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RESUMEN

Aspectos ecofisiolégicos y genéticos de la interaccion namero de vainas, niumero de
semillas por vainay peso unitario de semillas y su impacto en el rendimiento
potencial del cultivo de soja
El principal objetivo de los programas de mejoramiento es el incremento del rendimiento
(REND). En soja esta mejora esta estabilizada en valores bajos, posiblemente porque el
caracter de seleccién mas utilizado es el REND, el cual presenta una baja heredabilidad (H?)
y una alta influencia ambiental. Una alternativa potencialmente superadora es la de realizar
seleccion por componentes de REND. Sin embargo, las posibles compensaciones entre
componentes, el escaso conocimiento de los factores ambientales y genéticos que los
regulan, y/o la escasa variabilidad genética para los caracteres a seleccionar, han
determinado que la seleccién por componentes aln no sea utilizada. El nimero de semillas
por vaina potencial (NSVP) es un componente del nimero de semillas por unidad de superficie
(NS), que presenta alta H? y baja influencia ambiental, pudiendo ser utilizado como caracter
de seleccién, al igual que el peso unitario de semillas (PUS). No obstante, hasta el momento,
es poco clara la relacion que se establece entre los caracteres NSVP, PUS, nimero de vainas
por unidad de superficie (NV) y el REND en poblaciones con variabilidad genética para el
NSVP y PUS, en distintos ambientes de produccién (AMB). Por ello, el objetivo de este trabajo
de tesis fue evaluar las relaciones fisiologicas y genéticas que se establecen entre los
componentes NV, NSVP y PUS y su impacto sobre el REND potencial del cultivo de soja en
un grupo de lineas hermanas con variabilidad para el NSVP y para el PUS en seis AMB.
Aumentos en el NSVP generaron un aumento directo en el nimero de semillas por vaina real
(NSVR), independientemente del AMB y ABORTO. No se observé compensacion entre el
NSVP y PUS, sugiriendo que la disponibilidad de asimilados no influye en la relacién que se
establece entre ambos y que la regulacién genética de los mismos seria independiente. A su
vez, si bien el NSVP se asocié negativamente con el NV, la compensacion entre estos
componentes no fue absoluta lograndose altos REND en algunos genotipos de alto NSVP.
Por ultimo, el NSVP fue el segundo componente con mayor contribucién a la variabilidad del
REND, que juntamente con su alta H? y alto avance genético sugieren que la seleccién por
componentes basado en esta variable seria una buena estrategia para incrementar el

potencial de rendimiento de las variedades actuales de soja.

Palabras Claves: Soja, Numero de Semillas por Vaina, Peso Unitario de Semillas,

Rendimiento, Mejoramiento.



ABSTRACT

Eco-physiological and genetic features of pod number, seed per pod and seed size

interaction, and its impact in soybean yield potential

Yield improvement is the primary goal of any crop breeding program. In soybean, genetic gain
is stabilized at low values. This result is the consequence of selecting yield “per se”, a trait that
has low heritability (H?) and is highly affected by environmental factors. Yield component
selection could be an alternative approach to the traditional breeding strategy based on yield.
However, the application of this alternative strategy is often disregarded because of the
existence of trade-off effect among yield components, the scarce knowledge about
environmental and genetic regulation, and the absence of populations with high genetic
variability. Potential seed per pod (PSPP) is a component of seed number (SN), which has
high H? and low environmental effect, as well as, seed weight (SW), so both traits could be
used in yield component selection. Nevertheless, the relationship among PSPP, SW, pod
number (PN), and yield in populations with genetic variability for PSPP and SW grown in
different environments has been poorly explored. Thus, the objective of this thesis was to
evaluate the eco-physiological and genetic relationships among yield components in a
population of sibling lines with wide variability in PSPP and seed weight (SW) grown in six
environments. Increasing PSPP rise SPP developed (SPPD), regardless seed abortion and
environment. No trade-off between PSPP and SW was observed, indicating that
photoassimilate availability was not a limitation and that the genetic regulation of both traits
could be independent. Although PSPP was negatively associated with PN, the trade-off
between these yield components was not absolute, enabling high yields in some genotypes
with high PSPP. Finally, PSPP was the second variable with a major contribution to yield
variation, which together with its high H2 and genetic progress resulted in a potential trait to be

considered for soybean yield improvement.
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I.  INTRODUCCION

I.1. Soja: importancia a nivel regional y mundial

La soja cultivada [Glycine max (L.) Merr.] es una especie autbgama perteneciente a la familia
Fabaceae, subfamilia Papilionoidea. Es la oleaginosa de mayor importancia a nivel regional y
mundial, por los volimenes comercializados como poroto o subproductos aceite y harinas. La
importancia principal de este cultivo radica en su alto contenido de proteina de alto valor
biologico (35-40%) y aceite de buena calidad (18-22%), con una alta proporcion de &cidos
grasos esenciales y bajo contenido de grasas saturadas lo que la hace adecuada tanto para
la alimentacién humana como animal (Ridner et al., 2006). Ademas, es una fuente importante
de vitaminas del complejo B y de minerales (hierro, calcio, fésforo, zinc).

Mas del 80 % de la produccidn total de soja esta concentrada en Estados Unidos, Brasil,
y Argentina (https://ipad.fas.usda.gov). Particularmente, Argentina ocupa el primer lugar
como exportador de harina y aceite y el tercer lugar como productor mundial de grano de
soja (https://www.bcr.com.ar/). A su vez, su cadena agro-industrial es una parte importante
del desarrollo del pais por su funcién social en la generacion de empleo (18 %), y por su
funcién econdmica en la generacion del valor agregado de los bienes de la economia (45 %)
y la generacion de divisas por exportaciones (27 %) (www.acsoja.org.ar;

www.fundacionfada.org).

I.2. Produccién de soja en Argentina: principales desafios

En Argentina, el cultivo masivo de soja comenzé en la década de 1970, con un area
sembrada de 660.000 hectareas (ha) y 1,4 millones de toneladas (Mt) producidas en la
campafia 1976/77. En los siguientes afios su produccién mostré un desarrollo creciente y
sostenido debido, por un lado, al incremento en la superficie sembrada y por otro, al aumento
de la productividad del cultivo (Satorre, 2011). En las ultimas diez campafas agricolas se
sembraron en promedio 18,4 Mha con un rendimiento (REND) promedio de 2800 kg.ha?
alcanzando una produccion de 50 Mt, lo que representa un aumento de 28 veces la cantidad
de ha sembradas respecto a la campafia 1976/77 (http:/magyp.gob.ar). Este incremento
sostenido en la produccion de soja ha consolidado a la Argentina como tercer productor de
la oleaginosa a nivel mundial (FAOSTAT, 2021).

Para el 2050, se proyecta que la poblacién mundial aumentara a 9,3 billones de personas,
lo que incrementara la demanda de alimentos, haciendo necesario un aumento en la
produccion mundial de cultivos del 70 al 100% (Tian et al., 2021). Para satisfacer esta

demanda es posible, por un lado, aumentar el area sembrada y por otro, incrementar la
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productividad de los cultivos. El incremento de la produccién por unidad de superficie es de
las opciones, la ambientalmente mas sustentable. Por lo tanto, el estudio fisiolégico y
genético de caracteristicas morfofisiolégicas que permitan incrementar el potencial de
rendimiento por unidad de superficie es uno de los grandes desafios de los programas de

mejoramiento del cultivo de soja.

I.3. Mejoramiento del cultivo de soja

La soja cultivada G. max proviene de la domesticacion de la soja silvestre anual (Glycine
soja Sieb. and Zucc). Producto de la domesticacion, se han obtenido mas de 45000
variedades locales que se mantienen en los bancos de germoplasma de G. max alrededor
de todo el mundo. Pese a la vasta diversidad genética de esta especie, solo 17 genotipos
(0.04 %) se han utilizado como progenitores de las nuevas variedades de soja en los Estados
Unidos. Como consecuencia de este proceso de domesticacion, seleccion y mejora del
cultivo ha ocurrido una reduccién significativa en la diversidad genética, lo que ha conducido
a una pérdida del 81 % de los alelos silvestres y a un cambio en la frecuencia de los alelos
del 60 % de los genes (Hyten et al., 2006).

Particularmente en Argentina, las primeras variedades registradas se originaron a partir
del cruzamiento de variedades estadounidenses liberadas previamente al mercado (Rossi,
2012). Pese a que los programas de mejoramiento del pais han utilizado una base genética
aln mas estrecha que la Norteamérica, el progreso genético obtenido ha sido similar en
ambos paises. Recientemente se informé gue la ganancia genética en la regién central de
Argentina en los Ultimos 35 afios ha sido de 44 kg.ha™.afio? en términos absolutos y de 1,1
%.afio? en términos relativos. Ademas se ha observado un mayor progreso genético en los
genotipos de menor REND (1,7 %.afio!) en relacién a los genotipos mayor REND (0,9 %.afio
1) (de Felipe y Alvarez Prado, 2021)

Notablemente, el 50 % del aumento en la productividad de este cultivo se ha relacionado
con la mejora genética y el 50 % restante con el manejo agrondémico del cultivo (de Felipe et
al., 2016). Con respecto a la mejora genética, los fitomejoradores han desempefiado un rol
fundamental en el incremento del REND de soja, lo cual ha quedado demostrado en el
lanzamiento continuo de nuevas variedades con mayor potencial de REND. Sin embargo, a
pesar de las nuevas tecnologias disponibles como la selecciéon genémica o la edicién génica,
los principales semilleros siguen utilizando al REND “per se” como caracter de seleccion, sin
considerar individualmente ningiin componente especifico relacionado con el mismo (Vogel
et al., 2021). Una posible causa, es que los mejoradores hayan encontrado compensaciones

entre componentes de REND, principalmente entre el NS y el PUS, lo que ha desalentado la
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incorporacion de estos caracteres como criterio de seleccién. Por lo tanto, conocer los
mecanismos fisioldgicos, genéticos y moleculares de este tipo de compensaciones es critico
para la identificacion de oportunidades que aceleren la ganancia de REND a través de

hibridaciones basadas en caracteres especificos (de Felipe et al., 2020).

Finalmente, para que un programa de mejoramiento basado en componentes resulte
exitoso deberian considerarse al menos los siguientes aspectos: i) factores genéticos y
ambientales que regulan cada uno de los componentes de REND; ii) posibles
compensaciones entre componentes y las causas de las mismas; iii) existencia de amplia

variabilidad genética para el/los caracter/es a seleccionar, entre otros (Egli, 2017).

I.4. Modelo de determinacion de rendimiento en soja

El REND en soja esta determinado principalmente por el nimero de semillas por unidad de
superficie (NS) y el peso unitario de las mismas (PUS). ElI NS a su vez, es la resultante del
namero de vainas por unidad de superficie (NV) y del numero de semillas por vaina
desarrolladas (NSVR) (Bianchi et al., 2020; Van Roekel et al., 2015). Los componentes NV,
NSVR y PUS se definen de manera secuencial durante el desarrollo del cultivo y poseen
diferentes requerimientos fisiolégicos y ambientales.

Dentro de los componentes numéricos del rendimiento, el NV se determina durante un
periodo que comienza alrededor de floracién y se extiende hasta el comienzo del llenado de
granos (R5) (Pigeaire et al., 1986; Board y Tan, 1995; Jiang y Egli, 1995; Egli, 1997). Debido
a la estrecha asociacion que existe entre el NV, NS y REND (Herbert y Litchfield,
1982; Board et al., 1999, 2003; Ball et al., 2001), estos estadios fenol6gicos son propuestos
como criticos en la determinacion del REND en soja (Egli, 1997). A partir de floracion el
namero de vainas incrementa de manera sostenida hasta alcanzar un valor maximo alrededor
de R5, momento en el cual se produce un periodo de abscision. Por lo tanto, el NV a cosecha
es el resultado del balance entre dos componentes: el NV iniciadas y el NV abscisionadas;
ambos componentes altamente influenciados por el ambiente (Board y Tan, 1995; Quijano y
Morandi, 2011)

Por su parte, el NSVR es resultado del balance entre niumero de semillas por vaina
potencial (NSVP) y el nimero de semillas abortadas (ABORTO). EI NSVP es un promedio
ponderado de vainas con distinto nimero de semillas, incluyendo tanto semillas desarrolladas
como abortadas (Bianchi et al., 2020; Quijano y Morandi, 2011). En las variedades de soja
cultivada se pueden encontrar vainas con 1-, 2-, 3-, y 4-semillas (excepcionalmente alguna
con 5-semillas), observandose normalmente una mayoria de vainas de dos clases

consecutivas, propia de cada cultivar. Las variedades actuales presentan en promedio un
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NSVP = 2,82 (rango: 2,37 a 3,01), indicando que las mismas poseen vainas con 2- y 3-
semillas, en distintas proporciones, con nulo o bajo porcentaje de vainas con 4-semillas
(Bianchi, 2018). Por otro lado, el ABORTO se produce fundamentalmente a inicios del periodo
de crecimiento lineal de semillas. Mientras que el NSVP es de los componentes de
rendimiento el que presenta una mayor contribucién de los factores genéticos en la
determinacion del caracter, el ABORTO presenta una alta influencia ambiental (Bianchi, 2018;
Egliy Bruening, 2002; Kundu et al., 2016; Munier-Jolian et al., 1993; Quijano y Morandi, 2011).

Con respecto al PUS, cada genotipo presenta un tamafio potencial de semillas, el cual
esti determinado genéticamente, y se terminan de definir durante el periodo de llenado de
semillas, fundamentalmente por la actividad de la fuente (Egli y Zhen-wen, 1991).

En general, las variaciones en REND estan principalmente asociadas con variaciones en
el NS y estas a su vez, con cambios en el NV (Board y Maricherla, 2008; Burroughs et al.,
2023; Egli, 2013; Quijano y Morandi, 2011). En parte, estos resultados pueden explicarse por
la alta influencia que presenta el ambiente en la determinaciéon del NV, lo que determina una
mayor variabilidad de este componente ante cambios en las condiciones de desarrollo del
cultivo. Y por otro lado, a que en general en los estudios en los que se evallan componentes
de rendimiento en soja, son realizados con genotipos con escasa y/o nula variabilidad para el
NSVP y/o el PUS; lo que indica que la importancia de estos componentes en la determinacion
del REND ha sido poco explorada.

I.4.1. Aspectos fisiolégicos relacionados con el rendimiento y sus componentes

Manipulaciones en la tasa fotosintética durante la etapa reproductiva temprana (R1-R5) (Fehr
y Caviness, 1977), generadas a través del sombreo (Egli y Zhen-Wen, 1991; Jiang y Egli,
1995), suplementacion con luz (Mathew et al., 2000), fertilizacién con CO, (Hardman y Brun,
1971) o defoliaciones (Board y Tan, 1995) han impactado significativamente en el NV y el
NS. Estos resultados han llevado a inferir, por un lado, que el NS y por consiguiente el REND,
esta directamente relacionado con la fotosintesis neta durante el periodo de floracion y
fijacion de vainas y por otro, que el NS estaria limitado por la disponibilidad de asimilados
durante dicho periodo (limitante por fuente) (Egli y Zhen-Wen, 1991; Board y Tan, 1995;
Board y Harville, 1998). Este concepto de limitante por fuente ha sido ampliamente utilizado
para explicar las compensaciones que en muchas oportunidades se observan entre los
componentes de REND. Asi, Hartwig y Edwards (1970) observaron que, isolineas que
presentaban altos PUS definian menor NS y aquellos que presentaban semillas mas
pequefias definian mayor NS. Las diferencias en el NS, estaban asociadas al NV, por lo
tanto, semillas pequefias desarrollaban mas vainas y semillas grandes menos vainas. Los

autores atribuyeron esas diferencias en el NV a la disponibilidad de agua y nutrientes durante
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el desarrollo de las semillas. Otros autores han observado que incrementos en el NSVP
provocaban disminuciones en el nUmero de vainas por planta (Hicks et al., 1969) o en el PUS
(Dinkins et al., 2002; Mandl y Buss, 1981). Por su parte, Sayama et al. (2017) observaron
gue isolineas con mayor NSVP presentaron menor PUS y sugirieron que habria una
competencia por la asignacion de recursos entre semillas de una misma vaina.

Estas evidencias dan sustento a la idea que para aumentar el NS es necesario
incrementar el tamafio o actividad de la fuente. Sin embargo, actualmente existen trabajos
sobre incrementos del NS a través de manipulaciones genéticas. En arroz se ha demostrado
qgue el gen NUMBER OF GRAINS 1 (NOG1) aumenta el REND a través del incremento en el
namero de granos por panicula sin modificar ni el nUmero de paniculas por planta ni el peso
del grano (Huo et al., 2017). Ademas, resultados propios, obtenidos para dos pares de
isolineas con distinto NSVP (3,0 vs. 3,6 sem.vaina!) sembrados a campo en alta y baja
densidad (14-16 y 28-30 plantas.m?, respectivamente), en dos afios y condiciones de alta
productividad (i.e. sin limitantes hidricas ni nutricionales), demostraron que el impacto positivo
de aumentar el NSVP sobre el NS se mantuvo constante para todo el rango de variacion de
NV (rango: 1062-1821 vainas.m2). Estos resultados demostraron que el incremento en el NS
debido al aumento en el NSVP, es independiente del NV (Bianchi et al., 2020). Por otra parte,
si bien en dicho estudio, las isolineas de mayor NSVP fueron genotipos que ademas
presentaban menor PUS, en algunas condiciones de cultivo (e.g. baja densidad), el aumento
en el NS, sobrecompensé el menor PUS, obteniendo mayor REND.

Ademas, a partir del analisis preliminar de un conjunto de lineas endocriadas
recombinantes (LERSs), obtenidas a partir del cruzamiento de lineas experimentales con
diferentes NSVP y PUS, no se encontré asociacion entre el NSVP y el nimero de vainas por
planta, entre el NSVP y el PUS (Bianchi, 2018) y entre el nUmero de vainas por planta y el
PUS (datos no publicados). Para la misma poblacion de LERSs, se observo que lineas con
altos valores de NSVP (3,5) podian presentar tanto bajo (147 mg) como alto (192 mg) PUS
sugiriendo que, a través de una mejora dirigida, seria posible lograr aumentos simultaneos en
ambos caracteres. Estos resultados promisorios se realizaron a nivel de planta individual, por
lo que se desconoce el impacto que podria tener la variacion del NSVP y/o del PUS sobre el
REND a nivel de cultivo, teniendo en cuenta ademas que el NV varia significativamente ante
cambios en el ambiente productivo (Bianchi, 2018; Burroughs et al., 2023; Kundu et al., 2016;
Mandi¢ et al., 2020).

En este sentido, es posible que el grado de asociacion que se establezca entre los
componentes NSVP, PUS, NV y de estos con el REND se modifique en funcién de las
condiciones ambientales a la que sea expuesto el cultivo. Por lo tanto, si bien es posible que

se presenten compensaciones entre los componentes del REND, dichas compensaciones
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no necesariamente seran absolutas y dependeran en parte del nivel de recursos disponibles
(Bennett et al., 2012; Venable, 1992). De hecho, las compensaciones entre componentes de
rendimiento a lo largo de la historia del mejoramiento del cultivo de soja no han sido absolutas
y ha quedado demostrado por el progreso genético del cultivo (de Felipe et al., 2016; Santos
et al., 2017). Finalmente, la mejora en el REND va a depender de como se combinen los
distintos componentes que lo conforman, del peso relativo de cada uno de ellos en la

definicion del mismo y del ambiente productivo en el que se expresen.

1.4.2. Aspectos genéticos relacionados con el rendimiento y sus componentes

El REND es un caracter multigénico, afectado por la contribucibn de muchos genes
distribuidos en todo el genoma del cultivo. Esta complejidad genética se incrementa alin mas
por las interacciones entre los genotipos y el ambiente, afectando la tasa de progreso
genético en los programas de mejoramiento (Vogel et al., 2021). Se ha propuesto que,
descomponer el REND en sus componentes mas simples, es una estrategia que permitiria
reducir el efecto de estas interacciones. Por lo tanto, la identificacion, caracterizacion y
mejora de caracteres asociados al REND que se mantengan estables a través de los
ambientes es una alternativa que podria implementarse para lograr con éxito mejoras en el
REND del cultivo de soja (Messina et al., 2011; Tsutsumi-Morita et al., 2021).

Los componentes de rendimiento NV, NSVP y PUS presentan distinta sensibilidad al
ambiente. En trabajos previos, se ha observado que el NV es uno de los componentes de
REND el que presenta menor heredabilidad (H?), indicando que los factores del ambiente
son mas importantes en la determinacion del caracter que los factores genéticos (Ahmad et
al., 2023; Kuswantoro, 2017). Por el contrario, el NSVP y el PUS han presentado valores de
H? mas elevados, lo que indica una mayor contribucién de los factores genéticos en la
expresion de ambos caracteres, convirtiéndolos en un objetivo interesante de seleccion para
mejorar el potencial de REND en soja (Bianchi, 2018; Fujii et al., 2018; Ghiday et al. 2017).

Pese a la mayor estabilidad ambiental que presentan el NSVP y el PUS, actualmente los
programas de mejoramiento no los han incluido como caracteres de seleccion. Una posible
causa podria estar relacionada con las compensaciones entre componentes de REND citadas
en el apartado anterior, lo que indicaria que el aumento de uno de estos componentes podria
conducir a una disminucion en el otro, e inclusive en el NV. Aunque las asociaciones negativas
entre componentes de REND se han relacionado con limitantes en la disponibilidad de
recursos (Venable, 2012), también podrian estar relacionadas con factores genéticos, lo que

determina la importancia de estudiar los factores que regulan dichas compensaciones. Si las
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causas de las compensaciones son genéticas y estas dependen de factores como la
pleiotropia o el desequilibrio de ligamiento, la respuesta a la seleccion podria verse restringida
(Gardner y Latta, 2007; Gnan et al., 2014). En este contexto, Gnan et al. (2014), trabajando
con un conjunto de lineas avanzadas de Arabidopsis thaliana derivadas de intercruzas
multiparentales, encontraron que tanto el peso como el nimero de las semillas eran
influenciados por un elevado nimero de QTLs no superpuestos; sugiriendo que ambos
caracteres tienen regulaciones genéticas independientes. Estos autores concluyeron que la
compensacion (en inglés “trade-off”) entre peso y numero de semillas tendria un rol menor en
la explicacion de la variacion fenotipica de estos componentes. Por el contrario, Fujii et al.
(2018), a partir de un estudio de una poblacién de LERs obtenida de un cruzamiento biparental
entre genotipos de soja con distinto PUS, observaron que este componente se correlacion6
negativamente con el NV y con el numero de évulos por vaina. En dicho estudio se observo
gue las regiones cromosOmicas que regulaban el PUS también afectaban negativamente otros
componentes del REND como el NV y el numero de 6vulos por vaina, sugiriendo que la
compensacion observada entre componentes de REND estaria regulada genéticamente. Por
lo tanto, la informacion que se dispone hasta el momento sobre las bases que determinan las
asociaciones entre componentes de REND es controversial, al igual que su impacto sobre el
REND final del cultivo.
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Il. HIPOTESIS

II.1. Hipotesis General

El grado de asociacion que se establece entre los componentes de rendimiento NSVP, PUS

y NV y de estos con el REND depende de factores genéticos y del ambiente.

I1.2. Hipotesis Especificas (HE)

HE1l. En ambientes sin limitantes hidricas ni nutricionales, las compensaciones entre
componentes de rendimiento no son absolutas e incrementos en el NSVP y PUS aumentan

el REND en soja.

HE2. Las relaciones que se establecen entre los componentes NSVP, PUS, NV y de estos
con el REND son afectadas por el ambiente de produccion (combinacién de fecha de siembra

y densidad).

HE3. El peso relativo que representan NSVP, PUS y NV en la definicion del REND del cultivo,
es modificado por el ambiente de produccion (combinacion de fecha de siembra y densidad).

HE4. Los componentes NSVP, PUS y NV y estos con el REND presentan baja correlacion

genotipica.

. OBJETIVOS

[ll.1. Objetivo General

Evaluar las relaciones fisiolégicas y genéticas que se establecen entre los componentes
NSVP, PUS y NV y su impacto relativo sobre el REND potencial del cultivo de soja, en un
grupo de lineas hermanas con variabilidad para el NSVP y PUS caracterizadas en distintos

ambientes, generados por la combinacion de fecha y densidades de siembra.

[11.2. Objetivos Especificos (OE)

OEL. Evaluar el impacto de incrementar el NSVP y el PUS sobre el NV y sobre el REND en

germoplasma moderno de soja.

OEZ2. Evaluar como influye el ambiente de produccién (combinacion de fecha de siembra 'y

densidad) sobre las relaciones que se establecen entre NSVP, PUS, NV y el REND.

OES. Estimar el peso relativo que presenta cada variable sobre la definicion del REND del

cultivo y comprobar si el mismo es modificado por el ambiente de produccidon (combinacion
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de fecha de siembra y densidad).

OE4. Estimar el grado de correlacion genética y fenotipica que se establece entre las
variables NSVP, PUS, NV y de estas con el REND.
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IV. MATERIALES Y METODOS

IV.1. Material Vegetal

A partir de una poblacion de 131 Lineas Endocriadas Recombinantes (LERs) con variabilidad
para el NSVP (rango: 2,09-3,76) y el PUS (rango: 129-243 mg) obtenidas en el Laboratorio
de Eco-Fisiologia Vegetal (LEFIVE)-(IICAR, CONICET/UNR) (Bianchi, 2018), se realizé una
seleccion disruptiva de 29 lineas con fenotipos extremos para ambas variables. El criterio de
seleccion de estos dos componentes estuvo basado no solo en la variabilidad explorada de
ambos caracteres en la poblacion de LERs sino, en su baja correlacién fenotipica (r = 0,01;
ns) y su alta heredabilidad (H?> = 0,98 y 0,86 para NSVP y PUS, respectivamente; datos
obtenidos de la poblaciéon de 131 LERs; comunicacion personal Bianchi). Es importante
remarcar que la poblacién de LERs de la cual se seleccionaron las lineas, habia sido
obtenida a partir de parentales de buen comportamiento agronémico y con un rendimiento

promedio de 40 qg/ha (comunicacion personal Bianchi).

Las 29 lineas seleccionadas presentaban grupo de madurez V largo y eran de habito de
crecimiento indeterminado. Las mismas se agruparon considerando valores de NSVP bajos
(< 2,3) intermedios (alrededor de 2,8) y altos (> 3,5). A su vez, para cada una de estas
categorias de NSVP se seleccionaron los individuos con los valores mas extremos de PUS.
Es importante tener en cuenta que en general las variedades comerciales presentan PUS de
entre 160 a 190 mg (promedio = 170 mg; Bianchi, 2018), por lo que para el armado de las
categorias se intentaron seleccionar valores que estuvieran por debajo y encima del rango

mencionado.

Se conformaron asi seis categorias (CAT) que surgieron de las siguientes
combinaciones: NSVP bajo y PUS bajo (BNBP); NSVP bajo y PUS alto (BNAP); NSVP
intermedio y PUS bajo (MNBP); NSVP intermedio y PUS alto (MNAP); NSVP alto y PUS bajo
(ANBP); NSVP alto y PUS alto (ANAP). Esta primera seleccién se realizé sobre planta
individual en la estacién de crecimiento 2017/18 (Fig. 1; Tabla 1). Los datos correspondientes

a esta estacion de crecimiento estan detallados en la Tesis de Bianchi (Bianchi, 2018).

En la construccion de las CAT no se tuvo en cuenta como criterio de seleccion el NV
debido a: i) que en numerosos trabajos en los que se ha caracterizado este componente de
REND se ha demostrado que diversos factores del ambiente como fotoperiodo, temperatura,
estrés hidrico, disponibilidad de nitrdgeno, radiacion solar interceptada, entre otros, influyen
fuertemente en la determinacién del caracter (Andriani et al., 1991; Brevedan et al., 1978;
Board y Tan, 1995; Gibson and Mullen, 1996; Guiamet y Nakayama, 1984; Jiang y Egli, 1995;
Kantolic y Slafer, 2001; Morandi et al., 1988) y ii) la baja H?observada en la poblacién de

LERs a partir de la cual se seleccionaron las lineas utilizadas en esta tesis (H? = 0,11; Bianchi
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y col., 2021).
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Fig. 1. Lineas seleccionadas a partir de la poblacion de 131 Lineas Endocriadas Recombinantes
(LERs) en funcién del NSVP y el PUS. Los puntos con distintos colores representan las distintas
categorias conformadas. Verde: ALTO NUMERO, ALTO PESO (ANAP), Naranja: ALTO NUMERO,
BAJO PESO (ANBP), Azul: MEDIO NUMERO, ALTO PESO (MNAP), Rojo: MEDIO NUMERO, BAJO
PESO, Amarillo: BAJO NUMERO, ALTO PESO (BNAP), Fucsia: BAJO NUMERO, BAJO PESO
(BNBP).

Tabla 1. Lineas seleccionadas a partir de la poblacion de 131 Lineas Endocriadas
Recombinantes en funcién del nimero de semillas por vaina potencial (NSVP) y el peso

unitario de semillas (PUS) para el desarrollo de esta tesis.

LINEA NS\.’P . PUS CATEGORIA?
(n°.vaina™) (mg)

J14-97 3,42 199 ANAP
114-132 3,57 204 ANAP
J14-261 3,55 199 ANAP
114-262 3,67 197 ANAP
J14-404 3,45 203 ANAP
J14-18 3,67 159 ANBP
J14-109 3,45 153 ANBP
J14-333 3,71 171 ANBP
J14-455 3,61 173 ANBP
J14-94 2,83 199 MNAP
J14-142 2,83 204 MNAP
114-275 2,74 198 MNAP
J14-383 2,79 208 MNAP
J14-510 2,88 201 MNAP
J14-319 2,94 142 MNBP
J14-334 2,76 148 MNBP
J14-396 2,85 148 MNBP
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114-467 2,81 152 MNBP

114-507 2,78 135 MNBP
114-13 2,31 207 BNAP
114-219 2,23 205 BNAP
114-266 2,28 213 BNAP
114-441 2,07 208 BNAP
114-508 2,32 212 BNAP
J14-511 2,39 228 BNAP
114-72 2,09 158 BNBP
114-129 2,33 143 BNBP
114-173 2,25 134 BNBP
114-270 2,24 157 BNBP

1 Categoria: NSVP bajo y PUS bajo (BNBP); NSVP bajo y PUS alto (BNAP); NSVP medio y PUS bajo (MNBP);
NSVP medio y PUS alto (MNAP); NSVP alto y PUS bajo (ANBP); NSVP alto y PUS alto (ANAP).

IV.2. Disefio Experimental

Los experimentos desarrollados en este trabajo de Tesis y el procesado del material vegetal
se llevaron a cabo en los laboratorios y el sector de campo pertenecientes al Laboratorio de
Ecofisiologia Vegetal (LEFIVE), ubicados en el Campo Experimental de la Facultad de
Ciencias Agrarias, Universidad Nacional de Rosario, en la localidad de Zavalla, Argentina
(33°01" S, 60°52" O).

En la campafia 2018/19 denominada campafia prueba (CP), se condujo un ensayo
preliminar con el objetivo de incrementar la cantidad de semilla y constatar que la
clasificacion realizada a nivel de planta individual para los caracteres NSVP y PUS, se
mantuviera en condiciones de cultivo, utilizando los 29 genotipos experimentales (Tabla 1) y
un testigo comercial (DM 5.9 i) como referencia fenolégica y desempefio agronémico. El
mismo consistié en parcelas de tres surcos de 4 m de largo distanciados a 0,52 m, con una
densidad de 14 plantas.m? y una fecha de siembra del 04/01/2019. Se utiliz6 un disefio en
bloque completos al alzar con tres repeticiones. A cosecha se analizaron las variables: NV,
NSVP, PUS Y REND. Para determinar la potencialidad de las variables NSVP y PUS para
distinguir de manera significativa a los genotipos seleccionados entre las seis categorias
generadas, se emple6 un andlisis discriminante candénico (CDA) en el entorno de
programacion R utilizando la libreria "candisc". El resultado del andlisis corrobord que las
diferencias entre los grupos definidos por la variable categérica CAT fueron altamente

significativas (Figura Suplementaria 4).

En las campafias 2019/20 (C1, Foto la) y 2020/21 (C2 Foto 1b) se condujeron los
experimentos para poner a prueba las hipotesis de esta tesis. En la C1 se realizaron dos
fechas de siembra: 15/12/19 y 15/01/20 denominadas C1FS1 y C1FS2, respectivamente,
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combinadas con dos densidades de siembra, alta densidad (AD) y baja densidad (BD). En la
C1FS1 la densidad efectiva fue de 12 plantas.m2y 24 plantas.m?, para BD y AD densidad,
respectivamente. En la C1FS2 la densidad fue de 14 plantas.m?y 28 plantas.m? para BD y
AD, respectivamente. En la C2, se realiz6 una Unica fecha de siembra el 18/12/20 con dos
densidades 12 y 24 plantas.m para BD y AD, respectivamente. Para ambas campafias las
parcelas tuvieron cuatro surcos de cuatro metros de largo distanciados a 0,52 m. Las mismas
se sembraron al triple de densidad y se ralearon en el estadio fenoldgico V2 (Fehr y Caviness,
1977), para lograr la densidad objetivo. En todos los casos, se utilizé un disefio en bloques
completos al azar con tres repeticiones. Durante todo el ciclo del cultivo se mantuvo un nivel
de humedad edéfica mediante riego suplementario, utilizando un sistema de riego por goteo.
Para cada estacion de crecimiento se registré la temperatura media (°C), la radiacion (Rad:
MJ.m.2.dia?') y las precipitaciones (mm) (Anexo, Tabla suplementaria 1 y Figura

suplementaria 1).

Foto 1. Imagen captada con dron DJI Phantom 3 (RGB) durante la campafia 2019/20 (C1; Foto 1a) y
la campafia 2020/21 (C2; Foto 1b).

IV.3. Variables Analizadas

Durante todo el ciclo del cultivo se midi6 fenologia utilizando la escala de Fehr y Caviness
(1977). Los estadios registrados para cada camparfia fueron: emergencia (VE), plena
floracién (R2), inicio de crecimiento de semilla (R5), semilla completamente desarrollada (R6)

y plena madurez (R8).

Para la determinacion del rendimiento (REND), peso unitario de semillas (PUS), nUmero

23



de semillas por unidad de superficie (NS), nimero de vainas por unidad de superficie (NV),
aborto de semillas (ABORTO), numero de semillas por vaina potencial (NSVP) y nimero de
semillas por vaina real (NSVR), se recolectaron cuatro metros lineales de los surcos

centrales de cada parcela en el estadio fenolégico R8 (Foto 2).

ElI NSVP se obtuvo del promedio ponderado de vainas con diferente nimero de semillas

y aplicando la siguiente ecuacion (Domingo, 1945):

NSVP = [(Valxl) + (Va2x2) + (Va3x3) + (Vadx4) + (Va5x5)] /total de vainas por planta

Donde: Val, Vaz, Va3, Va4 y Va5 es el nimero de vainas con una, dos, tres, cuatro y cinco
semillas, respectivamente. Se consideraron semillas completamente desarrolladas, semillas
incompletamente desarrolladas y abortadas) (Bianchi et al., 2020).

El NV se calculé como la sumatoria de las vainas presentes en los cuatro metros lineales
muestreados y se expreso por metro cuadrado. El PUS (mg) fue determinado como el peso
seco (semillas secadas en estufa a 70 °C por un tiempo de 48 horas) promedio de 500 semillas
elegidas al azar segun reglas ISTA (international rules for seed testing, 2020). El REND se
calculé como el peso seco de todas las semillas presentes en los cuatro metros lineales y se
expresO por metro cuadrado. EI NS se calcul6 como el cociente entre REND y el PUS. El
NSVR como el cociente entre NS y NV. El aborto (ABORTO) de semillas se calculé como: 1 -
(NSVR/NSVP) y se expres6 en porcentaje.

Foto 2. Imagen correspondiente a fraccion de parcela cosechada en la C1FS1 (margen inferior).
Margen superior parcelas proximas a estadio R7 en la C1FS2.
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IV.4. Analisis estadisticos

Se utilizaron dos modelos estadisticos para analizar los diferentes aspectos planteados en
las hipétesis. En el Modelo 1 (Seccién IV.4.1), se examin0 el efecto de la combinacion de
diferentes NSVP y PUS, agrupados en categorias, sobre el REND y sus componentes en
diversos ambientes productivos. El Modelo 2 (Seccion 1V.4.2), se empled para analizar el
efecto genotipico en el rendimiento y sus componentes, medido a través de diferentes
ambientes, mediante la estimacién de los Mejores Predictores Lineales no Sesgados
(BLUPs, por sus siglas en inglés: Best Linear Unbiased Predictor; Robinson, 1991). Este
mismo modelo se utilizé conjuntamente con el paquete TraitStats (Nitesh et al., 2020) para

determinar parametros genéticos del rendimiento y sus componentes.
IV.4.1. Modelo estadistico para analizar el efecto de las categorias

Se evaluo el efecto de diferentes combinaciones de NSVP y PUS sobre el rendimiento y sus
componentes en diferentes ambientes utilizando un modelo lineal de efectos fijos (Modelo
1). Los ambientes evaluados surgieron de combinar los diferentes niveles de densidad de
siembra (AD y BD) y fecha de siembra (FS1 y FS2) para cada campafa (C1 y C2) y se

detallan a continuacién en Tabla 2.

Tabla 2. Ambientes caracterizados resultantes de la combinacién entre campafa, densidad

y fecha de siembra

Ambiente!  Campaiia (C) Densidad Fecha de Siembra (FS)

AMB1 C1:2019/20 Alta Densidad FS1: 15/12/19
AMB2 C1: 2019/20 Baja Densidad FS1: 15/12/19
AMB3 C1: 2019/20 Alta Densidad FS2: 15/01/20
AMB4 C1:2019/20 Baja Densidad FS2: 15/01/20
AMB5 C2: 2020/21 Alta Densidad FS1: 18/12/20
AMB6 C2: 2020/21 Baja Densidad FS1:18/12/20

1IAMB = Ambiente

Previo al andlisis de la varianza se verific6 la normalidad de los residuos y la
homogeneidad de varianzas (Figura Suplementaria 2 y 3; Tabla Suplementaria 2). Las
medias individuales se compararon a través del andlisis de minimas diferencias significativas
(LSD) con un nivel de probabilidad asociada (P) de 0,05.

El modelo estadistico 1 se detalla a continuacion:
Yii = M+ pi + aj + Big) + vip) + (Pa)i + (PB)ikg) + Eijxi
Donde:

Yiu: es la variable respuesta, |u: es la media general, pi: es el efecto del ambiente i, a;:
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es el efecto de la categoria j, Bk(): es el efecto del genotipo k anidado en la categoria j, yi):
es el efecto del bloque | anidado en el ambiente i, (pa);: es el efecto de la interaccion entre
el ambiente i y la categoria j, (pB)ii: €s el efecto de la interaccion entre el ambiente i y el

genotipo k anidado en la categoria j, &ijw«: efecto residual.

IV.4.2. Modelo estadistico para analizar el efecto genotipico

Para determinar el efecto genotipico sobre el rendimiento y sus componentes a través de los
distintos ambientes se obtuvieron los BLUPs. La estimacién de los BLUPs al igual que la
determinacion de los componentes de varianza, se realizé a partir de un modelo lineal mixto
(Modelo 2), en el que se consideraron todos los factores del modelo como aleatorios,
utilizando la funcién Imer en el paquete Ime4 (Bates et al., 2015), del software estadistico R
version 4.2.2 (R Core Team, 2022). Los pardmetros estimados del modelo se obtuvieron
utilizando el método de maxima verosimilitud restringida (REML). El modelo estadistico 2

utilizado se detalla a continuacion:

Yi = M+ pi + aj + By + (pa)ij + i
Donde:
Yii: es la variable respuesta, |: es la media general, pi: es el efecto del ambiente i, a;: es el
efecto del genotipo j, Bk): es el efecto del bloque k anidado en el ambiente i, (pa);: es el efecto

de la interaccion entre el ambiente i y el genotipo j, &j«: efecto residual.

Para evaluar la relacion entre el REND y sus componentes se realizaron andlisis de
regresion lineal y de correlacion de Pearson. Para el analisis de correlacion de Pearson se
utilizo el paquete Performance Analytics (Carl et al., 2008; de Micheaux et al., 2013), del
software estadistico R (R Core Team, 2022). Los coeficientes de correlacién fueron

formulados mediante la siguiente ecuacion:

i=1

)MEREI T YO,

r

Donde x- e y- representan el promedio de los valores para las variables xi e yi ,

respectivamente.

Con el objetivo de analizar en forma conjunta la relacion entre los genotipos
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correspondientes a cada categoria definida y las variables para cada uno de los ambientes
evaluados, se realiz6 un Analisis de Componentes Principales (ACP). El mismo permite ver
las similitudes y diferencias existentes en las categorias y genotipos evaluados como asi
también en las variables, y estimar el peso relativo que presenta cada variable en la
explicacién de la variabilidad de las observaciones. Ademas del ACP se aplicé la técnica de
modelos de regresiéon parcial por método de minimos cuadrados (PLSR), técnica que
combina caracteristicas del analisis de componentes principales y la regresion lineal multiple
con el objetivo de predecir las respuestas utilizando un conjunto de variables latentes
ortogonales extraidas de los predictores. PLSR es también un método alternativo a la
regresion simple para problemas con muchas variables predictoras altamente colineales
(Carrascal et al., 2009; Wold et al., 1984). El PLSR se realizé aplicando el algoritmo NIPALS
(Nonlinear Iterative Partial Least Squares), en la funcion PLSR biplot del paquete PLSbiplotl
(R Core Team, 2022).

Finalmente, para determinar la importancia relativa de variables predictoras en una
regresion mdltiple, se realiz6é un andlisis de la dominancia (Budescu, 1993). El analisis de la
dominancia determina la importancia de una variable predictora sobre otra, al comparar la
contribuciéon adicional sobre el R?. Este andlisis permite hacer un ranking de la contribucion
de las distintas variables predictoras en la varianza total de la variable predicha. El andlisis
de la dominancia se realiz6 utilizando la funcion domin del paquete Domir (Luchman, 2023;
R Core Team 2022).

Los pardmetros genéticos que se estimaron para REND y sus componentes fueron:
varianza genotipica (0°G) y fenotipica (02F), coeficientes de variacion fenotipica (CV§) y

genotipica (CVg), avance genético (AG) para cada caracter y grado de avance genético
respecto a la media del caracter (AGM). El andlisis se realiz6 con el paquete TraitStats, el

cual utiliza las formulas que se detallan a continuacion.

Los coeficientes de variacion fenotipica (CV) y genotipica (CVg) se estimaron de acuerdo

con Burton (1951) de la siguiente manera:

CVe=0%F /J/ xx 100

CVe=02G/+/ xx100

Donde X = media poblacional.

Los coeficientes se caracterizaron como bajos (CVg y CVe < 10), intermedios (CVg y CVe
10-20) o altos (CVe y CVe > 20).
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El coeficiente de avance genético (AG) fue estimado de acuerdo con Johnson et al. (1955)
de la siguiente manera:
AG =k xog x H%100

Donde: La constante k es el coeficiente de seleccion estandarizado. El valor de k para una
proporcion de seleccion del 5% es de 2,063 (Falconer y Mackay, 1996) y es la que se utilizd
para los célculos, oc: es el desvio genotipico y H?: es la heredabilidad en sentido amplio.

Por otro lado, a partir de la estimacion de los componentes de varianza con el modelo
lineal mixto (Modelo 2) presentado en el apartado anterior se calculé para cada caracter la
heredabilidad en sentido amplio (H?) utilizando la siguiente férmula (Nyquist and Baker,
1991):

H? = 0%g / [0%c + (0%ce /n) + (0%/ r n)]
Donde: H? es la heredabilidad en sentido amplio, 0%: es la variancia genotipica, o%ce: es la

variancia de la interaccién genotipo x ambiente, 0% es la variancia residual de la parcela, y

ny r son el nimero de ambientes y de repeticiones, respectivamente.

La H2 se caracterizé como baja (H2 < 0,4), intermedia (0,4 < H2 < 0,6), alta (0,6 < H2 <
0,8) y muy alta (H2 = 0,8), segun Sing et al. (2001).

Con el objeto de estudiar las asociaciones entre componentes de rendimiento con fines
de fitomejoramiento se evaluaron las correlaciones fenotipicas (rexy) Y genotipicas (rowy))-
Las correlaciones fueron estimadas con el paquete TraitStats del software estadistico R
version 4.2.2 (R Core Team, 2022), con aplicacion de las formulas de correlacion como la
describe Al-Jibouri et al. (1958) donde:

Correlacion fenotipica:
rexy) = COVrey) / v (0 %r9.0%()
Correlacién genética:

foxy) = COVay) / v (026x. 0%a)

Donde: reiy) Y fowry): Son los coeficientes de correlacion fenotipica y genética entre los

caracteres x ey, respectivamente; COVryy) ¥ COVgy): SoOn las covariancias fenotipicas y
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genéticas entre los caracteres x e y, respectivamente; V(0%). 0%)) ¥ V(02%cx). 02cy): Son las

desviaciones estandar fenotipicas y genéticas entre los caracteres x e y, respectivamente.

Si bien el estudio de las correlaciones entre caracteres es de gran importancia para la
seleccion indirecta de genotipos deseables, estos coeficientes no indican la exacta
importancia que tienen los efectos directos e indirectos de esos caracteres sobre la variable
de interés (Abbott et al., 2007). Un coeficiente de correlacion alto o bajo entre dos variables
se puede deber al efecto de una tercera variable o grupo de variables. El método analitico de
coeficientes de sendero (path coefficient analysis) permite descomponer las correlaciones
entre dos variables (X e Y) en una suma del efecto directo de X sobre Y, y los efectos indirectos
de X sobre Y, via otras variables independientes en un sistema de correlaciones. El andlisis
de sendero tiene por objetivo identificar las posibles explicaciones causales de las
correlaciones observadas entre una variable respuesta (dependiente) y una serie de variables
predictoras (independientes) (Wright, 1921). Para este estudio el analisis de sendero fue
aplicado al REND como variable respuesta y los componentes de rendimiento: NV, NSVP,
NSVR, PUS y ABORTO, como variables predictoras. La estimacion de los efectos directos e
indirectos se realizé con el software Infostat (Di Rienzo et.al., 2020).
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V. RESULTADOS

V.1. Aspectos eco-fisioldgicos relacionados con el rendimiento y sus componentes en

germoplasma moderno de soja con variabilidad para el NSVP y PUS

V.1.1. Evaluacion del rendimiento y sus componentes en lineas con variabilidad para

NSVP y PUS agrupadas en categorias

Las agrupaciones de los genotipos por CAT en funcion del NSVP y el PUS se mantuvieron
a través de los distintos ambientes evaluados. Si bien el NSVP fue afectado
significativamente por las distintas fuentes de variacién evaluadas (Tabla 3), las CAT
explicaron el 93 % de la variacion total observada para dicho caracter (Tabla 4). Asi, para los
seis ambientes evaluados, las categorias BNAP y BNBP presentaron los menores valores
promedio de NSVP (2,3 semillas/vaina), las categorias de MNAP y MNBP valores
intermedios (2,8 semillas/vaina) y las categorias ANAP y ANBP presentaron los valores
maximos (3,4 semillas/vaina) (Fig. 2a). En relacion al PUS, las CAT explicaron cerca del 60
% de la variacion total observada para dicho caracter (Tabla 4). Los menores valores de este
componente de rendimiento se observaron en las categorias ANBP, MNBP y BNBP (155,
145 y 157 mg/semilla, respectivamente), mientras que las categorias ANAP, MNAP y BNAP
presentaron valores maximos (169, 180 y 186 mg/semilla, respectivamente). Este patron de

respuesta se replico en todos los ambientes analizados (Fig. 2b).

Tabla 3. Resultado del andlisis de la varianza para los componentes de rendimiento nimero
de semillas por vaina potencial (NSVP), ABORTO, nimero de semillas por vaina real (NSVR),
namero de vainas (NV), nimero de semillas (NS) y rendimiento (REND) de los genotipos
agrupados en las seis categorias evaluadas (CAT) en los seis ambientes de produccion
(AMB).

Ay Al NSVP ABORTO NSVR NV NS PUS REND

Fuente de Variacion © ool % o \mina-l o m.2 o m.2 2
n°.vaina % n°.vaina n°.m- n°.m- mg gr.m
A M B *%k% *%k%k *k%k *%k%k *%k%k *k%k *k%k
CAT *%k%k *%k%k *k%k *%k%k *%k%k *k%k *%k%k
G E(CAT) *k% *k% *kk *k%k *k%k *k%k *k%k
AMB X CAT *k% ns *% ** *k% *k%k ns
AMB x GE(CAT) Hex *x *x *x ns e ns

1 Fuente de Variacién: Ambiente (AMB), categoria (CAT), genotipo anidado en categoria (GE(CAT)),
AMB x CAT, AMB x GE(CAT). **, *** ns: indican el nivel de significancia para cada fuente evaluada a
partir del andlisis de la varianza con valor de probabilidad asociada de p < 0,01; p < 0,001 y ns: no
significativo, respectivamente.
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Tabla 4. Porcentaje de varianza total explicada por el “modelo 1” para los efectos de cada
fuente de variacion sobre nimero de semillas por vaina potencial (NSVP), ABORTO, numero
de semillas por vaina real (NSVR), numero de vainas (NV), niumero de semillas (NS) y
rendimiento (REND) de los genotipos agrupados en las seis categorias evaluadas (CAT) en

los seis ambientes de produccion (AMB).

Porcentaje de la Varianza Total (%)

\F,:reigfﬁédn‘i NSVP  ABORTO  NSVR NV NS PUS REND
AMB 0 5 3 8 9 10 30
CAT 93 22 64 47 39 59 6
GE(CAT) 3 10 5 12 12 8 7
AMB x CAT 0 4 2 3 4 5 4
AMB x GE(CAT) 0 20 8 10 9 7 14

1 Fuente de Variacion: Ambiente (AMB), categoria (CAT), genotipos anidados en categoria (GE(CAT)),
interaccion ambiente por categoria (AMB x CAT), interaccibn ambiente por genotipo anidado en

categoria (AMB x GE(CAT)).
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Fig. 2. Valores promedio para: a) nimero de semillas por vaina potencial (NSVP), b) peso unitario de
semillas (PUS), ¢) numero de vainas (NV) y d) nimero de semillas (NS), de los genotipos agrupados
en categorias (CAT): NSVP bajo y PUS bajo (BNBP); NSVP bajo y PUS alto (BNAP); NSVP medio y
PUS bajo (MNBP); NSVP medio y PUS alto (MNAP); NSVP alto y PUS bajo (ANBP); NSVP alto y PUS
alto (ANAP), en seis ambientes de produccién, AMB1: C1, FS1y AD; AMB2: C1, FS1y BD; AMB3: C1,
FS2 y AD; AMB4: C1, FS2 y BD; AMB5: C2, FS1y AD; AMB6: C2, FS1y BD.

El componente NSVR present6 una alta asociacion con el NSVP. Esta asociacion (R? =
0,67, p<0,01), se mantuvo para todas las CAT y todos los ambientes, incluso a pesar de las
diferencias en ABORTO que se observo entre CAT (en AN fue un 4 % y 8 % mayor, respecto
de MN y BN, respectivamente). Por lo tanto, las diferencias en el NSVP entre CAT se
mantuvieron para el NSVR, y los genotipos con altos valores de NSVP (3,4 semillas.vaina?;
Fig. 2a) resultaron en altos valores de NSVR (2,4 semillas.vaina; Fig. Suplementaria 5a). El
componente NV presentd un patrén de variacion asociado con las CAT (47 % de la varianza
total, Tabla 4), principalmente las generadas en funcién del PUS, segun se observa en la
Fig. 2c. Las categorias con BP presentaron mayores NV respecto de las categorias AP,
independientemente del NSVP. Esas diferencias fueron mayores al comparar BNBP vs.
BNAP y MNBP vs. MNAP respecto ANBP vs. ANAP (24 %, 25 % y 10 %, respectivamente).
BNBP presentd los mayores valores de NV en todos los ambientes evaluados y las CAT
MNAP y ANAP presentaron los menores valores (Fig. 2c; Fig. Suplementaria 5c).

El efecto combinado de NV y el NSVR sobre el NS se muestra en la Fig. 3. Las diferencias
en el NSVR entre CAT, genero que, a igualdad en el NV, las lineas de alto NSVP tuvieran
siempre mayores valores de NS respecto de las lineas de medio y bajo NSVP (Lineas
punteadas Fig. 3), evidenciando que, pese a las diferencias en el ABORTO, incrementos en
el NSVP se traducen en aumentos en el NSVR y el NS. Por otra parte, en la misma figura se
observa que para AP, el rango de valores explorados de NV en las tres CAT de NSVP fue
similar y menor que para BP (min: 620- max: 1421 para BN; min: 657- max: 1231 para MN y
min: 568- max: 1141 para AN), lo que determind un NV promedio de 1012, 940 y 884
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vainas.m2 para BN, MN, y AN, respectivamente (Fig. Suplementaria 5c). Sin embargo, en
BP, las CAT BN y MN exploraron mayores valores de NV respecto de AN (min: 853- max:
1886 para BN, min: 751-max: 1743 para MN y min: 657-max: 1363 para AN), determinando
un NV promedio de 1351, 1237 y 992 vainas.m2 para BN, MN y AN, respectivamente (Fig.

Suplementaria 5c).

AP BP

3000-

_________________________________

B e

CAT . CAT
ANAP . ANBP
- BNAP = BNBP
= MNAP MNBP
360 1200 TGIOO 860 12'00 18.00
NV (n°/m2)

Fig. 3. Numero de semillas (NS) en funcién del numero del vainas (NV) por unidad de superficie para
las categorias de alto peso unitario de semilla (ANAP, MNAP y BNAP) y bajo (ANBP, MNBP y BNBP),
para todos los genotipos evaluados en los seis ambientes caracterizados, agrupados por peso unitario
de semillas (AP: alto peso; BP: bajo peso).

Las variaciones en el NS fueron el resultado de la combinaciéon de los efectos del NSVP,
del ABORTO, del NSVR y del NV. EI 51 % de las variaciones correspondio a los efectos de
las CAT y de los genotipos agrupados en las CAT (Tabla 4). La CAT MNBP presenté los
mayores valores para todos los AMB, seguido por BNBP. Por el contrario, las CAT BNAP y
MNAP presentaron los menores valores de NS (Fig. 2d; Fig. Suplementaria 5d). Para las CAT
de AN, el rango de NS explorado fue similar (min: 1384-max: 2912 para ANAP y min 1569-
max: 3149 para ANBP), determinando una diferencia promedio de 170 semillas.m? entre
ANAP y ANBP, respectivamente (7 %). Sin embargo, para las CAT de MN y BN, el rango
explorado de NS fue mucho menor para AP respecto BP (min: 1222- max: 2508 para MNAP
y min: 1666-max: 3539 para MNBP; min: 1135- max: 2372 para BNAP y min1344- max: 3294

para BNBP); lo que determino una diferencia en promedio de 660 semillas.m2 semillas entre
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MNAP y MNBP (25 %) y de 569 semillas.m entre BNAP y BNBP (24%). De esta manera, en
las CAT de BP el mayor NS de MN y BN se debié a su mayor NV; mientras que, en las CAT
de AP, el mayor NS de AN se debid a su mayor NSVP.

Para la variable REND, solo los efectos de GE, CAT y AMB resultaron significativos en el
modelo (p < 0,001; Tabla 3). El rango de rendimiento estuvo comprendido entre un minimo de
209 gr.m?y un maximo de 525 gr.m2, mientras que el valor medio registrado fue de 349 gr.m"
2, Los AMB1 y AMB2 presentaron los mayores valores de REND (386 gr.m2y 396 gr.m?),
seguidos por los AMB5 y AMB6 (356 gr.m?y 345 gr.m?, respectivamente) y finalmente por
los AMB3 y AMB4 (305 gr.m2y 317 gr.m?, respectivamente). Para este caracter, las CAT y
los GE(CAT) solo explicaron el 13 % de su variabilidad. Los mayores valores de REND se
observaron en BNBP (366 grs.m?), MNBP (365 grs.m?) y ANAP (354 grs.m?) no
encontrandose diferencias estadisticamente significativas entre las tres CAT, mientras que los
menores valores se observaron en BNAP (329 grs.m?) y MNAP (339 grs.m?). Para las
categorias de AN no se observaron diferencias significativas en REND entre BP y AP,
mientras que si las hubo para las BN y MN (p < 0,05). Si bien para el conjunto de datos
analizados las variaciones en REND se explicaron mas por variaciones en el NS (R?2=0,64; p
< 0,0001) que en el PUS (R?= 0,00033; p = 0,68), las categorias con alto PUS presentaron
mayor REND en comparacion a las de bajo PUS a igualdad en el rango de NS explorado (Fig.

4),
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Fig. 4. Rendimiento (REND) en funcion del nimero de semillas (NS) por unidad de superficie para las
categorias de bajo (BN), medio (MN) y alto (AN) nimero de semillas por vaina potencial discriminadas

por alto y bajo peso de semillas (AP: rojo y BP: verde, respectivamente).
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V.1.2. Efecto del genotipo, el ambiente y la interaccidon genotipo x ambiente sobre el
rendimiento y sus componentes en germoplasma moderno de soja con variabilidad
para NSVP y PUS

En la tabla 5 se muestran los componentes de varianza obtenidos para cada variable
analizada relativizados respecto de la varianza total derivados del “modelo 2”. Para la variable
NSVP, el mayor porcentaje de la variabilidad total observada se debi6 al GE (95 %). El
genotipo también explicé un alto porcentaje de la varianza total para el NSVR (68 %),
sugiriendo que ambas caracteristicas se encuentran menos influenciadas por el AMB. Para el
PUS, si bien el GE explicé gran parte de la variacion observada para dicho componente (64
%), la influencia del AMB y de la interaccion GE x AMB en la determinacion de la caracteristica
fue mayor en comparacién a las dos variables citadas anteriormente. Con relaciéon al NV y el
NS, el efecto del GE sobre la variabilidad observada para ambos caracteres fue menor que
en el NSVP, NSVR y PUS, pero fue superior al efecto del AMB y de la interaccion GE x AMB.
Finalmente, para las variables ABORTO y REND se observaron los menores efectos del GE.
Ademas, para la variable REND, el mayor porcentaje de la variabilidad estuvo explicada por
el AMB (32 %).

Tabla 5. Porcentaje de la varianza total explicada por las fuentes de variacion genotipo (GE),
ambiente (AMB), bloque anidado en ambiente B(AMB), interaccion genotipo por ambiente (GE

x AMB) y residual para cada componente de rendimiento obtenidos del modelo lineal mixto

“modelo2”.
Porcentaje varianza (%)
Fuentede  \oyb  ABORTO  NSVR NV NS PUS REND
Variacion
GE 95 27 68 56 49 64 9
AMB 1 4 3 8 9 10 32
B(AMB) 0 2 1 2 3 2 4
GE x AMB 1 10 5 5 4 9 4
Residual 3 56 24 29 36 14 51

Variables: NSVP: nimero de semillas por vaina potencial; NSVR: nimero de semillas por vaina real; NV: nUmero
de vainas por unidad de superficie; NS: numero de semillas por unidad de superficie; PUS: peso unitario de
semillas; REND: Rendimiento.

El modelo lineal mixto se utilizé también para calcular los mejores predictores insesgados
(BLUPS) para el REND y sus componentes. El calculo de los BLUPs se realiz6 con el objetivo
de identificar los genotipos con mayor REND y comparar si el patron de respuesta era similar
a lo observado para las CAT. A partir del calculo de los BLUPs de REND los genotipos se
ordenaron de mayor a menor. Los genotipos correspondientes al cuartil superior e inferior se

muestran en la Tabla 6. Los valores de BLUPs variaron entre -30,18 y 23,31 grs.m™. En el
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cuartil superior, cuatro de los ocho genotipos correspondian a las CAT MN, tres a AN y uno
solo a BN. En el cuartil inferior cuatro genotipos correspondieron a la CAT BN, tres a MN y
uno solo a AN. Considerando el PUS, en el cuartil superior se encontr6é un predominio de las

categorias de BP y en el cuartil inferior de AP.

Tabla 6. Valores de los mejores predictores lineales insesgados (BLUPS) para la variable

rendimiento, correspondientes a los genotipos ubicados en el primer y cuarto cuartil.

Cuartil Categoria® Genotipo BLUP Cuartil Categoria Genotipo BLUP
1 MNBP J14-467 23,31 4 BNAP J14-508 -8,63
1 MNBP J14-507 18,61 4 ANBP J14-333 -8,84
1 MNAP J14-142 17,43 4 MNBP J14-396 -9,43
1 MNBP J14-319 16,62 4 BNAP J14-219 -16,43
1 ANBP J14-109 15,50 4 MNAP J14-383 -19,20
1 BNBP J14-129 13,38 4 BNAP J14-13 -22,35
1 ANAP J14-132 10,46 4 MNAP J14-275 -27,52
1 ANAP J14-262 9,84 4 BNAP J14-266 -30,17

1 Categoria: NSVP bajo y PUS bajo (BNBP); NSVP bajo y PUS alto (BNAP); NSVP medio y PUS bajo (MNBP);
NSVP medio y PUS alto (MNAP); NSVP alto y PUS bajo (ANBP); NSVP alto y PUS alto (ANAP).

A partir del calculo de los BLUPs para REND y sus componentes se realizé una regresion
de minimos cuadrados parciales (PLSR) con el objetivo de evaluar la relacién entre el REND
y sus componentes considerando los 29 genotipos caracterizados (Fig. 5). En el cuadrante
derecho se ubicaron los genotipos de mayor REND (cuartil superior, identificados con
cuadrados rojos; Tabla 6) y en el cuadrante izquierdo los genotipos de menor REND (cuartil
inferior, identificados con cuadrados negros; Tabla 6). El REND estuvo altamente asociado
a las variaciones del NS (ello queda representado en la figura a partir de la superposicién de
los vectores de ambas variables), y el NS fue consecuencia del producto del NV y del NSVR.
El NSVR, fue a su vez, fue el resultado del NSVP y del ABORTO (los tres vectores
correspondientes a estas variables se encuentran superpuestos). Para algunos genotipos
ubicados en el cuartil superior de la variable REND (mayores valores de BLUPS), el NV tuvo
mayor peso en la determinacion del NS y finalmente del REND; mientras que, para otros, el
mayor peso en la determinacion del NS estuvo asociado con el NSVR. Contrariamente, los
genotipos que presentaron los menores REND (cuartil inferior; menores valores de BLUPS),
mostraron menor NS, producto de un menor NV y NSVR y registraron mayores PUS. El PUS
tuvo una correlacién negativa con el REND y el NS, ya que en la Fig. 5 el vector
correspondiente al PUS se encuentra formando un angulo cercano a los 180° con dichas

variables.
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Fig. 5. Regresion de minimos cuadrados parciales (PLSR) para el rendimiento en funcién del nimero
de semillas por unidad de superficie (NS), peso unitario de semillas (PUS), nimero de vainas por
unidad de superficie (NV), nUmero de semilla por vaina potencial (NSVP), nUmero de semilla por vaina
real (NSVR) y aborto (ABORTO) para los 29 genotipos evaluados en los seis ambientes. Los
cuadrados rojos representan los genotipos ubicados en el cuartil superior del analisis de BLUPs para
rendimiento; los cuadrados negros son los genotipos ubicados en el cuartil inferior y los cuadrados
verdes corresponden al resto de los genotipos. Solo se encuentran identificados en la figura los
genotipos del cuartil superior e inferior (Tabla 6). Los genotipos correspondientes a las categorias alto
NSVP (AN), medio NSVP (MN) y bajo NSVP (BN) se muestran escritos en rojo, verde y azul,
respectivamente, y las categorias de alto PUS (AP) y bajo PUS (BP) se muestran sin sombra y con
sombra, respectivamente.

V.1.3. Efecto del ambiente sobre las relaciones que se establecen entre el rendimiento
y sus componentes en germoplasma moderno de soja con variabilidad para el NSVP
y PUS

Para estimar las asociaciones conjuntas entre el REND y sus componentes en cada uno de
los ambientes caracterizados se realizé un analisis de componentes principales (ACP) (Fig.
6). Para todos los ambientes, las componentes principales 1 y 2 (CP1 y CP2,

respectivamente) explicaron un alto porcentaje de la variabilidad total observada (~ 80 %). A
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su vez, en general, las variables que presentaron mayor peso relativo en la CP1 fueron
REND, NS y PUS, mientras que en la CP2 fueron NSVP, NSVR y NV (Tabla 7).
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Fig. 6. Graficos Biplot del Analisis de Componentes Principales, realizado con los 29 genotipos caracterizados, en cada uno de los ambientes evaluados.
AMBL1: C1, FS1y AD; AMB2: C1, FS1y BD; AMB3: C1, FS2 y AD; AMB4: C1, FS2 y BD; AMB5: C2, FS1 y AD; AMB6: C2, FS1 y BD. REND: Rendimiento;
NS: nimero de semillas por unidad de superficie; PUS: peso unitario de semillas; NV: nimero de vainas por unidad de superficie; NSVP: nimero de semillas
por vaina potencial; NSVR: nimero de semillas por vaina real. BN, MN y AN corresponde a bajo, medio y alto NSVP, respectivamente. BP y AP: corresponde

a bajo y alto PUS, respectivamente.
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Tabla 7. Coeficientes de autovectores obtenidos a partir del Analisis de Componentes

Principales, sobre la matriz de correlacion discriminados por ambientes

AMB1 AMB2 AMB3 AMB4 AMB5 AMBG6
el e2 el e2 el e2 el e2 el e2 el e2

Variables?!

REND 048 -0.01 044 015 044 -018 039 029 039 023 036 -0.15
NS 053 -0.05 054 013 052 -012 052 0.18 055 021 034 -0.53
NV 037 -043 050 -0.23 035 -050 028 055 028 053 055 -0.13

PUS -0.50 0.02 -0.47 -0.11 -044 -0.04 -047 0.04 -046 -0.08 -0.15 0.56
NSVP 0.17 062 -0.03 059 027 056 033 -051 032 -051 -044 -041
NSVR 026 052 005 056 012 059 0.21 -054 029 -049 -0.40 -0.39

ABORTO -0.10 041 -0.17 048 036 0.21 035 -0.17 0.26 -0.34 -0.27 -0.21

WVariables, REND: Rendimiento; NS: nimero de semillas por unidad de superficie; NV: nimero de
vainas por unidad de superficie; PUS: peso unitario de semillas; NSVP: nimero de semillas por vaina
potencial; NSVR: numero de semillas por vaina real. En negrita, se resaltan las variables que
presentaron mayor peso en la explicacion de la variabilidad de las observaciones para las componentes
principales 1y 2 (el y e2, respectivamente). Ambientes: AMB1: C1, FS1 y AD; AMB2: C1, FS1y BD;
AMB3: C1, FS2 y AD; AMB4: C1, FS2 y BD; AMB5: C2, FS1y AD; AMB6: C2, FS1y BD

A partir del gréafico de Biplot del ACP y de la matriz de correlaciones, se analiz6 el grado
de asociacion entre el REND y los distintos componentes y el nivel de significancia de estas
asociaciones para cada uno de los ambientes evaluados (Fig. 6; Tabla 8). Para todos los
ambientes caracterizados el patron de respuesta observado entre el REND y sus
componentes fue similar y coincidié con el andlisis de PLSR. Sin embargo, el grado de
correlacion entre las variables se vio modificado por el ambiente (Tabla 8). El REND
correlacion6 positiva y significativamente con el NS (P < 0, 001) en los seis ambientes y
negativamente con el PUS. Para este U(ltimo componente, las asociaciones fueron
significativas en los AMB 1, 2 y 3 (P < 0,05), mientras que en los AMB 4, 5y 6 las
correlaciones negativas entre REND y PUS no fueron significativas. Para la variable NV, la
correlacion con REND fue positiva y significativa en todos los ambientes evaluados (P <
0,001), mientras que para el NSVR, se encontrd una asociacion positiva y significativa con
el REND en el AMB 1 (P < 0,05). Para la variable ABORTO no se encontr6 asociacion

significativa con el REND en ninguno de los ambientes evaluados (Tabla 8).
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Tabla 8. Matriz de correlacion entre el rendimiento y sus componentes obtenido a partir del

andlisis de componentes principales, en los seis ambientes caracterizados.

Variable 1 REND?

Variable 2 NS PUS NV NSVP ABORTO NSVR
AMB1 0,86*** -0,65*** 0,59*** 0,26 ns -0,24 ns 0,43*
AMB?2 0,80*** -0,43* 0,60*** 0,20 ns -0,08 ns 0,31 ns
AMB3 0,86*** -0,40* 0,70*** 0,19 ns 0,35 ns 0,03 ns
AMB4 0,83*** -0,34 ns 0,68*** 0,11 ns 0,18 ns 0,02 ns
AMB5 0,73*** -0,18 ns 0,60*** 0,08 ns 0,10 ns 0,05 ns
AMB6 0,57*** -0,05 ns 0,58*** -0,22 ns -0,22 ns -0,18 ns

1REND: Rendimiento; NS: nimero de semillas por unidad de superficie; PUS: peso unitario de semillas;
NV: nimero de vainas por unidad de superficie; NSVP: nimero de semillas por vaina potencial; NSVR:
namero de semillas por vaina real.

* ** *** indican correlaciones significativas al 0,05, 0,01 y 0,001 nivel de probabilidad, respectivamente,
y ns indica que la correlacion no es significativa.

Considerando los componentes que fueron objeto de estudio de esta tesis: NSVP y PUS
y su asociacion con el resto de los componentes de REND; el NSVP no mostrd asociacion
con el PUS, excepto para los AMB 3 y 4, donde se observé una correlacién negativa y
significativa entre ambos componentes (p < 0,05). El NSVP, a su vez, se correlacion6
negativa y significativamente con el NV en los AMB1, AMB2, AMB5 y AMB6 (p < 0,05). Para
los componentes PUS y NV se encontré una asociacion negativa y significativa en todos los
AMB evaluados (p < 0,05). EI NSVP correlacion6 positiva y significativamente con el NSVR
y ABORTO en todos los AMB, siendo esta correlacion mas alta para el NSVR. El PUS solo
mostré asociacion significativa con el ABORTO y el NSVR en los AMB 4 y AMB 1,
respectivamente (p < 0,05; Anexo, Tabla Suplementaria 3).

Al haber construido el Biplot discriminando los genotipos por categoria se pudo analizar
cémo se comportaron las mismas en cada uno de los ambientes. Los resultados obtenidos
se correspondieron con el ANVA, el andlisis de BLUPs y de PLSR. Para los cinco primeros
ambientes, los mayores REND se observaron en genotipos correspondientes a las
categorias de MNBP, ANBP, ANAP y BNBP. Estos mayores REND estuvieron asociados
con un mayor NS producto en algunos casos de un mayor NV o NSVP. Por el contrario, los
genotipos que presentaron los menores REND correspondieron a las categorias MNAP y
BNAP. Los bajos REND de estas dos categorias estuvieron asociados principalmente con
un menor NV y NSVP. Particularmente, para los genotipos correspondientes a la CAT BNBP
se observé una mayor dispersion en los valores de REND, encontrandose genotipos de bajo,
medio y alto REND. Finalmente, en el AMBG6, el comportamiento de las CAT fue diferente en
comparacion a los otros AMB evaluados. Los genotipos que mas rindieron correspondieron
a las CAT de MNBP, BNBP y BNAP y los que menos rindieron a las categorias de MNAP,
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ANAP y ANBP. Estas diferencias en REND estuvieron asociadas principalmente con el
componente NV.

V.1.4. Analisis del peso relativo de las distintas variables en la determinacién del
rendimiento

La importancia de los componentes del REND en la determinacién de este, se evaluo a través
del analisis de la dominancia (Budescu, 1993). Este andlisis permitid hacer un ranking de la
contribucién de las distintas variables predictoras en la varianza total de la variable predicha.
Para el andlisis se utilizaron las variables NSVP, ABORTO, NV y PUS; y el mismo se realizé
combinando todas las categorias en cada uno de los ambientes evaluados (Tabla 9; Fig. 7).

Tabla 9. Analisis de la dominancia de las variables nimero de vainas por unidad de superficie
(NV), namero de semillas por vaina potencial (NSVP), peso unitario de semillas (PUS) y

ABORTO sobre el rendimiento en los seis ambientes caracterizados.

AMB1
Variable  Dominancia General Valores Estandarizados!  Ranking
NV 0,51 0,53 1
PUS 0,12 0,12 4
NSVP 0,19 0,20 2
ABORTO 0,13 0,14 3
AMB2
Variable  Dominancia General Valores Estandarizados!  Ranking
NV 0,47 0,49 1
PUS 0,12 0,12 4
NSVP 0,25 0,25 2
ABORTO 0,13 0,13 3
AMB3
Variable  Dominancia General Valores Estandarizados®  Ranking
NV 0,61 0,65 1
PUS 0,08 0,09 3
NSVP 0,17 0,18 2
ABORTO 0,08 0,08 4
AMB4
Variable  Dominancia General Valores Estandarizados®  Ranking
NV 0,67 0,69 1
PUS 0,08 0,08 3
NSVP 0,15 0,15 2
ABORTO 0,07 0,07 4
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AMBS

Variable  Dominancia General Valores Estandarizados!  Ranking
NV 0,57 0,60 1
PUS 0,12 0,13 3
NSVP 0,18 0,19 2
ABORTO 0,07 0,07 4

AMB6

Variable  Dominancia General Valores Estandarizados!  Ranking
NV 0,52 0,55 1
PUS 0,19 0,19 2
NSVP 0,17 0,18 3
ABORTO 0,08 0,08 4

1El valor estandarizado corresponde al estadistico obtenido para la dominancia general, expresado
como un porcentaje del ajuste del modelo de regresion completo (R2=0,95; 0,97; 0,94, 0,96; 0,95; 0,96;
para los AMB1, AMB2, AMB3, AMB4, AMB5 y AMBG6, respectivamente).

AMB1

AMB6 AMB2

AMB5 AMB3

AMB4

@\Nv @PuUS QINSVP EABORTO

Fig. 7. Analisis de la dominancia (ranking por ambiente). Vainas por superficie (NV); nimero de semillas
por vaina potencial (NSVP); Peso unitario de semillas (PUS) y ABORTO, y su aporte sobre el
rendimiento en los ambientes caracterizados: AMB1: C1, FS1y AD; AMB2: C1, FS1y BD; AMB3: C1,
FS2y AD; AMB4: C1, FS2 y BD; AMB5: C2, FS1y AD; AMB6: C2, FS1y BD.

El andlisis de la dominancia indicé que la variable que més contribuy6 a la varianza total del

REND en todos los ambientes evaluados fue el NV (rango: 0,49 a 0,69; linea azul, posicién

1 en el ranking). En segundo lugar, se ubic6 el NSVP (linea verde). Esta variable se ubicé

segunda en el ranking en cinco de los seis ambientes caracterizados (rango: 0,15-0,25). Para

la variable PUS, se observo un comportamiento diferencial en funcion de los ambientes

(rango: 0,08-0,13; linea bordo). En los AMB1 y AMB2 se ubicé en el cuarto lugar (baja

importancia en la determinacién del REND); en los AMB3, AMB4 y AMB5 se ubico en el

tercer lugar y en el AMB6 ocupé el segundo lugar en el ranking. Finalmente, el ABORTO fue
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la variable que menos impact6é en la determinacion del REND, ubicandose ultima en el
ranking en cuatro de los seis ambientes (rango: 0,07-0,14).

V.2. Aspectos genéticos relacionados con el rendimiento y sus componentes en

germoplasma moderno de soja con variabilidad para NSVP y PUS

V.2.1. Variables genéticas relacionadas con el rendimiento y sus componentes

En la Tabla 10 se presentan las estimaciones correspondientes a la media, rango, varianza
genotipica (0%), fenotipica (0%), coeficiente de variaciéon genotipica (CVg), fenotipica (CV§),
heredabilidad en sentido amplio (H?), avance genético (AG) y avance genético respecto a la
media del caracter (AGM), para las distintas variables evaluadas, en los seis ambientes

caracterizados.

Tabla 10. Parametros genéticos analizados para las variables rendimiento y sus

componentes, considerando los seis ambientes evaluados en su conjunto

Variable Media Rango 0232 o CVes CVe H2 AG AGM
REND (grs.m?)' 3494 209,9-526,3 326,9 2357,9 52 13,9 147 144 41
NS (n°.m?) 2126,6 1135,7-3539,7 96717,7 1782157 146 199 555 477,8 22,5
NV (n°.m) 1060,9 568,3-1886,5 32418,9 521049 17,0 215 63,1 294,7 27,8

PUS (grs) 166,6 119,3-215,8  256,1 351,3 96 112 742 284 171
NSVP (n°.vaina’) 238 2,0-3,7 0,2 0,2 171 175 963 10 340
NSVR (n°.vaina™) 20 1,3-3,0 0,06 0,09 122 150 709 04 21,7

ABORTO (%) 27 1-56 0,001 0,006 136 250 29,5 0,04 14,22

1 REND: Rendimiento; NS: nimero de semillas por unidad de superficie; NV: nimero de vainas por
unidad de superficie; PUS: peso unitario de semillas; NSVP: nimero de semillas por vaina potencial;
NSVR: nimero de semillas por vaina real.

2 g%: variancia genotipica; o%: variancia fenotipica; CVe: coeficiente de variacion genotipica; CVF:
coeficiente de variacion fenotipica; H? heredabilidad en sentido amplio; AG: avance genético; AGM:
avance genético respecto a la media del caracter.

La combinacion de genotipos con caracteristicas contrastantes para el NSVP y el PUS
evaluados en diferentes ambientes, resultantes de la combinacién de distintas fechas de
siembra y densidad, generaron un amplio rango de variacion para las distintas variables
analizadas. El alto grado de variabilidad observado para los distintos caracteres, demuestra
gue el set de datos analizados es acorde para responder a las distintas hipotesis inicialmente
planteadas en este estudio.

En cuanto a la relacion entre varianza fenotipica y genotipica, el REND fue la variable que
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presenté mayor diferencia entre ambas estimaciones (86%), mientras que, el NSVP fue el que
presentd las menores (4%), sugiriendo que la variabilidad presente en este caracter se debio
principalmente a factores genéticos con baja influencia del ambiente. Similares resultados se
observaron entre los CVG y CVF, siendo el REND el caracter que presentd mayores
diferencias entre ambos parametros (63%) mientras qué, NSVP el que presento los menores
valores (2%). Contrario a lo esperado, la diferencia entre los CVG y CVF para el NV, fue solo
del 21 %. EI NSVP fue el caracter que presenté mayor CVG (17,1%), mientras que el REND
fue el que presentd los menores valores (5,2%). A su vez, para el CVF, los mayores valores
se observaron para el NV (21,5 %) y los menores para el PUS (11,2 %).

Considerando la clasificacién de Singh et al. (2001), el caracter NSVP presenté muy alta
H?, los caracteres PUS, NSVR y NV presentaron alta H?, el NS mostré una H? intermedia y el
REND y ABORTO tuvieron baja H?. Para el AGM, parametro que explica el grado de ganancia
obtenida para un determinado caracter bajo una presion de seleccién en particular, el NSVP
fue la variable que presenté mayor valor (34,0%) mientras que el REND fue la variable que

presento el valor mas bajo (4,1%).

V.2.2. Correlaciones genéticas y fenotipicas entre el rendimiento y sus componentes

Las correlaciones genéticas y fenotipicas entre el REND y sus componentes se muestran en
la tabla 11. En general, para las asociaciones determinadas entre el REND y sus
componentes, las correlaciones genotipicas fueron ligeramente superiores a las fenotipicas,
indicando menor influencia del ambiente en dichas asociaciones, excepto para el PUS. Para
este componente, la correlacion genotipica fue significativamente superior a la fenotipica (-
0,77 y -0,20, respectivamente) lo que indica, por un lado, la importancia de factores genéticos
en la determinacion de esta asociacion y por otro, que la expresion final de dicha asociacion
estd fuertemente influenciada por el ambiente. EI REND correlaciond positiva y
significativamente con el NS (rF:0,80 y rG:0,88), con el NV (rF:0,64 y rG:0,65) y presenté
correlacion negativa con el PUS, siendo esta solo significativa genotipicamente (rG:-0,77).

Considerando particularmente NSVP, PUS y su relacién con los demas componentes de
rendimiento, los resultados fueron similares a los observados para la variable REND.

El NSVP presento6 una correlacion positiva y significativa con NSVR (rf:0,83 y rg:0,98), con
ABORTO (rF:0,51 y rG:0,88) y no mostré asociacion con NS y PUS. Por otro lado, NSVP
present6 una correlacién negativa y significativa con NV (rF:-0,39 y rG:-0,49).

Por su parte, el PUS mostré una alta asociacion negativa y significativa con NV (rF:-0,48

y rG:-0,64) y con el NS (rF:-0,74 y rG:-0,97), no presentd asociacion con el NSVR y con el
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ABORTO sdélo se observé correlacion genotipica (rG:-0,38).

Tabla 11. Coeficientes de correlacion fenotipica (rF) y genotipica (rG), entre el rendimiento y

sus componentes para los seis ambientes evaluados.

Variables!? PUS NSVP NSVR NV ABORTO NS REND
PUS 1 -0,31 ns -0,27 ns -0,64*** -0,38* -0,97*** -0,77***
NSVP -0,27 ns? 1 0,98*** -0,49** 0,88*** 0,24 ns 0,18 ns
NSVR -0,30 ns 0,83*** 1 -0,52** 0,78*+* 0,21 ns 0,19 ns
NV -0,48%+* -0,39** -0,43** 1 -0,33 ns 0,71%** 0,65***
ABORTO  -0,04 ns 0,51%+* -0,04 ns -0,02 ns 1 0,28 ns 0,14 ns
NS -0,74%%* 0,18 ns 0,26 ns 0,75*** -0,05 ns 1 0,88***
REND -0,20 ns 0,08 ns 0,16 ns 0,64*** -0,09 ns 0,80*** 1

1 REND: Rendimiento; NS: nimero de semillas por unidad de superficie; NV: nimero de vainas por
unidad de superficie; PUS: peso unitario de semillas; NSVP: nimero de semillas por vaina potencial;
NSVR: nimero de semillas por vaina real.

En la diagonal inferior se muestran las correlaciones fenotipicas (rF) y en la diagonal superior
correlaciones genotipicas (rG), con sus respectivas significancias. *, **, *** indican correlaciones
significativas al 0,05, 0,01 y 0,001 de nivel de probabilidad asociada respectivamente, y ns indica que
la correlacién no es significativa.

V.2.3. Analisis de sendero para el rendimiento y sus componentes

Los efectos directos e indirectos de los componentes del REND se presentan en la Tabla 12.
Respecto a los efectos directos, el NS y el PUS presentaron altos valores (0,79 y 0,72,
respectivamente), el NV y el NSVP presentaron valores intermedios (0,44 y 0,25,
respectivamente) y el NSVR y el ABORTO mostraron los menores valores (0,11 y -0,13). Para
los caracteres NS, PUS y NSVP los efectos directos fueron mas importantes que los efectos
indirectos individuales de estos caracteres via otros componentes de REND.

En cuanto a los efectos indirectos, el NS presenté un efecto indirecto sobre el REND
intermedio y negativo via PUS mientras que fue positivo via NV. Con relacion al PUS, a pesar
del alto efecto directo del PUS sobre el REND, dicho efecto positivo fue contrarrestado por un
efecto indirecto negativo del mismo sobre el REND principalmente a través de los
componentes NS y NV, resultando finalmente la correlaciéon entre REND y PUS no
significativa. EI NV presenté un efecto indirecto sobre el REND alto y positivo via el NS,
intermedio y negativo via el PUS, y bajo para el resto de los componentes de REND. EI NSVP,
presento efectos indirectos intermedios y negativos via NV y PUS y bajos para el resto de los
componentes de REND. ElI NSVR si bien present6 un efecto directo bajo sobre el REND, los

efectos indirectos de este componente via NS y NV, determinaron que su correlacion
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fenotipica final con el REND fuera significativa. Finalmente, el ABORTO presentd tanto efectos
directos como indirectos bajos sobre el REND.

Tabla 12. Analisis de sendero de los efectos directos e indirectos de los componentes de

rendimiento sobre el rendimiento a partir de la evaluacién de los 29 genotipos en los seis
ambientes caracterizados

Variable NS PUS NV NSVP NSVR ABORTO reT
NS 0,79 -0,41 0,34 0,04 0,03 0,02 0,80***
PUS -0,45 0,72 -0,15 -0,07 -0,03 0,01 0,02 ns
NV 0,60 -0,25 0,44 -0,10 -0,04 0,01 0,66***
NSVP 0,12 -0,20 -0,18 0,25 0,09 -0,06 0,02 ns
NSVR 0,20 -0,20 -0,19 0,21 0,11 0,01 0,14**
ABORTO -0,10 -0,05 -0,02 0,13 -0,01 -0,13 -0,18***

En rojo, se muestra el efecto directo de cada componente sobre el rendimiento. En la misma fila en
negro se muestran los efectos indirectos del mismo componente sobre el rendimiento via los restantes
componentes analizados, siendo rFT: Correlacion fenotipica total.

NS: nimero de semillas por unidad de superficie; NV: nimero de vainas por unidad de superficie; PUS:

peso unitario de semillas; NSVP: numero de semillas por vaina potencial; NSVR: nimero de semillas
por vaina real.
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VI. DISCUSION

La mejora del REND de los cultivos es el principal objetivo de todos programas de
mejoramiento. Particularmente en soja, el progreso genético obtenido por los fitomejoradores
en los dltimos afos esté estabilizado en valores relativamente bajos (< 2 % por afo, de Felipe
et al., 2016; Santos et al., 2017). Esto podria deberse en parte, a que las empresas
mejoradoras de este cultivo siguen utilizando al REND “per se” como caracter de seleccion,
sin considerar individualmente ningn componente especifico relacionado con el mismo que

presente una mayor heredabilidad y avance genético (Vogel et al., 2021).

El REND es un caracter complejo determinado principalmente por el NS y el PUS.
Las variaciones en REND estan generalmente asociadas con variaciones en el NS y estas a
su vez, son el resultado de cambios en el NV (Board and Maricherla, 2008; Burroughs et al.,
2022; Egli, 2013; Quijano et al., 2011). Pese a la alta asociacion que existe entre el NV y el
REND, este componente no se incluye como criterio seleccién en los programas de
mejoramiento debido principalmente a la baja H? que presenta (Ahmad et al., 2023;
Kuswantoro, 2017). Por el contrario, los caracteres NSVP y el PUS presentan valores de H?
mas elevados, sin embargo, tampoco son utilizados como criterio de seleccién (Bianchi,
2018; Fuijii et al., 2018; Ghiday et al. 2017). Una posible explicacion podria estar relacionada
a que en investigaciones previas se observé que incrementos en el NSVP generaban
disminuciones en el numero de vainas por planta y/o en el PUS, resultando en
compensaciones entre componentes y no impactando, por lo tanto, finalmente sobre el
REND del cultivo (Dinkins et al., 2002; Hicks et al., 1969; Mand| y Buss, 1981; Sayama et al.,
2017). Sin embargo, en resultados obtenidos por nuestro grupo de trabajo, a partir del estudio
de una poblacion de LERs que presentaba variabilidad para el NSVP y el PUS, no se
encontrd asociacion entre NSVP y PUS, NSVP y nimero de vainas por planta y entre nimero
de vainas por planta y PUS (Datos no publicados). A su vez, se encontraron lineas con alto
NSVP y alto PUS, lo que indicaba que era posible lograr una mejora simultdnea de ambos
caracteres. No obstante, los resultados presentados se obtuvieron en microparcelas y los
andlisis se realizaron a nivel de planta individual. Por lo tanto se desconocia como se iban a
comportar las lineas evaluadas en condiciones de cultivo y en ambientes con variabilidad
para los factores que regulan el crecimiento y desarrollo del cultivo. Es por ello que este
trabajo de tesis tuvo como objetivo evaluar las relaciones fisiolégicas y genéticas que se
establecen entre los componentes NSVP, PUS y NV y su impacto relativo sobre el REND
potencial del cultivo de soja en un grupo de lineas hermanas con variabilidad para el NSVP

y PUS en distintos ambientes, generados por la combinacion de fechas y densidades de
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siembra.

A partir de los datos de la poblacién de LERs caracterizada por Bianchi (2018) se
generaron seis CAT en funcion del NSVP y del PUS. Un resultado interesante del
agrupamiento de los genotipos en CAT, realizado a nivel de planta individual, fue que el
mismo se mantuvo en los distintos AMB evaluados, demostrando que ambos caracteres
pueden ser seleccionados tanto a nivel de planta como en condiciones de cultivo. Por otra
parte, el NSVP presentd una alta asociacion con el NSVR. Esta asociacién se mantuvo para
todas las CAT y todos los AMB, incluso a pesar de las diferencias en ABORTO que se
observo entre CAT (en AN fue mayor respecto de MN y BN). Aunque el ABORTO en algunas
especies se ha asociado principalmente con factores genéticos (Devaux et al., 1992; Wyatt
y Broyles, 1994), en soja particularmente, el ambiente desempefia un papel fundamental en
el numero de 6vulos que finalmente se transforman en semillas desarrollas. En general, se
han observado incrementos en los porcentajes de ABORTO cuando los recursos son
limitados, esto es, ante condiciones de alta densidad de siembra, estrés hidrico, estrés
nutricional, disminucion en la radiacion fotosintética, entre otros (Ali et al., 2022; Desclaux et
al., 2000 ; Thagana et al., 2013). No obstante, no existen en la literatura estudios en los que
se haya evaluado el ABORTO en genotipos con NSVP tan contrastantes. Los resultados de
esta tesis demuestran que si bien las CAT con mayor NSVP tuvieron mas ABORTO,
independientemente del AMB de produccion, el incremento del NSVP fue significativamente
superior (18 y 33 % de aumento en la CAT AN respecto de las de MN y BN, respectivamente)
a las disminuciones generadas por el ABORTO de semillas (4 y 8 % de disminucién en la
CAT AN respecto de las de MN y BN, respectivamente). Por lo tanto, las diferencias en el
NSVP entre CAT se mantuvieron para el NSVR, y los genotipos con altos valores de NSVP
resultaron en altos valores de NSVR (15 y 26 % de aumento en la CAT AN respecto de las
de MN y BN, respectivamente). Este resultado es consistente con el informado por Bianchi
et al. (2020), en el que se evalu6 un set de datos con un menor nimero de genotipos y de
ambientes; y demuestra que la mejora en el componente NSVP resulta en incrementos
directos en el NSVR, el cual es uno de los componentes principales del NS en soja (Fig. 3).

Otro resultado importante de este trabajo de tesis fue que las variaciones observadas en
el NSVP no estuvieron asociadas con cambios en el PUS (Fig. 5, Fig. 6, Tabla 11; Tabla
Suplementaria 3). Este resultado contrasta con investigaciones anteriores en las que se
concluy6 que el incremento en el NSVP impacta negativamente sobre el PUS, debido a la
existencia de mecanismos de compensacion entre ambos componentes de REND (Mandl and
Buss, 1980; Dinkins et al., 2002; Sayama et al., 2017). En general existe un amplio consenso

de que incrementos en el potencial reproductivo requieren de cambios en la oferta de
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asimilados (Egli, 2013). No obstante, las compensaciones entre componentes de REND
pueden estar vinculadas, ademas, a factores genéticos (Fuji et al., 2018). Los resultados
presentados en este trabajo demostraron, por un lado, que el ambiente ejerci6 una baja
influencia en la asociacion entre los componentes NSVP y PUS, inclusive con condiciones de
crecimiento y desarrollo contrastantes (Tabla Suplementaria 1; Fig. Suplementaria 1) y por
otro, que para los genotipos caracterizados en esta tesis no existe una correlacién genética
significativa entre ambos componentes (Tabla 11). Por lo tanto, el hecho de que el incremento
en el NSVP no haya sido compensado por una disminucion en el PUS y que no exista una
correlacion genética entre ambos, sugiere gue los genes y/o mecanismos gue regulan ambos

caracteres serian independientes.

El impacto final de incrementos en el NSVP y/o en el PUS sobre el REND esta
relacionado con las variaciones en el NV. Para el conjunto de genotipos evaluados, las
variaciones en el NV estuvieron asociadas principalmente con variaciones en el PUS (Fig. 5;
Fig. 6; Tabla 11). Las CAT de AP presentaron menor NV respecto de las de BP,
independientemente del NSVP (Fig. 2c). Por otro lado, para los componentes NV y PUS, si
se encontré una correlacion genética negativa alta y significativa, o que sugiere que los
factores genéticos que regulan el PUS podrian estar involucrados ademas en el control del
NV. Similares resultados fueron observados por Fujii et al. (2018) en una poblacion de LERs
con variabilidad en el PUS, en la que se identificaron regiones cromosémicas que regulan
tanto el PUS como el nimero de vainas por planta. Por otro lado, contrariamente a lo
esperado en funcion de resultados previos del grupo de trabajo, para el conjunto de lineas
seleccionadas el ambiente mostré una baja influencia sobre la variabilidad del NV,
encontrandose un mayor efecto del genotipo y una alta de H? del caracter. Por lo tanto, si
bien la seleccion individual por componentes (NSVP y PUS) simplifica el proceso de
mejoramiento, los resultados de esta tesis indican que en condiciones de cultivo, debe
complementarse paralelamente con el estudio del NV.

También se encontrd una asociacion negativa entre el NSVP y el NV, sin embargo, esta
fue menor en comparaciéon con el PUS, lo que determiné que incrementos en el NSVP no
siempre estuvieran asociados con disminuciones en el NV. De hecho, hubo una clara
diferenciacion entre las CAT de AP y BP. En AP, se observaron valores similares de NV entre
las distintas CAT de NSVP, lo que determind finalmente un mayor NS y de REND en la CAT
de AN en relacion a las CAT de MN y BN. En cambio en BP, las CAT de BN y MN presentaron
mayor NV en relacion a la de AN, determinando que los menores valores de NSVP de las
primeras CAT fueran compensados un mayor NV (Fig. 2; Fig. Suplementaria 5). En estudios

previos también se observaron diferencias para la asociacion entre los componentes NSVP y
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NV. Hicks (1969) observé que lineas con mayor NSVP presentaban menor NV. Sayama et al.
(2017) trabajando con pares de isolineas con distintos NSVP, observaron valores de NV
menores, iguales y hasta mayores en las isolineas de mayor NSVP. Bianchi et al. (2020)
encontraron diferencias en el NV entre lineas de bajo (3,0) y alto NSVP (3,6) en funcién de la
densidad de siembra. En baja densidad, las isolineas con alto NSVP mostraron mayor NV
respecto de las isolineas con menor NSVP, mientras que en alta densidad los valores de NV
fueron similares entre bajo y alto NSVP. Las diferencias en el NV fueron independientes de
su asociacion con el NSVP, y podrian haber estado relacionadas con un efecto
fotomorfogénico en la determinacién de estructuras reproductivas (Bianchi et al., 2020). En
conjunto, los resultados presentados sugieren que la relaciébn que se establece entre los
componentes NSVP y NV estaria influenciado por un lado, por el fondo genético en el que
ambos caracteres se expresan, y por otro, por el ambiente de produccion (Tabla suplementaria
3). Ademas, dada la correlacion genética negativa y significativa encontrada en este estudio
entre el NSVP y el NV (Tabla 11) no es posible descartar la existencia de factores genéticos
regulando esta asociacion.

La variabilidad del REND estuvo finalmente mas influenciada por el efecto de los genotipos
y su interaccion con el ambiente (21 %) que por el efecto de las CAT y su interaccion con el
AMB (10 %). Para los genotipos ubicados en el cuartil superior los componentes que mas
contribuyeron al REND fueron el NV y el NSVP (Tabla 6). Mientras que los genotipos que
menos rindieron fueron los que presentaron mayor PUS y menor NSVP. Estos resultados se
vieron reflejados ademas en el analisis de regresion de minimos cuadrados parciales, el de
componentes principales y en el andlisis de la dominancia; en los cuales qued6 demostrado
que los mayores rendimientos de debieron a una combinacién de un mayor NV y NSVP.

La seleccion indirecta por componentes requiere no solo del estudio de las correlaciones
entre componentes sino del conocimiento de los efectos directos de una variable sobre otra,
independientemente de las demas. Una incorrecta interpretacion de la magnitud de una
correlacion simple puede originar errores en la estrategia de seleccion, ya que una correlacion
alta entre dos caracteres puede ser consecuencia del efecto indirecto de otros caracteres
(Dewey and Lu, 1959). Para este estudio, tanto el NS como el PUS presentaron un efecto
directo alto y positivo sobre el REND. Sin embargo, solo el NS presentd una correlacion
positiva y significativa con el REND, ya que para el componente PUS, los efectos indirectos
de otros componentes contrarrestaron su efecto directo, no encontrdndose finalmente
correlacion con el REND. A su vez, el NV presentd mayor efecto directo sobre el REND,
seguido del NSVP y del ABORTO. Tanto para el NV como para el NSVP, los efectos indirectos

del PUS terminaron impactando negativamente en la asociacion de estos caracteres con el
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REND. Al respecto, Board et al. (1997) han establecido que los componentes a utilizar para
la seleccion indirecta del REND deben presentar al menos alguna de las siguientes
caracteristicas: i) tener una correlacion alta y positiva con el REND y altos efectos directos
sobre el mismo; ii) tener un efecto directo positivo alto sobre el REND aunque la correlaciéon
no sea significativa; iii) tener efectos indirectos negativos bajos sobre el REND via otros
componentes de REND. En base a estos criterios, el NV y NSVP serian los componentes mas
adecuados para utilizar en la seleccion indirecta destinada al mejoramiento genético del
REND en soja, mientras que el PUS seria el componente menos adecuado.

La respuesta a la seleccion por componentes depende finalmente de la existencia de
amplia variabilidad genética en el material de partida, de la heredabilidad del caracter a
seleccionar y del avance genético del mismo. Para todos los caracteres evaluados se observo
variabilidad fenotipica (Tabla 10). Sin embargo, la misma se debio principalmente al ambiente
en los caracteres REND y ABORTO; y a factores genéticos en los caracteres NSVP y PUS.
Si bien el coeficiente de variaciéon es un buen indicador de la variabilidad que presentan los
caracteres evaluados, no permite estimar la proporcién heredable de la misma. Es por ello
que el célculo de H? no solo permite discriminar la influencia del ambiente en el total de
variabilidad observada, sino también la precision con la que un genotipo puede ser identificado
fenotipicamente. Los mayores valores de H? se obtuvieron para los caracteres NSVP y PUS
en concordancia con los resultados presentados por otros investigadores (Bianchi, 2018,
Guiday et al.,, 2017 y Manav y Arora, 2017), indicando que estos caracteres podrian ser
mejorados a partir de la seleccion fenotipica de los mismos. Por el contrario, el REND vy el
ABORTO presentaron los menores valores de H?, demostrando la fuerte influencia que ejerce
el ambiente en la expresion de dichos caracteres.

Por ultimo, para predecir con mayor exactitud los resultados de la seleccién de un caracter
en particular es importante considerar conjuntamente la H? y el avance genético del mismo.
La estimacién del avance genético permite entender el tipo de accion génica involucrada en
la expresion de caracteres cuantitativos. Altos valores de avance genético son indicativos de
un predominio de accién génica aditiva, mientras que bajos valores indican un predominio de
efectos no aditivos (Johnson et al., 1955). El carécter que presentd mayor AGM fue el NSVP,
lo que indica que su elevada heredabilidad se debi6 principalmente a una accidon génica
aditiva. En relacion al PUS, pese a su alta H?, el AGM fue menor, posiblemente por la
existencia de efectos génicos no aditivos. Por Ultimo, el REND fue el caracter con menor AGM,
menor H? y mayor variabilidad ambiental. Estas Ultimas podrian ser las causas que explicarian

el bajo progreso genético que se ha observado en el REND del cultivo de soja.
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Contraste de hipétesis asociadas a los objetivos especificos:

Las compensaciones o “trade-off’ entre componentes de rendimiento es un concepto
ampliamente aceptado en la literatura. En general, se ha propuesto que una de las principales
causas de dichas compensaciones estaria relacionada con la disponibilidad de asimilados.
Por lo que se ha establecido que para alcanzar altos REND es necesario incrementar la
fotosintesis de cultivo, evaluada a través de la tasa de crecimiento del cultivo, durante el
periodo en el que se definen los componentes rendimiento. Sin embargo, algunos autores han
planteado que dichas compensaciones podrian deberse a factores genéticos como pleiotropia
o desequilibrio de ligamiento. Mientras gue otros, han propuesto la existencia de mecanismos
independientes en la determinacién de los componentes de REND. Independientemente de
las causas que generan dichas compensaciones, es importante tener en cuenta, que
aumentos en un componente de REND no necesariamente implican una disminucién en otros,
y menos aun la anulacion del efecto final sobre el REND del cultivo. En este trabajo de tesis
no se encontré6 compensacion entre los componentes NSVP y PUS, sugiriendo, por un lado,
gue la oferta de asimilados no influyé en la relacién entre ambos componentes, teniendo en
cuenta los distintos ambientes evaluados, y por otro, que la regulacion genética de ambas
variables seria independiente. Sin embargo, el aumento simultaneo en el NSVP y el PUS no
generd un incremento directo en el REND, debido a la alta correlacion fenotipica y genotipica
negativa encontrada entre los componentes NV y PUS. Para todas las CAT de NSVP
evaluadas, incrementos en el PUS impactaron negativamente en el NV, afectando finalmente
el NS y el REND del cultivo. Por lo tanto, en base a los resultados obtenidos se rechaza la
primera hipotesis especifica que establecia que “En ambientes sin limitantes hidricas ni
nutricionales, las compensaciones entre componentes de rendimiento no son absolutas e
incrementos en el NSVP y PUS aumentan el REND en soja”. Si bien la estrategia de selecciéon
conjunta del NSVP y PUS no contribuyeron al incremento del REND del cultivo, de los dos
componentes de REND, el NSVP fue el que més favorecié en la obtencién de altos REND,

demostrando la importancia de considerar este caracter como criterio de seleccion.

Cambios en la fecha y densidad de siembra exponen a las plantas de un cultivo a
diferentes factores ambientales como fotoperiodo, temperatura, radiacién, oferta hidrica y
nutricional, afectando el desarrollo y crecimiento de los cultivos. Como resultado se producen
cambios en la arquitectura de las plantas que modifican la particion hacia las distintas
estructuras. En esta tesis, la combinacion de distintas fechas de siembra y densidades tuvo
como objetivo generar ambientes con diferentes condiciones de crecimiento y desarrollo.

Esto permitié analizar las relaciones que se establecen entre los componentes de REND
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ante cambios en la oferta de los recursos ambientales. Para los distintos ambientes
evaluados si bien la direccion de las correlaciones entre el REND y sus componentes se
mantuvieron, el grado de las correlaciones y las significancias de las mismas se modificaron
(Fig. 6; Tabla 7; Tabla Suplementaria 3). Por ejemplo, en los ambientes de mayores REND
(AMB1 y AMB?2), la correlacion entre REND y PUS fue més negativa en comparacion con los
otros AMB. Esto podria deberse a que en dichos AMB se generaron mas vainas, que
impactaron mas significativamente en el peso final de las semillas. Ademas, en los AMB1 y
AMB?2 la asociacion entre el NSVR y el REND fue también mayor en relacion a los AMB
restantes. Con respecto a los componentes de REND, para todos los AMB caracterizados
se encontré una asociacion negativa y significativa entre el PUS y el NV, variando para cada
uno de ellos el grado de correlacién. Para el PUS y el NSVP solo se encontrd una asociacion
negativa significativa en los AMB 3 y AMBA4. Y para los componentes NSVP y NV se observo
una correlacién negativa y significativa en los AMB1, AMB2, AMB5 y AMB6. Estos resultados
permiten aceptar la segunda hipoétesis de trabajo que indicaba que: “Las relaciones que se
establecen entre NV, NSVP, PUS y el REND son afectadas por el ambiente de produccion

(combinacion de fecha de siembra y densidad)”.

Las variaciones en las condiciones ambientales no solo modifican la oferta de recursos y
generan cambios en las relaciones que se establecen entre los componentes de REND, sino
gue también pueden modificar la importancia relativa de cada uno de ellos en la determinacién
del REND final de un cultivo. Para este estudio las variables que mas contribuyeron en la
determinacion del REND fueron el NV y el NSVP, manteniéndose este ranking en casi todos
los ambientes evaluados (Fig. 7). Sin embargo, para la variable PUS, el aporte al REND
dependi6é del AMB caracterizado, siendo este menor en AMB de mayores REND. Por lo tanto,
teniendo en cuenta que el peso relativo del componente PUS fue el que mas varié en funcion
del AMB evaluado, se acepta la hipotesis: “El peso relativo que representan NV, NSVP y PUS
en la definicion del REND del cultivo es modificado por el ambiente de produccién
(combinacion de fecha de siembra y densidad)”. El hecho de que el NSVP haya sido uno de
los componentes que mas contribuyd a la variabilidad del REND y que la misma se haya
mantenido en los distintos AMB, resalta la importancia de considerar esta variable en la mejora

del REND potencial del cultivo de soja.
Ademas de factores ambientales, las relaciones que se establecen entre componentes de

REND pueden deberse a factores genéticos. Conocer si las causas de las asociaciones que

se establecen entre componentes se deben a factores ambientales y/o genéticos es
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fundamental para determinar la respuesta final a la seleccion. La hipétesis: “Los componentes
NSVP, PUS y NV y de estos con el REND presentan baja correlacion genotipica” se definio
sobre el supuesto de que los genes que regulan los componentes principales de REND (NV,
NSVP y PUS) son diferentes. Sin embargo, para algunas asociaciones se verificd esta
hipétesis mientras que para otras no. EIl REND se correlacioné positiva y significativamente
con el NV y el NS, negativamente con el PUS y no se asoci6 con el NSVP. En relacion a los
componentes de REND, la correlacién genotipica entre NSVP y PUS no fue significativa,
demostrando que la mejora de uno de estos componentes no impacta en la expresion final
del otro. Por otro lado, se observé una correlacion genética significativa entre los componentes
NV y NSVP y entre NV y PUS, lo que sugiere que los factores genéticos que afectan las
variaciones en el NV podrian estar afectando también las variaciones en el NSVP y PUS.
Nuevos estudios son necesarios entonces para determinar si la asociacion genética
observada entre componentes de REND se debe a factores genéticos como pleiotropia o
desequilibrio de ligamiento. En base a los resultados presentados, se rechaza la cuarta

hipétesis de trabajo.
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VII.  CONCLUSIONES

El objetivo principal de este trabajo de tesis fue evaluar las relaciones fisiol6gicas y genéticas
gue se establecen entre los componentes NV, NSVP y PUS y su impacto sobre el REND
potencial del cultivo de soja en un grupo de lineas hermanas que presentaban variabilidad
para el NSVP y para el PUS. Un resultado destacado de este estudio fue que el incremento
en el NSVP generé un aumento directo en el NSVR independientemente del nivel de
ABORTO y del AMB analizado, impactando positivamente sobre el NS, componente mas
asociado con las variaciones en REND.

Otro resultado interesante fue que no se observé compensacion entre los componentes
NSVP y PUS, sugiriendo que la disponibilidad de asimilados no afectaria la relacion que se
establece entre ambos componentes y que la regulaciéon genética de los mismos seria
independiente. En principio esto permitiria una seleccién conjunta de ambos caracteres para
incrementar los REND, sin embargo, la relacion inversa de ambos componentes con el NV
determina que sea necesaria la caracterizacion de esta Ultima variable en condiciones de
cultivo con el objeto de evaluar el impacto final sobre el REND. En aquellas condiciones en
las que el NV entre las distintas CAT de NSVP fue similar, incrementos en el NSVP generaron
un aumento directo en el NS y en el REND del cultivo.

Los resultados de esta tesis mostraron, ademas, que la variabilidad del NV tuvo un
componente genético mucho mayor al esperado y una alta H2 Futuros experimentos
deberian incluir este componente, teniendo en cuenta que el mismo no fue considerado en

la seleccidn inicial de las lineas utilizadas en esta tesis.

Finalmente, el NSVP fue la segunda variable que méas contribuy6 a la variabilidad del
REND, y esta contribucion se mantuvo en los distintos AMB evaluados. La mayor
contribucién del NSVP respecto del PUS sobre el REND, sumado a su alta H?y el mayor
AGM, sugiere que la seleccion por componentes basado en esta variable seria una buena

estrategia para incrementar el potencial de rendimiento de las variedades actuales de soja.
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IX. ANEXO

Tabla Suplementaria 1. Condiciones meteoroldgicas para las campafias 2019-20 (C1) y
2020-21 (C2).

caeAA  wes  Tedb Distlbuion | Temp | Radacin Tempac _Estade
dic-19 94 25% 23,3 212 31,4 VE
ene-20 52 14% 24,1 214 31,6 Vn
o1 20-Feb 60 16% 22,9 210 32,0 R1
20-Mar 88 23% 23,5 151 31,5 R5
abr-20 81 21% 17,4 125 25,6 R7
20-May 1 0% 13,9 88 21,0 R8
total 376 100% 2038 167 289 ;
dic-20 68 14% 22,9 227 384 VE
ene-21 196 40% 24,1 206 37,7 Vn
21-Feb 2 0% 22,5 195 34,8 R1
Cc2 21-Mar 135 28% 20,6 131 34,7 R5
abr-21 88 18% 18,9 125 32,0 R7
21-May 0 0% 17,5 122 27,4 R8
total 488 100% 211 168 342 ;

Tabla Suplementaria 2. Test de Normalidad Shapiro-Wilk: Namero de vainas por superficie
(NV), niumero de semillas por superficie (NS), nimero de semillas por vaina potencial (NSVP),
namero de semillas por vaina real (NSVR), peso unitario de semillas (PUS), rendimiento

(REND) y porcentaje de aborto de semillas por vaina (ABORTO)

CARACTER N w P-VALUE (UNILATERAL-D)

NV 522 0,99 0,35
NS 522 0,99 0,69

NSVP 522 0,95 < 0,0001
NSVR 522 0,99 0,51
PUS 522 0,99 0,32
REND 522 1 0,91
ABORTO 522 0,99 0,08
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Tabla Suplementaria 3. Matriz de correlacion entre el rendimiento y sus componentes

obtenida a partir del Analisis de Componentes Principales en cada uno de los ambientes

evaluados
AMB1
MATRIZ DE CORRELACION/COEFICIENTES
REND NS NV PUS NSVP NSVR ABORTO
REND 1
NS 0,86*** 1
NV 0,59*** 0,73*** 1
PUS -0,65*** -0,94*** -0,68*** 1
NSVP 0,26 ns 0,24 ns -0,40* -0,27 ns 1
NSVR 0,43* 0,41+ -0,31 ns -0,38 * 0,89*** 1
ABORTO -0,24 ns -0,20 ns -0,30 ns 0,09 ns 0,56** 0,13 ns 1
AMB?2
REND NS NV PUS NSVP NSVR ABORTO
REND 1
NS 0,80*** 1
NV 0,60*** 0,80*** 1
PUS -0,43* -0,88*** -0,70*** 1
NSVP 0,20 ns 0,17 ns -0,43* -0,15 ns 1
NSVR 0,31 ns 0,29 ns -0,35 ns -0,24 ns 0,96%*** 1
ABORTO -0,08 ns -0,11 ns -0,49** 0,09 ns 0,79*** 0,58*** 1
AMB3
REND NS NV PUS NSVP NSVR ABORTO
REND 1
NS 0,86*** 1
NV 0,70*** 0,74** 1
PUS -0,40* -0,80*** -0,48** 1
NSVP 0,19 ns 0,31 ns -0,34 ns -0,40* 1
NSVR 0,03 ns 0,11 ns -0,58** -0,24 ns 0,86*** 1
ABORTO 0,35 ns 0,46* 0,21 ns -0,43* 0,67*** 0,20 1
AMB4
REND NS NV PUS NSVP NSVR ABORTO
REND 1
NS 0,83*** 1
NV 0,68*** 0,68*** 1
PUS -0,34 ns -0,80*** -0,42* 1
NSVP 0,11 ns 0,34 ns -0,36 ns -0,49** 1
NSVR 0,02 ns 0,21 ns -0.56 -0,36 ns 0,86*** 1
ABORTO 0,18 ns 0,37* 0.16 -0,46* 0,65*** 0,18 ns 1
AMB5
‘ REND NS NV PUS NSVP NSVR ABORTO
REND | 1
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NS 0,73*** 1
NV 0,60%** 0,73*** 1
PUS -0,18 ns -0,80*** -0,48** 1
NSVP 0,08 ns 0,22 ns -0,47* -0,29 ns 1
NSVR 0,05 ns 0,21 ns -0,51** -0,30 ns 0,94*** 1
ABORTO 0,10 ns 0,15 ns -0,16 ns -0,15 ns 0,68*** 0,38* 1
AMB6
REND NS NV PUS NSVP NSVR ABORTO
REND 1
NS 0,57*** 1
NV 0,58*** 0,71%** 1
PUS -0,05 ns -0,84*** -0,46* 1
NSVP -0,22 ns 0,05 ns -0,63*** -0,25 ns 1
NSVR -0,18 ns 0,08 ns -0,64*** -0,26 ns 0,94*** 1
ABORTO -0,22 ns -0,06 ns -0,23 ns -0,09 ns 0,54** 0,23 ns 1

1REND: Rendimiento; NS: nimero de semillas por unidad de superficie; PUS: peso unitario de semillas;

NV: nimero de vainas por unidad de superficie; NSVP: nimero de semillas por vaina potencial; NSVR:
numero de semillas por vaina real.

2 x k%
L 1

*** indican correlaciones significativas al 0,05, 0,01 y 0,001 nivel de probabilidad,

respectivamente, y ns indica que la correlacién no es significativa.
3 En rojo se marcaron las correlaciones entre los componentes de rendimiento NSVP, NV y PUS.
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Precipitaciones (mm)
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Figura Suplementaria 1. Precipitaciones para las camparias 2019-20 (C1) y 2020-21 (C2).
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Figura Suplementaria 2. Distribucion de frecuencias para los caracteres evaluados: Numero de vainas
por superficie (VAINAS), nimero de semillas por superficie (NSS), numero de semillas por vaina

potencial (NSVP), nimero de semillas por vaina real (NSVR), peso unitario de semillas (PUS),
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rendimiento (REND) y porcentaje de aborto de semillas por vaina (ABORTO).
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Figura Suplementaria 3. Q-Q plot para verificar normalidad en los caracteres evaluados: Niumero de
vainas por superficie (VAINAS), nimero de semillas por superficie (NSS), nUmero de semillas por vaina
potencial (NSVP), nimero de semillas por vaina real (NSVR), peso unitario de semillas (PUS),

rendimiento (REND) y porcentaje de aborto de semillas por vaina (ABORTO).
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Figura Suplementaria 4. Biplot del analisis discriminante candnico para los dos primeros componentes
(can 1y can2) realizados con los datos de la campafia prueba (2018-19).
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Figura Suplementaria 5a. Boxplot para el nimero de semillas por vaina real (NSVR) a través de los distintos ambientes y discriminado por categorias.
En amarillo estan representadas las categorias bajo NSVR: con bajo PUS (BNBP) y alto PUS (BNAP); en verde medio NSVP: con bajo peso (MNBP) y
PUS (MNAP) y en rojo, alto NSVP: con bajo peso (ANBP) y alto PUS (ANAP). Letras diferentes indican diferencias significativas entre medias entre las

categorias con un valor de probabilidad asociada, P < 0,05.
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Figura Suplementaria 5b. Boxplot para el peso unitario de semillas (PUS) a través de los distintos ambientes y discriminado por categorias. En rojo
estan representadas las categorias de alto peso (AP) con namero de semillas por vaina potencial (NSVP) alto (ANAP), medio (MNAP) y bajo (BNAP).
En verde las categorias de bajo peso (BP) con NSVP alto (ANBP), medio (MNBP) y bajo (BNBP). Letras diferentes indican diferencias significativas entre

medias entre las categorias con un valor de probabilidad asociada, P < 0,05.
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Figura Suplementaria 5c. Boxplot para el nimero de vainas por unidad de superficie (NV) a través de los distintos ambientes y discriminado por
categorias. En rojo estan representadas las categorias de alto peso (AP) con numero de semillas por vaina potencial (NSVP) alto (ANAP), medio (MNAP)
y bajo (BNAP). En verde las categorias de bajo peso (BP) con NSVP alto (ANBP), medio (MNBP) y bajo (BNBP). Letras diferentes indican diferencias
significativas entre medias entre las categorias con un valor de probabilidad asociada, P < 0,05.
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Figura Suplementaria 5d. Boxplot para el nimero de semillas por unidad de superficie (NS) a través de los distintos ambientes y discriminado por
categorias. En rojo estan representadas las categorias de alto peso (AP) con numero de semillas por vaina potencial (NSVP) alto (ANAP), medio (MNAP)
y bajo (BNAP). En verde las categorias de bajo peso (BP) con NSVP alto (ANBP), medio (MNBP) y bajo (BNBP). Letras diferentes indican diferencias
significativas entre medias entre las categorias con un valor de probabilidad asociada, P < 0,05
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