en granos de soja con alta concentración de alfa tocoferol, en condiciones potenciales de 

crecimiento (Dwiyanti et al., 2011; Vinutha et al., 2017). Sin embargo, según nuestro 

conocimiento, no existen aun trabajos que aborden la expresión de los genes mencionados en 

granos de soja de plantas expuestas a condiciones combinadas de estrés térmico e hídrico. 

Por otro lado, ha sido ampliamente investigado el efecto de los factores ambientales en la 

determinación de los tocoferoles (Almonor et al., 1998; Carrão-Panizzi y Erhan, 2007; Carrera et 

al., 2011; Seguin et al., 2010). Por ejemplo, aumentos de temperatura media de 21 °C a 29 °C 

durante el llenado de grano incrementaron la concentración de alfa tocoferol y disminuyeron la 

concentración de delta tocoferol (Britz y Kremer 2002; Chennupati et al., 2011). En condiciones 

de déficit hídrico, Britz y Kremer (2002) observaron aumentos de la concentración de alfa 

tocoferol con disminuciones de delta y gamma tocoferol, sin cambios significativos en la 

concentración total de tocoferoles. Los resultados del capítulo 3 referidos a los tocoferoles 
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mayoritariamente han coincidido con los resultados observados en los mencionados trabajos, 

dado que aumentos de la concentración de alfa tocoferol estuvieron acompañados de 

disminuciones de la concentración de delta tocoferol, sin modificaciones significativas en la 

concentración total de tocoferoles en las parcelas bajo déficit hídrico. Estos cambios observados 

fueron explicados, al menos en parte por modificaciones de la temperatura del canopeo, a través 

de regresiones lineales en el capítulo 4. Tanto la temperatura del canopeo como el contenido 

relativo de agua en hojas han sido utilizadas en numerosos estudios para caracterizar el estado 

hídrico de las plantas a nivel de cultivos (Carrera et al., 2015; Jackson et al., 1981; Prasad et al., 

2011; Schonfeld et al., 1988). Se ha documentado también que, disminuciones progresivas del 

contenido relativo de agua (Djanaguiraman et al., 2011; Lawlor, 1995; Prasad et al., 2011; Ritchie 

et al., 1990) e incrementos de la temperatura del canopeo (Carrera et al., 2015; Jackson et al., 

1981; Prasad et al., 2011; Schonfeld et al., 1988)  a causa de estrés térmico y/o hídrico reducen la 

tasa de fotosíntesis. Este proceso es fundamental en el metabolismo de las plantas debido a su 

aporte de reservas carbonadas para la síntesis de aceite en el grano y por ende de los tocoferoles 

que lo conforman. Por lo tanto, consideramos que la inclusión de estas variables fisiológicas en 

nuestro trabajo podría aportar al entendimiento de la biosíntesis de tocoferoles en granos de 

plantas expuestas a los mencionados estreses abióticos.   

Los antecedentes sobre la composición de los tocoferoles provienen principalmente de granos 

cosechados a madurez (Britz et al., 2008; Britz y Kremer, 2002; Carrão-Panizzi y Erhan, 2007; 

Carrera et al., 2011; Carrera et al., 2014b), mientras que la información sobre la biosíntesis de 

tocoferoles en granos inmaduros es muy limitada. En experimentos en condiciones controladas, 

Almonor et al. (1998) encontraron que la acumulación de tocoferoles totales era paralela a la 

acumulación de aceite durante el crecimiento del grano de soja. Adicionalmente, en un ensayo a 

campo en condiciones potenciales, Kumar et al. (2009) observaron que la proporción relativa de 

las distintas isoformas de tocoferoles cambiaba con el crecimiento del grano. Este estudio destacó 

que delta tocoferol fue la isoforma predominante en el estadio fenológico R5, mientras que en los 

siguientes estadios fenológicos y hasta la madurez fisiológica gamma tocoferol fue la isoforma 

que contribuyó en mayor proporción a los tocoferoles totales. Si este patrón de acumulación de 

tocoferoles se mantiene o cambia bajo condiciones de estrés abiótico resulta aún desconocido. 

Más aun, el estudio a nivel genético de los mecanismos de biosíntesis y acumulación de los 

tocoferoles y cómo son regulados bajo condiciones de estrés térmico e hídrico y su interacción es 

menos conocido. Por lo tanto, proponemos investigar el impacto de los estreses en la expresión 

génica de enzimas claves limitantes vinculadas a la biosíntesis de tocoferoles, considerando 

también variables fisiológicas relacionadas al funcionamiento de las plantas. 
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Figura 5.1. Estructura molecular de las 4 isoformas de tocoferoles presentes en soja, adaptado de 

(Wang, 2008). 

 

 

Figura 5.2. Vía simplificada de biosíntesis de tocoferoles adaptado de Muñoz y Munne-Bosch 

(2019). En rojo se destacan las enzimas involucradas: Hidroxifenilpiruvato dioxigenasa 

(HPPDD); Homogentisato fitil transferasa (HPT); Metilfitilbenzoquinona metiltransferasa 

(MPBQ-MT); Tocoferol ciclasa (TC); Gamma tocoferol metiltransferasa (γ-TMT). Dentro de las 

cajas están indicados los genes candidatos identificados en soja para las enzimas MPBQ-MT 

(Knizia et al., 2022) y γ-TMT (Dwiyanti et al., 2011; Vinutha et al., 2015). 
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2. Objetivo 

En el genotipo de soja Alim5.09 sometido a breves intervalos de altas temperaturas, déficit 

hídrico y su interacción durante el llenado se propone, determinar si los cambios en las 

proporciones de los diferentes tocoferoles están correlacionados con la expresión de los cinco 

genes claves implicados en la biosíntesis de los mismos, considerando además aspectos 

fisiológicos del funcionamiento de las plantas. 

3. Materiales y métodos 

Se realizó un experimento durante la campaña 2018/19 en el invernadero del Instituto de 

Fisiología y Recursos Genéticos Vegetales (Centro de Investigaciones Agropecuarias) INTA 

(31º28'S, 64º08´O Córdoba Argentina) bajo las siguientes condiciones: temperatura promedio 

diaria de 24 °C (con fluctuaciones de 19 °C de mínima durante la noche y 28 °C durante el día), 

humedad promedio de 60% e intensidad lumínica ~1200-1400 µmol m-2 s-1. La fecha de siembra 

fue el 14 de diciembre. El genotipo utilizado fue Alim5.09, debido a que los resultados previos 

del capítulo 3 indicaron una mayor concentración de alfa y beta tocoferol y menor de delta 

tocoferol en este genotipo respecto a Jocketta. Además, en Alim5.09 la isoforma alfa tocoferol 

fue la que registró los mayores cambios ante los tratamientos de estrés, incrementándose ante el 

déficit hídrico, sin modificaciones significativas de los tocoferoles totales. 

Las plantas se cultivaron en macetas de PVC cilíndricas de aproximadamente 4 litros de 

capacidad. Se utilizó una mezcla de ~3,5 kg de sustrato húmedo de tierra y arena en una relación 

2:1. Para el manejo del riego en el ensayo se determinaron las constantes hídricas y composición 

del sustrato (Tabla 15). El contenido hídrico del sustrato (CHS) a capacidad de campo se 

determinó mediante la ecuación [5.1], mientras que el CHS en el punto de marchitez permanente 

(PMP) se determinó en laboratorio según el método ISO/FDIS 11274 (1998). 

 

donde:  

PHcc: peso húmedo promedio del sustrato a capacidad de campo (g) 

PS: peso seco promedio del sustrato (g) 

Para ello, se regaron cinco macetas hasta alcanzar la saturación del sustrato y una vez que se 

completó el drenaje de las mismas se registró el PHcc. Este peso, considerado como la capacidad 

de campo, es la cantidad máxima de agua capaz de ser retenida por el sustrato y representa el 

100% del contenido hídrico del mismo (Cassel y Nielsen, 1986). Luego, se retiró el sustrato de 

×100        ecuación [5.1] CHS (%)=  
PS 

PHcc- PS 
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esas macetas y se llevó a una estufa de secado a 105 ºC durante 72 horas para finalmente registrar 

el PS (según metología propuesta por Brouwer et al. (1986)). 

Tabla 5.1. Constantes hídricas y composición del sustrato utilizado en el experimento del 

invernadero durante la campaña 2018/19.  

Constantes hídricas Porcentaje (%) 

Capacidad de campo (CC)  40  

Punto de marchitez permanente (PMP)  12 

Textura del suelo 

Arena (%) 76,61 

Limo (%) 12,00 

Arcilla (%) 11,39 

Clasificación textural Franco arenoso 

 

La siembra se realizó manualmente colocando en cada maceta tres semillas, previamente 

curadas con fungicida (CRUISER® ADVANCED), a ~2cm de profundidad. En el estadio 

cotiledonar (VC, según escala de Fehr y Caviness, 1977), se raleó para dejar una planta por maceta 

y aproximadamente 18-20 plantas m-2. Las plantas se mantuvieron libres de malezas y 

enfermedades durante el ciclo del cultivo. 

3.1 Tratamientos y diseño experimental 

Luego de la siembra, todas las macetas fueron regadas y llevadas al 80% del CHS. Entre la 

siembra y el comienzo de los tratamientos de estrés hídrico, las macetas se regaban diariamente 

en las primeras horas de la mañana reponiendo el agua perdida durante el día. Para ello, primero 

se registraba el peso de cada una de las macetas y de acuerdo al peso objetivo de CC de cada una 

de ellas se determinaba la cantidad de agua que debía reponerse cada día (Figura 5.2A y B).  

Los tratamientos se impusieron al inicio del llenado de grano, estadio R5 (Fehr y Caviness, 

1977). Para ello, la mitad de las macetas elegidas al azar se trasladaron a un cubículo contiguo 

dentro del mismo invernadero con el fin de establecer un régimen de temperatura diferencial entre 

ambos cubículos. Las macetas se agruparon bajo un diseño completamente aleatorizado en arreglo 

de parcelas dividida con seis repeticiones (cada maceta se consideró una unidad experimental). 

De esta manera, la parcela principal quedó constituida por el nivel térmico, mientras que la 

subparcela fue el nivel hídrico. Los niveles térmicos fueron: 1) plantas control expuestas a una 

temperatura media promedio diaria de 24 °C, máxima promedio de 30 ºC y mínima promedio de 

18 ºC durante todo el ciclo y 2) plantas bajo estrés térmico, donde la temperatura objetivo fue 

superar los 32 °C durante 6 h alrededor del mediodía (de 10:00 a 16:00) desde el estadio R5 hasta 

el de R7. Para lograr el aumento de temperatura se colocaron dos caloventores en el cubículo. A 

fin de registrar la temperatura y la humedad relativa dentro de cada cubículo se utilizaron sensores 

digitales (DS1923L-F5, resolución: 0,5 ºC, registradores de datos I-buttons, Digi-Key Co. Ltd., 
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EE.UU.) que se dispusieron por encima de las plantas. Las mediciones se registraron cada media 

hora durante la imposición de los tratamientos. En cada cubículo se caracterizó el régimen térmico 

utilizando la misma metodología descripta en el capítulo 2. Los resultados de dicha 

caracterización se muestran en la Tabla 17. Los niveles hídricos consistieron en: 1) plantas 

control, donde las macetas se regaron diariamente con el objetivo de mantener el 80% del CHS 

durante todo el ciclo del cultivo y 2) plantas bajo estrés hídrico, donde el riego fue suspendido de 

manera gradual hasta alcanzar el 40% del CHS al inicio de los tratamientos, en el estadio R5, y 

se mantuvieron en dicha condición hasta el fin del ciclo del cultivo, estadio R7. De la combinación 

de los niveles térmico e hídrico se generaron cuatro tratamientos: plantas bajo riego sin estrés 

térmico (control), plantas bajo riego expuestas a episodios de estrés térmico (ET), plantas bajo 

estrés hídrico (EH) pero sin estrés térmico, plantas expuestas a la combinación de estrés térmico 

e hídrico (ET×EH). Los tratamientos se extendieron durante el llenado de grano, las mediciones 

y muestreos en las plantas se realizaron en cinco estadios fenológicos utilizando la escala 

propuesta por Fehr y Caviness (1977) para los estadios R5, R5.5, R6 (un grano verde llena la 

cavidad de la vaina, ubicada en uno de los cuatro nudos superiores del tallo principal) y R8. Para 

el estadio fenológico R6.5 (todas las cavidades de las vainas están completamente llenas con 

granos, en los cuatros nudos superiores del tallo principal), se utilizó la definición propuesta por 

Whiting et al. (1988). Cada estadio fenológico incluyó seis macetas por tratamiento, exceptuando 

al estadio R8 el que incluyó cuatro macetas por tratamiento. 

 

Figura 5.3. Grupo de macetas de la situación control conteniendo plantas de soja del genotipo 

Alim5.09 en el estadio fenológico V1 (A), y maceta conteniendo planta de soja en el estadio 

fenológico V3 en la cual se muestra el procedimiento de pesada diario para el posterior cálculo 

de reposición de agua con el objetivo de mantener el 80% del contenido hídrico del sustrato.  

A B 
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Marcado de vainas y muestreo de granos  

Antes de la imposición de los tratamientos, en cada una de las plantas se identificaron y 

marcaron vainas en el tallo principal de la misma edad fenológica, correspondientes al estadio 

R5. Para ello, seguimos la metodología descripta en el capítulo 2, pero sin diferenciar estratos. Se 

recolectaron las vainas marcadas de seis plantas por tratamiento durante los estadios R5, R5.5, 

R6 y R6.5 y de cuatro plantas por tratamiento en el estadio R8. Una fracción de los granos de 

dichas vainas fue utilizada para determinar la concentración de los distintos tocoferoles en grano 

y la otra fracción para la cuantificación de los niveles de transcritos de los genes MPBQ4, 

MPBQ2, TMT1, TMT2 y TMT3 (ver Tabla 6) implicados en la biosíntesis de tocoferoles. De 

cada muestra de vainas se separó una parte para determinar el peso seco de los granos siguiendo 

la metodología descripta en el capítulo 2. Del resto de las vainas, se separaron los granos y se 

dividieron en dos submuestras que se congelaron inmediatamente en nitrógeno líquido. Ambas 

submuestras se almacenaron a -80 °C en ultrafreezer (Righi UF500-86LV, Argentina). La primera 

submuestra se utilizó para la extracción de ARN y la cuantificación de los niveles de transcritos 

de los genes mencionados mediante la reacción en cadena de la polimerasa con transcripción 

reversa (RT-qPCR). La segunda submuestra de granos se utilizó para determinar la concentración 

de las distintas isoformas de tocoferoles mediante cromatografía HPLC. 

Extracción de tocoferoles 

Para la extracción de las distintas isoformas de tocoferoles (alfa, beta, gamma y delta) y total 

tocoferol en grano (µg g-1 grano) se siguió la misma metodología descripta en el capítulo 3. 

3.2 Análisis de expresión génica mediante RT-qPCR   

El ARN se extrajo de los granos cosechados en los estadios R5, R5.5, R6 y R6.5. Para ello, a 

partir de ~100 mg de grano molido, se realizó el aislamiento de ARN utilizando TRIzol, siguiendo 

las instrucciones del fabricante (Invitrogen, Buenos Aires, Argentina). El ADN genómico se 

eliminó mediante el tratamiento con DNasa I (Invitrogen, Buenos Aires, Argentina) y se incubó 

en un bloque térmico (Eppendorf Thermomixer, Alemania) durante 30 minutos a 37 °C. La 

reacción se detuvo con solución EDTA 0.5 M durante 10 min a 65 °C en el bloque térmico 

(Eppendorf Thermomixer, Alemania). La concentración y calidad de ARN se midió usando un 

espectrofotómetro (Thermo Scientific NanoDrop 3300, Estados Unidos).  La calidad del ARN 

aislado se determinó midiendo la absorbancia a 260-280 nm y la integridad se comprobó mediante 

electroforesis en un gel de agarosa al 2%. El ADN complementario (ADNc) se sintetizó usando 

la enzima M-MLV transcriptasa reversa (Promega, Estados Unidos), siguiendo las indicaciones 

del proveedor (Biodynamics, Buenos Aires, Argentina). Para la reacción de qPCR se utilizó un 

volumen final de 15 L: 2 L de ADNc, 8 L de SYBR Green Supermix (Bio Rad, Estados 

Unidos), 0,8 L del cebador forward , 0,8 L del cebador reverso y 3,4 L de H2O. La reacción 
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de qPCR se llevó a cabo utilizando un termociclador iQ5 (Bio Rad, Estados Unidos). El ciclado 

consistió en un paso inicial de desnaturalización de 3 min a 95 °C, luego 40 ciclos de 15 seg de 

desnaturalización a 95 °C, 30 seg de hibridación a 60 °C y 30 seg de extensión a 68 °C. Finalmente 

se realizó una curva de melting para cada gen analizado. De los cinco genes candidatos que 

codifican para la enzima MPBQ-MT, se seleccionaron dos que mostraron mayor expresión génica 

en grano basados en los datos de RNAseq disponibles en https://www.soybase.org/soyseq/. Las 

secuencias de los genes de interés MPBQ2, MPBQ4, TMT1, TMT2 y TMT3 se buscaron en la 

base de datos GenBank del NCBI (National Center for Biotechnological Information). Los 

cebadores, listados en la tabla 5.2, se diseñaron usando los programas Primer 3 (Rozen y 

Skaletsky, 2000) y Primer-Blast (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/tools/primerblast/). El gen de 

referencia usado fue actina. Los cambios de expresión génica (Fold change) se determinaron 

normalizando los niveles de transcripción de los genes de interés con respecto al gen de control 

interno (actina), seguido de la normalización con respecto a la expresión del gen correspondiente 

en el tratamiento control utilizando el método de 2-ΔΔCT propuesto por Livak y Schmittgen (2001). 

Los cambios de expresión se transformaron en log2 para normalizar los datos y se muestran como 

log2-fold change. El análisis estadístico para determinar si los datos de dos grupos diferentes de 

tratamientos eran estadísticamente significativos se realizó utilizando la prueba t de Student no 

apareada de dos colas en Infostat (Di Rienzo et al., 2014). 

Tabla 5.2. Cebadores diseñados a partir de los programas Primer 3 y Primer-Blast y utilizados 

para RT-qPCR.  

Identificación del gen Nombre del gen Secuencia del cebador  (5’-3’) 

Glyma.10G030600 MPBQ4 Fw GCTGGCTGCTCTTGCAAGCTAT 

    Rv CCTCTTAAGACTGCTGATGGACAG 

Glyma.02G143700 MPBQ2 Fw CCAAAGTTTCATCAAATGTACGCGC 

    Rv CCCCTCCCGCCCAAATTATC 

Glyma.12G014200  TMT1 Fw CTGGAGGCAGAGTATAGCG        

    Rv AAACTCCCAGGTCCCACCCAAT 

Glyma.12G014300 TMT2 Fw GAAGCAAGTTTCCAACAGGTCG 

    Rv  CGCCAATCATAGGAGATATTGCATATG 

Glyma.09G222800 TMT3 Fw CAGTGGACTTAAAACCATAAAGGGAGC 

    Rv CCACATACTCTATATCATTCACACGAG     

Actina 

 

Fw AACGACCTTAATCTTCATGCTGC 

Rv GGTAACATTGTGCTCAGTGGTGG 

 

3.3 Mediciones fisiológicas 

Durante el llenado de grano se realizaron mediciones de contenido relativo de agua, 

temperatura de canopeo y fotosíntesis en las seis plantas por tratamiento en los estadios R5, R5.5, 

R6 y R6.5. El contenido relativo de agua (CRA) se determinó siguiendo la metodología propuesta 

https://www.soybase.org/soyseq/
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por Hossain et al. (2014) con algunas modificaciones. Para ello, se cortó el folíolo central de la 

tercera hoja trifoliada totalmente expandida del tallo principal en cada una de las plantas. El peso 

fresco (PF) del foliolo se obtuvo inmediatamente después del corte. A continuación, el foliolo se 

sumergió en agua destilada para lo cual se usó una bolsa tipo Elisa y se llevó a cámara fría durante 

24 horas. Luego, se extrajo el folíolo, se eliminó el agua de la superficie mediante papel 

absorbente y se pesó para obtener el peso turgente (PT). Finalmente, cada uno de los foliolos se 

secaron en una estufa de aire forzado a 60 °C durante 48 horas hasta alcanzar peso seco constante 

(PS). El CRA se estimó mediante la ecuación [5.2] propuesta por Turner (1986):  

 

Para la determinación de la temperatura del canopeo y fotosíntesis se siguió la metodología 

descripta en el capítulo 4. 

4. Resultados  

4.1 Caracterización del régimen térmico durante la imposición de los tratamientos 

de estrés 

La temperatura máxima promedio del aire durante el llenado de grano (42 días; considerando 

las 6 hs diarias de estrés térmico) en los cubículos bajo ET y ET×EH superó a la del control y el 

EH en 11 °C, mientras que la temperatura media promedio del aire en ET y ET×EH superó a la 

del control y EH en 7 °C y la temperatura mínima promedio del aire fue 5 °C mayor en ET y 

ET×EH respecto a la del control y EH (Tabla 5.3). El IET estimado en las plantas fue 5,5 °C h-1 

mayor bajo ET y ET×EH en relación a las plantas control y EH. La humedad relativa en los 

tratamientos de ET (ET y ET×EH) fue levemente mayor (18%) comparado con los tratamientos 

control y EH. El DPV aumentó 1,4 kPa en los tratamientos de ET en comparación con los 

tratamientos sin ET. Este incremento podría estar relacionado con el aumento de la temperatura 

media promedio en los tratamientos bajo ET comparado con los tratamientos sin ET, de manera 

similar a lo mencionado previamente en los experimentos en condiciones de campo (ver Capítulo 

2, Tabla 2.1). 

  

×100       ecuación [5.2] CRA (%)=  
PT-PS 

PF- PS 
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Tabla 5.3. Promedio diario de la temperatura máxima (max), media y mínima (min) del aire (T), 

humedad relativa del aire, índice de estrés térmico (IET), déficit de presión de vapor (DPV) 

durante los tratamientos de estrés térmico (ET) de 6 horas. Las mediciones en el experimento se 

registraron cada media hora por encima de las plantas en cada cubículo del invernadero. El nivel 

térmico control incluye los tratamientos: control y EH, mientras que el ET, incluye el ET 

propiamente dicho y el ET×EH. 

Tratamiento T Max T Media T Min 
Humedad 

Σ T ≥ 32°C 
Σ horas 

IET* DPV§ 
Relativa ≥ 32°C 

  
 

  
(°C)   (%) (°C) (h) 

(°C 

h-1) 
(kPa) 

Control y EH 30,9 27,5 22,2 55,1 15,7 14,0 1,1 1,5 

ET y ET×EH ɸ 41,7 34,9 27,3 65,1 2380,3 361,0 6,6 2,9 

* IET: relación entre la suma de temperaturas (Σ T ≥ 32 °C) y la fracción de tiempo (Σ horas ≥ 32 

°C) por encima de 32 °C. 
§ DPV: calculado durante los episodios de estrés térmico según la metodología de Allen et al. 

(1998). 
ɸ ET×EH: interacción entre el estrés térmico e hídrico. 

4.2 Evaluación de variables fisiológicas 

Contenido relativo de agua 

La Figura 5.4 muestra el contenido relativo de agua en hojas de plantas expuestas a los 

diferentes tratamientos a través del llenado de grano. En el estadio R5, hubo diferencias 

significativas en el CRA bajo la interacción NT×NH, se observaron disminuciones del 5, 20 y 

43% en las plantas expuestas a los tratamientos de ET, ET×EH y EH, respectivamente con 

relación al control (84%). De la misma manera, en el estadio R5.5 hubo diferencias significativas 

en la interacción NT×NH, en este caso el ET no se diferenció del control, mientras que el CRA 

disminuyó un 32% y 22% en plantas bajo EH y ET×EH, ambos respecto al control (84%). En el 

estadio R6, el CRA fue significativamente afectado solo por el NH, disminuyendo un 20% en las 

plantas bajo EH y ET×EH con relación a las plantas bajo riego (control y ET) cuyo valor fue de 

78%. Finalmente, en el estadio R6.5 y al igual que en el estadio anterior, el CRA fue afectado 

significativamente por el NH, disminuyendo un 13% en las plantas bajo déficit hídrico respecto 

de las plantas bajo riego (72% vs 83%, respectivamente).  
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Figura 5.4. Contenido relativo de agua en hojas de soja de Alim5.09 expuesta a tratamientos que 

resultaron de la combinación de dos niveles térmicos (temperatura control y estrés térmico) y dos 

niveles hídricos (riego y estrés hídrico): control (riego a temperatura ambiente), estrés térmico 

(riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) y ET×EH en distintos estadios 

fenológicos durante el llenado de grano: R5, R5.5, R6 (según Fehr y Caviness, (1977)) y R6.5 

(según Whiting et al. (1988)). Letras distintas muestran diferencias significativas entre las medias 

de los tratamientos en cada momento según la prueba de comparación de diferencia mínima 

significativa (p <0,05).  

Temperatura del canopeo 

La temperatura del canopeo (TC) a través del llenado de grano se muestra en la Figura 5.5. En 

el estadio R5, la TC fue afectada significativamente por la interacción NT×NH, y se registraron 

aumentos promedio de 3,3 °C en las plantas bajo ET y EH con relación al control (29,3 ºC), 

mientras que, en las plantas bajo ET×EH, la temperatura aumentó 10,1 °C respecto al control 

(29,3 ºC). En el estadio R5.5, la TC también fue afectada significativamente por la interacción 

NT×NH, provocando incrementos de 2,5, 3,7 y 8,5 °C en las plantas bajo EH, ET y ET×EH, 

respectivamente respecto del control cuyo valor fue de 24,9 ºC. Similarmente, en el estadio R6, 

la TC fue modificada significativamente por NT×NH, registrando aumentos de 3,5, 4,4 y 5,7 °C 

en las plantas bajo ET, EH y ET×EH, respectivamente con relación al tratamiento control, el cual 

presentó un valor promedio de 22,3 ºC. Por último, en el estadio R6.5, la TC solo fue modificada 

significativamente por el factor nivel térmico, provocando un aumento promedio de 3,6 °C en las 

plantas bajo ET y ET×EH respecto de las plantas sin estrés térmico (control y EH) las que 

exhibieron un valor de ~27,0 ºC.  
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Figura 5.5. Temperatura del canopeo en hojas de soja de Alim5.09 expuesta a tratamientos que 

resultaron de la combinación de dos niveles térmicos (temperatura control y estrés térmico) y dos 

niveles hídricos (riego y estrés hídrico): control (riego a temperatura ambiente), estrés térmico 

(riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) y ET×EH en distintos estadios 

fenológicos durante el llenado de grano: R5, R5.5, R6 (según Fehr y Caviness, (1977)) y R6.5 

(según Whiting et al. (1988)). Letras distintas muestran diferencias significativas entre las medias 

de los tratamientos en cada momento según la prueba de comparación de diferencia mínima 

significativa (p <0,05). 

Fotosíntesis 

En la Figura 5.6 se muestra el progreso de la fotosíntesis a través del llenado de grano. 

Observamos que en el estadio R5, la fotosíntesis fue significativamente afectada solo por el NH 

(p <0,05), cayendo en promedio un 61% en las plantas bajo EH y ET×EH respecto a las plantas 

regadas, control y ET (29,4 μmol CO2 m-2 s-1). En el estadio R5.5, la fotosíntesis también fue 

afectada por el NH (p <0,05), reduciéndose un 80% en las plantas bajo EH y ET×EH con relación 

a las plantas regadas (control y ET) cuyo valor promedio fue 18,1 μmol CO2 m-2 s-1. En el estadio 

R6, continuó la misma tendencia y la fotosíntesis se redujo ante condiciones de estrés hídrico, 

alcanzando reducciones del 84% en las plantas bajo EH y ET×EH respecto de las plantas bajo 

riego cuyo valor fue 16,4 μmol CO2 m-2 s-1. Finalmente, en el estadio R6.5, la fotosíntesis 

disminuyó significativamente en las plantas bajo EH y ET×EH, reduciéndose un 58% con relación 

a las plantas regadas (13,6 μmol CO2 m-2 s-1) las que, y como era de esperar, también presentaron 

menor tasa fotosintética respecto al inicio de los tratamientos. En general, si bien la fotosíntesis 

fue disminuyendo conforme al avance del llenado de grano, la principal diferencia entre los 

tratamientos fue debida al nivel hídrico, dado que ni el nivel térmico ni la interacción NT×NH 

resultaron significativas en los distintos estadios fenológicos evaluados (datos no mostrados).  
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Figura 5.6. Tasa de fotosíntesis en hojas en hojas de soja de Alim5.09 expuesta a tratamientos que 

resultaron de la combinación de dos niveles térmicos (temperatura control y estrés térmico) y dos 

niveles hídricos (riego y estrés hídrico): control (riego a temperatura ambiente), estrés térmico 

(riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) y ET×EH en distintos estadios 

fenológicos durante el llenado de grano: R5, R5.5, R6 (según Fehr y Caviness, (1977)) y R6.5 

(según Whiting et al. (1988)). Letras distintas muestran diferencias significativas entre las medias 

de los tratamientos en cada momento según la prueba de comparación de diferencia mínima 

significativa (p <0,05). 

4.3 Concentración de tocoferoles en distintos estadios fenológicos del llenado de 

granos 

En la Tabla 5.4 se muestra el perfil de las distintas isoformas de tocoferoles a través del llenado 

de granos. En el estadio R5.5, las concentraciones de alfa toc y beta toc no fueron modificadas 

significativamente por los tratamientos de estrés, sin embargo, se observaron diferencias 

significativas en gamma toc y delta toc debido a la interacción NT×NH. De esta manera, en las 

plantas bajo ET la concentración de gamma toc se redujo un 27%, mientras que aumentó un 8 y 

27% en los tratamientos de EH y ET×EH, respectivamente comparado con el control. Respecto a 

la concentración de delta toc, se observaron disminuciones del 10, 20 y 15% en los tratamientos 

de ET, EH y ET×EH respecto al control. Los cambios observados en gamma y delta toc no 

modificaron significativamente la concentración de tocoferoles totales. 

En el estadio R6, se observaron diferencias significativas en alfa toc y delta toc debido a la 

interacción NT×NH, mientras que beta toc varió significativamente bajo los tratamientos NT y 

NH, y gamma toc varió significativamente sólo por efecto del NT (Tabla 5.4). La concentración 

de alfa toc se incrementó bajo los tres tratamientos de estrés comparados con el control. Estos 

incrementos alcanzaron el 78, 172 y 181% en las plantas bajo ET, EH y ET×EH respectivamente. 

Por el contrario, la concentración de delta toc disminuyó un 30, 19 y 34% en las plantas bajo ET, 

EH y ET×EH comparado con el control. Beta toc, independientemente del NH, registró aumentos 

del 33% en las plantas bajo ET (ET y ET×EH) respecto a aquellas sin ET (control y EH). Además, 
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a través del NT, se observaron aumentos del 59% en las plantas bajo déficit hídrico (EH y ET×EH) 

respecto de las plantas regadas (control y ET). La concentración de gamma toc, 

independientemente del NH, disminuyó 16 % en las plantas bajo ET comparado con las plantas 

sin ET. De manera similar, la concentración de tocoferoles totales solo fue afectada por el NT, 

disminuyendo un 17% en las plantas bajo ET en relación a las plantas sin ET. 

En el estadio R6.5, las concentraciones de alfa toc, gamma toc y delta toc fueron afectados 

significativamente por la interacción NT×NH, mientras que beta toc solo fue afectado por el NH 

(Tabla 5.4). En esta última isoforma de tocoferol se observó que, a través del NT, las plantas bajo 

EH disminuyeron un 24% la concentración de beta toc comparado con las plantas bajo riego. La 

concentración de alfa toc, se incrementó 83, 53 y 66% en las plantas bajo ET, EH y ET×EH 

comparado con las plantas control. De manera opuesta, se observaron disminuciones 

significativas para gamma toc y delta toc en todos los tratamientos de estrés. Particularmente, 

gamma toc disminuyó un 21, 24 y 25% su concentración en las plantas bajo ET, EH y ET×EH. 

En el caso de delta toc, las reducciones alcanzaron el 32, 37 y 57% en las plantas bajo ET, EH y 

ET×EH. Por último, las variaciones en los isómeros de tocoferoles provocaron cambios en el total 

toc que fue significativamente afectado por la interacción NT×NH, indicando reducciones del 21, 

27 y 36% en los tratamientos de ET, EH y ET×EH. 

En R8, se observaron diferencias significativas en función del NT y NH en alfa toc y delta toc, 

mientras que beta toc varió significativamente solo debido al NH. La concentración de gamma 

toc no fue afectada significativamente por los tratamientos de estrés (Tabla 5.4), coincidentemente 

con lo observado previamente en el capítulo 3 (Tabla 3.5). En las plantas bajo estrés térmico, la 

concentración de alfa toc aumentó un 24%, mientras que delta toc disminuyó un 15%, ambos 

comparados con las plantas sin estrés térmico. La concentración de beta toc aumentó un 50% en 

las plantas bajo EH comparado con las plantas sin EH. Finalmente, observamos incrementos del 

64% para alfa toc con reducciones del 8% para delta toc en las plantas bajo EH respecto de las 

plantas sin EH. Este último resultado coincidió con lo observado en el capítulo 3, donde se 

observaron aumentos de alfa toc y reducciones de delta toc en plantas bajo déficit hídrico. En 

general, a pesar de los cambios observados a nivel de isoformas individuales de tocoferoles en 

los distintos estadios fenológicos analizados, esto luego no impactó en el total toc a cosecha en 

ninguna condición de estrés, aun cuando en el estadio R6.5 si cambiaba. No obstante, es 

interesante destacar que, condiciones de déficit hídrico y/o estrés térmico aumentaron la 

proporción de alfa toc y disminuyeron delta toc alterando la composición de los tocoferoles 

totales.  
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Tabla 5.4. Concentración de alfa, beta, gamma, delta tocoferol y tocoferoles totales en granos de 

distintos estadios fenológicos durante el llenado de grano considerando dos niveles térmicos 

(temperatura control [TControl] y estrés térmico [ET]), dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico 

[EH]) y las interacciones entre los factores. 

      Tocoferoles µg g-1 grano 

Estadio 

fenológico 

Nivel 

térmico 

Nivel 

hídrico 
Alfa Beta Gamma Delta Total 

R5.5 Tcontrol Riego 0,82 0,49 25,62 8,82 35,47 

  EH 0,89 0,52 27,75 7,07 32,07 

 ET Riego 0,70 0,41 18,74 7,90 27,75 

  EH 0,93 0,55 32,51 7,54 41,52 

DMS (doble interacción) 0,30 0,17 4,76 0,75 12,35 

Nivel de significancia      

Nivel térmico (NT)     ns ns ns ns ns 

Nivel hídrico (NH)     ns ns ** ** ns 

NT×NH ns ns ** * ns 

        

R6 Tcontrol Riego 1,25 0,97 30,86 26,68 59,76 

  EH 3,51 1,86 31,97 21,67 59,00 

 ET Riego 2,23 1,58 28,58 18,77 51,16 

  EH 3,40 2,19 23,99 17,69 47,27 

DMS (doble interacción) 0,72 0,57 6,66 2,15 9,07 

Nivel de significancia      

Nivel térmico (NT)     * * * *** * 

Nivel hídrico (NH)     *** ** ns ** ns 

NT×NH  * ns ns * ns 

        

R6.5 Tcontrol Riego 5,11 3,91 49,04 49,80 107,86 

  EH 7,80 2,54 37,31 31,22 78,87 

 ET Riego 9,35 3,61 38,91 33,71 85,58 

  EH 8,47 3,15 36,55 21,33 69,49 

DMS (doble interacción) 1,95 0,79 2,72 2,08 5,34 

Nivel de significancia      

Nivel térmico (NT)     ** ns ** *** *** 

Nivel hídrico (NH)     ns * *** *** *** 

NT×NH  * ns ** ** ** 

        

R8 Tcontrol Riego 15,55 4,77 118,91 65,30 204,50 

  EH 31,82 8,31 121,96 57,70 219,80 

 ET Riego 24,55 6,13 110,20 56,90 214,60 

  EH 34,08 8,01 125,05 54,20 221,30 

DMS (doble interacción) 6,66 1,25 13,67 6,80 23,50 

Nivel de significancia      

Nivel térmico (NT)     * ns ns * ns 

Nivel hídrico (NH)     *** *** ns * ns 

NT×NH  ns ns ns ns ns 

ns, no significativo 

***, **, *Significativos al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente. 
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4.4 Análisis de genes relacionados a la biosíntesis de tocoferoles  

Durante el llenado de grano, se realizó un análisis de expresión de diferentes genes de soja 

relacionados con la síntesis de tocoferoles, siendo MPBQ2 y MPBQ4 codificantes para la enzima 

MPBQ metiltransferasa y TMT1, TMT2 y TMT3 para la enzima gamma tocoferol metil 

transferasa (Figura 5.2 y Tabla 5.2). La descripción de los resultados de esta sección referidos a 

los cambios de expresión génica (fold change) debidos a los tratamientos de estrés (ET, EH y 

ET×EH), se realizó comparando con la condición control. En general, observamos que los genes 

MPBQ2 y MPBQ4 incrementaron su expresión tempranamente durante llenado de grano (estadio 

R5.5) (Figura 5.7B) y luego disminuyeron sus niveles de transcritos (estadios R6 y R6.5) (Figura 

5.7C y D). Durante el estadio R5.5, aunque se observaron aumentos en el nivel de expresión del 

gen MPBQ4 en todos los tratamientos, estos incrementos solo fueron significativos en el ET y 

EH. En los estadios R6 y R6.5, las disminuciones en los niveles de expresión de MPBQ4 no 

fueron significativas (Figura 5.8A). En relación a la expresión de MPBQ2 en el estadio R5.5, 

observamos la misma tendencia que en MPBQ4, es decir que aumentó significativamente en ET 

y EH. Por el contrario, en el estadio R6, la expresión de MPBB4 a pesar de disminuir en todos 

los tratamientos no resultó significativa. Hacia el final, en el estadio R6.5, la expresión de MPBQ4 

disminuyó en todos los tratamientos de estrés siendo solo significativa en EH (Figura 5.8B). 

Respecto de los genes involucrados en la transcripción de la enzima gamma tocoferol metil 

transferasa, encontramos que la expresión de los genes TMT1, TMT2 y TMT3 estuvo 

incrementada a partir del estadio R5.5 (Figura 5.7B), pero luego se observó una modificación en 

la dinámica entre las diferentes isoformas en las condiciones evaluadas (Figura 5.7C y D). 

Durante el estadio R5, la mayoría de los genes evaluados prácticamente no mostraron diferencias 

significativas en su expresión respecto del control (Figura 5.8A, B, D y E), siendo la única 

excepción la isoforma TMT3 que disminuyó significativamente en granos provenientes de plantas 

expuestas en el tratamiento de ET×EH (Figura 5.8E). En el estadio R5.5, la expresión de TMT1 

se incrementó bajo los tres tratamientos de estrés, siendo significativo en ET y EH. En el estadio 

R6, la expresión de TMT1 disminuyó en todos los tratamientos, aunque solo fue significativa en 

EH. En el estadio R6.5, se observaron drásticos y significativos incrementos de la expresión de 

TMT1 bajo todos los tratamientos de estrés (Figura 5.8C). Respecto a los cambios en niveles de 

transcripción de TMT2, en el estadio R5.5 se observó que, si bien aumentaron bajo todos los 

tratamientos de estrés, solo fue significativo para el EH. En el estadio R6, la expresión de TMT2 

aumentó significativamente en todos los tratamientos de estrés. En el estadio R6.5, no se 

observaron cambios significativos en la expresión de TMT2 (Figura 5.8D). Para el gen TMT3, en 

el estadio R5.5, se observaron incrementos en su nivel de expresión bajo todos los tratamientos 

de estrés, siendo sólo significativa el EH. En el estadio R6, la expresión de TMT3 disminuyó 

significativamente en ET y no mostró diferencias significativas en el resto de los tratamientos. 
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Finalmente, en el estadio R6.5, la expresión de TM3 a pesar de disminuir en los tratamientos de 

estrés, no mostró diferencias significativas respecto al control (Figura 5.8E).  
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Figura 5.7. Gráfico heatmap de los cambios en los niveles de expresión génica de los genes 

MPBQ4, MPBQ2 codificantes para la enzima 2-metil-6-fitil-1,4-benzoquinona metil transferasa 

y los genes TMT1, TMT2 y TMT3 codificantes para la enzima gamma tocoferol metiltransferasa, 

en granos de soja de Alim5.09. Los tratamientos resultaron de la combinación de dos niveles 

térmicos (temperatura control y estrés térmico) y dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico): 

control (riego a temperatura ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a 

temperatura ambiente) y ET×EH en distintos estadios fenológicos durante el llenado de granos: 

R5 (A), R5.5 (B), R6 (C) (según Fehr y Caviness, (1977)) y R6.5 (D) (según Whiting et al. 

(1988)). Los genes que no cambian más que el valor umbral establecido en cero, referido al 
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control, aparecen en negro; mientras que los genes que aumentan y disminuyen respecto a dicho 

control varían en la intensidad de color rojo y verde, respectivamente. 
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Figura 5.8. Cambios en los niveles de expresión génica de los genes MPBQ4 (A) y MPBQ2 (B) 

codificantes para la enzima 2-metil-6-fitil-1,4-benzoquinona metil transferasa y los genes TMT1 

(C), TMT2 (D) y TMT3 (E) codificantes para la enzima gamma tocoferol metiltransferasa, en 

granos de soja de Alim5.09. Los tratamientos resultaron de la combinación de dos niveles 
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térmicos (temperatura control y estrés térmico) y dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico): 

control (riego a temperatura ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a 

temperatura ambiente) y ET×EH en distintos estadios fenológicos durante el llenado de grano: 

R5, R5.5, R6 (según Fehr y Caviness, (1977)) y R6.5 (según Whiting et al. (1988)). La cantidad 

de ARNm de los genes mencionados se cuantificó mediante reacción en cadena de la polimerasa 

con transcripción reversa (RT-qPCR). Los datos de expresión son medias ± error estándar de un 

pool de granos de 6 plantas y los cambios log2-fold change se muestran en comparación con el 

tratamiento control (línea de base, cero). Las diferencias estadísticamente significativas se indican 

mediante asteriscos (prueba t de Student de dos colas no apareadas; ***, **, *, significativos al p 

≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente). 
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5. Discusión 

Previamente, en el capítulo 3 de esta tesis se evaluó el impacto del estrés térmico, estrés hídrico 

y su interacción durante la etapa de llenado sobre las distintas isoformas de tocoferoles, en granos 

cosechados a madurez, de manera similar a la mayoría de los estudios documentados en la 

bibliografía (Britz et al., 2008; Britz y Kremer, 2002; Carrão-Panizzi y Erhan, 2007; Carrera et 

al., 2014). En este capítulo avanzamos determinando la dinámica de acumulación de la 

concentración de alfa, beta, delta, gamma tocoferol, así como de los tocoferoles totales a través 

de los tratamientos mencionados, y su posible relación con la expresión de cinco genes claves 

implicados en la biosíntesis de tocoferoles. 

 Los resultados mostraron que, si bien todas las isoformas de tocoferol se fueron sintetizando 

a través del llenado de grano, independientemente del tratamiento, delta tocoferol se incrementó 

mayormente entre los estadios R5.5 y R6; mientras que, alfa, beta y gamma tocoferol se 

incrementaron marcadamente entre los estadios R6.5 y R8 (Tabla 5.4). En condiciones potenciales 

a campo, Kumar et al. (2009) encontraron que el periodo de mayor acumulación de alfa, beta y 

gamma tocoferol ocurrió entre los estadios R7 y la madurez completa. Estos autores propusieron 

que este rápido incremento de los tocoferoles, que forman parte del complejo antioxidante, hacia 

el final del llenado de grano, podría ser una respuesta ante la acumulación de especies activas del 

oxígeno (EAO) que se producen debido al proceso de disecación del grano (Pammenter y Berjak, 

1999). Es ampliamente conocido que las EAO son producidas también durante procesos 

metabólicos como la fotosíntesis y la respiración, y su formación puede ser acelerada bajo 

condiciones de sequía, alta intensidad lumínica y altas temperaturas (Falk y Munne, 2010). El 

desbalance entre la producción de los EAO y el sistema de defensa antioxidante conduce a estrés 

oxidativo alterando la función celular normal. Si bien en este experimento no medimos variables 

directamente relacionadas al estrés oxidativo, en los tratamientos bajo déficit hídrico observamos 

caídas significativas del contenido relativo de agua en hojas y de la tasa de fotosíntesis a través 

del llenado de grano (Figura 5.4 y 5.6), lo que podría estar implicando una condición de estrés 

oxidativo. Además, los tratamientos de EH y ET×EH incrementaron significativamente la 

temperatura del canopeo respecto al control (Figura 5.7). Estas respuestas coincidieron con lo 

observado en nuestros ensayos de campo, donde condiciones de déficit hídrico promovieron el 

cierre estomático, reducciones en la tasa de fotosíntesis y aumentos de la temperatura del canopeo 

y del estrés oxidativo (Ergo et al., 2021). Debido a que los tocoferoles son parte del sistema 

antioxidante no enzimático, podrían haber modificado su composición en respuesta a las 

condiciones de estrés mencionadas. 

Distintos estudios centrados en el llenado de grano en soja han señalado un aumento en la 

producción final (a cosecha) de alfa tocoferol en respuesta a deficiencias hídricas (Britz y Kremer, 

2002; Carrão-Panizzi y Erhan, 2007; Carrera et al., 2011), altas temperaturas (Almonor et al., 
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1998; Britz y Kremer, 2002; Chennupati et al., 2012) e interacción entre ambos factores (Britz y 

Kremer, 2002). De manera interesante, en este capítulo además de confirmar resultados previos, 

observamos que alfa tocoferol aumentó en los tratamientos de ET, EH y ET×EH respecto al 

control, a través de todo el llenado de grano a partir del estadio R6 (Tabla 5.4). El incremento en 

los niveles alfa tocoferol observados en nuestro experimento podría relacionarse a su función en 

la eliminación de EAO que se generarían en mayor proporción bajo las distintas condiciones de 

estrés, interrumpiendo así la peroxidación lipídica, y estabilizando las membranas celulares. Esto 

se apoya en la alta efectividad de alfa tocoferol en la captura y eliminación de radicales libres 

(Fukuzawa et al., 1985; Semida et al., 2016). Por otro lado, el aumento en la concentración de 

alfa tocoferol en general fue acompañado de reducciones de la concentración de delta tocoferol y 

en algunos casos de gamma tocoferol, similar a lo observado en los experimentos a campo (Tabla 

3.5, capítulo 3). Como ha sido sugerido en trabajos previos (Carrera et al., 2011; Sattler et al., 

2003), dicha respuesta podría estar reflejando la competencia de delta y alfa tocoferol por MPBQ, 

el cual es un precursor común a partir del cual son sintetizadas ambas isoformas de tocoferol 

(Figura 5.2). Si bien las concentraciones de las distintas isoformas de tocoferol variaron a través 

del llenado de grano debido a los tratamientos de estrés, no se registraron cambios significativos 

en la concentración de los tocoferoles totales a cosecha (Tabla 5.4). Esto podría deberse a que los 

granos de plantas sometidas a tratamientos de estrés en el estadio R8 tampoco modificaron 

significativamente la concentración de gamma tocoferol, el cual representó el 57% de la 

concentración de tocoferoles totales, siendo la principal isoforma presente en el aceite de soja. 

Numerosos estudios han establecido las bases genéticas y moleculares sobre la biosíntesis de 

tocoferoles en soja (Dwiyanti et al., 2011; Li et al., 2010; Liu et al., 2017; Park et al., 2019; Shaw 

y Rajcan, 2017). Además, el impacto de factores ambientales sobre estos compuestos 

antioxidantes ha sido abordado ampliamente (Carrão-Panizzi y Erhan, 2007; Carrera et al., 2011 

Carrera et al., 2014; Carrera y Seguin, 2016; Chennupati et al., 2011). Sin embargo, un enfoque 

integrador que considere ambos aspectos, resulta menos frecuente en la bibliografía, aun cuando 

una respuesta molecular común de las plantas al estrés es la modificación de la expresión de 

genes. Por ello, intentamos determinar si los cambios en las distintas isoformas de los tocoferoles 

bajo condiciones de ET, EH y ET×EH durante el llenado de grano en soja están correlacionados 

con la expresión de los cinco genes claves implicados en la biosíntesis de estos. Los resultados 

mostraron que, en la etapa inicial del llenado de grano, estadio R5.5, los genes MPBQ2 y MPBQ4 

que codifican para la enzima MPBQ-MT, incrementaron su expresión bajo todas las condiciones 

de estrés y luego, a partir del estadio R6, disminuyeron sus niveles de transcritos (Figura 5.5A y 

B). La enzima MPBQ-MT ocupa una posición central ya que direcciona el flujo metabólico de 

los tocoferoles hacia gamma y alfa tocoferol (Figura 5.2). De esta manera, el aumento en los 

niveles de expresión de los genes MPBQ2 y MPBQ4, podría estar involucrado en el aumento de 
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la concentración de gamma tocoferol y la reducción de delta tocoferol que observamos en el 

estadio R5.5 bajo condiciones de déficit hídrico (Tabla 5.4). En un estudio previo y utilizando 

transgénesis de Arabidopsis thaliana en soja, Van Eenennaam et al. (2003) encontraron que la 

sobreexpresión del gen VTE3 que regula a la enzima MPBQ-MT redujo la concentración de delta 

y beta tocoferol con un aumento proporcional de gamma y alfa tocoferol en granos. Sin embargo, 

este gen ha sido escasamente estudiado en respuesta a estrés abiótico (Ma et al., 2020). En hojas 

de lechuga (Lactuca Sativa) transgénica, la sobreexpresión de MPBQ-MT, denominada LsMT en 

el mismo estudio, provocó incrementos de alfa y gamma tocoferol, aumentando la capacidad 

antioxidante a nivel de planta ante condiciones de estrés por alta luminosidad (Tang et al., 2016). 

En los dos estudios mencionados, la enzima MPBQ-MT está regulada sólo por un gen, mientras 

que en soja está regulada por cinco genes (Figura 5.2) de los cuales nosotros sólo evaluamos dos 

(Figura 5.8). Por lo tanto, es posible que otros genes estén involucrados en los cambios que 

observamos de las distintas isoformas de tocoferoles a través del llenado de grano.  

Continuando nuestro análisis, evaluamos los genes TMT1, TMT2 y TMT3, los cuales 

codifican para la enzima γ-TMT que interviene en el paso final de la conversión de gamma 

tocoferol en alfa tocoferol y delta tocoferol en beta tocoferol (Figura 5.2). Alfa tocoferol es 

considerado un potente antioxidante y suplemento nutricional por lo que ha recibido especial 

atención en distintos trabajos. Por ejemplo, en condiciones potenciales de crecimiento en soja, 

identificaron a la isoforma TMT3 como gen candidato responsable de la alta concentración de 

alfa tocoferol en hojas y granos, mediante el análisis genético de cultivares contrastantes en la 

concentración de alfa tocoferol (Dwiyanti et al., 2011, 2007). Si esta tendencia se mantiene bajo 

condiciones de estrés o es común a otros cultivares de soja todavía no es claro. Nuestros resultados 

indicaron que la expresión de los genes TMT1, TMT2 y TMT3 aumentó a través de los 

tratamientos de estrés a partir del estadio R5.5 (Figura 5.7B), aunque se observó una dinámica 

diferencial entre las distintas isoformas de TMT dependiendo del estadio fenológico analizado 

(Figura 5.8C, D y E). Por ejemplo, en el estadio R6, la expresión de TMT2 se incrementó 

significativamente en todos los tratamientos de estrés (Figura 5.8D y 5.7C), mientras que en el 

estadio R6.5 se destacó el marcado incremento en la expresión de TMT1 en todas las condiciones 

de estrés (Figura 5.8C y 5.7D). Estos resultados coincidieron parcialmente con los de Park et al. 

(2019), quienes investigaron los niveles de expresión de los genes TMT1, TMT2 y TMT3 en dos 

cultivares de soja que diferían en concentración de alfa tocoferol y expuestos a dos regímenes 

térmicos distintos, uno de 20 ºC y otro de 30 ºC desde floración hasta R6. Los autores encontraron 

que solo el gen TMT2 incrementó sus niveles de expresión en los granos de ambos cultivares 

cuando la temperatura fue de 30 ºC, derivando en aumentos de alfa tocoferol. En nuestro estudio, 

la sobreexpresión de las distintas isoformas de los genes TMT a través de los tratamientos de ET, 

EH y ET×EH durante el llenado de grano coincidió con aumentos en la concentración de alfa 
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tocoferol en el grano ante las condiciones de estrés (Tabla 5.4), sugiriendo un mecanismo de 

regulación positiva. Por lo tanto, es posible proponer que el aumento de la concentración de alfa 

tocoferol bajo los tratamientos de estrés, estuvo relacionado con el incremento en los niveles de 

transcritos de las distintas isoformas de TMT. Cabe destacar que además de la regulación 

transcripcional que observamos en este estudio, además existen controles a nivel post-

transcripcional y/o traduccional (Quadrana et al., 2013; Rimbach et al., 2010) que también podrían 

estar involucrados en la biosíntesis de las distintas isoformas de tocoferoles y resultaría interesante 

explorar a través de experimentos adicionales, utilizando por ejemplo: técnicas de secuenciación 

del ARN, análisis de microARN, evaluación de la síntesis de proteínas, entre otros. 

Los resultados observados en este experimento en condiciones controladas, representan un 

avance dado que, hasta el momento, no se conocía el perfil de expresión de los genes TMT bajo 

condiciones de estrés individual y combinado durante el llenado de grano en soja. Se ha 

mencionado que la acumulación de altos niveles de alfa tocoferol en granos actúan como punto 

de control en la regulación de los niveles de EAO (Vinutha et al., 2017), que como es conocido 

aumentan ante condiciones de estrés abiótico (Falk y Munne, 2010; Foyer y Noctor, 2005). 

Previamente mencionamos que, aunque no evaluamos la producción de EAO, podríamos 

hipotetizar que las plantas bajo los tratamientos ET, EH y la interacción ET×EH incrementarían 

el nivel de estos compuestos debido al mayor estrés oxidativo evidenciado a través de reducciones 

en la tasa de fotosíntesis y aumentos de temperatura del canopeo (Figura 5.6 y 5.5). Finalmente, 

si tenemos en cuenta la diferencia estructural  de proteína entre TMT1, TMT2 y TMT3 (Dwiyanti 

et al., 2007), sería posible pensar en un rol diferencial de las tres isoformas del gen TMT a través 

del llenado de grano, dado que por ejemplo en el estadio R6 se destacó el incremento en los 

niveles de TMT2 mientras que el estadio R6.5 aumentaron marcadamente los niveles de TMT3 

en respuesta tanto al déficit hídrico como al estrés por altas temperaturas. Estudios 

complementarios podrían llevarse a cabo para corroborar esta hipótesis. Adicionalmente, sería 

conveniente incluir mediciones entre R6.5 y R7, teniendo en cuenta que en ese periodo se siguen 

acumulando los tocoferoles en el grano. 

6. Conclusiones 

Los resultados de este experimento mostraron que existe una dinámica temporal en la 

biosíntesis de tocoferoles, donde en los primeros estadios del llenado de grano, hubo un rápido 

incremento en la biosíntesis de delta tocoferol, mientras que en estadios más avanzados del 

llenado de grano se acumularon mayormente alfa, beta y gamma tocoferol. Esta tendencia fue 

transversal a todos los tratamientos. De manera interesante, alfa tocoferol respondió 

tempranamente a los tratamientos de ET, EH y ET×EH, incrementando su concentración a partir 

de R6 y durante todo el periodo de llenado de grano. Los aumentos en la concentración de alfa 

tocoferol fueron seguidos de disminuciones de la concentración de delta tocoferol y algunos casos 
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de gamma tocoferol. Adicionalmente, en las mismas plantas se observaron incrementos de la 

temperatura del canopeo, lo cual estuvo relacionado con reducciones en el contenido relativo de 

agua en las hojas y en la tasa de fotosíntesis. Estos cambios fisiológicos en las plantas podrían 

contribuir a explicar, al menos en parte, los resultados observados en términos de las 

concentraciones de tocoferoles. A pesar de las variaciones observadas en las distintas isoformas 

de tocoferol a través del llenado, éstas no modificaron significativamente la concentración total 

de tocoferoles en el grano. Esto sugiere que las plantas tienen una capacidad reguladora intrínseca 

para mantener un nivel general de tocoferoles en el grano, lo cual es interesante a la hora de 

seleccionar un cultivar. 

El análisis de expresión génica reveló que ante condiciones de ET, EH y ET×EH, los genes 

MPBQ2 y MPBQ4 se sobreexpresaron tempranamente en el llenado de grano, mientras que 

TMT1, TMT2 y TMT3 se sobreexpresaron a partir de R5.5 y durante todo el periodo de llenado, 

observando un patrón diferencial de expresión entre las distintas isoformas del gen TMT 

dependiendo el estadio fenológico evaluado. A partir de los hallazgos de este estudio, es posible 

confirmar que el aumento de la concentración de alfa tocoferol ante condiciones de ET, EH y 

ET×EH depende, al menos en parte, del control de los niveles de expresión de los genes TMT 

que codifican para la enzima γ-TMT, la cual cataliza la metilación de gamma tocoferol y delta 

tocoferol para producir alfa tocoferol y beta tocoferol, respectivamente. Por último, el rol 

diferencial de las distintas isoformas del gen TMT en respuesta a los estreses podría ser objeto de 

estudio en futuras investigaciones. Esto permitiría evaluar la sobreexpresión selectiva de los genes 

TMT, en pos de mejorar la capacidad de las plantas para producir niveles elevados de alfa 

tocoferol bajo determinadas condiciones de estrés. 
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 CAPÍTULO 6 

 CONCLUSIONES, APORTES Y PERSPECTIVAS 

1. Asociaciones entre variables relacionadas al peso de grano, calidad química del grano 

y funcionamiento de la fuente fotosintética: integración, conclusiones y aportes 

En esta tesis, el objetivo general fue analizar el impacto de episodios de altas temperaturas y 

déficit hídrico sobre la dinámica de acumulación de los componentes industriales y la calidad final 

del grano de soja, la biosíntesis de tocoferoles, removilización aparente de reservas y el 

funcionamiento de la fuente fotosintética. Para lo cual, utilizando dos genotipos de soja no 

transgénica con concentración diferencial de proteína en grano sometidos a breves intervalos de 

altas temperaturas, déficit hídrico y su interacción durante el llenado en experimentos a campo, 

propusimos evaluar el impacto de los mencionados estreses sobre el peso de grano, la tasa de 

crecimiento y la duración del llenado de grano en vainas de la misma edad fenológica en diferentes 

posiciones del canopeo (objetivo específico 1); cuantificar los cambios en concentración y 

contenido de proteína, aceite y fracción residual en función de la tasa y duración del período de 

acumulación de los componentes mencionados (objetivo específico 2); determinar la composición 

del aceite correspondiente a vainas de la misma edad fenológica en diferentes posiciones del 

canopeo, evaluando el perfil de ácidos grasos y tocoferoles del grano (objetivo específico 3) y, 

establecer asociaciones entre la composición química del grano y variables ecofisiológicas 

relacionadas a la fuente de carbono y nitrógeno (objetivo específico 4). A partir de los resultados 

obtenidos del abordaje del objetivo específico 3, se identificó al genotipo de mayor concentración 

de alfa tocoferol en grano. Dicho genotipo (Alim5.09) fue utilizado en un nuevo experimento, pero 

en condiciones controladas, exponiéndolo a los mencionados tratamientos de estrés, es decir ET, 

EH, así como ET×EH, contando siempre con un control. En este tercer experimento, se planteó 

determinar si los cambios en las proporciones de las diferentes isoformas de tocoferoles estaban 

correlacionados con la expresión de cinco genes claves implicados en la biosíntesis de los 

mismos, considerando además aspectos fisiológicos del funcionamiento de las plantas.  

A modo de integración, la Figura 6.1 representa los principales procesos y asociaciones entre 

las variables que se abordaron en esta tesis: determinación del peso de grano (capítulo 2), 

determinación de la calidad química del grano (capítulo 3), asociaciones entre la calidad química 

del grano y variables ecofisiológicas relacionadas a la fuente de carbono y nitrógeno (capítulo 4), 

expresión de genes asociados a la biosíntesis de tocoferoles (capítulo 5). El rendimiento en grano, 

independientemente del genotipo, disminuyó bajo EH y ET×EH. Estas caídas se explicaron por 

disminuciones tanto en el número como en el peso de grano. En este sentido, tanto a nivel de planta 

entera como de estratos del canopeo e independientemente del genotipo, el peso de grano 

disminuyó ante condiciones de EH y ET×EH. Estas disminuciones estuvieron fuertemente 

asociadas con la tasa de crecimiento del grano y no así con la duración del llenado de grano. De 
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manera interesante, observamos que los granos provenientes del estrato superior del canopeo, en 

general, fueron más pesados que aquellos provenientes del estrato inferior a través de los 

tratamientos de estrés (indicado en el esquema con un círculo negro dentro de la caja 

correspondiente a la variable peso de grano). Respecto a los genotipos, independientemente de los 

tratamientos, Alim5.09 presentó mayor peso de grano y menor número de grano, determinando una 

mayor relación fuente destino, es decir mayor disponibilidad de asimilados por grano) y, alcanzó 

valores SPAD más altos, sugiriendo mayor contenido de clorofila en hoja. Ambas variables 

contribuyeron a explicar la diferencia de peso de grano respecto a Jocketta (indicado en el esquema 

con una estrella dentro de la caja correspondiente a la variable peso de grano, la posición de la 

estrella por debajo o por arriba del nombre de la variable indica diferencias a favor de Alim5.09 y 

Jocketta, respectivamente). A través de los tratamientos y genotipos, el peso de grano estuvo 

asociado positivamente al contenido de agua máximo del grano y al peso de la vaina, ambas 

variables evidenciaron restricciones bajo condiciones de EH y ET×EH a la expansión e 

incorporación de asimilados, procesos propios de granos en crecimiento.   

La fotosíntesis actual, así como la removilización de reservas (capítulo 4) determinan la cantidad 

de asimilados (principalmente carbono y nitrógeno) para la síntesis de los componentes químicos 

del grano, la cual es regulada además por la capacidad intrínseca del mismo para acumular biomasa. 

Condiciones de EH y ET×EH afectaron negativamente la fuente fotosintética, evidenciado por 

caídas en la RFAIR5-R7 (asociado a reducciones en el IAF) y en fotosíntesis, conduciendo así a 

reducciones de los compuestos carbonados (i.e., asimilados). Adicionalmente, la relación R/RL 

aumentó, indicando cambios en el ambiente lumínico dentro del canopeo con mayor ingreso de luz 

roja a través del mismo. También se registraron caídas en el valor SPAD después de finalizado el 

tratamiento de ET, sugiriendo menor contenido de nitrógeno foliar. En términos de removilización, 

bajo EH y ET×EH, se registraron aumentos en la relación C/Nhoja, indicando procesos de 

removilización de nitrógeno desde las hojas, pero las reducciones en la relación C/Ntallo señalaron 

posibles restricciones en la removilización de nitrógeno desde este tejido. Estos resultados en 

conjunto con la menor partición de asimilados hacia el grano, evidenciada por caídas del IC, 

condujo a limitaciones en el suministro de compuestos carbonados y nitrogenados derivando en 

cambios en la calidad química del grano. Por ejemplo, condiciones de EH individual o combinado 

con ET provocaron una disminución en el contenido de proteína, aceite y fracción residual en los 

granos, principalmente debido a una reducción en la tasa de acumulación de estos componentes 

más que a una reducción en la duración de su acumulación. Además, se redujo la concentración de 

proteína y fracción residual, lo que estuvo asociado a una menor RFAIR5-R7 y a una menor relación 

F/D. Si bien la concentración de aceite se mantuvo o registró un leve incremento, su composición 

cambió significativamente, aumentando la concentración del ácido oleico y disminuyendo la de los 

ácidos linoleico y linolénico, resultando en aumentos en la relación Ol/Ln. Por otro lado, a través 
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de los experimentos y tratamientos, el estrato superior del canopeo mostró mayor concentración de 

proteína y menor concentración de fracción residual comparado con el estrato inferior. Respecto al 

contenido de proteína, aceite y fracción residual no hubo consistencia de la respuesta al factor 

estrato entre los experimentos. Sin embargo, el estrato inferior exhibió mayor concentración de 

ácido linoleico y linolénico comparado con el estrato superior. Condiciones de EH individual o 

combinado con ET también modificaron la calidad del aceite en términos de la concentración de 

los tocoferoles, observándose aumentos de la concentración de alfa tocoferol y disminuciones de 

la de delta tocoferol, aunque sin cambios significativos en la concentración de tocoferoles totales. 

Los aumentos en la concentración de ácido oleico, así como la disminución de la concentración de 

delta tocoferol estuvieron asociados a incrementos de la temperatura del canopeo. El aumento de 

la temperatura del canopeo reflejaría limitaciones en la refrigeración de las hojas, lo que junto a las 

caídas observadas en la tasa de fotosíntesis restringiría la síntesis de asimilados esencial para la 

biosíntesis del aceite y sus distintos componentes. La composición química del grano también 

estuvo influenciada por el factor genotípico, observándose que el genotipo Alim5.09, de mayor 

peso de grano, alcanzó un mayor contenido de proteína, aceite y fracción residual, así como una 

mayor concentración de proteína, alfa y beta tocoferol en comparación con Jocketta. Este último 

genotipo, se caracterizó por presentar mayor concentración de aceite, fracción residual, gamma y 

delta tocoferol. De forma interesante los perfiles químicos de los genotipos se mantuvieron 

consistentes a través de los tratamientos y experimentos.   

Del análisis de la composición de tocoferoles abordado en el capítulo 3 emergió que el genotipo 

Alim5.09 fue el de mayor concentración de alfa tocoferol. Por lo tanto, realizamos un experimento 

en invernadero para evaluar la dinámica de acumulación de los tocoferoles y su relación con la 

expresión de cinco genes claves en la biosíntesis de estos bajo cuatro condiciones: control, ET, EH 

y ET×EH. A través de los tratamientos, la biosíntesis de tocoferoles presentó una dinámica temporal 

a lo largo del llenado de grano, caracterizada por una mayor acumulación de delta tocoferol en los 

estadios R5.5 y R6, mientras que alfa, beta y gamma tocoferol se acumularon mayormente entre 

los estadios R7 y R8. Analizando la expresión génica, observamos que ante condiciones de ET, EH 

y ET×EH, los genes MPBQ2 y MPBQ4 (que codifican para la enzima MPBQ-MT, la cual cataliza 

la conversión de 2-metil-6-fitil-1,4-benzoquinona en 2,3-dimetil-6-fitil-1,4-benzoquinona) se 

sobreexpresaron tempranamente en el llenado de grano (R5.5), mientras que los genes TMT1, 

TMT2 y TMT3 se sobreexpresaron a partir de R5.5 y durante todo el periodo de llenado. De esta 

manera, el aumento en la concentración de alfa tocoferol, bajo condiciones EH y ET×EH, se asoció 

con el incremento en los niveles de expresión de los genes TMT, que codifican para la enzima γ-

TMT, la cual cataliza la metilación de gamma tocoferol y delta tocoferol para producir alfa 

tocoferol y beta tocoferol, respectivamente. Adicionalmente, en las mismas plantas en las que se 

observaron los cambios en la expresión génica y concentración de distintas isoformas de tocoferol, 
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se observaron cambios a nivel fisiológico relacionados con incrementos de la temperatura del 

canopeo a su vez asociada a reducciones observadas en el contenido relativo de agua de las hojas 

y de la fotosíntesis, lo que podría estar explicando al menos en parte, los resultados observados. 
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Figura 6.1. Esquema general de los principales procesos y asociaciones entre las variables que se abordaron en esta tesis: determinación del peso de grano 

(capítulo 2), determinación de la calidad química del grano (capítulo 3), asociaciones entre la calidad química del grano y variables ecofisiológicas relacionadas 
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a la fuente de carbono y nitrógeno (capítulo 4), expresión de genes asociados a la biosíntesis de tocoferoles (capítulo 5), a través de genotipos (Alim5.09 y 

Jocketta) y de tratamientos durante el llenado de grano, que resultaron de la combinación de dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico) y dos niveles térmicos 

(temperatura ambiente y estrés térmico): control (riego a temperatura ambiente), estrés térmico (riego bajo ET), estrés hídrico (EH a temperatura ambiente) y 

ET×EH. Las respuestas de las variables estudiadas ante tratamientos de EH (EH y ET×EH) se representan en las figuras blancas (sin cambios), rojas (aumento) 

y verdes (disminución) respecto a los tratamientos sin EH (control y ET). Las estrellas por debajo o por arriba del nombre de la variable indican diferencias a 

favor de Alim5.09 y Jocketta, respectivamente. Los puntos hacia la derecha del nombre de la variable indican diferencias a favor del estrato superior respecto 

al estrato inferior del canopeo de plantas. Las líneas azules discontinuas indican asociaciones significativas entre las variables. El triángulo rojo formado por 

líneas discontinuas indica la dinámica de tocoferoles analizada en el genotipo Alim5.09 en un experimento en invernadero. El color celeste de fondo indica 

variables medidas en los granos, mientras que el color naranja indica variables medidas a nivel de planta/cultivo. 

Tasa de crecimiento del grano (TCG); duración del llenado de grano (DLLG); relación rojo rojo-lejano (R/RL); clorofila foliar (valor SPAD); relación carbono nitrógeno en 

tallo (C/Ntallo); relación carbono nitrógeno en hoja (C/Nhoja); relación fuente destino (F/D); radiación fotosintéticamente activa interceptada acumulada durante el llenado de 

grano (RFAIR5-R7); contenido de proteína; contenido de aceite (Ac); contenido de fracción residual (Res); tasa de acumulación (TA); duración de acumulación (DA); ácidos 

grasos insaturados (AGI); relación oleico linolénico (Ol/Ln); concentración de gamma tocoferol (Gamma toc); concentración de delta tocoferol (Delta toc); concentración de 

alfa tocoferol (Alfa toc); concentración de beta tocoferol (Beta toc); genes que codifican para la enzima gamma tocoferol metiltransferasa (TMT); genes que codifican para la 

enzima 2-metil-6-fitil-1,4-benzoquinona metil transferasa (MPBQ). Proteína, aceite y fracción residual están expresados como contenido. El ácido oleico, linoleico y linolénico 

están expresados como concentración.  
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2. Contraste de hipótesis 

En genotipos de soja con concentración diferencial de proteína en grano, expuestos a breves períodos 

de altas temperaturas y déficit hídrico durante el llenado:  

1. El peso de grano correspondiente a vainas de la misma edad fenológica de diferentes posiciones 

del canopeo se ve afectado negativamente por cada estrés individual, provocando la interacción de 

estreses efectos aditivos. Esta hipótesis fue parcialmente aceptada, debido a que el peso de grano si bien 

disminuyó ante condiciones de EH y ET×EH, no lo hizo en respuesta al ET individual. Además, no se 

observaron efectos aditivos de la interacción ET×EH sobre el peso de grano (Tabla 2.5, capítulo 2). 

1.2. El impacto negativo en el peso de grano se debe principalmente a un acortamiento de la duración 

del llenado más que una reducción de la tasa de crecimiento del grano. Esta hipótesis fue rechazada, 

debido a que las disminuciones en el peso de grano se relacionaron principalmente con reducciones en 

la tasa de crecimiento de los granos y no así con la duración de llenado de los mismos (Tabla 2.5, capítulo 

2). 

2.1. La interacción de ambos estreses provoca una reducción mayor del contenido de proteína, aceite, 

fracción residual, tocoferoles y una menor insaturación del aceite del grano respecto a los estreses 

individuales. Esta hipótesis fue rechazada debido a que los componentes químicos del grano 

disminuyeron en similar magnitud ante el EH individual y ET×EH. Por ejemplo, a través de los 

experimentos y genotipos, el EH individual provocó reducciones del contenido de proteína, aceite y 

fracción residual que alcanzaron el 20, 14 y 16%, respectivamente; es decir similares a las reducciones 

observadas en respuesta a la interacción de ET y EH (21, 18, y 16%, respectivamente). Los tocoferoles 

totales no fueron significativamente afectados por los estreses, mientras que las isoformas que lo 

conforman disminuyeron similarmente ante EH y ET×EH. Si bien se generó una menor insaturación del 

aceite con aumentos del ácido oleico y disminuciones de los ácidos linoleico y linolénico, estos cambios 

fueron similares en términos de magnitud ante condiciones de EH y ET×EH (Tabla 3.4 y 3.5, capítulo 

3). 

2.2. Tanto la tasa como la duración de la acumulación de proteína, aceite y fracción residual se 

modifican, variando de forma independiente la respuesta de cada uno de los mencionados componentes 

químicos, favoreciendo la deposición de proteína en detrimento de los demás compuestos. Esta hipótesis 

fue parcialmente aceptada. Por un lado, la tasa y la duración de la acumulación de proteína, aceite y 

fracción residual variaron de forma independiente. Esto fue observado en el Exp I, en el cual en parcelas 

bajo déficit hídrico la reducción en el contenido de proteína se asoció a la reducción en la tasa de 

acumulación, mientras que la disminución en el contenido de aceite se asoció principalmente a un 

acortamiento en la duración de acumulación (Tabla 3.3, capítulo 3). Sin embargo, contrariamente a lo 

propuesto en la segunda parte de la hipótesis, la acumulación de proteína no se mantuvo ante condiciones 
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de déficit hídrico, y su disminución estuvo asociada a una caída del 17% promedio de su tasa de 

acumulación a través de los experimentos (Tabla 3.3, capítulo 3). 

3. La composición química del grano de soja se modifica de forma diferencial según la posición que 

ocupan las vainas coetáneas dentro del canopeo, mejorando los parámetros de calidad en el estrato 

superior. Esta hipótesis fue parcialmente aceptada. El estrato superior del canopeo, a través de los 

experimentos y tratamientos, mostró una mayor concentración de proteína y menor concentración de 

fracción residual comparado con el estrato inferior, el cual que exhibió mayor concentración de ácido 

linoleico y linolénico comparado con el estrato superior. Sin embargo, no se detectó variabilidad 

posicional en la composición de los tocoferoles totales, dado que las distintas isoformas de tocoferoles 

no variaron dentro del canopeo (Tabla 3.3, 3.4 y 3.5, capítulo 3). 

4. El estrés térmico e hídrico afectan la fuente fotosintética y la removilización de reservas, 

disminuyendo el suministro de asimilados hacia los granos, lo que provoca mayores reducciones en 

los componentes químicos que dependen de la fotosíntesis actual. Esta respuesta es exacerbada en el 

genotipo de soja de alta concentración de proteína en grano. Esta hipótesis fue parcialmente aceptada, 

dado que el EH, independientemente del ET y del genotipo, afectó tanto a la fuente fotosintética 

(evidenciado en reducciones de variables como IAF, RFAIR5-R7, fotosíntesis y valor SPAD) como así 

también la removilización de reservas (evidenciado en caídas en la relación C/Ntallo) y partición de 

asimilados (menor IC) (Tabla 4.1, capítulo 4). Sin embargo, el ET individual no afectó la fuente 

fotosintética ni la removilización de reservas. El impacto negativo del EH sobre las variables antes 

mencionadas condujo a limitaciones en el suministro de asimilados hacia los granos en crecimiento. 

No obstante, la reducción del contenido de aceite, fue similar e incluso levemente menor en términos 

de magnitud a la reducción del contenido de proteína (17% vs 21%). Finalmente, teniendo en cuenta 

los dos experimentos, el contenido de aceite en el genotipo de mayor concentración de proteína en 

grano (Alim5.09) fue más afectado que en el genotipo de menor concentración de proteína (Jocketta) 

bajo condiciones de EH, independientemente del ET (23% vs 11%). 

5. Los genes que codifican para las enzimas 2-metil-6-fitil-1,4-benzoquinona y gamma tocoferol metil 

transferasa se sobreexpresan en condiciones de estrés, promoviendo el incremento de la concentración 

de alfa tocoferol y la disminución de gamma y delta tocoferol, impactando negativamente en la 

concentración de los tocoferoles totales. Esta hipótesis fue parcialmente aceptada. Los genes MPBQ2 y 

MPBQ4 (MPBQ) que codifican para la enzima 2-metil-6-fitil-1,4-benzoquinona se sobreexpresaron en 

el estadio R5.5, mientras que los genes TMT1, TMT2 y TMT3 (TMT) que codifican para la enzima 

gamma tocoferol metil transferasa se sobreexpresaron a partir de R5.5 y durante todo el periodo de 

llenado (Figura 5.7 y 5.8). El aumento en los niveles de expresión de los mencionados genes promovió 

el incremento de la concentración de alfa tocoferol y la disminución de delta tocoferol, aunque sin 

cambios significativos en la concentración de los tocoferoles totales (Tabla 5.4). 
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3. Perspectivas 

La calidad nutricional de los granos de cultivos agrícolas es clave para la seguridad alimentaria y la 

salud humana. En el caso del grano de soja, la cantidad de compuestos carbonados y nitrogenados, 

como la proteína y el aceite y su composición (i.e., ácidos grasos insaturados y tocoferoles), influyen 

en el valor nutricional de los alimentos obtenidos a partir de los granos cosechados. Por ende, entender 

la regulación ambiental y genotípica en la generación de la calidad final de granos resulta fundamental. 

En esta tesis evaluamos a nivel de planta entera y de estratos dentro del canopeo, cómo atributos de 

calidad del grano de soja relacionados no solo a los componentes mayores del grano (proteína, aceite y 

fracción residual) sino también a aquellos asociados particularmente a la calidad del aceite obtenido 

(ácidos grasos insaturados y tocoferoles), respondieron a condiciones de ET, EH y ET×EH durante el 

llenado de grano.  

Uno de los hallazgos más interesantes de esta tesis fue que, a través de los tratamientos de estrés, el 

estrato superior del canopeo mostró no solo mayor peso de grano sino también mayor concentración de 

proteína, lo cual se asoció a la mayor tasa de acumulación de este componente. Aquí se plantea como 

interrogante qué mecanismos estarían modulando esta respuesta. En virtud de ello, un estudio futuro se 

podría enfocar en la caracterización del perfil de aminoácidos a través del canopeo, los cuales forman 

parte de la proteína, dado que existen evidencias de que la asparagina libre (aminoácido importante en 

el transporte y almacenamiento de nitrógeno en las plantas) aumenta en el estrato superior del canopeo, 

en el cual la concentración de proteína es mayor (Huber et al., 2016). Si pudiéramos identificar 

aminoácidos específicos que se correlacionan con mayor acumulación de proteína en un estrato que 

aporta a la gran parte de la generación del rendimiento (estrato medio y superior), podrían ser 

potencialmente utilizados como marcadores fisiológicos en planes de mejora genética en pos de 

aumentar la proteína en los granos. 

Adicionalmente, encontramos variabilidad en la composición del aceite a través de los estratos del 

canopeo, aumentando la insaturación del mismo en el estrato inferior (más ácidos linoleico y linolénico) 

respecto del estrato superior. Los estreses podrían estar promoviendo cambios en el ambiente lumínico 

de las plantas, el cual se ha sugerido que estaría involucrado en la regulación de las diferencias en la 

composición del aceite. Una futura línea de investigación podría centrarse en el estudio del rol de la 

calidad de la luz (relación rojo rojo-lejano) en la síntesis de ácidos grasos insaturados, con un enfoque 

específico en la actividad de la enzima citosólica omega-6-desaturasa que interviene en la conversión 

del ácido oleico en ácido linoleico. La caracterización detallada de la disponibilidad y calidad de luz a 

diferentes niveles del canopeo a través de mediciones como la cuantificación precisa de la intensidad 

lumínica y la composición espectral, permitiría relacionar la variación en la calidad de la luz con los 

cambios en la síntesis de ácidos grasos en los granos de soja.  
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El estudio de la dinámica de acumulación de tocoferoles y su relación con la expresión de genes 

claves implicados en su síntesis en respuesta al ET, EH y ET×EH abre nuevos interrogantes. Por un 

lado, sería interesante dilucidar si el aumento de la concentración de alfa tocoferol bajo las condiciones 

de estrés, los cuales se asociaron a incrementos en los niveles de expresión de los genes TMT en el 

genotipo Alim5.09 son extrapolables a otros genotipos. Considerando esto, sería interesante incorporar 

y comparar genotipos con concentraciones diferenciales de alfa tocoferol bajo las distintas condiciones 

de estrés abordadas en esta tesis, de forma tal de evaluar si la variabilidad observada en los niveles de 

expresión de los genes TMT es consistentemente atribuible al factor genotípico, es decir es del tipo 

genotipo-específico. Esto podría conducir a la identificación de marcadores genéticos asociados con la 

acumulación de alfa tocoferol bajo estrés, lo que permitiría una selección más precisa y eficiente de 

genotipos con esta característica deseable en términos nutracéuticos. Por otro lado, observamos que los 

genes MPBQ2 y MPBQ4 se sobreexpresaron solo en el estadio R5.5, estos genes codifican para la 

enzima MPBQ-MT que interviene indirectamente en la síntesis de alfa tocoferol (brindando precursores 

de gamma tocoferol), mientras que los genes TMT que codifican para la enzima gamma tocoferol metil 

transferasa, la cual está directamente involucrada en la conversión de gamma en alfa tocoferol, se 

sobreexpresaron durante todo el llenado de grano. Teniendo en cuenta esto, evaluar si existe un rol 

diferencial de los genes TMT1, TMT2 y TMT3 ante distintas condiciones de estrés abiótico sería 

interesante. Para profundizar en ello, se podría investigar la localización subcelular de las proteínas 

codificadas por TMT1, TMT2 y TMT3 utilizando marcadores fluorescentes y microscopía. 

Adicionalmente, explorar los mecanismos de regulación a nivel post-transcripcional y traduccional en 

la biosíntesis de tocoferoles, como se ha sugerido en estudios anteriores. El alfa tocoferol, es la isoforma 

con mayor actividad biológica como vitamina E en los seres humanos y reconocida por proporcionar 

beneficios de salud significativos para los consumidores. De esta manera, la mejora de la concentración 

de alfa tocoferol en los granos de soja tiene el potencial de enriquecer su valor nutricional. Avanzar en 

los análisis mencionados permitía complementar nuestros resultados y comprender, además, cómo 

estos genes contribuyen a la adaptación y posterior tolerancia de las plantas a diferentes tipos de estrés, 

y cómo podrían ser aprovechados en estrategias de mejora de cultivos resistentes al estrés abiótico. 
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 ANEXO 

Tabla S1. Correlación de Pearson para el contenido de proteína, aceite, fracción residual y sus 

parámetros (tasa de acumulación [TA] y duración de acumulación [DA]), relación fuente destino (F/D), 

contenido máximo de agua (CMA), peso de vaina (PV) y tasa de crecimiento del grano (TCG) 

considerando dos niveles hídricos (riego y estrés hídrico [EH]), dos genotipos (Alim5.09 y Jocketta), 

dos niveles térmicos (temperatura ambiente [TAmb] y estrés térmico [ET]) y las interacciones entre los 

factores en el experimento I y II. 

  Proteína Aceite Fracción residual 

  Contenido TA DA Contenido TA DA Contenido TA DA 

F/D 0,59*** 0,54** 0,07ns 0,53** 0,45* 0,26ns 0,53** 0,38* -0,02ns 

CMA - 0,75*** - - 0,58*** - - 0,38** - 

PV - 0,62*** - - 0,32** - - 0,45*** - 

TCG - 0,81*** - - 0,69*** - - 0,48*** - 
ns, no significativo 

***, **, *Significativos al p ≤0,001, 0,01 y 0,05, respectivamente 

 


