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Respuesta de los genes Ppd-1 (sensibilidad al fotoperiodo) a

tratamientos de fotoperiodo durante pre y post inicio de encafiazon

1. Introduccién

1.1 Contexto general

El trigo (Triticum aestivum L) es muy importante para la dieta humana debido a
su alto valor nutritivo, siendo el alimento principal de un tercio de la poblacién. Por
ello, es el cereal cuyo cultivo estd mas extendido, cubriendo un 17% del area
arable del mundo, casi igualmente dividida entre los paises desarrollados y los que
estan en vias de desarrollo (Laegrid et al.,, 1999). Argentina posee un rol
importante ubicandose en promedio, entre 1992-2012 en el puesto N° 14 en la
produccion de trigo (13 millones ton), dedicando el 10% del area agricola nacional

(FAOSTAT, http://faostat3.fao.org.). Buena parte de la produccion Argentina se

obtiene en la Regién Pampeana, una de las zonas productoras mas importantes
del mundo (Hall et al., 1992), siendo el noroeste bonaerense! una de las sub-
regiones mas productivas aportando el 11% de la produccion de la provincia de

Buenos Aires (promedio 2003-2013, www.miniagri.gob.ar). Para satisfacer la

demanda mundial creciente de alimentos deberia duplicarse la produccion de trigo
en las préoximas décadas (Hall y Richards, 2013). Para esto, deberan

incrementarse los rendimientos a campo (promedio en la Gltima década 3.9 ton ha-

125 de Mayo, 9 de Julio, Alberti, Arrecifes, Baradero, Capitdn Sarmiento, Carmen de Areco, Chacabuco,
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L en el noroeste bonaerense www.miniagri.gob.ar) utilizando cultivares de mayor

rendimiento potencial (Fischer y Edmeades, 2010; Hall y Richards, 2013), que
permitan obtener un aumento en el nimero de granos por unidad de area en
condiciones potenciales y sub-potenciales de crecimiento (Fischer y Edmeades,

2010).

1.2 Ciclo del cultivo

El ciclo del cultivo puede dividirse en tres etapas: vegetativa, reproductiva
temprana y reproductiva tardia. Durante la etapa vegetativa (EVE) el 4pice esta
diferenciando primordios de estructuras vegetativas (hojas). Esta etapa comienza
con la reactivacion del metabolismo luego de la imbibicion de la semilla y finaliza
en iniciaciéon floral, momento en el cual queda definido el nimero final de hojas
(Slafer et al., 2003). La etapa reproductiva temprana (ERTE) comienza con la
iniciacion floral y finaliza con la formacion de la espiguilla terminal. A partir de alli
continda la etapa reproductiva tardia (ERTA) momento en que se producen las
flores y ocurre el crecimiento de la espiga, hasta alcanzar la antesis (Slafer et al.,
2003). Desde la apariciéon de la primera hoja a través del coleoptile, las restantes
aparecen mas o menos regularmente (Filocrono). Si bien se asume en general un
filocrono promedio de ca. 100°Cd (grados centigrados dias, con temperatura base
—Tb=0°C), se ha reportado variacion en el mismo a lo largo del ciclo del cultivo,
apareciendo las hojas previas a la 7™ a menor filocrono que las posteriores
(Gonzalez et al., 2005 y citas alli referenciadas). La tasa de aparicion de hojas es

normalmente menor que la de iniciacion, lo que determina, junto con el hecho de
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gue el embridn ya tiene iniciadas en la semilla alrededor de 3-4 primordios foliares,
que las hojas sigan apareciendo aun mucho después que han dejado de

diferenciarse.

1.3 Generacién de rendimiento potencial

El nimero de granos generados por unidad de &rea (principal componente del
rendimiento) se asocia positivamente con el numero de flores fértiles en antesis
definido principalmente en el periodo de crecimiento de la espiga, durante la Gltima
etapa de la encafiazon o etapa reproductiva tardia (entre primer nudo detectable y
espigazon) (Fischer, 1984; Fischer, 2007). Durante esta etapa, las espigas y tallos
se encuentran creciendo activamente y se genera una competencia entre ellas por
asimilados lo que causa que muchas de las flores que han comenzado a
diferenciarse no lleguen al estado de flor fértil en antesis (Kirby 1988, Gonzalez et
al., 2011a). Por ello, cuanto mayor sea el crecimiento de las espigas en esta etapa
previa a antesis, mayor sera el peso de las espigas por m2 y el numero de flores
fértiles (Fischer y Stockman, 1980; Brooking y Kirby, 1981; Stockman et al., 1983;
Slafer y Andrade, 1993). Esta etapa comprendida entre los 20 a 30 dias previos a
la antesis es identificada como una etapa critica para la generacion del numero de
granos por m? (Fischer, 1975, 1985).

Aumentar la duracidn de la etapa critica, que incluye el periodo de crecimiento
de la espiga, sin modificar el tiempo a antesis (el cual es 6éptimo en la mayoria de
las regiones productoras) se ha planteado como alternativa para incrementar el

rendimiento potencial de los cultivares de trigo (Slafer et al., 1996; Slafer et al.,
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2001). Una mayor duracion de la etapa resultaria en mayor peso seco de las
espigas en antesis y mayor numero de flores fértiles (Gonzélez et al., 2003, 2005).
A través de la sensibilidad al fotoperiodo de las distintas etapas que componen el
tiempo a antesis (EVE, ERTE y ERTA) podria lograrse un aumento de la ERTA a
expensas de la EVE+ERTE, de forma de no afectar el tiempo total a antesis.

El trigo es una planta de dia largo, por lo cual su tasa de desarrollo se acelera
con fotoperiodos mas largos, disminuyendo la duracion de sus etapas (Garner,
1933). La identificacion de los genes que controlan la sensibilidad al fotoperiodo, y
el impacto de los mismos en cada una de las etapas ontogénicas del ciclo del
cultivo, es un paso indispensable para poder construir materiales que optimicen
las duraciones relativas de las etapas pre-antesis con el objetivo de mejorar el
rendimiento potencial (Gonzéalez et al., 2010). El principal grupo de genes que
gobierna la sensibilidad al fotoperiodo del ciclo a antesis corresponde a la serie
homedloga ubicada en los cromosomas del grupo de ligamiento 2: Ppd-D1, Ppd-
Bl y Ppd-Al (Welsh et al., 1973; Law et al., 1978; Scarth y Law, 1983), confiriendo
en estado recesivo (Ppd-1b) sensibilidad al fotoperiodo e insensibilidad en estado
dominante (Ppdl-a) (Keim et al, 1973). En muchos casos, el orden de
insensibilidad (medido como dias a antesis) es Ppd-Dla > Ppd-Bla > Ppd-Ala
(Scarth y Law, 1984). El efecto fisioldgico de estos genes, a pesar de los estudios
ya realizados, es aun poco comprendido, existiendo varias controversias (Snape et
al., 2001). Se observo que el impacto de Ppd-D1 en tiempo a antesis esta
mediado por su impacto en cada una de las tres etapas previas, mientras que
Ppd-B1 modifica el tiempo a antesis en menor medida y principalmente a través de

la etapa reproductiva temprana (Gonzéalez et al., 2005). No existen publicaciones
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previas del impacto de Ppd-Al sobre las etapas particulares del ciclo a antesis,
excepto por una tesina de grado de Perez-Gianmarco (2014), quien observé que
este gen en estado dominante produciria similar insensibilidad que Ppd-D1a en las

tres etapas previas a la antesis.

2. Objetivo General

Estudiar el impacto de los genes Ppd-1 en el desarrollo a antesis del cultivo de

trigo bajo fotoperiodos contrastantes.

3. Objetivos Especificos

Determinar el impacto de los genes Ppd-1 (Ppd-D1, Ppd-B1, y Ppd-Al) bajo
condiciones contrastantes de fotoperiodo en:

1) El tiempo a antesis y sus etapas intermedias (EVE+ERTE y ERTA);

2) El nimero de estructuras vegetativas (hojas) y reproductivas (espiguillas)

formadas y su tasa de aparicion (hojas).

4. Hipotesis

1) Los genes Ppd-1 afectan en forma diferente el tiempo a antesis,
modificando la duracion de las etapas EVE+ERTE y ERTA en diferente magnitud,
dependiendo del valor de fotoperiodo.

2) El nimero de estructuras vegetativas y reproductivas (hojas y espiguillas)
se modifica como consecuencia del impacto de los genes Ppd-1 y de la respuesta
a fotoperiodo. La tasa de aparicion de hojas (o filocrono) no es afectada por los

genes Ppd-1 bajo ningun fotoperiodo.
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5. Materiales y Métodos

El ensayo se llevo a cabo en el campo experimental de la EEA INTA
Pergamino. Se trabajo con el cultivar Paragon (cultivar primaveral del Reino
Unido) y cinco lineas isogénicas de dicho cultivar, que difieren en la constitucion

Ppd-1 y los donantes de los alelos Ppd-1 (Tabla 1).

Tablal: Constitucién Ppd-1 en las lineas utilizadas provistas por el John Innes Center, UK.
Paragon (P) es la linea control y el padre recurrente del back-cross. Los genes Ppd-1 son provistos
por distintos cultivares. Por ejemplo: PChS2B indicaria fondo genético de Paragon donde el gen 2B
en estado dominante es provisto por Chinese Spring, mientras que PS642B indicaria fondo
genético de Paragon donde el gen 2B en estado dominante es provisto por Sonora 64. Las lineas

utilizadas son BC4 (ver Bently et al. 2011).

Genoma
LINEA D B A Dador
Paragon (P) Ppd-D1b Ppd-B1b Ppd-A1b
PChS2B Ppd-D1b Ppd-Bla Ppd-Alb Chinesse Spring
PS642B Ppd-D1b Ppd-Bla Ppd-A1lb Sonora 64
PS642D Ppd-Dia Ppd-B1b Ppd-A1lb Sonora 64
PO2D Ppd-D1a Ppd-B1b Ppd-Alb Opata
PGS2AL Ppd-D1b Ppd-B1b Ppd-Ala GS-100

a: estado dominante; b: estado recesivo

Las lineas se sembraron el 19 de Junio de 2012 en macetas de 5 litros (4

semillas/maceta) bajo condiciones de campo (en jaula anti pajaros). Se mantuvo
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libre de estreses bidticos mediante aplicaciones de fungicidas e insecticidas
preventivos. Las macetas se regaron para evitar estrés hidrico y se aplico un
fertilizante de liberaciéon lenta (Basacote plus 6M, 16-8-12-5, N-P-K-S) para evitar
deficiencias nutricionales.

Para determinar la respuesta al fotoperiodo se extendié el mismo por medio
de equipos luminicos portétiles con luz artificial de baja radiacion (Gonzélez et al.,
2003). Se realizaron cuatro tratamientos de fotoperiodo durante emergencia — 1
Nudo (EVE+ERTE)/1nudo-Antesis (ERTA): 0/0, 0/6, 6/0, 6/6, siendo O el
fotoperiodo natural de la estacion de crecimiento del cultivo (ie. fotoperiodo corto)
y 6 una extension de seis horas sobre el fotoperiodo natural. Asi, por ejemplo, 0/0
indica que las plantas siempre estuvieron en fotoperiodo natural, mientras que 0/6
indica que estuvieron bajo fotoperiodo natural desde emergencia hasta 1 nudo y
de alli hasta antesis se transfirieron a la extension de 6 horas. Para realizar estos
tratamientos se utilizaron dos jaulas: a la primera se le asigné el cero extension de
fotoperiodo y a la otra la extensién de 6 horas. Las macetas del tratamiento 0/0 y
las 6/6 estuvieron siempre en la misma jaula mientras que en las transferencias
reciprocas (0/6 y 6/0) pasaron de una jaula a la otra. Las unidades experimentales
(i.e. las macetas) fueron asignadas al azar a las lineas y a los tratamientos. Se
utilizé un disefio completo al azar en sitios con tres repeticiones, donde los sitios
fueron los tratamientos de fotoperiodo.

Se registraron las fechas de emergencia, un nudo detectable, hoja bandera y
antesis de acuerdo a la escala de Zadocks et al. (1974). La duracion de la etapa
EVE+ERTE se estimé como la duracion entre emergencia y deteccion de 1 nudo

(E-1N), mientras que la etapa ERTA se estimé como la duracion entre 1 Nudo y
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Antesis (1N-AT). Para medir la tasa de aparicion de hojas se utilizé la escala de
Haun (1973). Se seleccionaron dos plantas por maceta y se midio la aparicion de
hojas en el vastago principal dos veces por semana hasta la aparicion de la Hoja
Bandera, contandose en dicho momento el niamero final de hojas del vastago
principal. El filocrono se calcul6 de dos formas diferentes. Para determinar el
impacto de los genes bajo condiciones naturales de campo (el tratamiento 0/0
durante todo el ciclo), se estimé como la pendiente de la relacion bi-lineal entre el
tiempo térmico (°Cd, Tb=0°C) y el nimero de hojas aparecidas (ec. 1).
Y=a+bx(x<c)+bc(x>c)+d(x-c)(x>c) (ec.1)

Donde b: representa al filocrono de las primeras hojas aparecidas, d: el
filocrono de las ultimas hojas aparecidas y c: el nUmero de hoja aparecidas donde
se da el cambio del filocrono. Para determinar el impacto de los genes Ppd-1 bajo
diferentes condiciones de fotoperiodo en cada etapa particular (E-1IN y 1N-HB), el
filocrono se calculé como la relacién entre el tiempo térmico y el numero de hojas
aparecidas dentro de cada etapa.

Para determinar el efecto de las lineas (i.e. diferentes genes Ppd-1) y los
tratamientos de fotoperiodo se realizaron ANVA (a=0.05) utilizando el software
Infostat/P (Di-Rienzo et al., 2012). Con el mismo software se llevaron a cabo las

comparaciones de medias (Tukey) y las regresiones.

6. Resultados
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6.1 Duracion de etapas

6.1.1 Duracion de Emergencia a Antesis

La duracion del tiempo a antesis (E-AT) bajo fotoperiodo natural (0/0), difirio
entre las lineas isogénicas (Fig. 1). La linea Paragon presenté un TT entre E-AT
ca. 1787 °Cd, seguida por PChS2B con 1321 °Cd. Estas dos lineas difirieron entre
si y con las restantes que oscilaron entre 1193 y 1097 °Cd (Fig. 1). Por otro lado,
PS642B lleg6 a antesis ca. 100 °Cd antes que PO2D (Fig. 1). Todas las lineas
redujeron la duracion de la etapa E-AN al extender el fotoperiodo 6 horas sobre el
natural (6/6). La diferencia entre lineas fue menor bajo este tratamiento de
fotoperiodo (6/6), oscilando el TT entre 838 y 963 °Cd. Paragon tuvo similar
duracion que PChS2B y ésta fue mayor al resto de las lineas. En todos los casos,
la duracion de la etapa E-AT en los tratamientos 0/6 y 6/0 se encontro entre los
tratamientos extremos 0/0 y 6/6 (Fig.1). Calculando el fotoperiodo medio explorado
por cada tratamiento entre E-AT, se estim0 la sensibilidad al fotoperiodo de dicha
etapa (Fig. 2). De acuerdo a lo esperado por su constitucién alélica, Paragon fue el
que presentd mayor sensibilidad. Sin embargo, no se encontraron grandes

diferencias entre el resto de las lineas (Fig. 2).

6.1.2 Duracion de las etapas intermedias Emergencia-1Nudo-Antesis

La duracién de la etapa E-1N bajo fotoperiodo natural (0/0 y 0/6) fue mayor en
la linea Paragon (868 °Cd) respecto al resto de las lineas, las cuales no difirieron

entre ellas oscilando entre 747 y 635 °Cd (Fig. 1). Al extender el fotoperiodo (6/0 y
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6/6), todas las lineas redujeron la duraciéon E-1N alcanzando la minima duracién
para dicha etapa que oscilé entre 461 y 385 °Cd sin presentar diferencias entre
ellas. La respuesta a fotoperiodo (estimada como la diferencia en la duracién de la
etapa entre fotoperiodo natural y extendido) fue mayor en Paragon (408 °Cd),
seguida de PChS2B (334 °Cd), PS642B (281 °Cd), PGS2AL y PS642D (255 °Cd),
finalizando con PO2D (249 °Cd).

La duracion de la etapa 1N-AT bajo fotoperiodo natural (0/0) fue mas larga en
Paragon (918 °Cd) con respecto a las demas lineas, que oscilaron entre 574 y 460
°Cd (Fig. 1). A su vez, PChS2B tuvo una duracion mayor de esta etapa que PO2D
(Fig. 1). Cuando la etapa se expuso a fotoperiodo extendido (y la etapa anterior
también estaba en fotoperiodo extendido: 6/6), so6lo la linea Paragon redujo
estadisticamente la duracién de la misma (la etapa se redujo 416°Cd). El resto de
las lineas tendieron a reducir la duracion de 1N-AT sélo entre 57 y 39 °Cd,
mientras que PO2D no alter6 su duracién (Fig. 1). Las lineas no difirieron en la
duracion de 1N-AT bajo el tratamiento 6/6, variando entre 476 y 528 °Cd (Fig. 1).
Para determinar la posible respuesta directa de la etapa 1N-AT al fotoperiodo (i.e.,
independiente del fotoperiodo experimentado en etapas previas), se realizaron los
tratamientos 0/6 y 6/0. Al observar la duracion de la etapa 1N-AT entre los
tratamientos 0/0 vs 0/6, la Unica que respondid estadisticamente fue Paragon
reduciendo la etapa ca. 166 °Cd (Fig. 1). El resto de las lineas tendié a reducir la
etapa entre 90 y 65 °Cd, excepto PO2D que sélo tendié a reducir 35 °Cd (Fig. 1).
Al acortar el fotoperiodo durante la etapa 1N-AT (comparar los tratamientos 6/6 vs
6/0), todas las lineas incrementaron la duracion de la etapa excepto por PS642D y

PO2D (Fig. 1). La linea que presentdé mayor respuesta fue Paragon (229 °Cd),
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seguido de PChS2B y PGS2AL (179 °Cd), y PS642B (122 °Cd). Las dos lineas
con el alelo 2D tendieron a aumentar la duracién entre 107 (PS642D) y 87 °Cd

(PO2D).
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Figura 1: Duracion (en tiempo térmico) de la etapa Emergencia - Antesis (E-AT) y sus etapas
intermedias Emergencia-1Nudo (E-1N) y 1 Nudo-Antesis (1N-AT). Letras distintas dentro de cada

fase de desarrollo (E-AT, E-1N y 1N-AT) indican diferencias estadisticas (Tukey 0,05).
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Linea Fotoperiodo | Desvio St. R2 (%) Valor P
Paragon -165.6 44.8 62 0.0660
PChS2B -71.6 4.8 97 0.0043
PS642B -59.9 6.9 92 0.0131
PGS2AL -53.1 5.7 93 0.0113
PS642D -57.1 6.5 92 0.0126

PO2D -48.2 6.3 90 0.0167

Figura 2: Tiempo térmico entre Emergencia y Antesis en funcion del fotoperiodo y sensibilidad

al fotoperiodo estimada.
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6.1.3 Duracion de las sub-etapas 1Nudo-Hoja Bandera-Antesis

La duracién de la etapa 1N-AT est4d conformada por una sub-etapa de
emergencia de hojas hasta la aparicion de la hoja bandera, 1N-HB, y de otra de
elongacion del pedunculo de la espiga hasta la antesis, HB-AT. La etapa 1N-AT
bajo fotoperiodo natural (0/0) fue mas larga en Paragon que en el resto de las
lineas debido a las dos sub-etapas 1N-HB y HB-AT, mientras que la mayor
duracion de PChS2B respecto a PO2D fue principalmente consecuencia de mayor
duracion de 1N-HB (aunque en este caso ninguna de las dos sub-etapas fueron
estadisticamente significativas) (Fig. 3). La respuesta a fotoperiodo extendido de
la linea Paragon cuando la etapa previa también provenia de fotoperiodo
extendido (i.e. comparar 0/0 vs 6/6), fue consecuencia de una reduccion de las
dos sub-etapas (Fig.3). Coincidente con la falta de diferencia entre lineas en la
duracion 1N-AT bajo 6/6, las sub-etapas 1N-HB y HB-AT fueron similares entre
lineas (Fig. 3). La respuesta de Paragon al alargar el fotoperiodo durante 1N-AT
(comparar 0/0 vs 0/6) fue consecuencia de una reduccién de la etapa 1N-HB (200
°Cd) (Fig. 3). En forma contraria, la respuesta de Paragon al acortar el fotoperiodo
durante 1N-AT (6/6 vs 6/0) fue consecuencia de la etapa de elongacion del
pedunculo principalmente, HB-AT, (151 °Cd), mostrando sélo una tendencia de
respuesta la etapa 1N-HB (78°Cd) (Fig.3). El mismo mecanismo de respuesta, i.e.
respuesta mediada por etapa HB-AT, se observd en el resto de las lineas al
acortar el fotoperiodo, excepto por PChS2B, donde la respuesta estuvo mediada

por la sub-etapa 1N-HB (Fig. 3).
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Figura 3: Duracioén (tiempo térmico) desde 1 Nudo hasta Antesis y sub-fases 1 Nudo - Hoja
Bandera (1N-HB) y Hoja Bandera — Antesis (HB-AT). Letras dentro de cada fase de desarrollo
indican diferencias estadisticas (Tukey 0.05). Los numeros al final de la columna indican el

fotoperiodo medio experimentado durante IN-AT.

6.2 Niumero de hojas, espiguillas por espiga y filocrono bajo fotoperiodo

natural (0/0)

El nimero final de hojas no difirié entre lineas, excepto por Paragon, que tuvo

ca. 3 hojas mas que el resto de los cultivares (Fig. 4, Tabla 2). Todas las lineas
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presentaron dos valores de filocrono, uno para las hojas tempranas y otro para las
que aparecieron mas tardiamente. El filocrono de las hojas tempranas y tardias
fue mayor en Paragon comparado al resto de las lineas (Fig. 4), las cuales
presentaron similar filocrono de hojas tempranas y diferencias en el de las hojas
tardias no asociadas a la constitucién Ppd-1 (Fig. 3). El estadio de Haun en el cual
se observo el cambio de filocrono fue mayor en Paragon comparado con el resto
de las lineas (Fig. 3).

Cuando el filocrono se calcul6 particularmente para la etapa E-1N, se
observaron respuestas similares a las descriptas para el filocrono de hojas
tempranas (Tabla 2). Ello es esperable puesto que gran parte de las hojas
aparecidas durante E-1N se podrian clasificar como hojas tempranas (comparar
valor de quiebre de filocrono en Fig. 4 con Haun en 1 Nudo en Tabla 2). El estadio
de Haun al cual se alcanz6 1 Nudo tendié a ser superior en Paragon (ca 9.5)
comparado con el resto de las lineas (8-8.5). Por lo tanto, las diferencias entre
lineas en la duracion E-1N bajo fotoperiodo natural (0/0) podrian atribuirse tanto al
valor de filocrono como al nimero de hojas que aparecieron entre E-1N.

En relacién a la etapa 1N-HB, la mayor duracién de Paragon respecto al resto
de las lineas puede atribuirse principalmente a un mayor numero de hojas
aparecidas durante dicha etapa, mientras que el filocrono promedio de dichas
hojas también tendié a ser mayor (Tabla 3).

No se observaron diferencias en el nimero de espiguillas espiga * bajo

fotoperiodo natural entre las lineas, oscilando entre 24 y 22 espiguillas espiga .
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Figura 4: Namero final de hojas, filocrono de hojas tempranas y tardias y valores de Haun en

el cual cambia de filocrono. R299% p<0.0001 para todas las regresiones. Letras distintas para

numero final de hojas indican diferencias estadisticas (Tukey 0.05). Los valores de Haun y filocrono

se presentan como Media (stde).
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Tabla 2: Numero final de hojas, filocrono de hojas emergidas entre Emergencia y 1 Nudo,

valor de Haun al momento de 1 Nudo, y numero de espiguillas/espiga, para las diferentes lineas y

tratamientos de fotoperiodo. Letras distintas dentro de columna indican diferencias estadisticas

(Tukey 0,05).

N*® espiguillas

Linea Trat | N°final de hojas Filocrono E-TN Haun 1N totalesiespiga vp.
P oo 125 Fl193.0 J| 5.4 23.5
P g 131 F191.0 | J|9& 24 4
P &0 1103 68.9 A EF 66 A B 19.5 CDE
P 85 | 5.0 88.3 A E 5.8 A B 21.2 D E G
PChS2B W0 |10.3 o4.4 | J|&s 28
PChS2B 6 |10.3 336 | J|&.4 27
PChS2B &0 | 8.8 70.5 EF 5T A 18.8 A cCoD
PChS2B 66 | 84 A 60.3 A EF 58 A 18.5 A cCD
PS5428 0 1003 &1.7 | |81 23.6
PS5428 005 |10.0 .7 &3 227
PS5428 &0 | 85 A 62.2 A 81 A 19.7 CDE
PS5428 65 | 86 A 801 A G4 A 19.9 C DE G
PGS2aL O |103 78.0 EF &2 224 G
PGS2aL M6 |103 75.4 F &2 226
PGS2aL &0 | T8 A 71.2 EF 54 A 17.7 A C
PGS2AL 6/ | 3.0 A 68.2 A EF 56 A 17.6 A C
PSE42D 040|108 76.3 EF a4 23.4
PS5420 05 |10.0 &0.6 &.0 B 221 E G
PS5420 &0 | 85 A 81.1 A 8.3 A 18.8 A cCoD
PS5420 65 | 85 A 81.2 A 8.3 A 18.2 A C
POZD 0o ]10.0 9.9 &.0 B 223 G
POZD s 103 72 EF &3 21.6 E G
POZD 80 |80 A 651 A 359 A 16.9 A
POZD 68 | 73 A 65.4 A 3.0 A 16.2 A
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6.3 Respuesta al fotoperiodo del numero de hojas, espiguillas por

espigay filocrono durante la etapa Emergencia-1Nudo

Al aumentar el fotoperiodo 6 horas durante la etapa E-1 nudo se observo
una disminucion en el namero final de hojas y una disminucion en el filocrono en
todas las lineas, pero este efecto fue mas marcado en la linea Paragon, en la cual
el numero final de hojas descendié de ca. 13 a 9.5 y el filocrono de ca. 92 a 68 °Cd
(Tabla 2). ElI nimero de espiguillas espiga ' descendié con la extension
fotoperiddica entre 4 (Paragon, PChS2B y PS642B) y 5 (PS642D y PO2D)
espiguillas (Tabla 2). Esta respuesta contrasta con la similitud en numero de

espiguillas observada entre las lineas bajo fotoperiodo natural.

6.4 Respuesta al fotoperiodo del numero de hojas y filocrono durante

la etapa 1N-HB

La Unica linea que respondié a la extensiéon del fotoperiodo durante 1N-HB
fue Paragon (ver item 6.1.2 y 6.1.3) y dicha respuesta fue consecuencia de una
disminucién del filocrono (Tabla 3). Coincidiendo con la falta de respuesta en el
resto de las lineas, no se observaron diferencias en el nimero de hojas ni filocrono
al comparar 0/0 vs 0/6 (Tabla 3). En forma contraria, la tendencia a incremento del
periodo 1IN-HB en Paragon al acortar el fotoperiodo fue consecuencia de un
mayor numero de hojas aparecidas durante dicha etapa. Un mecanismo similar
podria explicar la respuesta de PChS2B al acortar el fotoperiodo aunque la
diferencia en niumero de hojas no llegé a ser estadisticamente significativa (Tabla

3).
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Tabla 3: Numero de hojas aparecidas durante 1 Nudo y Hoja bandera, y filocrono de dichas

hojas. Letras distintas dentro de columna indican diferencias estadisticas (Tukey 0.05).

LINEA TRAT N° HOJA 1N-HB FILOCRONO 1N-HB

P 0/0 3.5 D 166.1 c
P 0/6 3.6 D 106.7 A B

P 6/0 3.7 117.0 A B C
P 6/6 2.2 A C 153.6 B
PChS2B 0/0 2.8 cC D 148.3 A B
PChS2B 0/6 2.7 A C D 97.3 A

PChS2B 6/0 3.1 cC D 150.0 A B C
PChS2B 6/6 2.6 A C D 124.7 A B C
PS642B 0/0 2.1 A B C 151.0 A B C
PS642B 0/6 1.7 A 148.5 A B C
PS642B 6/0 2.4 A B C 133.8 A B C
PS642B 6/6 2.2 A B 118.1 A B C
PGS2AL 0/0 2.0 A B 128.5 A B C
PGS2AL 0/6 2.1 A B C 113.4 A B C
PGS2AL 6/0 2.4 A B C 136.5 A B C
PGS2AL 6/6 2.4 A B C 117.9 A B C
PS642D 0/0 2.2 A B C 114.3 A B C
PS642D 0/6 2.0 A B 109.6 A B
PS642D 6/0 2.2 A B 124.0 A B
PS642D 6/6 2.2 A B 118.5 A B
PO2D 0/0 2.0 A B 120.2 A B C
PO2D 0/6 2.0 A B 106.5 A B
PO2D 6/0 2.1 A B C 139.3 A B C
PO2D 6/6 1.7 A 159.4 B C
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7. Discusion

El rendimiento potencial en trigo podria incrementarse a través de una mayor
duracion de la ERTA sin modificar el tiempo a antesis a expensas de las etapas
previas (Slafer et al., 1996; Slafer et al., 2001). Esto permitiria obtener un aumento
de la radiacién fotosintéticamente activa interceptada acumulada durante dicha
etapa, incrementandose en consecuencia el peso seco de espiga m2 en antesis y
el nimero de flores fértiles y granos m-2. Para modificar la duracién de las etapas
en forma independiente, se ha propuesto alterar en forma diferente la sensibilidad
al fotoperiodo de cada una de ellas (EVE, ERTE y ERTA). Los escasos trabajos
realizados sobre la base genética de la sensibilidad al fotoperiodo (genes Ppd)
han demostrado efectos contradictorios de los genes. El objetivo general de esta
tesis fue estudiar el impacto de los genes Ppd-1 en el desarrollo a antesis bajo
fotoperiodos contrastantes, considerando no sélo la duracién de las etapas
intermedias sino también el nimero de estructuras vegetativas y reproductivas
formadas y su tasa de aparicion, creando nuevas evidencias que permitan

caracterizar el impacto de los mismos.

7.1 Duracion de Emergencia — Antesis y etapas intermedias

El impacto de Ppd-D1 y Ppd-Al en tiempo a antesis fue similar, coincidiendo
con Perez-Gianmarco (2014). El efecto de Ppd-B1 difiri0 dependiendo del dador
del gen: Chinesse Spring produjo menor insensibilidad que el alelo provisto por
Sonora 64, el cual tuvo efecto similar que Ppd-D1 y Ppd-Al. Este efecto diferente

de los alelos de Ppd-B1 coincide con los reportes de Diaz et al. (2012) quienes
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argumentan que puede ser consecuencia de variaciones en el numero de copias
del alelo. Por otro lado, estos resultados no coinciden con el orden de
insensibilidad Ppd-D1>Ppd-B1>Ppd-Al propuesto por Scarth y Law (1984), ni
concuerda con el orden Ppd-A71>Ppd-D1>Ppd-B1 planteado por Stelmakh (1998).
Ademas del numero de copias, parte de estas controversias pueden ser
consecuencia de la posible existencia de genes de respuesta a fotoperiodo aun no
mapeados (Snape et al., 2001).

El impacto de los genes durante E-1N indican una tendencia similar al efecto
en antesis y la diferencia entre Ppd-B1 de Sonora 64 y Chinesse Spring no fue
estadisticamente significativa. Al aumentar el fotoperiodo durante E-1N todas las
lineas alcanzaron la minima duracién de la etapa indicando que estos genes no
afectarian la precocidad intrinseca (0 minima duracion). El efecto diferencial de
Ppd-B1 de Chinesse Spring bajo fotoperiodo corto se evidencia en la etapa 1N-
AT, coincidiendo con Gonzalez et al., (2005). En forma similar, la minima duracion
de la etapa 1N-AT fue igual entre lineas (tratamiento 6/6), sugiriendo que los
genes tampoco la afectan. Estos resultados coinciden con Slafer (1996), quienes
plantearon que la minima duracion de las etapas es independiente de la respuesta
a fotoperiodo.

El impacto de los genes en la ERTA se investigé en dos sub-etapas, una de
emergencia de hojas hasta la aparicion de la hoja bandera (IN-HB) y otra de
elongacién del peduanculo de la espiga hasta antesis (HB-AT). Si bien existen
pocos reportes en la bibliografia de la respuesta al fotoperiodo durante HB-AT
(Miralles et al., 2000), si se hallan evidencias de los efectos de Ppd-D1 y Ppd-B1l

sobre la etapa 1N-HB (Gonzalez et al., 2005). En la presente tesis los resultados
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obtenidos muestran un mecanismo de respuesta mediada por la sub-etapa HB-AT
en todas las lineas, excepto en PChS2B, donde la respuesta estuvo mediada por
la sub-etapa 1N-HB. En forma contraria a evidencias previas (Gonzélez et al.,
2005), la ERTA presentd respuesta directa al alargamiento del fotoperiodo
(comparar 0/0 vs 0/6) s6lo cuando los tres genes Ppd-1 estaban recesivos (i.e.
Paragon). Pero cuando la plantas provenian de fotoperiodo largo y se pasaron a
fotoperiodo corto (comparar 6/6 vs 6/0), todas las lineas presentaron respuesta
directa durante la ERTA. Estos resultados podrian estar explicados por (i) rango
de fotoperiodo explorado: al alargar el fotoperiodo en E-1N y acortar la duracion,
la etapa posterior 1N-AT explora fotoperiodos mas cortos permitiendo observar
mas respuesta; o por (ii) la tasa de cambio del fotoperiodo: las plantas no sensan
de la misma manera un acortamiento y un alargamiento del fotoperiodo. Sobre
este Ultimo punto hay mucha controversia, mientras que Slafer et al. (1994)
sugieren que la tasa de cambio no tendria efecto en la respuesta al fotoperiodo,

Baker et al. (1980) sugieren que si hay efecto.

7.2 Numero de estructuras y tasa de aparicién

Bajo fotoperiodo corto, cuando cualquiera de los genes Ppd-1 se encontraba
en estado dominante el NFH disminuyo respecto a Paragon, y todas las lineas
disminuyeron el NFH al extender el fotoperiodo durante E-1N, evidenciando que
parte de la respuesta en E-1N esta asociada a la duracion de la etapa vegetativa,
coincidiendo con Gonzéalez et al. (2005) y Perez-Gianmarco (2014). Parte de la

etapa E-1N corresponde al periodo de diferenciacion de espiguillas. En esta tesis
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no se observaron grandes diferencias en N° de espiguillas totales/espiga bajo
fotoperiodo corto, aunque si se observé una reduccion al alargar el fotoperiodo en
todas las lineas, tendiendo a ser mayor dicha respuesta en la linea Paragon y
menor en aquellas portadoras del 2D. Estos resultados coinciden con Perez-
Gianmarco (2014) quien no observo diferencias en N° de espiguillas/espiga entre
las lineas bajo fotoperiodo corto, pero contrastan con los de Gonzélez et al.,
(2005), quienes observaron bajo fotoperiodo corto una reduccion en el nimero de
espiguillas/espiga cuando el Ppd-D1 se encontraba en estado dominante.

El filocrono de las hojas tempranas y tardias fue mayor en la linea Paragon,
respecto al resto, contrastando con los reportes previos (Gonzalez et al., 2005;
Perez-Gianmarco, 2014) que sélo observaron un efecto en el filocrono de las hojas
tardias. Por lo tanto, el impacto de los genes en la duracion de las etapas hasta
hoja bandera estuvo mediado no sélo por el nUmero de hojas sino también por su

efecto en la tasa de aparicion o filocrono.

8. Conclusiones

Todas las lineas presentaron menor tiempo a Antesis bajo fotoperiodo natural
cuando los genes estuvieron en estado dominante. La respuesta al fotoperiodo fue
similar, provocando el mismo grado de insensibilidad, exceptuando a Ppd-Bl de
Chinesse Spring. De este modo, se puede concluir para el ciclo a antesis el
siguiente orden de insensibilidad:

Ppd-D1 = Ppd-Al = Ppd-B71 (S64) > Ppd-B1 (CS)

23



Ingenieria Agrondmica Legajo: 2528/1

Con respecto a las etapas particulares que componen el tiempo a Antesis
(EVE + ERTE y ERTA) todos los genes produjeron igual insensibilidad en la etapa
E-1N (EVE + ERTE), pero en la etapa 1N-AT (ERTA) Ppd-B1 de Chinesse Spring
tuvo efecto sobre 1N-HB mientras que Ppd-B1 de Sonora 64 no tuvo efecto. Por lo
tanto, la primera hipotesis planteada en esta tesis se rechaza parcialmente puesto
que solo se observé un efecto diferencial de Ppd-B1 de Chinesse Spring. Bajo
fotoperiodo natural todas las lineas presentaron similar nimero final de hojas
(excepto el control Paragon) y al extender 6 horas el fotoperiodo durante E-1N
todas las lineas disminuyeron el nimero final de hojas al acortarse la duracion de
dicha etapa. ElI nUmero de espiguillas por espiga respondié en forma similar al
namero final de hojas. Estos resultados permiten concluir que el efecto de los
genes sobre la duracion de las etapas se tradujo en diferencias en el nimero de
estructuras formadas, de acuerdo a lo planteado en la segunda hipoétesis. En
relacion al filocrono, todos los genes en estado dominante produjeron una
reduccion del mismo bajo fotoperiodo corto y al extender el fotoperiodo desde
emergencia todas las lineas redujeron el filocrono. Esta respuesta podria estar
mediada por la reduccion en el niamero final de hojas ya que las hojas tempranas
(todas aquellas por debajo de la ca. 6ta) presentan mayores filocronos. Al realizar
las transferencias fotoperiodicas 0/6 y 6/0, el filocrono tendié a responder pero no
se encontraron diferencias estadisticas. Estos resultados permiten concluir que el
fotoperiodo experimentado desde emergencia y los genes Ppd-1 modificaron el
filocrono, pero no se observé una respuesta directa del mismo durante 1N-HB. Por

ello la segunda hipoétesis se rechaza parcialmente.
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