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1. INTRODUCCION

La expansion e intensificacion de la agricultura ha llevado al
desplazamiento de los sistemas de produccion agricola hacia zonas donde los
suelos presentan bajo poder de infiltracion y poco drenaje. En estas condiciones
edaficas, es altamente probable que se den fendmenos de estrés por exceso
hidrico cuando se producen grandes precipitaciones (Greenway y Gibbs, 2003).

El estrés por exceso hidrico o anegamiento impone una restriccion
importante al crecimiento y produccion de los cultivos a nivel mundial (Ashraf y
Rehman, 1999). Esto se debe en parte a los efectos negativos del anegamiento
sobre procesos fisioldgicos basicos, que definen el rendimiento (Hoffman et al.,
2011b). Particularmente en cultivos de invierno tales como el trigo y la cebada,
se observo que el momento del ciclo en el cual se produce el estrés asi como la
duracién del mismo, afectan diferencialmente la respuesta de la planta. Siendo
la cebada mas sensible que el trigo a estos eventos de estrés (San Celedonio,
2015).

El objetivo de la tesis fue caracterizar la respuesta al anegamiento
durante macollaje en trigo (Triticum aestivum L.) y cebada (Hordeum vulgare L.)
bajo diferentes regimenes de temperatura ambiente. Para alcanzar el objetivo
propuesto se evaluaron en cuatro ambientes dos genotipos de trigo y dos
genotipos de cebada. El anegamiento se impuso durante la etapa de macollaje
y los ambientes fueron definidos por diferentes fechas de siembra bajo
condiciones semi-controladas.



2. REVISION BIBLIOGRAFICA

El estrés por anegamiento se produce normalmente cuando hay un
desbalance entre el agua que ingresa (precipitaciones) y el agua que egresa
(escurrimiento, evaporacion, infiltracion) del sistema (Greenway y Gibbs 2003,
San Celedonio 2015). Este desbalance tiene un impacto negativo en las
propiedades del suelo, inhibiendo la interaccion de las raices con los
microorganismos asi como el intercambio de gases entre las raices y la
atmoésfera (Striker, 2012a).

A nivel mundial las inundaciones perturban el 10% del area terrestre, y es
uno de los problemas principales en la produccién de los cultivos de invierno
(Setter y Waters, 2003). En el caso del trigo o la cebada, el rendimiento puede
variar entre un 15 y 80% dependiendo de las condiciones ambientales y los
cultivares utilizados (Zhou, 2010).

En general la definicion agrondmica de tolerancia al estrés abidtico esta
relacionada con el mantenimiento de los niveles de rendimiento en comparacion
con los obtenidos en condiciones donde no hay situaciones de estrés (Setter y
Waters, 2003). En particular, el tipo de respuesta al anegamiento esta dada por
la especie (Setter et al., 1999), la duracion del evento (Malik et al., 2002) y el
momento del ciclo ontogénico en el cual se produce el anegamiento (Setter y
Waters, 2003).

En Uruguay la reiteracion de eventos en los que se registran escenarios
de exceso hidrico durante el ciclo de crecimiento de los cultivos de invierno ha
aumentado, teniendo consecuencias negativas en el rendimiento y en la calidad
de grano (Hoffman et al., 2009). Por esta razén, los mejoradores han incluido
dentro de sus objetivos la obtencion de cultivares tolerantes a este tipo de
estrés, ya que se ha encontrado cierta variabilidad genética para este caracter
(Castro et al., 2011).

2.1RESPUESTAS GENERALES AL ANEGAMIENTO

2.1.1 Estrés por falta de oxigeno

En suelos inundados, el intercambio de gases entre el suelo y la
atmosfera se restringe, por tanto la concentracion de oxigeno disminuye en el
perfil del suelo (Hillel, 1998). Esta disminucion incremental de la presion parcial



de oxigeno genera situaciones de normoxia, hipoxia y/o anoxia, las cuales a su
vez definen el estado oxigénico de la planta (Ponnamperuma 1984, Hillel 1998).

Bajo condiciones normales las plantas se enfrentan al fendmeno de
normoxia que se define como la respiracion aerébica normal en donde la mayor
parte del ATP producido proviene de la fosforilacion oxidativa (Tadeo y Gémez,
2008). Mientras que, en condiciones de estrés por anegamiento se enfrentarian
dos situaciones. En primer lugar se estaran frente a condiciones de hipoxia
(ausencia parcial de oxigeno) y en segundo lugar bajo anoxia (ausencia total de
oxigeno). En general, las condiciones de anegamiento traen como
consecuencia que las raices y los microorganismos presentes en el suelo
tomen todo el oxigeno disponible en poco tiempo, y se establezcan condiciones
de hipoxia para luego de unas horas volverse andxico completamente
(Ponnamperuma, 1984).

Bajo situaciones de hipoxia se estimula en raices la produccién de etileno
y por tanto la formacion de aerénquima (Buchanan et al., 2000). En este
sentido, se podria deducir la disponibilidad de oxigeno a nivel radicular
observando la menor o mayor produccién de aerénquima a través de cortes
histolégicos en las raices en trigo y cebada (San Celedonio, 2015). Otra forma
de indicar la disponibilidad de oxigeno en un suelo anegado, es observando la
evolucion en la produccién de ATP y NADH. En situaciones donde la presion
parcial de oxigeno es menor, la relacion ATP/ADP disminuye mientras que la
relacion de NADH/NAD se incrementan (Buchanan et al., 2000).

Por otro lado, condiciones de anoxia desencadenan una serie de
reacciones que llevan al cierre estomatico, disminuyendo la concentracién de
CO; en las hojas provocando una caida en la fotosintesis (Malik et al., 2001). La
caida en la conductancia estomatica, produce ademas una disminucién en el
gradiente de potencial hidrico, lo cual tiene un efecto directo sobre la absorcion
de agua (Sairam et al., 2008). La suma de estos efectos negativos, terminan
provocando una reduccion de la tasa de crecimiento (Sairam et al., 2008).

2.1.2 Estrés por déficit nutricional

Las condiciones de anegamiento generan una baja disponibilidad de
nutrientes en el suelo, asi como una limitada capacidad de absorcién por parte
de las raices (Silberbush y Barber 1983, Pang et al. 2007). Esto trae como
consecuencia una menor translocacion de nutrientes desde las raices a la parte
aérea, lo cual hace que la planta se vuelva ineficiente y disminuya su
rendimiento debido al déficit nutricional (Silberbush y Barber, 1983).



En condiciones de hipoxia se produce un cese de la respiracion
aerodbica, la cual impone una notoria reduccion de la energia que estaria
disponible tanto para el mantenimiento como para el crecimiento de la raiz
(entre el 20 y 45% de la respiracion), esto determina una rapida detencion de la
tasa de elongacion radicular y en la absorcion de nutrientes (Gibbs et al. 1998,
Scheurwater et al. 1999). En este sentido, se observé que la tasa de elongacion
radicular es un parametro importante que define en gran parte la tasa de
absorcion de nutrientes (Wiengweera y Greenway, 2004).

Por otra parte, el bajo crecimiento radicular produce una acumulacion
de metabolitos tanto en el citoplasma como en la vacuola, lo que conduce a una
baja en el pH celular (Gerenda’'s y Ratcliffe, 2002). Esta acidificacion del
citoplasma suprime la sintesis de proteinas y detiene la glicélisis, generando en
la planta un déficit energético (Kulichikhin et al., 2007).

Si las condiciones de anegamiento persisten en el tiempo el oxigeno del
suelo va desapareciendo, y se generan formas reducidas de nitrégeno, fésforo,
manganeso, hierro o azufre. Esto se debe en parte a que los microorganismos
del suelo dejan de utilizar el oxigeno como aceptor de electrones y pasan a
utilizar NOs, Fe** y Mn**, lo que determina condiciones altamente reducidas
que pueden modificar la solubilidad del elemento y por lo tanto afectar su
disponibilidad (Unger et al. 2009, Taiz y Zeiger 2010). Como consecuencia de
ello, ciertos suelos anegados se vuelven ricos en Mn** y Fe?* y pobres en NO3°
y SO42 (Malik et al., 2002). Estas condiciones altamente reducidas afectan la
dinamica de los nutrientes particularmente del nitrégeno, uno de los nutrientes
mas importantes para el crecimiento y desarrollo de la planta (Gambrell y
Patrick 1978, Tiedje et al. 1984, Zhang et al. 1990). La disminucion de la
disponibilidad de nitrégeno genera sintomas de clorosis y senescencia,
producto del bajo contenido de este nutriente a nivel de hoja (Malik et al., 2002).

2.1.3 Estrés durante el ciclo de cultivo y reduccion del rendimiento

Segun Slafer et al. (2003) el ciclo fenolégico del trigo y la cebada se
puede dividir en cuatro sub fases: 1) Establecimiento, 2) Pre-macollaje,3)
Macollaje, 4) Encafnazén. Dentro de esta caracterizaciéon del ciclo fenolégico, se
define como periodo critico el momento en el cual se concreta el rendimiento
(Miralles et al., 2003a).

En trigo y cebada el periodo critico, se ubica aproximadamente 20 dias
previos a antesis y 10 dias después de la misma (Fischer, 1985), sin embargo,
para cebada se considera un mayor tiempo (28 dias) previo a floracién debido a
la menor plasticidad reproductiva que presenta este cultivo respecto del trigo
(Arisnabarreta y Miralles, 2008).



En el caso del estrés por anegamiento, cuanto mas temprano en el ciclo
ontogénico ocurren los eventos de anegamiento, mayor es el tiempo de
recuperacion y por tanto, menores seran las consecuencias negativas del estrés
sobre el rendimiento (Collaku y Harrison 2002, Miralles et al. 2014).

Sin embargo, el periodo entre la siembra y la emergencia del cultivo es
una etapa problematica frente al anegamiento. Ya que sin oxigeno la semilla es
incapaz de sintetizar a-amilasa y llevar a cabo el proceso de germinacién
(Perata et al., 1992). Por otra parte, eventos de anegamiento en las primeras
etapas ontogénicas, retrasa la aparicion del primer macollo. Este fendmeno es
mas marcado en cebada que en trigo (San Celedonio, 2015).

A medida que la anoxia se da en etapas mas avanzadas del ciclo del
cultivo, la capacidad de recuperacion de la planta decrece notoriamente
viéndose afectada la superficie radicular y el numero de espigas fértiles,
incidiendo esto de forma directa sobre los niveles de produccién del cultivo (San
Celedonio, 2015).

Durante la etapa de macollaje se produce el nacimiento y muerte de los
macollos que daran lugar a las espigas. En esta etapa queda definido el nimero
maximo de espigas y el numero de granos por espiga potencialmente
alcanzable, componente mas importante del rendimiento (Miralles et al., 2003a).

En trigo situaciones de anegamiento de 14 dias en la etapa de macollaje
provocaron una disminucién en el numero de macollos del 50 al 62% lo que
representa una pérdida del 60% de biomasa aérea (Robertson et al., 2009).
Mientras que cebada se constataron pérdidas del 60 al 80% en el numero de
macollos (20 al 57% de biomasa aérea) bajo las mismas condiciones (Pang et
al., 2004). Esta disminucién del numero de macollos provoca una disminucion
en la intercepcion de la radiacién solar y por lo tanto una menor fotosintesis
global a nivel de la planta (Malik et al. 2001, Pang et al. 2004).

Segun estudios realizados por Hoffman et al. (2011b) desde el afio 2006,
situaciones de exceso hidrico en etapas tempranas del cultivo pueden provocar
reducciones en el potencial del rendimiento de un 18 a 28% para trigo y cebada
respectivamente.

En macollaje las pérdidas observadas de biomasa radical son las de
mayor magnitud, y a medida que el estrés ocurre en etapas fenoldgicas mas
avanzadas, esas pérdidas se van deprimiendo (San Celedonio, 2015). Para
trigo, situaciones de estrés por anegamiento al momento de antesis, provocan
pérdidas de un 50% en la biomasa radicular en relacion a plantas que no fueron
sometidas al estrés (San Celedonio, 2015). Esto indica que pérdidas



ocasionadas por las raices afectan directamente la parte aérea ya que no se
pueden absorber los nutrientes ni el agua necesaria para poder aumentar la
biomasa aérea y por lo tanto la demanda transpiratoria de la planta se vuelve
insostenible (Hayashi et al., 2013).

Se ha observado que situaciones de estrés causado por anegamiento
durante 9 dias en la fase de encafazén para cebada han reducido el
rendimiento en un promedio del 30% (Hoffman et al., 2009). Segun lo estudiado
hasta la fecha se han observado reducciones en el rendimiento a causa de una
disminucién en el numero de espigas y nhumero de granos por espiga (Hoffman
y Viega, 2011a).

2.2RESPUESTAS MORFO-FISIOLOGICAS AL ANEGAMIENTO

2.2.1 Cambios en el sistema radicular

En raices el efecto inmediato del anegamiento es una baja en tasa
respiratoria debido a la falta de oxigeno, esto lleva a una disminucion del
crecimiento radicular (Huang y Johnson 1995, Colmer y Greenway 2011). Esta
efecto en la tasa de crecimiento radicular, resulta en una disminucién de la
relacion raiz/tallo (Araki et al., 2012). En ambos cultivos la recuperacién
radicular es menor en relacion a la parte aérea demostrando una menor
resistencia por parte de las raices a dicho estrés (San Celedonio, 2015).

Especies tolerantes al anegamiento utilizan estrategias para aumentar el
suministro de oxigeno al tejido radicular. Estas especies tienen mecanismos
como la mayor longitud radicular que facilita el contacto con hongos micorriticos
ademas de mejorar la absorcion de nutrientes (Silberbush y Barber, 1983).
Otras especies tienen la capacidad de aumentar la tasa glicolitica y presentar
una mayor produccion de ATP ante condiciones de anoxia (Greenway y Gibbs,
2003).

2.2.2 Reduccioén de la conductancia estomatica y la tasa fotosintética

Condiciones de anegamiento en especies sensibles conducen al cierre
estomatico (Prior et al., 2003) a causa de la pérdida de turgencia en las células
oclusivas de los estomas, impidiendo asi, el intercambio gaseoso con el
ambiente, alterando los procesos de fotosintesis y respiracion (Taiz y Zieger,
2010) explicado por la mayor resistencia a la difusién del oxigeno y del didxido
de carbono en el agua respecto al aire (Armstrong et al., 1994). El cierre de los
estomas reduce el abastecimiento y la asimilacion de CO2 asi como disminuye
el gradiente de potencial hidrico. Esta reduccién del gradiente de potencial
hidrico provoca una disminucion en la absorcion de agua y nutrientes. Como



consecuencia de ello se produce una caida en la actividad fotosintética de la
hoja provocando una disminucién en la tasa de crecimiento y posterior
produccion de biomasa (Lambers et al. 1998, Malik et al. 2001, Sairam et al.
2008).

Estudios fisiologicos y bioquimicos a partir de estrés causado por
anegamiento, han demostrado un decrecimiento en la tasa fotosintética,
conductancia estomatica y traspiracién (Zheng et al., 2009), lo que repercute en
una disminucién en la produccion de biomasa aérea (Xie et al., 2003) y las
raices (Huang et al., 1995). Esto resulta en un descenso tanto de la biomasa
aérea en términos de material seca (Malik et al., 2002) como en la proporcion
de esa material seca transferida a los granos (Tan et al., 2003). Este descenso
en la produccién de biomasa aérea puede estar relacionada directamente a las
limitaciones en la fotosintesis neta la cual reduce la asimilacién de carbono
(Mielke et al., 2003). Esta reduccion en la actividad fotosintética es atribuida al
cierre estomatico (Yordanova et al., 2005), descenso del contenido de clorofila
en la hoja (Bradford, 1983), y la interrupcién de la translocacién de fotosintatos
(Sij y Swanson 1973, Chen et al. 2005). El anegamiento causa una reduccién
en el crecimiento radicular, fotosintesis, biomasa area y acumulacién de
material seca en Trigo (Shao et al., 2010).

Existe una relacién directa entre la conductancia y la tasa fotosintética,
es decir cuanto menor es la conductancia menor sera tasa fotosintética. Esta
relacion es mas acentuada en cebada que en trigo (Taiz y Zieger, 2010).

La fotosintesis es el proceso por el cual las plantas convierten la energia
luminica en energia quimica. Este proceso se puede dividir en dos etapas: una
etapa fotoquimica, vinculada con la produccién de NADPH y ATP, y una etapa
bioquimica en la que se produce la fijacién de CO; en el ciclo de Calvin (Taiz y
Zieger, 2010).

El proceso fotoquimico comienza con la absorcion de luz mediante los
pigmentos fotosintéticos en donde una porcién de la energia absorbida se
transfiere como energia de excitacion y es capturada por el centro de reaccion
(Taiz y Zieger, 2010). EI mayor porcentaje de la energia absorbida es
convertido en calor el cual es disipado en distintas formas. La proporcién de
energia no disipada en forma de calor se destina para el proceso fotoquimica y
la emision de fluorescencia (Taiz y Zieger, 2010). En este sentido, cuantificar la
fluorescencia de clorofila, permite saber la cantidad de energia que se disipa
como calor, asi como la eficiencia energética de la fase fotoquimica de
fotosintesis (Maxwell y Johnson, 2000).



En referencia al efecto de la temperatura sobre el anegamiento, se ha
observado que cuando se comparan especies que sufren eventos de
anegamiento en la misma etapa ontogénica, se pudo determinar que el
anegamiento repercute en mayor medida cuando las temperaturas del suelo
son superiores (Drew y Trought, 1982).

La concentracién de oxigeno en el suelo disminuye luego de 36 horas
independientemente de la temperatura. Sin embargo, el efecto de la
temperatura en el anegamiento indica que presenta mayor importancia la
temperatura del suelo a diferencia de la del aire (Drew y Trought, 1982).

Cuando eventos de anegamiento suceden a menores temperaturas, la
incidencia de dicho estrés es menor debido a que estas bajas temperaturas
disminuyen la velocidad de agotamiento del oxigeno del agua del suelo por
parte de las raices debido a un menor consume del mismo, ademas de una
menor velocidad de crecimiento por parte del cultivo (Drew y Trought, 1982).

El anegamiento afecta la concentracién de solutos en el suelo al igual
que la concentracion de oxigeno, y los mismos disminuyen a mayor velocidad a
medida que las temperaturas son mayores. Se ha observado que la
concentracion de productos de la desnitrificacion aumentaron a mayores
temperaturas (Drew y Trought, 1982).

El anegamiento disminuye la extension de las hojas, la ganancia de peso
fresco como también la tasa de macollaje para gramineas. El crecimiento
medido como ganancia en el peso fresco o seco se afecta en mayor proporcion
en condiciones de anegamiento y mas aun cuando las temperaturas son
superiores (Drew y Trought, 1982).

El comienzo de la senescencia por parte de las hojas mas viejas en
tratamientos anegados se acelera a medida que las temperaturas del suelo son
superiores (Drew y Trought, 1982).

El crecimiento de las raices seminales disminuye para todos los eventos
de anegamiento, sin embargo a medida que las temperaturas son superiores,
los apices de las raices seminales se ven mayormente afectados y
comprometen su futura recuperaciéon (Drew y Trought, 1982). Entre otros
factores se puede determinar que situacién de anegamiento disminuye la
acumulacién de nitrégeno, fésforo y potasio en las plantas, y estas
concentraciones son aun menores cuando las temperaturas son superiores
(Drew y Trought, 1982).



Las concentraciones de nitrato desaparecen de forma mas lenta a
medida que la temperatura es inferior, y el etileno se acumula en el agua del
suelo con mayor rapidez cuando la temperatura del mismo es mayor (Drew y
Trought, 1982).

En cierta medida, la mayor tolerancia a la inundacion por parte del trigo a
menores temperaturas, se puede reflejar en la mayor capacidad de las plantas
para adaptarse de alguna manera a la escases de oxigeno por una diminucion
en la tasa de crecimiento de la misma y por la desaceleracion del metabolismo
de las raices (Drew y Trought, 1982).



3. MATERIALES Y METODOS

3.1UBICACION Y DESCRIPCION DEL EXPERIMENTO

Con el objetivo de determinar el efecto del anegamiento y la temperatura
en cultivares de trigo y cebada durante la etapa del macollaje se instalaron
cuatro _ensayos en condiciones semi-controladas en el invernaculo de la
Facultad de Agronomia (Montevideo, Uruguay). Los experimentos se instalaron
durante los meses de junio a setiembre del afio 2014.

Se utilizaron dos cultivares de trigo: INIA Churrinche e INIA Nogal,
caracterizados previamente como susceptible y tolerante al anegamiento,
respectivamente y dos cultivares de cebada: INIA Arrayan e INIA Carumbé,
caracterizados previamente como tolerante y susceptible al anegamiento,
respectivamente (Hoffman y Viega, 2011a). La caracterizacién de estos
cultivares respecto a su susceptibilidad o tolerancia al anegamiento se
determiné a partir del rendimiento relativo por planta en ensayos donde se
comparé la respuesta de distintos cultivares de trigo y cebada a la ocurrencia de
exceso hidrico durante la fase de encafnado (Hoffman y Viega, 2011a).

Estos cuatro cultivares fueron evaluados bajo dos condiciones hidricas
impuestas durante el macollaje: riego control y anegamiento (anegamiento
desde Zy1 a Zsp, Zadoks, 1974). En el periodo de establecimiento, y pre-
macollaje las condiciones de riego fueron iguales para todos los tratamientos. A
partir del inicio de la etapa de macollaje y hasta el inicio del encafado se
aplicaron las condiciones de anegamiento.

Al comienzo de cada ensayo, se sembraron 5 semillas en macetas de
plastico de 15 cm de diametro y 30 cm de profundidad, de las cuales a partir de
la emergencia se ralearon dos de ellas, definiendo la unidad experimental como
una maceta con tres plantas.

Las macetas fueron cubiertas con nylon negro, para evitar la presencia
de luz en la zona radicular y como sustrato se usé arena vermiculita en una
proporcion 3/1. Todos los tratamientos fueron regados con una solucién nutritiva
definida por Hoagland y Arnon en 1938 y modificada por Arnén en 1950. En
todos los tratamientos evaluados se controlé diariamente el nivel de agua,
manteniendo en el caso del anegamiento una capa de agua de 3 cm por sobre
el nivel del sustrato. Las plantas fueron cosechadas al final del periodo de
anegamiento.
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3.2FECHAS DE SIEMBRA'Y CONDICIONES AMBIENTALES

Con el objetivo de establecer diferentes condiciones ambientales los
ensayos fueron diferidos en sus fechas de siembra. Estas fueron: 10 de junio ,
15 de julio, 22 de agosto y 23 de setiembre para los ensayos E+, Ez, Es y Es
respectivamente. Las fechas de siembra asi como la duracion de cada etapa
del ciclo fenolégico se presentan en el Cuadro 1.

Cuadro 1. Fecha de siembra segun ensayo y las respectivas duraciones de los
periodos en estudio

Fechade Siembra- 221 Z221- Z30 Fecha de Total

siembra (dias) (dias) cosecha (dias)
E1 10/6/2014 35 30 14/8/2014 65
E2 15/7/2014 34 32 19/9/2014 66
E3 22/8/2014 32 21 14/10/2014 53
E4 23/9/2014 20 21 3/11/2014 41

En todos los experimentos, las condiciones ambientales se registraron
cada media hora con un datalogger portatil. Se tomaron datos de temperatura y
humedad relativa, a partir de los cuales se calcularon los datos de déficit de
presion de vapor. Los valores promedios diarios de los parametros ambientales
medidos en cada etapa de los ensayo se muestran en el Cuadro 2.

Cuadro 2. Variacién en temperatura (°C), HR (%) y DPV ocurrida en los
ambientes durante el periodo de siembra-Z,4, el periodo de estrés por
anegamiento (Z21-Z3o0) y el promedio de todo el periodo.

Ensayo Siembra-Zm 221-230 Siembra-230
T(°C) HR (%) DPV T(°C) HR (%) DPV T(°C) HR (%) DPV
E1 SD SD SD 13.6 69.4 0.61 13.6 69.4 0.61
E2 13,9 68,9 0,64 16,4 74,5 0,62 15,1 71,7 0,63
E3 15,9 75,1 0,57 17,3 71,9 0,66 16,4 73,8 0,61
E4 17,3 71,9 0,66 21,3 68,4 1,03 19,4 70,9 0,85

SD (sin datos para el periodo en estudio).
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3.3PARAMETROS EVALUADOS

3.3.1 Crecimiento y parametros morfolégicos

Al momento de la cosecha, en Z.30, a las plantas que conformaban la
unidad experimental se les cuantificd el numero de macollos a partir del cual y
el numero de dias del periodo de macollaje se estimé la tasa de macollaje.
Luego a cada planta se le separd la parte radicular de la aérea. A una de las
tres plantas de cada maceta se la puso a secar en una estufa a 70 °C durante
96 horas para lograr determinar su peso seco tanto aéreo como radicular.

Previo al secado de las raices se determind el volumen radicular y a
partir de ello se estimd la densidad radicular. ElI volumen radicular se midio a
través de un matraz aforado, donde presentaba cierto volumen de agua, y a
partir del desplazamiento dela misma al momento de colocar la raiz en estudio
se determinaba el volumen. Mientras que la densidad radicular se calculé como
cociente entre peso/volumen.

Para cuantificar el efecto sobre el crecimiento se calculd la relacién de
peso seco entre la parte aérea y la raiz.

3.3.2 Parametros fisiolégicos

La emision de fluorescencia de clorofila se midié en la superficie adaxial
de las hojas superiores del tallo principal segun los descrito por Loggini et al.
(1999), Maxwell y Johnson (2000) usando un sistema de medicion de
fluorescencia portatil modelo FMSI (Hansatech) a partir de lo cual se determind
la eficiencia maxima del PSII en luz y eficiencia operativa del PSII.

La fijacion de CO; y la conductancia estomatica se midieron mediante el
analisis infrarrojo de gases (IRGA) usando un sistema de medicion de
fotosintesis portatil Li-Cor 6400 (Li-Cor, Lincoln, NE).

Las medidas de fluorescencia e intercambio de CO, se tomaron
simultdneamente a los 0, 5, 10,15 y 25 dias de establecido el estrés causado
por el anegamiento.
3.4DISENO EXPERIMENTAL Y ANALISIS DE DATOS

En cada uno de los cuatro ensayos evaluados se utilizd un disefio
completamente al azar con cuatro repeticiones por tratamiento. Para el
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tratamiento estadistico de los datos se realiz6 un analisis factorial de las
distintas fuentes de variacion bajo un modelo lineal general. EI modelo utilizado
fue el siguiente:

Yijk= p + Gi + Rj + Ak + (GR)ij + (GA)ik + (RA)jk + (GRA)ijk + €ijk

doénde Yijk es la variable analizada, Gi son los i-ésimos cultivares evaluados,
Rj son las j-ésimas condiciones hidricas, Ak son los k-ésimos ambientes
evaluados, (GR)ij es el factor de interaccién del i-€simo genotipo en la j-ésima
condicion de riego, (GA)ik es el factor de interaccion del i-€simo genotipo en el
k-ésimo ambiente, (RA)jk es el factor de interaccion de la j-ésima condicién de
riego en el k-ésimo ambiente, (GRA)ijk es el factor de interaccién del i-ésimo
genotipo en la j-ésima condicion de riego k-ésimo ambiente y finalmente ¢ijk es
el error experimental.

Luego se hizo un analisis de varianza (ANOVA) de modelo para
determinar las fuentes de variacion significativas en cada caso. A posteriori se
hizo un analisis de contrastes para establecer diferencias entre las medias
ajustadas por el modelo para cada tratamiento. Los andlisis estadisticos se
realizaron usando el software libre R. Los analisis se analizaron comparando los
ambientes E1 vs. E2, asi como E3 vs. E4.
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4. RESULTADOS

4.1 CONDICIONES AMBIENTALES Y FASES FENOLOGICAS

La instalacion de los ensayos en distintas fechas permite generar
condiciones ambientales contrastantes. La temperatura media fue el parametro
ambiental que mas varia entre los ensayos, la misma aumenta a medida que
se retrasa la fecha de siembra (Cuadro 2).

El cambio en las condiciones ambientales, lleva a que la duraciéon de las
fases del desarrollo del cultivo sean diferentes entre los ambientes (Figura1). En
los ensayos sembrados en junio y julio (E1 y E», respectivamente), todas las
etapas fenoldgicas tuvieron relativamente la misma duraciéon (Figura 1). En
tanto que, para el ensayo sembrado en agosto (Es), la duracion de las etapas
de establecimiento y pre-macollaje fueron similares a las de E1 y E, pero el
periodo de macollaje-encafiazon fue mas corto comparado con los anteriores
(Figura 1). En el ensayo sembrado en setiembre (Es,) se observa una
disminucién en la duracién de todas las etapas fenoldgicas respecto de los
ensayo E4 y E; (Figura 1). En tanto que, si se compara E4con E3 la duracion del
periodo macollaje-encafiado fue la misma, mientras que las etapas de
establecimiento y pre-macollaje fueron mas cortas en E4 (Figura 1).

Figura 1. Duracion de las etapas de desarrollo.
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Debido a las diferencias encontradas en la duracion de la etapa macollaje-
encanado, periodo en el cual se impone el estrés, entre los distintos ensayos
(ambientes), el andlisis estadistico de las variables se realiza comparando los
ensayos Eqvs. Ez y E3 vs. E4. Esto permite, estimar la respuesta diferencial de
los genotipos al anegamiento y la interaccion de esta respuesta con el
ambiente.

4.2 PARAMETROS MORFOLOGICOS

421 Respuesta en la produccidon de biomasa

Ensayos E1y E2

Cuando se compararon los resultados de la produccion de biomasa
aérea en los ambientes E1 y E; se encuentra que el ambiente interactua
significativamente (p<0,05) con los genotipos y con las condiciones de riego. No
se observa una interaccion significativa entre la condicién de riego y los
genotipos.

Es decir que el efecto del anegamiento sobre el peso seco de la parte
aérea esta relacionado con el ambiente en el cual estan creciendo los diferentes
cultivares. Por ejemplo en ambiente E1 no se observan diferencias significativas
entre control y anegado para ninguno de los genotipos evaluados (Figura 2).
Mientras que en el ambiente E; el anegamiento fue un factor de estrés en la
produccion de biomasa de parte aérea ya que las plantas bajo anegamiento
muestran un peso seco significativamente menor (p<0,005) que el observado
para la condicion control. Esta respuesta fue la misma para todos los genotipos
(Figura 2).

En la produccion de biomasa radicular no se observan interacciones
significativas entre las distintas fuentes de variacion. Salvo para el cultivar de
trigo Churrinche, en el ambiente E4, la respuesta general observada fue que el
anegamiento afectd significativamente la produccion de biomasa radicular
(Figura 2).

Por otra parte cuando se analiza el efecto del anegamiento en la particion
de la produccién de biomasa entre parte aérea y la raiz, se observa solo una
interaccion significativa (p<0,05) entre el ambiente y la condicion de riego. Es
decir que el efecto negativo de anegamiento sobre la particiéon de materia seca
no es independiente de las condiciones ambientales en las cuales se dé el
estrés.

15



Cuando se analiza la respuesta de los genotipos, se observa que en
todos los casos, el anegamiento disminuye entre 2 a 3 veces la biomasa de la
raiz con respecto a la del tallo (Figura 2).

Ensayos E3 y E4

Al comparar la respuesta en la produccion de biomasa aérea en los
ambientes E; y Es se encuentra que la condicion de riego interactua
significativamente (p<0,05) con el ambiente en el cual se desarrollaron las
plantas. No se observa una interaccion del genotipo con las otras fuentes de
variacion.

Al analizar el efecto del anegamiento sobre la produccién de biomasa
area, se observa que en ambiente E3 el efecto fue negativo para todos los
genotipos (Figura 2). Mientras que en general, en el ambiente E4 no tuvo efecto
del anegamiento sobre la produccion de biomasa aérea, salvo para Carumbé
donde el anegamiento tuvo un efecto negativo sobre esta variable (Figura 2).

En cuanto a la biomasa radicular se observé que en el ambiente E; el
anegamiento tuvo un efecto negativo sobre el peso radicular, excepto en
Churrinche, donde no se observa tal efecto (E4). Mientras que en E4, el
anegamiento no tuvo un efecto sobre la biomasa de la raiz, salvo en Carumbé
donde esta se vio reducida significativamente (Figura 2).

Por otro lado, cuando se comparo la particion de materia seca entre parte
aérea y raiz se observa un efecto significativo del genotipo sobre esta variable.
En los genotipos Arrayan y Churrinche, no se observa un efecto del
anegamiento sobre la particion de materia seca en el ambiente E3, pero en E4
el anegamiento redujo casi 3 veces el peso de raiz respecto al peso del tallo
(Figura 2). En el caso de Nogal, el anegamiento también redujo la biomasa
radicular en una relacion 3:1 (aproximadamente) respecto a la biomasa del tallo.
Mientras que en Carumbé el anegamiento no gener6 efecto alguno sobre la
particion de materia seca (Figura 2).
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Figura 2. Variables morfolégicas. Peso seco parte aérea/planta (g), peso seco

raiz/planta (g) y relacién tallo/raiz.
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Los graficos a la izquierda(a, ¢ y e) muestran el comportamiento de los genotipos en los
ambientes E; y E,. Los graficos a la derecha (b, d y f) muestran el comportamiento de los
genotipos en los ambientes E3y E4.Columnas con distinta letra para cada cultivar difieren entre
Si:
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4.2.2 Respuesta en la morfologia radicular

Ensayos E1y E2

Analizando el efecto de la condicidn de riego sobre la morfologia del
sistema radicular, se observoé que el volumen radicular en general no se vio
afectado por el anegamiento, excepto en el ambiente E;, donde Churrinche
muestra una reduccion significativa (p<0,10) del volumen radicular en
anegamiento respecto de la condicién control (Figura 3). En cuanto a la
densidad radicular se observd que Arrayan y Nogal muestran una densidad
radicular significativamente menor (p<0,05) en anegamiento que en la condicién
control (Figura 3). En el caso de Churrinche, no se observd un efecto del
anegamiento sobre la densidad radicular (Figura 3). En el caso de Carumbé, en
E4,la densidad radicular disminuy6 significativamente (p<0,05) en anegamiento,
mientras que en E; no se observo este efecto (Figura 3).

Ensayos E3 y E4

Con respecto al volumen radicular se observd que tanto en ambiente E3
como en E4, la mayoria de los genotipos presentaron diferencias significativas
entre el tratamiento anegado y el tratamiento control a excepcién de Churrinche,
donde no hubo un efecto significativo del anegamiento en ninguno de los dos
ambientes.

Por otra parte, se pudo observar que el anegamiento tuvo un efecto
negativo sobre la densidad radicular de Churrinche (p<0,10) y Nogal (p<0,05)
solo en Es;. Mientras que en E4 se observo un efecto positivo del anegamiento
solo para Carumbé (p <0,10).
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Figura 3. Variables anatémicas
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19



4.2.3 Respuesta en la capacidad de macollaje

4.2.3.1 Ensayos E1y E2

Al analizar la produccion de macollos asi como la tasa de macollaje, se
observo que en los ambientes E1 y Ezlos genotipos Churrinche y Nogal no
fueron afectados por el anegamiento. En tanto que para Arrayan y Carumbé, se
observo una clara interaccion entre la condicidon de riego y el ambiente. Para el
caso de Arrayan se observa que en E1, el anegamiento indujo una mayor
produccion de macollos mientras que en E2 el efecto fue contrario. Esta
reduccion en el macollaje también se observa en Carumbé tanto para E1 como
para E2.

4.2.3.2 Ensayos E3 y E4

Al comparar la respuesta en el macollaje en los ambientes Ez y E4, se
observd, que salvo para Carumbé, en E4 el anegamiento no afectd
negativamente el numero de macollos. En tanto que para la tasa de macollaje,
el anegamiento no tuvo efecto en los genotipos Churrinche y Nogal en ninguno
de los dos ambientes. Sin embargo para Arrayan y Carumbé el efecto del
anegamiento interactia con el ambiente. En el caso de Arrayan en E3 hay un
efecto negativo del anegamiento, mientras que en E4 no se observo este
efecto. Para el caso de Carumbé, el anegamiento disminuy6 la tasa de
macollaje en los dos ambientes.
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Figura 4. Variables anatémicas. Numero de macollos y tasa de macollaje (No.
macollos.dia™).
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Los graficos a la izquierda (a y c) muestran el comportamiento de los genotipos en los
ambientes E; y E,. Los graficos a la derecha (b y d) muestran el comportamiento de los
genotipos en los ambientes E; y E4. Columnas con distinta letra para cada cultivar difieren entre
si: Tukey (P<0,05). * Existen diferencias significativas entre tratamientos: Tukey (P<0.10).
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4.3PARAMETROS FISIOLOGICOS

4.3.1 Efectos sobre la fotosintesis

Para analizar el efecto del anegamiento sobre la fotosintesis se evalué la
tasa de asimilacién neta (An), la conductancia estomatica y la eficiencia del
PSII. En el caso de An solo se cuentan con datos para los ensayos E1y E2.

Cuando se analiz6 la fase fotoquimica de la fotosintesis, en los cuatro
ambientes evaluados se observaron variaciones en las eficiencias maximas y
operativas del PSII a lo largo de todo el periodo, pero solo se pudo establecer
un efecto significativo del anegamiento en la capacidad maxima de operacién
del PSII en el ambiente E2 para Churrinche (Figuras 5y 6).
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Figura 5. Evaluacion de los parametros de fluorescencia para el E1 y Es.
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luz para el genotipo Carumbé ; d)evaluacion de la eficiencia operativa del PSII para el genotipo
Carumbé ; e) evaluacion de la eficiencia maxima del PSII en luz para el genotipo churrinche ; f)
evaluacion de la eficiencia operativa del PSIl para el genotipo churrinche ; g) evaluacion de la
eficiencia maxima del PSII en luz para el genotipo nogal ; h) evaluacion de la eficiencia
operativa del PSII para el genotipo nogal.* Existen diferencias significativas en E2.
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Figura 6. Evaluacion de los parametros de fluorescencia para el Es y E4
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operativa del PSllpara el genotipo Arrayan ; c) evaluacion de la eficiencia maxima del PSIl en
luz para el genotipo Carumbé ; d) evaluacion de la eficiencia operativa del PSII para el genotipo
Carumbé ; e) evaluacién de la eficiencia maxima del PSIl en luz para el genotipo churrinche ; f)
evaluacién de la eficiencia operativa del PSllpara el genotipo churrinche ; g) evaluacién de la
eficiencia maxima del PSIl en luz para el genotipo nogal ; h) evaluacion de la eficiencia
operativa del PSllpara el genotipo nogal.* Existen diferencias significativas.

En el ambiente E1 no se observé un efecto del anegamiento sobre la An
en ninguno de los genotipos evaluados. En tanto que en E2 el anegamiento no
tuvo efecto sobre An para los genotipos Carumbé y Nogal. Mientras que para
Arrayan y Churrinche si se observé una reducciéon de la An en la condicion de
anegamiento. En Churrinche el efecto negativo del anegamiento se observé a
partir del dia 15, en tanto que para Arrayan este efecto solo fue significativo a
tiempo final (Figura 7).

Para el caso de la conductancia estomatica se observaron variaciones
durante todo el periodo de medicion, pero no se pudo establecer un claro efecto
del anegamiento sobre esta variable para ninguno de los genotipos en ninguno
de los ambientes evaluados (Figura 7).
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Figura 7. Evaluacién de los parametros de la fase bioquimica de la fotosintesis
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5. DISCUSION

En el presente trabajo se caracterizd, a partir de parametros morfo-
fisiologicos, la respuesta al anegamiento durante el macollaje en trigo (Triticum
aestivum L.) y cebada (Hordeum vulgare L.). Para ello se evaluaron en cuatro
ambientes dos genotipos de trigo (Churrinche y Nogal) y dos genotipos de
cebada (Arrayan y Carumbé). El anegamiento se impuso desde el inicio del
macollaje hasta el inicio del encafado y los ambientes fueron definidos por
diferentes fechas de siembra bajo condiciones semi-controladas.

Los estudios previos que abordan situaciones de anegamiento para
trigo y cebada en las diferentes etapas ontogénicas del cultivo, se han
desarrollado con el fin de obtener el efecto del mismo en el rendimiento. La
etapa del ciclo en que se ha desarrollado el presente trabajo, se llevé a cabo en
aquella donde se da la generacion del rendimiento, definiéndose el maximo
numero de espigas potencialmente alcanzable por planta, asi como el maximo
numero de espiguillas por espiga (Miralles et al., 2014).

La cebada y el trigo presentan ciertas diferencias en su composicion del
rendimiento que determinan diferentes susceptibilidades a ocurrencias de
exceso hidrico. Para cebada, la tasa de macollaje es fundamental en la
generacion del rendimiento ya que aquellos macollos que se trasformen en
espigas presentaran unicamente una unica flor por espiguilla (podran forman
unicamente un grano por espiguilla). Sin embargo, el trigo presenta cierta
plasticidad ya que aquellos macollos que se logren trasformar en espigas
tendran entre 3 a 4 flores fértiles por espiguilla (Miralles et al., 2014). En las
ambientes en estudio se logré determinar como el anegamiento afecta la tasa
de macollaje y se podra observar una mayor reduccién en el numero de
macollos por parte de la cebada denotando asi una mayor susceptibilidad.

El retraso en la fecha de siembra llevé a que hubiera una aumento en la
temperatura media durante el periodo de estrés, estas aumentaron de 13 °C a
21 °C (E1 y E4 respectivamente). En este sentido, y en correspondencia a lo
observado por San Celedonio (2015), se pudo establecer que atrasos en la
fecha de siembra redujeron la duracién del ciclo del cultivo, y por tanto las
plantas tuvieron menor crecimiento y menor porte. Esta reduccion en el
desarrollo de la planta puede deberse a un aumento tanto en la temperatura
como en el fotoperiodo.

Cambios en las fases de crecimiento durante las etapas previas al
estrés, podria ser la causa del efecto diferencial del anegamiento en los
distintos ambientes. Esto muestra una clara interaccidon genotipo x ambiente en
la susceptibilidad al anegamiento de los distintos genotipos estudiados.
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5.1ENSAYOS E1y E2

En el Ei no se encontraron diferencias significativas entre los
tratamientos anegados y control para el peso seco de parte aérea para ningun
genotipo. Para el E,, situaciones de riego control produjeron en todos los
genotipos una mayor biomasa aérea a diferencia del anegado. Las diferencias
encontradas entre el ambiente E1 y E2, se atribuyen principalmente a
situaciones de mayores temperaturas y condiciones de fotoperiodos mas largos
por parte del E2 (Cuadro 2).

Con respecto al peso seco de la raiz en cebada, ambos ambientes
disminuyeron significativamente el mismo. Sin embargo, al momento de analizar
de forma conjunta en crecimiento de parte aérea y raiz, se evidencio que en el
ambiente E¢ la reduccion a nivel radicular no afectd significativamente la parte
aérea, mientras que en el ambiente E; el anegamiento disminuyo
significativamente ambas variables (Figura 2). El efecto diferencial del
anegamiento entre los dos ensayo podria deberse a que la mayor temperatura
(dentro del rango 6ptimo) registrada durante el E2, genera condiciones para una
mayor produccion de biomas aérea que no puede sustentada por el sistema
radicular en condiciones de anegamiento.

En la evaluacion a las respuestas al estrés, es importante considerar que
el estrés causado por anegamiento redujo en mayor proporcion el sistema
radicular en comparacién con el aéreo ya que se evidencid que la biomasa
aérea varid de acuerdo a los distintos ambientes. Los ambientes anegados
afectaron la biomasa radicular, mientras que no siempre fue asi para la biomasa
aérea. Lo que supone que la respuesta al anegamiento en la raiz, estaria mas
relacionada con la disminucion de la disponibilidad de oxigeno o nutrientes
(Silverbush y Barber 1983, Hillel 1998) que con cambios en las condiciones
ambientales.

En términos generales se pudo observar un comportamiento genotipico
diferente ya que en E;, ambas especies y genotipos presentaron un descenso
de la biomasa aérea por parte de los tratamientos anegados. Tanto para
Arrayan como para Carumbé, en los ambientes de mayor temperatura se redujo
significativamente la biomasa aérea en los tratamientos anegados. Con
respecto a los genotipos de trigo, se obtuvieron similares comportamientos a los
de cebada, pero con menores potenciales, a causa de un menor numero de
macollos que repercute en una menor produccion de biomasa aérea.

En funcidon de los resultados obtenidos se puede suponer que la
temperatura es un factor determinante en la respuesta de la parte aérea al
anegamiento. Es decir, en un ambiente donde la temperatura es mayor el
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anegamiento tiene un efecto negativo sobre la produccion de biomasa aérea,
mientras que en el ambiente donde la temperatura en menor no se observé este
efecto. Estas diferencias no son atribuidas a una aceleraciéon en la tasa de
desarrollo, ya que los ciclos presentan la misma duracion, sino que dicha
reduccion en la biomasa se atribuye exclusivamente a la temperatura que
acentua el efecto del anegamiento.

En referencia al efecto de la temperatura sobre el anegamiento, esta
juega un rol fundamental en el grado de susceptibilidad de la especie a dicho
estrés. Previamente, Drew y Trought (1982) determinaron que mayores
temperaturas repercuten de forma mas severa cuando se dan condiciones de
anegamiento, ya que agotan de manera mas rapida la concentracion de
oxigeno en el suelo, debido a un incremento en la velocidad de consumo por
parte de las raices, asi como la velocidad de crecimiento del mismo cultivo. Las
mayores temperaturas provocan mayores incrementos en los niveles de etileno
en suelo, asi como los productos de desnitrificacion. Ademas acelera el
comienzo de la senescencia por parte de las hojas mas viejas y disminuye la
concentracion de nitrogeno, fésforo y potasio en las plantas. Drew y Trought
(1982) sugieren que la mayor tolerancia a la inundacién por parte del trigo a
menores temperaturas, se puede haber reflejado en la mayor capacidad de las
plantas para adaptarse de alguna manera a la escases de oxigeno por una
diminucion en la tasa de crecimiento de la planta y por la desaceleracion del
metabolismo de las raices.

Por otra parte, cuando se analizé la biomasa radicular, todos los
genotipos a excepcion de Churrinche en el ambiente E1 presentaron diferencias
significativas entre el anegado y el control. La cebada evidencié mayores
desarrollos radiculares que el trigo lo que puede ser una explicacién a la mayor
produccion de biomasa aérea.

En el ambiente E4, no se observaron reducciones en las biomasas
aéreas, pero si se encontraron diferencias en la biomasa radicular para los dos
genotipos de cebada y para Nogal en trigo. Sin embargo no se pudo determinar
si dicha reduccion a nivel radicular repercutiria favorable o negativamente en
etapas ontogénicas mas avanzadas. El presente trabajo se llevd a cabo en la
etapa ontogénica del cultivo previa a la entrada del periodo critico, donde el
mismo necesita altas tasas de crecimiento para obtener buenos rendimientos.
Por lo tanto frente a situaciones de estrés causadas por anegamiento donde la
biomasa aérea no se ve deprimida pero si se denota un menor crecimiento del
sistema radicular, se podria suponer que sin un correcto tiempo de
recuperacion el menor desarrollo radicular no lograria sostener las altas tasas
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de crecimiento durante el periodo critico y el rendimiento se veria disminuido
(Miralles et al., 2014).

Al momento de analizar el crecimiento radicular se observé que aquellos
genotipos que no reducen el volumen radicular durante el periodo en estrés,
logran una mayor funcionalidad en sus raices asociado a una mayor capacidad
de utilizacion de los nutrientes. Las raices son los primeros 6rganos que
perciben situaciones de estrés a causa de anegamiento y reducciones en la
respiracion radicular es una de las primeras respuestas al mismo (Huang y
Johnson, 1995). El peso radicular no brinda informacién acerca de la
exploracion y crecimiento de la raiz. En determinadas ocasiones se puede estar
en presencia de raices con un elevado peso y volumenes pequefos, teniendo
como consecuencia una inadecuada exploracion radicular. De esta manera se
puede afirmar lo establecido por Silberbush y Barber (1983), Pang et al. (2007).

En el ambiente E1 no se encontraron diferencias significativas en los
tratamientos en ninguno de los genotipos con respecto al volumen radicular. En
el ambiente E2 la mayoria de los genotipos a excepcion de Churrinche no
presentaron disminuciones en el volumen radicular, mientras que si las
presentaban en el peso de la raiz.

En términos generales, se podria concluir que unicamente el genotipo
Churrinche acompano los descensos en el peso radicular con menores
volumenes radiculares. Los restantes genotipos no presentaron disminuciones
en el volumen a pesar de una caida en el peso radicular. Este conjunto de
resultados coincide con lo descrito por San Celedonio (2015), ya que las
maximas pérdidas en la biomasa aérea generadas a causa del anegamiento se
dieron luego de una reduccion a nivel de la biomasa radicular.

Con respecto al numero de macollos, genéticamente la cebada tiene
mayor capacidad de macollaje que el trigo, lo que le confiere mayor
competencia por recursos (Miralles et al., 2014). Dicho comportamiento se
confirma al analizar los cuatro ambientes, siendo la cebada quien presentd un
mayor numero de macollos sin importar el ambiente.

En cebada, el anegamiento afectd el numero de macollos lo cual podria
tener repercusiones en el rendimiento ya que presentaria un menor numero de
espigas y por ende menor numero de espiguillas. Al compararlo con el trigo, el
anegamiento afecté el peso individual de cada macollo, lo cual podria ver
comprometido el peso y la futura produccion de la espiga. Por ende se podria
reafirmar lo estudiado por Hoffman y Viega (2011a), donde disminuciones en
futuros rendimientos se deberian a reducciones en el nimero de espigas y
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numero de espiguillas por espiga, razén de un menor numero de macollos que
repercuta en un menor nimero de espigas/m? (para cebada) y menor peso de
los macollos (para trigo) respectivamente (Lamarca et al., 2010).

La tasa de macollaje se analizé comparando los ambientes E1 y Ezen
relacion a los ambientesEs y E4 para asi lograr estudiar el comportamiento
diferencial de las especies a los ambientes expuestos (ambientes con menores
temperaturas en comparacion a mayores temperaturas). En cuanto a los
genotipos de trigo no se evidenciaron diferencias en las tasa de macollaje, no
siendo asi para cebada, donde el anegado presentd una reduccion en dicha
tasa.

Dentro de los parametros fotoquimicos estudiados se encuentra la
eficiencia maxima del PSIl en luz y la eficiencia operativa del PSII. La eficiencia
maxima del PSIl en luz no presentd diferencias significativas en el E41 para los
tratamientos anegados en comparacion a su control.

Al analizar el ambiente E,, las reducciones de biomasa aérea por parte
de los tratamientos anegados no fueron explicadas por la eficiencia maxima del
PSIlI en luz, ya que no se encontraron diferencias significativas. Esto indica una
correcta trasferencia de los electrones a nivel de la membrana, aunque
posiblemente el problema se radique en la utilizacion del ATP y NADPH en la
fase bioquimica de la fotosintesis.

El analisis de la eficiencia maxima del PSII en luz por genotipo se realizd
comparando los ambientes E4 y E, ya que de lo contrario, no se encontrarian
diferencias entre tratamientos anegados y control para un mismo ambiente.

Con respecto a Arrayan, en un mismo ambiente no se encuentran
diferencias en los tratamientos anegados en comparacion al control. Analizando
de forma conjunta los ambientes E4 y E, se establecen diferencias para los
tratamientos anegados. Esto explica que el anegamiento no repercute en la
eficiencia maxima del PSIl en luz, siendo el ambiente la principal fuente de
variacion de este parametro.

Para Carumbé, no se observaron diferencias significativas entre el
anegado y el riego control en ninguno de los dos ambientes. En el ambiente E4,
este comportamiento coincidid con la ausencia de diferencias en la produccion
de biomasa aérea. En el Eja pesar de que los tratamientos anegados
presentaron una reduccion en la biomasa aérea, este comportamiento no fue
explicado por la fase fotoquimica de la fotosintesis, ya que no afecté la cadena
de transporte de electrones.
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En Churrinche, en los primeros dias de anegamiento, la eficiencia
descendid por un fendmeno de desarrollo en ambos ambientes. El descenso en
la eficiencia maxima del PSII en luz a partir del dia 15en el ambiente E,, podria
ser quien explique las reducciones en la biomasa aérea.

En Nogal, la reduccion en la biomasa aérea no estaria siendo explicada
por este parametro ya que no se evidenciaron diferencias significativas durante
el periodo en estrés.

A modo de sintesis, el ambiente E4, al no presentar diferencias en el
crecimiento de la biomasa aérea, resultdé légico que ambos tratamientos no
tuvieran diferencias significativas en la eficiencia maxima del PSIl en luz. Para
el ambiente E;, unicamente Churrinche evidencio diferencias significativas entre
el anegado y el control. En cuanto a los restantes genotipos, reducciones en
biomasa aérea no se explicaron por descensos en la eficiencia maxima del PSl|
en luz.

En todos los genotipos, entre los 5 y 8 dias luego de transcurrido el
anegamiento, se pudo apreciar una caida en la eficiencia maxima del PSIl en
luz. En el dia 25 se tiende a estabilizar esa eficiencia operativa en todos los
genotipos (a excepcion de Churrinche en el Ez) en los dos ambientes.

Con respecto a la eficiencia operativa del PSIl se pudo observar un
comportamiento diferencial segun los genotipos y ambiente en estudio.

Arrayan a lo largo del periodo de anegamiento no evidencié diferencias
significativas entre el anegado y el riego control en un mismo ambiente. En el
ambiente E;, luego de 8 dias de transcurrido el anegamiento descendid la
eficiencia, recomponiéndose pocos dias después.

Para Carumbé en el ambiente E; no se observaron diferencias
significativas. En cambio, el ambiente Ejpresenté diferencias en los primeros
dias del anegamiento. Este descenso en la eficiencia operativa del PSII, es
quien podria estar explicando en cierta medida la caida en la produccion de la
biomasa aérea para este ambiente.

Churrinche en el ambiente E4 experimentdé un comportamiento similar
tanto en anegado como en el control. Resulta coherente este comportamiento
ya que no hubo diferencias en el crecimiento de la biomasa aérea. En cambio,
en el ambiente E; al no encontrarse diferencias significativas, no seria una
explicacion del descenso de la biomasa aérea.
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Nogal, en el Ei{ no presentd diferencias significativas entre los
tratamientos. Sin embargo, en el E; se observdé una minima diferencia en el
inicio del anegamiento, el cual no se consideré6 que haya repercutido en la
biomasa aérea.

En funcion de los resultados obtenidos, el anegamiento no repercute de
mayor forma en la eficiencia operativa del PSII, siendo esta la que correlaciona
directamente con la produccion de biomasa. Esto indica que no hay dafio en los
fotosistemas, por lo que el problema principal no radicaria en la fase
fotoquimica.

El ultimo parametro en estudio correspondid a la fase bioquimica de la
fotosintesis, mas precisamente la Asimilacidén neta y conductancia estomatica.

Para Arrayan, en el E1 no se encontraron diferencias significativas con
respecto a la asimilacion neta entre los tratamientos, mostrando en ambos
casos que a medida que el estrés fue transcurriendo en el tiempo la asimilacion
neta fue disminuyendo. En cuanto a la conductancia estomatica para el mismo
ambiente tampoco se observaron diferencias significativas entre los
tratamientos teniendo una disminucion en los ultimos dias del anegamiento que
no repercutié de manera importante.

Resultdé coherente que para Arrayan en el ambiente E1, no se
encontrasen diferencias significativas tanto para la conductancia estomatica
como para la asimilacion neta, ya que tampoco se encontraron diferencias en la
biomasa aérea. En cambio, para el ambiente E;, se pudo observar una
disminucién de la biomasa aérea por parte de los tratamientos anegados. La
principal causa de ello se debe a la caida en la asimilacién neta. Por lo tanto,
esta reduccion en la biomasa aérea se atribuye a una caida en la fase
bioquimica y no en la fase fotoquimica ya que no existié un descenso en la
capacidad de produccion de ATP y NADPH.

Para Carumbé, en el ambiente E1 no se encontraron diferencias
significativas entre los tratamientos para la An. Lo que se logré observar en
ambos tratamientos es que hubo una tendencia a la baja en el transcurso del
tiempo. En lo que respecta a la conductancia estomatica tampoco se
observaron cambios en el comportamiento de los dos tratamientos.

Por otra parte, en el ambiente E,, si se detectaron diferencias
significativas en la biomasa aérea a favor del control. Sin embargo estas
reducciones en la biomasa aérea no se atribuyeron a una caida en los
parametros fotoquimicos ni bioquimicos, ya que no se evidenciaron reducciones
tanto en la asimilaciéon neta como la conductancia estomatica.
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En Churrinche, para el ambiente E1, no se detectaron diferencias
significativas en biomasa aérea entre el tratamiento anegado y el control. En el
ambiente E;, la biomasa aérea descendi6é al igual la fotosintesis en ambas
fases (fotoquimica y bioquimica), este descenso en la fotosintesis podria estar
relacionado con la caida en la biomasa aérea. Este descenso de la asimilacién
neta desde el dia 15 hasta el fin del anegamiento no podria ser explicado por la
falta de suministro de CO, ya que en la conductancia estomatica no se
encontraron diferencias entre el anegado y el control, por lo cual se supone la
limitante seria la produccién de ATP y NADPH (Taiz y Zieger, 2010) ya que se
pudo comprobar un descenso de la eficiencia operativa del PSIl en este
periodo.

Nogal, en el ambiente E1 no presentd diferencias en biomasa aérea lo
qgue coincide con que no se vieron diferencias entre el anegado y el control en
asimilacion neta y conductancia estomatica. Para el ambiente E; se encontraron
diferencias en biomasa aérea, sin embargo al analizar la asimilacion neta no se
observaron diferencias entre los tratamientos, al igual que en la conductancia
estomatica.

Para los ambientes E1 y E; se logré determinar que la temperatura fue el
factor determinante en la respuesta al anegamiento. Xie et al. (2003), Zheng et
al. (2009) habian establecido que el anegamiento reduce la fotosintesis y la
conductancia estomatica y ambas disminuciones provocarian una caida en la
biomasa generada. Sin embargo unicamente Arrayan en cebada y Churrinche
en trigo lograron explicar la reduccién en la biomasa generada por medio de
estos dos parametros en estudio, ya que los restantes genotipos no explicaron
sus reducciones en la biomasa debido a reducciones a nivel de los
fotosistemas.

5.2ENSAYOS E3 Y E4

Las plantas en el ambiente Ej3 evidenciaron un mayor crecimiento en
comparaciéon con el ambiente Es. En ambientes con mayores tasas de
crecimiento, el anegamiento repercutié de forma mas severa en el peso seco de
la parte aérea. Esto se relacion6 al bajo desarrollo radicular que no permitié
satisfacer la elevada tasa de crecimiento y la alta demanda de la biomasa aérea
debido a un mayor temperatura.

Al analizar el ambiente E4 se observé que todos los genotipos excepto
Carumbé, no presentaron diferencias significativas en los pesos secos de la
parte aérea. Ello afirma la idea de que situaciones de estrés causadas por
anegamiento afectan de forma significativa en ambientes donde las condiciones
de crecimiento son favorables para el cultivo.
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Este conjunto de resultados sugeriria que a medida que los ambientes
permiten altas tasas de crecimiento, los tratamientos anegados presentarian
reducciones significativas tanto en la biomasa aérea como radicular. Sin
embargo, situaciones tales como en el ensayo E4, donde la temperatura fue
mayor en relacion a los otros ambientes (Cuadro 2), la produccién de biomasa
aérea fue menor. Esta menor produccion de biomasa podria estar relacionada
con un acortamiento de las fases ontogénicas estudiadas (Figura 1). Bajo estas
caracteristicas no se evidenciaron efectos negativos del anegamiento respecto
del control en ninguno de los genotipos evaluados.

En el ambiente Ej;, las condiciones de anegamiento establecieron
reducciones en el peso seco de la raiz en todos los genotipos a excepcion de
Churrinche. Al momento de analizar de forma conjunta la biomasa radicular y
aérea, se observé que todos los genotipos disminuian su biomasa aérea
cuando eran sometidos al estrés. Sin embargo, este comportamiento no explicé
la reduccién de la biomasa aérea en Churrinche, ya que cuando el anegamiento
afecta la raiz, generalmente afecta la parte aérea.

Para el ambiente E4, el unico genotipo que presentd reducciones a nivel
radicular fue Carumbé, repercutiendo en una reduccion en la biomasa aérea. En
los restantes genotipos no se observaron diferencias significativas en éste
parametro, lo que acompana el comportamiento del peso seco de la parte aérea
para este ambiente.

Al momento de comparar los ambientes E3 con el E4, en lo que refiere a
la particion de materia seca, se observd un efecto del genotipo. Existe un
comportamiento diferencial de los genotipos segun el ambiente en que se
encuentren. En el ambiente Ej3, el unico genotipo que evidencioé diferencias en
la relacién parte aéreal/raiz fue Nogal. En cuanto al ambiente E4 el unico
genotipo que no presento diferencias significativas fue Carumbé.

En términos generales, los tratamientos anegados presentaron
generalmente una mayor relacion parte aérea/raiz en relacion los tratamientos
control. El sistema radicular segun Huang y Johnson (1995) es el primer 6rgano
visiblemente afectado. Se podria afirmar lo establecido por Malik et al. (2001),
Araki et al. (2012), que situaciones de estrés causadas por anegamiento
provocaron una mayor reduccion en la tasa de crecimiento por parte del sistema
radicular a diferencia de la parte aérea, resultando en una mayor relacion parte
aérealraiz.

Situaciones en donde los ambientes generaron una mayor demanda, el
menor crecimiento radicular no permitié sostener el crecimiento de la biomasa
aérea. Situaciones de estrés causado por anegamiento provocan una
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disminucioén en la tasa de absorcidn por parte de las raices desencadenando en
una menor translocacion de nutrientes hacia la parte aérea y por ende en un
menor crecimiento de la misma (Silverbush y Barber, 1983).

Para el ambiente E; se pudo observar que Arrayan, Carumbé y Nogal
experimentaron descensos en el peso radicular explicado por un menor
volumen radicular.

Por otra parte, en el ambiente E4, el Unico genotipo que presentd
reducciones tanto en su peso radicular como su volumen fue Carumbé. En
Arrayan y Nogal se observaron menores volumenes radiculares sin alterar su
peso radicular, mientras que en Churrinche no redujo su peso ni volumen
radicular.

En funcion de los resultados obtenidos se podria concluir que, los
genotipos Carumbé para cebada y Churrinche para trigo, presentan mayor
susceptibilidad en relacion a los otros genotipos ya que presentan mayores
reducciones en su peso y volumen radicular. Esta respuesta a nivel radicular,
podria estar explicando la caracterizacion de cultivares susceptibles propuesta
por Hoffman y Viega (2011a).

Respecto al numero de macollos, en el ambiente E3, no se observaron
diferencias significativas en ninguno de los ambientes analizados. En cambio
para el ambiente E4, en el unico genotipo que se encontraron diferencias fue en
Carumbé.

Al analizar los cuatro ambientes, se confirmd la premisa de que la
cebada presenté una mayor sensibilidad al anegamiento que el trigo ya que en
tres ambientes presentd diferencias significativas entre el tratamiento anegado y
el control con respecto al numero de macollos. Ademas el trigo no modificé su
comportamiento frente al anegamiento, lo que fortalece el concepto que tiene
cierto grado de tolerancia a dicho estrés (Hoffman y Viega, 2011a).

En el estudio de los parametros fotoquimicos, con respecto a la eficiencia
maxima del PSIl en luz (FV/Fm’), para los dos genotipos de cebada no se
encontraron diferencias significativas, teniendo en trigo un comportamiento
diferencial entre las dos variedades. Nogal no presentd diferencias significativas
en ninguno de los dos ambientes mientras que para Churrinche se encontraron
diferencias.

En Churrinche, el ambiente E3, evidenci6 diferencias al inicio y a fines
del anegamiento. Presenté valores de eficiencia maxima en luz mayores que el
control y luego se tornaron menores a finales del anegamiento, repercutiendo
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en una menor eficiencia maxima del PSIl en luz que podria estar afectando la
biomasa aérea. Para el ambiente E4 no se encontraron diferencias
significativas.

Con respecto a la eficiencia operativa del PSIl (Fg'/Fm’), Arrayan
presentd un comportamiento diferencial segun el ambiente en que se
encontraba expuesto. En el ambiente E3, las diferencias significativas
observadas, no coincidieron con la biomasa aérea, en donde el anegado
produjo menor biomasa en relacion al control pero presentd una mayor
eficiencia operativa a final del anegamiento.

Esto sugiere, que otros factores podrian estar interactuando explicando
dicha caida. En cambio en el ambiente E4, al no haber diferencias significativas
en la biomasa aérea entre el anegado y el control, los resultados obtenidos en
la eficiencia operativa del PSII coinciden con este comportamiento.

Para Carumbé, tanto en el ambiente E3 como en el ambiente E4 no se
evidenciaron diferencias significativas entre el anegado y el control lo que no
coincide con la biomasa aérea en donde si se encontraron diferencias. Este
conjunto de resultados sugiere que esa diferencia en la biomasa aérea no se
debid a la eficiencia operativa del PSII, y se obtuvo un correcto transporte de
electrones.

Con respecto a Churrinche, en el ambiente Ej;, se encontraron
diferencias entre el anegado y el control en la eficiencia operativa del PSII. El
tratamiento anegado para este ambiente, presenta una menor produccion de
biomasa pero una mayor eficiencia operativa del PSIl. Reducciones en la
biomasa no se adjudicaron a menores eficiencias en el PSIl. Para el ambiente
E4 no se encontraron diferencias significativas lo cual coincide con la biomasa
aérea en donde tampoco se encontraron diferencias.

En cuanto a Nogal, no se encontraron diferencias significativas para
ninguno de los dos ambientes. Por lo tanto, para estos ambientes (E3 y E4) la
menor producciéon de biomasa no se explica por la eficiencia operativa del PSII.

Al evaluar el efecto del anegamiento en los diferentes ambientes y
genotipos, se concluyd que la fase fotoquimica de la fotosintesis no estaria
repercutiendo en la produccién de biomasa generada, ya que se mantuvieron
correctos transportes de electrones a nivel de la membrana. Por lo tanto, las
reducciones en la biomasas generalmente estarian dada por otros aspectos.
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6. CONCLUSIONES

La condicién de anegamiento en general afecta la biomasa radicular,
mientras que no siempre es asi para la biomasa aérea. Ambientes con mayores
temperaturas donde el anegamiento afectd la biomasa radicular, no lograron
sostener el crecimiento de la parte aérea.

En los ambientes donde el anegamiento tiene un efecto negativo, hubo
un comportamiento diferencial de los cultivares en las diferentes fases de la
fotosintesis. En el caso de las cebadas solo Arrayan mostré una reduccion en la
tasa asimilacion neta, mientras que en Carumbé no se observo efecto del
anegamiento en estas variables. En el caso del trigo, Churrinche evidencio
reducciones tanto en los parametros fotoquimicos como bioquimicos, mientras
qgue Nogal no se vio afectado por el estrés para estos parametros en ningun
ambiente.

En referencia a las variables morfolégicas en estudio, la cebada redujo
en mayor grado el numero de macollos, mientras que el trigo redujo
significativamente el peso individual de los mismos. En cuanto a la tasa de
macollaje, la cebada fue quien presenté una mayor reduccion, teniendo como
consecuencia un menor numero de macollos. El estudio del sistema radicular
evidencio una mayor susceptibilidad por parte de los genotipos Carumbé y
Churrinche (cebada y trigo respectivamente) debido a un menor peso y
volumen.

Este conjunto de resultados sugiere que existe un comportamiento
diferencial segun el genotipo en estudio. Dentro una misma especie Arrayan
resulté mas resistente que Carumbé para cebada mientras que para trigo,
Nogal mas que Churrinche.
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7. RESUMEN

Los estudios realizados hasta el momento indican que el periodo de
mayor susceptibilidad por parte del cultivo a cualquier tipo de estrés sucede
durante el PC (periodo critico). El estudio de la incidencia del estrés causado
por anegamiento fue llevado a cabo durante la fase de generacion del
rendimiento por parte del cultivo, y a pesar de no ser la etapa del ciclo
ontogénico donde la planta debe crecer a altas tasas, las repercusiones previas
a esta fase, podrian tener consecuencias sobre la misma. El trigo y la cebada
presentan ciertas diferencias en su ciclo, floracion y numero de flores por
espiguilla. Por lo tanto, descensos en el numero de espigas afectarian en mayor
proporcion a la cebada en comparacion al trigo debido a que la cebada es
uniflora.Si bien, no se estudié especificamente el efecto del estrés sobre el
rendimiento, si se logré observar el efecto del mismo en la fase de generacién
del rendimiento. El periodo en estudio abarcé la fase del cultivo donde se llegd
a un numero maximo de macollos como también a un numero maximo de
primordios florales por parte del meristemo. Por lo tanto, si bien se pudo
observar que parametros fisioldgicos, morfolégicos y bioquimicos no se
encuentran afectados al momento de culminar el estrés, no se conocid la
repercusion de los mismos una vez que el cultivo necesita altas tasas de
crecimiento para poder concretar altos rendimientos.

Palabras clave: Anegamiento; Trigo; Cebada; Estrés hidrico; Exceso hidrico.
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8. SUMMARY

Studies to date indicate that the period of greatest susceptibility of the
crop to any type of stress occurs during the CP (critical period). The study of the
incidence of stress caused by flooding was carried out during the crop yield
stage, and although the stage of the ontogenic cycle where the plant should
grow at high rates, the previous repercussions Phase, could have
consequences on it. Wheat and barley show certain differences in cycle,
flowering and number of flowers per spikelet. Therefore, decreases in the
number of ears would affect in a greater proportion the barley in comparison to
the wheat because the barley is uniflora. Although the effect of stress on
performance was not studied specifically, if the effect of stress on performance
was observed. The study period covered the phase of the crop where a
maximum number of tillers was reached as well as a maximum number of floral
primordia by the meristem. Therefore, although it was possible to observe that
physiological, morphological and biochemical parameters were not affected at
the time of the end of the stress, the repercussion of the same ones was not
known once the crop needs high rates of growth to be able to realize high yields.

Key words: Waterlogging; Wheat; Barley; Water stress; Excess water.
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Variacion de la temperatura (°c), HR (%) y DPV para los diferentes

ensayos en las distintas fases del cultivo.
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Rendimiento relativo a partir de la cual se determino la susceptibilidad y

tolerancia de los cultivares elegidos a estrés causado por anegamiento.
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Rendimiento relativo por planta (%)
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