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I. INTRODUCCION

La cebada (Hordeum vulgare L.) es el cuarto cereal en importancia en el mundo
después del trigo, maiz y arroz. Se caracteriza como anual-invernal presentando una
amplia adaptacién ecoldgica, como la utilizacion para alimentacion animal y humana,
asi como también la propiedad de lograr alta calidad de malta para la fabricacion de
cerveza. A pesar de la reduccion en la demanda mundial de dicho cereal, se mantiene
como un insumo de gran importancia en la industria alimentaria, especialmente para la
industria maltera. Su amplia adaptacion a suelos de bajas aptitudes, asi como también su
implementacion en la dieta animal, alimentos y superioridad en produccién maltera y
cerveza, permite que la cebada sea una planta de cultivo anual sumamente utilizada a lo
largo de los siglos (Giménez et al., 2008).

Lograr mayores rendimientos no solo se basa en liberar genotipos mas
productivos, sino que es necesario diferenciar ambientes de produccion y caracterizar
genotipos mas especificamente. Explotar las aptitudes de cada cultivar, crea la necesidad
de informacion que permita entender y predecir la respuesta diferencial entre cultivares
(Hoffman et al., 2018).

Estudiar y analizar los diferentes cultivares disponibles en el mercado es de
suma relevancia para poder brindar informacion que permita crecer a nivel productivo.
Es por ello que para caracterizar el potencial productivo de cada genotipo se requiere el
estudio de la eficiencia en el uso de los recursos. La eficiencia de uso de luz es una de
las variables que afectan el rendimiento potencial de los cultivares. Establecido esto, este
trabajo se centra en el estudio la actividad fotosintética, especificamente en la particion
de energia para genotipos con diferencias en su potencial de rendimiento.

A. OBJETIVOS

1. Objetivo general

Caracterizar la respuesta fotosintética en cultivares de cebada con diferencias en
el potencial de rendimiento en grano en funcion del ambiente luminico de desarrollo.

2. Objetivos especificos

a) Caracterizar el efecto del ambiente luminico sobre la particion de energia en el
fotosistema 1, por medio de analisis de fluorescencia de la clorofila.

b) Evaluar la particion de energia en el fotosistema Il en siete genotipos de cebada.

c) Relevar la interaccion genotipo por ambiente luminico en la particién de energia a
nivel del fotosistema II.



I1. REVISION BIBLIOGRAFICA

A. LA CEBADA COMO PLANTA MODELO Y CULTIVO

El género Hordeum estd formado por 32 especies, comprendiendo 45 taxa de
los cuales Hordeum vulgare L. es la Unica especie que ha sido domesticada. Existen
registros de su domesticacion a partir de su progenitor Hordeum vulgares sp.
spontaneum desde hace 10.000 afios, probablemente en la parte oeste de la media luna
fértil, por lo que es considerada como una de las especies fundadoras de la agricultura
moderna. En la actualidad se emplea para la alimentacion de ganado, fabricacion de
malta para cerveza y whisky, y para consumo humano. La cebada es un cultivo de facil
adaptacion, crece desde los 330 metros sobre el nivel del mar, hasta los 4200 metros de
altura en los Andes bolivianos y es cultivado en suelos y climas desfavorables (Von
Bothmer et al., 1995).

Las aptitudes agro-climaticas del Uruguay presentan grandes contrastes a lo
largo de su territorio, lo que implica apostar a un manejo diferencial tanto para genotipos
como para ambientes. Actualmente en Uruguay el area destinada al cultivo de cebada,
para el afio agricola 2020/2021, se estimd en 185000 ha con rendimientos promedio de
4790 kg hal, los cuales se consideran como rendimientos récord para cebada cervecera.
La cebada es el segundo cereal de invierno, después del trigo (Couto et al., 2021)

La cebada es el cultivo que ha tenido un mayor crecimiento en su produccion y
rendimiento en los ultimos afios, pero no es la opcion principal de invierno, ya que su
rendimiento muestra una gran sensibilidad a las variaciones climaticas. Los distintos
contrastes mencionados anteriormente, generan zonas en las que los cultivos estan
expuestos en mayor o menor medida a situaciones de estrés, por lo que, la expansion
agricola hacia zonas marginales hace que el cultivo de cebada se desarrolle en
condiciones sub-Optimas, derivando esto en siembras tardias o tempranas, quedando
expuesto el cultivo a condiciones favorables para el desarrollo de enfermedades y
excesos hidricos (Hoffman et al., 2015).

El comportamiento diferencial que presentan los distintos genotipos frente a los
cambios ambientales, se denomina interaccion genotipo por ambiente. Para poder
entender y predecir dicha interaccion es necesario crear informacion, siendo mas
minuciosos en la época y densidad de siembra, no dejando de lado los cuidados
sanitarios, y ultimamente los riesgos hidricos (Hoffman et al., 2020).

Cordoba (2015), sefiala que, la cebada se ha considerado como planta modelo
por ser una especie diploide, autdgama y un cultivo de climas templados. En la
actualidad existen grandes colecciones de germoplasma de la misma, en las cuales se
encuentran alelos con gran diversidad genética. Estos alelos son una oportunidad para
mejorar la respuesta al estrés y la calidad del grano. Ademas, el genoma de la cebada



tiene gran abundancia de secuencias repetidas, aproximadamente un 84% esta
compuesto por elementos moviles y otras estructuras repetidas como retrotransposones.
Estas caracteristicas contribuyen a que la cebada sea considerada un modelo de estudio
para el mejoramiento. Ademds, su genoma ha sido recientemente secuenciado por
completo. Esto permite estudiar las bases genéticas que participan en la regulacién del
rendimiento. Posibilitando generar incrementos para varios atributos, como son el
rendimiento y la calidad del grano, lo que deriva en mejores productos finales como son
la malta, cerveza y whisky.

Los marcadores moleculares son tecnologias que se han utilizado de forma
exitosa en la ultima década para identificar loci de rasgos cuantitativos (QTL) y para
comprender las bases genéticas del rendimiento y de la respuesta al estrés abidtico
(Ribaut et al. 1997, Courtois et al. 2000). Lograr mayores rendimientos en cebada en
suelos de baja aptitud agricola es un desafio importante, para ello es de suma relevancia
establecer un camino donde cada proceso sea de utilidad para cumplir los objetivos
planteados.

El rendimiento del cultivo se correlaciona positivamente con la capacidad
fotosintética dentro de la etapa reproductiva, asi como también existe una relacion
positiva entre la tasa fotosintética y el contenido de clorofila (Rawson et al., 1980).
Muchos estudios indican que la capacidad de mantener el verde en las plantas se asocia
con mayor rendimiento y transpiracion en condiciones de estrés hidrico en sorgo, maiz y
trigo (Benbella y Paulsen 1998, Baenziger et al. 1999, Borrell et al. 2000, Haussmann et
al. 2002, Verma et al. 2004).

En las ultimas décadas la identificacion de loci de rasgos cuantitativos (QTL)
mediante marcadores moleculares ha sido utilizada con éxito, ya que puede reducir
problemas asociados a interaccion genotipo por ambiente, mejorar la eficiencia de
seleccion y facilitar la combinacién de diferentes rasgos de tolerancia en un genotipo
anico (Luy Zhang, 1999).

En este trabajo se utilizd la fluorescencia de la clorofila emitida por el
fotosistema Il (PSIl) como indicador del comportamiento energético (Krause y Weiss
1991, Dau 1994). Se ha reportado que valores de fluorescencia de clorofila muestran una
alta correlacion genética con el rendimiento. Por lo tanto, el uso de la fluorescencia de
clorofila se muestra como una herramienta fiable para evaluar el rendimiento potencial
de diferentes genotipos (Araus y Hogan 1994, Araus et al. 1998).



B. EL PROCESO FOTOSINTETICO

La fotosintesis es un proceso bioldgico donde la energia de la luz es captada y
almacenada por un organismo, la cual luego es utilizada para impulsar procesos
celulares que requieren energia (Blankenship, 2014). Se pueden diferenciar dos grandes
fases, una primera de absorcion y conversion de energia y una segunda de toma y
asimilacion de CO,. La energia luminosa es absorbida por moléculas fotosensibles y
transformada en una forma de energia estable como son el NADPH, el ATP y
carbohidratos. En ambas fases, la absorcion de energia y la incorporacion de CO», estan
perfectamente coordinadas e interrelacionadas (De la Rivas, 2008).

En los organismos eucariotas como las plantas vasculares, la fotosintesis tiene
lugar en los tejidos fotosintéticos ubicados mayormente en las hojas, mas
especificamente en los cloroplastos de las células del meséfilo. Dichos Organos estan
separados del citosol celular por una doble membrana llamada envoltura cloroplastica.
La membrana méas externa a diferencia de la interna es mas permeable y menos
selectiva. Esta membrana interna forma parte de un complejo sistema membranoso que
constituye una parte esencial del cloroplasto llamados tilacoides o membranas
tilacoidales, en las cuales se lleva a cabo las primeras etapas de la fotosintesis. En dicha
membrana se encuentran insertados cuatro complejos proteinicos que llevan a cabo la
primera fase fotosintética, dos de dichos complejos son los fotosistemas (fotosistema | y
I1). Estos tienen la capacidad de absorber y transformar la energia fotdnica en energia
electroquimica redox. El tercer complejo es un conector de los dos fotosistemas, llamado
citocromo b6f. El cuarto complejo, llamado ATP sintasa, utiliza el gradiente de protones
que los otros complejos han formado a través del tilacoide. Los protones al moverse del
lumen al estroma a favor de gradiente, proporcionan energia que es aprovechada por la
ATP sintasa, para formar ATP (De la Rivas, 2008).

Dentro de las dos grandes fases de la fotosintesis se pueden diferenciar cuatro
procesos de almacenamiento de energia: 1) absorcion de la luz y transferencia de energia
por parte de los complejos antena, 2) transferencia primaria de electrones a los centros
de reaccion, 3) estabilizacion de la energia mediante procesos secundarios, y 4) sintesis
y exportacion de productos estables (Blankenship, 2014).

1. Proceso fotofisico

Para que la energia proveniente de la luz sea almacenada, primero debe ser
absorbida. La mayoria de los pigmentos del fotosistema actlan como receptores,
“antenas” que conducen la energia hacia los centros de reaccion. Los pigmentos que se
ubican en la periferia de dichos centros absorben luz a longitudes de onda mas cortas,
por lo tanto, a energias de excitacibn mas alta que los del nucleo. La absorcién de



fotones crea un estado de excitacion el cual genera una separacion de cargas en el centro
de reaccion. Basicamente, las “antenas” tienen la funcién de transferir la energia, lo cual
implica la migracion de estados electronicos excitados de una molécula a otra.
Pigmentos asociados al aparato fotosintético como son las clorofilas y los carotenoides
Ilevan a cabo dicha funcion (Blankenship, 2014).

2. Proceso fotoguimico

Los centros de reaccién son complejos proteicos a los cuales se les integran
pigmentos como la clorofila a y b, y carotenoides. Es donde se lleva a cabo la
transformacion de estados excitados a cambios quimicos de las moléculas. Dentro de
cada centro se encuentran dimeros de clorofila a los cuales son los principales donantes
de electrones (Blankenship, 2014).

La estabilizacion de la energia proveniente de fotones tiene como finalidad
almacenar la misma en formas asimilables. La transferencia de un electrén desde un
pigmento excitado como la clorofila, a una molécula receptora, es seguida por la
separacion de cargas positivas y negativas mediante reacciones quimicas muy rapidas.
La transferencia de cargas negativas genera un movimiento de protones acoplados a
través de la membrana, la cual da como resultado una diferencia de pH y potencial
electrico a ambos lados de la misma. Este gradiente de potencial electroquimico se
denomina fuerza proton-motriz y se utiliza para impulsar la sintesis de ATP
(Blankenship, 2014).

El agua actua como donador de electrones, la cual, se oxida en el centro
partidor de agua del fotosistema Il, liberando oxigeno molecular y agua. Los electrones
extraidos del agua se transportan a traves de una proteina denominada plastoquinona y
del citocromo b6f hacia el fotosistema I, donde nuevamente se lleva a cabo una
separacion de cargas. Luego de una serie de transferencias de electrones impulsados por
luz, se reduce un aceptor intermedio de electrones llamado NADP+, formandose
NADPH (Blankenship, 2014).

3. Proceso bioguimico

La fase final del almacenamiento de energia implica produccion de moléculas
estables de alta energia la cual seran utilizadas para alimentar procesos celulares. En esta
fase se utiliza el aceptor intermedio reducido NADPH y el ATP para la reduccion del
dioxido de carbono a triosas fosfato (Blankenship, 2014).

El proceso predominante en esta fase se denomina ciclo de Calvin-Benson, el
cual se presenta en todos los eucariotas fotosintéticos y también en numerosos
procariotas. Dicho proceso comprende tres etapas muy distintas. La primera etapa se
denomina carboxilacién la cual incorpora tres moléculas de CO. y tres de agua a otras



tres moléculas de cinco carbonos denominada ribulosa 1, 5-bifosfato. La ribulosa 1, 5-
bifosfato carboxilasa/oxigenasa (rubisco) es la enzima que cataliza esta reaccion que da
como resultado la formacion de seis moléculas de tres carbonos (3-fosfoglicerato). En la
segunda etapa se reduce dicho compuesto, utilizando el NADPH y el ATP generados
durante los procesos fotoquimicos, quedando como resultado final seis moléculas de
gliceraldehido 3-fosfato (Buchanan et al. 2015, Taiz et al. 2015).

En la ultima fase del ciclo de Calvin, denominada regeneracion, se regenera la
ribulosa 1, 5-bifosfato necesaria para reiniciar un nuevo ciclo. Para que esto ocurra es
necesaria una serie de reacciones en las que se consume ATP y cinco de las seis
moléculas de gliceraldehido 3-fosfato. La molécula de este compuesto que no se utiliz6
en la regeneracion sera utilizada como insumo para la sintesis de compuestos
carbonados. Como sintesis, se necesitan tres moléculas de CO,, tres de ribulosa 1, 5-
bifosfato, tres de agua y seis de NADPH y nueve de ATP para sintetizar una molécula de
tres carbonos, la cuél es precursora de carbohidratos mas complejos (Buchanan et al.
2015, Taiz et al. 2015).

C. FACTORES AMBIENTALES

1. CO,ytemperatura

El estudio del efecto ambiental sobre la fotosintesis es de suma importancia, ya
que permite comprender la respuesta fotosintética a factores ambientales como la luz,
temperatura y concentracion de CO.. La dependencia del entorno en el proceso
fotosintético esta directamente relacionada a la productividad de los cultivos, y por tanto
su rendimiento. La energia solar interceptada por los organismos fotosintéticos es
absorbida por las hojas, dirigiéndose a los fotosistemas | y II, que impulsa el transporte
lineal y ciclico de electrones que producen NADPH Y ATP necesarios para la sintesis de
azucares. Las diferentes demandas de estos productos pueden ser consecuencia de la
variabilidad del ambiente (Brestic et al., 2008).

El CO; en la atmosfera representa el 0,037% del total de los gases. Para que la
fotosintesis se lleve a cabo el CO; tiene que difundirse desde la atmdsfera a la hoja y al
lugar donde se produce la carboxilacién de la rubisco. El punto de compensacion de CO;
refleja la concentracion de el CO. donde se alcanza el equilibrio entre la fotosintesis y la
respiracion. En plantas, aumentar la concentracion de CO. sobre el punto de
compensacion del CO> estimula la fotosintesis. En cebada, debido a su metabolismo
(planta C3) el aumento de los niveles de presion parcial interna de CO2 (Ci) de forma
continua estimula la fotosintesis en un rango mucho mas amplio que en plantas C4 (Taiz
y Zeiger, 2006).



La temperatura afecta todas las reacciones bioquimicas en la fotosintesis. En
plantas con metabolismo C3 como es el caso de la cebada la eficiencia fotosintética
disminuye con incrementos en la temperatura. Esto ocurre en gran parte debido a que se
estimula la fotorrespiracion lo que determina una demanda energética mas alta para el
fijado del CO2 neto. Las diferentes especies evolucionaron en diferentes ambientes por
lo cual presentan distintas temperaturas Optimas para realizar fotosintesis. Las plantas de
una misma especie, maximizan la tasa fotosintética cuando son expuestas al ambiente
del cual se originaron (Taiz y Zeiger, 2006).

2. Ambiente luminico

La caracterizacion de la luz se basa en tres pardmetros: 1) direccion, 2) la
calidad espectral (longitud de onda) y 3) flujo luminico (cantidad de luz). La direccién
hace referencia a si es luz directa o luz difusa. La iluminacion directa es aquella luz
que incide directamente sobre el objeto o espacio a iluminar, mientras que la luz difusa
es una luz mas suave que se dispersa y proviene de todas las direcciones, sin la
intensidad de la luz directa, se dispersa y proviene de todas las direcciones. EIl presente
trabajo se centrd en los efectos de flujo luminico y calidad espectral de la luz directa
sobre la respuesta fotosintética.

La luz puede definirse como onda o como particula, dicha particula denominada
foton contiene una unidad discreta de energia la cual depende directamente de la
longitud de onda. El intervalo entre 400 a 700 nm de longitud de onda que emite la luz
solar es lo que se conoce como radiacion fotosintéticamente activa (PAR). Dentro de la
radiacion PAR, el 15% corresponde a la longitud de onda verde la cual es reflejada por
las hojas, mientras que el restante 85% puede ser utilizada para el proceso fotosintético.
De esta proporcion, la mayor parte se disipa como calor y el resto (5%) se utiliza
efectivamente en el proceso fotosintético (Buchanan et al. 2015, Taiz et al. 2015).

El flujo luminico, denominado en inglés como Photosynthetic Photon Flux
Density (PPFD) puede medirse como el nimero de fotones incidentes por unidad de area
por unidad de tiempo (umol de fotones m? s). Esta medida se denomina radiacion
(Taiz y Zeiger, 2006). Bajo la luz directa del sol, en épocas de alta luminosidad como en
verano, la radiacion PAR es de aproximadamente 2000 umol m? s, equivalente a unos
400 Wm (en términos de potencia). La fijacion neta de CO, o fotosintesis neta es la
diferencia entre el carbono fijado y las pérdidas debidas a la respiracion y
fotorrespiracion. A medida que la irradiancia aumenta, la asimilacién neta de CO:
incrementa hasta igualarse con el CO2 que se pierde por respiracion mitocondrial y
fotorrespiracion. Este punto, en el que la incorporacion de CO; se iguala a la liberacién
de CO; se denomina punto de compensacion de la luz. En este punto ambos procesos se
equilibran dando como resultado un valor de cero para la fotosintesis neta. A partir de
dicho punto, el valor del CO; fijado aumenta con la radiacién, inicialmente de modo



proporcional y después méas lentamente hasta alcanzar el punto de saturacion luminica
en el que el valor de la fotosintesis es maximo (Taiz y Zeiger, 2006).

Las variaciones en el flujo luminico y la calidad espectral de la radiacion
incidente pueden repercutir en cambios morfoldgicos y fisiolégicos, asi como en el
crecimiento y desarrollo de la planta. Establecer experimentos con PPFD variable es
relativamente sencillo ya que se utilizan mallas de distintas densidades para reducir la
cantidad de irradiancia. Por otra parte, los tratamientos especificos de calidad espectral
son mas complejos. El uso de diodos emisores de luz artificial (LED) permite combinar
rangos espectrales con PPFD variables permitiendo analizar los efectos de los
componentes del ambiente luminico en los procesos de conversidn de energia durante la
fotosintesis (Murchie et al., 2002).

Se han encontrado evidencias que la calidad del espectro luminico afecta la
tasa fotosintética y la eficiencia cuantica de asimilacion del CO, (Johkan et al. 2010,
Takahashi et al. 2012). Estudios realizados por Quero et al. (2019) en plantas de arroz
establecen que la tasa fotosintética esta estrechamente ligada a la calidad de la luz y al
genotipo expuesto. Las hojas desarrolladas en ambientes de luz blanca y bajos niveles de
energia repercutieron negativamente sobre los centros de reaccion del PSII,
disminuyendo la actividad fotoquimica. Debido a esto, concluyen que, el duplicar la
energia de radiacion en ambiente bajo luz azul y roja no se reproduce la misma respuesta
que manteniendo esa misma intensidad en ambientes de luz blanca.

a. Eficiencia de uso de radiacion

La eficiencia de conversion de energia luminica en biomasa vegetal se
denomina eficiencia de uso de la radiacion (EUR, Medlyn, 1998). A nivel de planta la
EUR puede estimarse como la relacion entre crecimiento diario de biomasa y el nivel de
PPFD, mientras que a nivel del aparato fotosintético dicho parametro se conoce como
rendimiento cuantico (®) (Quero et al., 2019). Al igual que todos los procesos
fotosintéticos, el rendimiento cuéntico del PSII (®psii) se ve afectado tanto por el exceso
luminico como por la calidad espectral del mismo. Esto se debe a que los pigmentos del
complejo antena del PSII, el centro de reaccion y el complejo partidor de agua presentan
respuestas diferenciales frente a la longitud de onda del espectro luminico. Es por ello
que diferentes ambientes luminicos generan cambios en ®ps;; (Hogewoning et al., 2012).

b. Absorcién de la luz

En las plantas el proceso de fotosintesis comienza con la absorcion de luz por
parte de los pigmentos que conforman los complejos antena de los centros de reaccion
tanto del PSI y PSII. Dentro de los pigmentos que conforman los complejos antena se
encuentran las clorofilas, que absorben la radiacion en el rango del azul y del rojo, y a
los carotenoides, los cuales absorben en el rango entre el verde y el amarillo. En las



plantas superiores, existen dos tipos de clorofila, a y b, mientras que los carotenoides se
pueden diferenciar en xantofilas o carotenos (De la Rivas, 2008).

c. Incidencia espectral de la luz

Como se menciond anteriormente, la eficiencia de utilizacion de los fotones
incidente depende de la longitud de onda (Hoover, 1937). En primera instancia existe
dependencia por parte de los pigmentos de la hoja a la longitud de onda, ya que cada uno
es funcional en determinado intervalo espectral. En segundo lugar, los diferentes
intervalos de longitud de onda inciden diferencialmente obteniéndose diferentes
rendimientos cuanticos para la fijacion de CO.. Si bien cada foton incidente impulsa un
electron, los fotones en el intervalo de luz roja (600-700 nm) tienen mayor rendimiento
cuantico, mientras que el intervalo del azul y verde (400-570 nm) son menos eficientes
para impulsar la fotosintesis ya que tienen mas energia por foton. Segin Evans (1986)
los rendimientos cuanticos maximos relevados en plantas C3 rondan los 0,093 mol de
CO: fijado.

Segun Terashima et al. (2009), existen tres causas que explican la dependencia
de la longitud de onda con el rendimiento cuantico de los fotones absorbidos, la
absorcion por los carotenoides fotosintéticos, la absorcion por los pigmentos no
fotosintéticos y la excitacion desequilibrada por los dos fotosistemas.

Dentro del grupo de los carotenoides, y segun la posicion en que se ubican
dentro del aparato fotosintético, se observa que, tienen maximos de absorcion dentro del
intervalo de los azules con variaciones en eficiencia entre el 35% y el 90 % para
transferencia de energia de excitacion a las clorofilas. Mientras que dicha transferencia
entre moléculas de clorofila a clorofila, la eficiencia es de 100% (Croce et al., 2001).
Los pigmentos no fotosintéticos como los flavonoides absorben la luz mayormente en el
intervalo del ultravioleta pero no transfieren ninguna energia absorbida al aparato
fotosintético. Ambos fotosistemas, PSI y PSII difieren en composicion de pigmentos y
propiedades de absorcion. Como consecuencia tienen en comun que el equilibrio de
excitacion depende de la longitud de onda (Evans, 1986).

D. FOTOINHIBICION

Tal como menciona De la Rivas (2008), la energia luminosa del sol que es
absorbida por una planta, solo puede seguir dos vias: 1) ser transformada eficazmente en
otra forma de energia acumulable; o 2) ser disipada por conversion a otras formas de
energia no acumulable.

Estas dos vias estan en continuo equilibrio y en relacién inversa: cuando
aumenta la primera (transformacidn eficaz) disminuye la segunda (disipacion térmica), y
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viceversa. La disipacion térmica en general se denomina fotoinhibicién (FI), en el cual el
dafio provocado por el exceso de luz, hace disminuir la tasa fotosintética y afecta de
manera significativa la produccion en condiciones a campo. Los procesos que definen la
FI pueden ser reversibles, jugando un rol protector de los fotosistemas, asi como también
pueden provocar dafos irreversibles (De la Rivas, 2008).

1. Caracter de la FI

La FI, se caracteriza en base a la cantidad de luz a la que son expuestas las
plantas. Cuando hay excesos moderados, se reduce la utilizacion de los fotones, pero no
se modifica la tasa fotosintética. Este tipo de FI se conoce como fotoinhibicién dindmica
y se origina mediante la conversién en calor de la energia luminosa absorbida excedente.
Cuando el exceso de luz es extremo, se pueden dafar los fotosistemas causando
descenso de la utilizacion de los fotones, asi como también la tasa fotosintética, dicho
efecto se conoce como fotoinhibicion cronica (Alves et al., 2002).

2. Donde y como se genera la Fl

Los procesos de fotoinhibicion pueden ocurrir tanto en el PSII como en el PSI
(Klimov et al., 1990). Dichos procesos son proporcionales a la intensidad de la luz
(Allakhverdiev y Murata, 2004) a la tasa de inactivacién y reparacion de los
fotosistemas, al tamafio y la heterogeneidad del fotosistema Il (Mehta et al., 2010), y a la
relacion estequiométrica entre los fotosistemas (Brestic et al., 2016).

Los diferentes rangos de calidad espectral que inciden sobre la superficie de la
hoja penetran en el tejido con distinta eficacia, por lo que se crea un gradiente de
irradiacion especifico para cada intervalo espectral. Por ejemplo, las clorofilas absorben
intensamente en el rango del rojo y azul, mientras que los carotenoides preferentemente
en los azules. La luz verde es menos absorbida por la hoja por lo que penetra mas
profundamente en la hoja que la luz azul y roja (Semer et al., 2018).

Contemplando que el aparato fotosintético consiste en dos fotosistemas
conectados en serie, la excitacion de solo un fotosistema da lugar a una disminucion
global de la eficiencia fotosintética. La luz azul en el intervalo de 400-500 nm es
preferentemente absorbida por el PSII, lo que conlleva un rapido cierre de los centros de
reaccion del PSII, asi como también la reduccion del ®ps; (Semer et al., 2018). En
contraste con esto, Sztatelman et al. (2010) observaron mayor ®ps); para el rojo que para
el azul.

3. Hipdtesis del fotodafio

Actualmente existen dos modelos para explicar los procesos de dafio durante la
FI. ElI primer modelo denominado exceso de excitacion afirma que se producen
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reacciones laterales cuando la tasa de absorcion de luz es mayor que el transporte de
electrones (Vass y Aro 2008, Vass 2011). Dichas reacciones generan especies reactivas
del oxigeno (ROS) las cuales producen dafio oxidativo en el PSII. Alguno de ellos son el
superoxido (O7) el radical hidroxilo ("fOH) y el peroxido de hidrégeno (H20>) los cuales
se producen como resultado del transporte de electrones y el oxigeno singlete (*O»)
como resultado de la transferencia de energia de excitacion (Vass, 2011).

Las ROS inhiben la sintesis de proteinas esenciales para la reparacion del PSII,
lo cual deriva en una disminucién de la actividad del mismo, conocida como
fotoinhibicién. Dichas especies reactivas, tienen un efecto represor en la reparacion de
PSII fotodafiado y no en la aceleracion del fotodafio en si. Por otra parte, estudios
recientes revelan factores implicados en la proteccion de PSII frente a la Pl como las
enzimas catalasas y peroxidasas al igual que el a- tocoferol, eficaces captadores de H,O>
y 1O, respectivamente, las cuales actian a través de la aceleracion de la reparacion del
PSII mas que a través de la reduccion de la tasa de fotodafio del PSIl (Hakala et al.,
2005).

El segundo modelo propuesto por Hakala et al. (2005), Ohnishi et al. (2005),
establecen que el clister de Mn?* del complejo partidor de agua asociado al PSII es
fotoactivo y puede ser dafiado por luz blanca o azul, proyectandose dos situaciones: 1)
inactividad del cldster de Mn?* y/o 2) inactivacion del centro de reaccion del PSII.

4. Respuesta frente al fotodafio

Debido al flujo ciclico de electrones es que el PSI resulta ser mas estable frente
a la FI en plantas expuestas a fuertes tratamientos de luz en relacion al PSII, el cual
presenta disminucion en rendimiento cuéntico, capacidad de trasporte de electrones,
apagado fotoquimico e incremento del enfriamiento no fotoquimico (Kalaji et al., 2012).
Cuando la intensidad de luz azul es baja, se produce la reaccion de acumulacién, en la
que los cloroplastos de las células relinen una posicion a lo largo de las paredes
periclinales para aumentar la seccién transversal de absorcion (posicion de cara).
Cuando la luz azul es mas intensa la planta protege su aparato fotosintético de la
sobreexcitacion, reordenando los cloroplastos en una posicion a lo largo de las paredes
anticlinales (de perfil), ubicandose de forma paralela a la luz incidente. Quedando
expuestos solo los cloroplastos ubicados en la parte superior (Semer et al., 2018).

Diferentes intensidades de luz absorbidas por las fototropinas ocasionan una
reorganizacion espacial de los cloroplastos dentro de la hoja en cebada. Las hojas
expuestas a luz actinica con longitudes de onda superiores a 520 nm sufren una reaccion
de acumulacion de cloroplastos, en contraste con las hojas expuestas a longitudes
inferiores, las cuales mostraron un grado diferente de reaccion de evitacion de
cloroplastos (Semer et al., 2018).
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Estudios recientes afirmaron que el fotodafio de PSII no es igual en todos los
organismo y genotipos (Zavafer, 2021), se realizaron comparaciones en biopeliculas de
algas para ilustrar cada uno de los mecanismos que acttan en el fotodafio. He et al.
(2015), concluyeron que el mecanismo dominante del fotodafio depende de la calidad de
luz. Trabajos realizados durante los dltimos 15 afios, desde el descubrimiento de Hakala
et al. (2005), Ohnishi et al. (2005), demostraron que el principal factor que interviene en
el fotodafio del PSII es el tipo de longitud de onda. Todos los espectros de accidn
muestran que cuanto mas cerca este el valor de longitud de onda a la region UV, mayor
serd el nivel del fotodafo (Zavafer et al., 2015). En la region PAR, la luz azul es
particularmente fototoxica, no sélo porque tiene una mayor probabilidad de ser
absorbida por el cluster de Mn (Hakala et al. 2005, Ohnishi et al. 2005), sino también
que las clorofilas prefieren absorber inicialmente estas longitudes de ondas. Varios
autores postulan que existe un limite espectral en el cual empieza a ocurrir el fenémeno
de fotoinhibicion. Schreiber y Klughammer (2013) demostraron que longitudes de onda
menores a 480 nm se genera fototoxicidad, mientras que Karim et al. (2015) sugieren
que este limite se da en longitudes de ondas menores a 475 nm. Por otra parte, He et al.
(2015) sugieren longitudes de onda menores a 450 nm.

5. Costo energético del fotodafio

Este fendbmeno resulta costoso para el organismo, incidiendo directamente en su
supervivencia ya que se gasta energia para reparar el PSIl y no para los procesos
celulares. Se estima que la incidencia global del fotodafio en el PSII ronda los 107
fotones, y el costo para reparar un mol de PSII es de 2827 moles de ATP (Allakhverdiev
y Murata, 2004).

E. FOTOPROTECCION

Las plantas han desarrollado diversas formas para evitar dafio en los centros de
reaccion frente a la sobreexcitacion. Se pueden distinguir diferentes mecanismos: 1) los
que previenen la absorcidn excesiva de luz, 2) los que disipan como calor la energia
absorbida y 3) los que eliminan las especies toxicas formadas por la sobreexcitacion
(Semer et al., 2018).

Dentro de los mecanismos que previenen la absorcion excesiva estan aquellos
que implican una reduccién de la seccion transversal de absorcion de la hoja, mediante
la accion de evitacion del cloroplasto lo cual reduce la probabilidad de absorcion de
fotones por parte de los pigmentos, aumentando el rendimiento cuantico de la
fotoquimica del PSII (Semer et al., 2018).

Uno de los mecanismos de disipacion del exceso de energia luminica es la ruta
de Asada (“Asada Pathway”). Esta ruta no solo funciona para disminuir la sobre-
reduccion del PSI, sino que también genera un gradiente de pH que regula el flujo de
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electrones del PSII al PSI (Schreiber et al., 1995). Ademés de dicha ruta se proponen
otros mecanismos de disipacion de dicha ruta, como: la disociacion funcional entre el
complejo antena y el centro de reaccion del PSII mediante la fosforilacion de proteinas,
el ciclo de las xantofilas, el flujo ciclico de electrones alrededor del PSI, la baja
regulacion de la actividad mediante un gradiente de protones en las membranas
tilacoidales y, por Gltimo, la degradacion de la proteina D1 la cual conforma los centros
de reaccion (Yordanov y Veleikova, 2000).

La disipacion térmica conocida como apagado no fotoquimico (NPQ), es
cuando la energia de excitacion es eliminada en forma de calor. Este mecanismo
presenta un papel importante en la reduccién de la generacion de ROS mediante la
reduccion del transporte de electrones hacia el PSII, asi como también, pero en menor
medida, la proteccion del PSII contra el fotodafio (Allakhverdiev y Murata, 2004).

1. Efecto de la intensidad luminica en la fotoproteccion

Semer et al. (2018), a partir de estudios de transmitancia, pudieron establecer
que la absorcién de diferentes intensidades de luz por parte de las fototropinas condujo a
una distribucion diferencial de cloroplastos dentro de las hojas de cebada. Las longitudes
de onda mayores a 520 nm muestran una reaccion de acumulacion de cloroplastos,
mientras que los cloroplastos de hojas expuestas a luz azul experimentaron una reaccion
de evitacion. Dicho reordenamiento puede diferenciarse de los efectos ocasionados por
exposiciones a longitudes de onda aun mas cortas.

El fendmeno de reduccion de la seccion transversal de los cloroplastos, el cual
lleva al organelo a una posicion longitudinal, fue el mas prominente como efecto
fotoprotector frente a la luz azul, distorsionando de todos modos, la particién de energia
del PSII, asi como también el ®npg (Semer et al., 2018).

Por otro lado, estudios realizados por He et al. (2015) en dos variedades de
cebada, una salvaje y un mutante, donde se revelo la susceptibilidad del PSII a la FI.
Concluyeron que la luz azul a radiaciones bajas (300 pmol fotones m? s, fue mas
eficiente en provocar Fl en el PSII que la luz roja. Con respecto al espectro de luz roja,
se necesitaron 1000 umol fotones m?s™ para fotoinactivar el PSII.

F. FLUORESCENCIA DE LAS CLOROFILAS
1. Generalidades
En la etapa fotoquimica de la fotosintesis, el ® puede estudiarse a partir de la

emision de fluorescencia de las clorofilas en el PSII (Genty et al., 1989). La emision de
fluorescencia puede determinarse mediante la técnica de modulacion de pulso
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amplificado (PAM, Kalaji et al. 2014, 2017). Con esta técnica es posible cuantificar la
particion energética absorbida por el PSII utilizando el rendimiento cuédntico (@) del
proceso fotoquimico y proceso disipativo. Segin Kasajima et al. (2009) la particion de
energia del PSII esté integrada en tres parametros:

e ®pg rendimiento cuantico de la fotoquimica del PSII.

e Onpo rendimiento cuéntico de la fotoquimica regulada de la luz inducida por el
apagado no fotoquimico.

e ®norendimiento cuantico de la disipacion basal.

La fluorescencia de la clorofila es la luz emitida por estos pigmentos al ser
iluminados por radiacion PAR (Mc Cree, 1971), y presenta mayor longitud de onda que
la radiacion absorbida. La intensidad de la fluorescencia es inversamente proporcional a
la suma de la fraccion de energia utilizada en la fotosintesis (Kalaji et al., 2017) y de la
fraccion de energia asociada a los mecanismos de disipacion de calor (Krause y Weis,
1991).

En el trabajo realizado por Kalaji et al. (2012) se estudio la eficiencia
fotosintética de dos variedades locales de cebada cultivadas bajo diferentes intensidades
de luz. Establecieron que el estrés luminico, tanto a baja como a alta luminosidad,
influye negativamente en la actividad del PSII, dependiendo de la duracion del estrés y
del cultivar a estudiar. Determinaron que el parametro ®psi, puede considerarse como
buen indicador para detectar el efecto de los cambios de luz en la actividad del PSII.

2. Técnicas de medicion

La técnica PAM, es unas de las tantas técnicas que permiten medir la
fluorescencia de la clorofila de manera no destructiva. El instrumento utilizado se
denomina fluorémetro el cual que mide el decaimiento de la energia durante la
desexcitacion de las clorofilas del PSII, tanto en la oscuridad como en la luz (Baker,
2008). Por lo tanto, la metodologia del pulso de saturacion puede utilizarse para estimar
el rendimiento cuantico del PSII en una hoja, ya que a partir de la medicion se genera un
perfil de curva del que se extraen valores de puntos especificos (Figura 1).

Analizar los pardmetros del rendimiento cuantico permite observar cémo se
gestiona la energia. Dichos parametros son dependientes del genotipo, lo cual es una
interesante oportunidad para aplicar en dicha variabilidad genotipica, asociaciones
cartogréficas para identificar gendmicas asociadas a la particion de energia de la
fotosintesis. A partir de un enfoque experimental y matematico se determina un indice
que estima la energia por flujo de fotones para cada longitud de onda de la luz incidente,
llamado indice QI. Basandose en el indice QlI, la calidad espectral del crecimiento de las
plantas, la incidencia luminica del ambiente y la luz actinica del pulso de amplitud
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modulada (PAM) se mantuvieron cuantitativamente muy similares lo que permitié una
estrategia diferencial de fenotipado en arroz (Quero et al., 2021).

Dicha curva se puede fragmentar en tres tramos, en el primer tramo (barra
color negro, Figura 1), las hojas estan adaptadas a la oscuridad ya que de esta forma las
quinonas (Qa) estaran oxidadas al maximo y los centros de reaccion del PSII estaran
abiertos lo que significa que estan en capacidad de realizar reducciones fotoquimicas de
Qa. Para “limpiar” la cadena de transporte de electrones se utiliza un pulso de luz rojo
lejano que excita preferentemente el fotosistema 11 y remueve electrones de Qa. El
siguiente paso es aplicar un pulso de 0,1umol m? s el cual produce un nivel minimo de
fluorescencia, fluorescencia basal (Fo), para luego aplicar un pulso hipersaturante de luz
actinica mayor a 9000 pmol m? s el cual reduce al maximo la Qa, obteniéndose el
valor de fluorescencia maxima (Fm, Baker, 2008). Se dice que los centros de reaccion del
fotosistema Il estan cerrados cuando la Qa se encuentra reducida. La diferencia entre los
parametros Fo y Fm se denomina Fy y es utilizado para estimar el rendimiento cuantico
maximo de la Qa es decir, el rendimiento fotoquimico potencial del PSII (Maxwell y
Johnson, 2000).

El segundo tramo, correspondiente a la barra color gris, se denomina analisis de
quenching. Consiste en aplicar luz actinica de manera continua luego del pulso
hipersaturante. Siguiente a esto, al aplicar un pulso hipersaturante, se genera un nuevo
punto de fluorescencia maxima (F’m) el cual es menor al que se genera en oscuridad,
debido a que los centros de reaccion en este segundo tramo no estan completamente
abiertos. Luego se utiliza un pulso de luz rojo lejana lo cual genera un nuevo estado de
fluorescencia basal (F’o, Lazar, 2015).

El tercer tramo, denominado analisis de relajacion, consiste en eliminar la luz
actinica e inducir con luz rojo lejano y pulsos saturantes, lo cual promueve la re-
oxidacién de los aceptores de electrones. En otras palabras, se mide el comportamiento
frente a nuevos ciclos de pulsos saturantes en donde se observan maximos y minimos
que se denotan con la nomenclatura F’my F’’0 respectivamente (Lazar, 2015).
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La primer barra color negro las condiciones son de oscuridad y se aplica pulso saturante, la siguiente barra
color gris, corresponde al analisis de quenching donde se enciende la luz actinica (flecha azul hacia
arriba), la segunda barra negra indica el andlisis de relajacion, donde se apaga la luz actinica y comienza el
ciclo de pulso saturantes. Flechas rojas (pulso saturante), flechas violetas (pulso de rojo lejano).

Figura 1. Ejemplo de perfil de medicion de fluorescencia mediante analisis de quenching
y de relajacion con fluorometro PAM

Fuente: adaptado de Quero et al. (2019).

Tal como se menciond anteriormente, estudios realizados por Araus et al.
(1998) en trigo, acerca de como se relacionan los parametros de fluorescencia de la
clorofila y el rendimiento del cultivo, resaltan que el ambiente de desarrollo foliar tiene
un fuerte efecto sobre el rendimiento, y en todos los parametros de fluorescencia.
También afirma que el efecto genotipo por ambiente solo fue significativo para el
rendimiento en grano. Los genotipos de mayor potencial mostraron menor tiempo de
incremento medio entre Fo a Fm, ademas de una mayor Fo y Fm, indicando mayor
capacidad fotoquimica en el PSII, derivando en mayores rendimientos.

3. Particion de energia

El anélisis de la particién de la energia es importante ya que revela el destino de
la energia incidente y permite diferenciar los procesos fotoquimicos y disipacion, de los
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procesos de fotoinhibicion (Brestic et al., 2008). Un aspecto interesante del estudio de la
particion de la energia mediante la cuantificacion del rendimiento cuéntico es que la
suma de los rendimientos es igual a 1 (Hendrickson et al., 2005). Por lo tanto, cada
rendimiento representa una fraccion del uso de la energia luminosa en cada proceso y
sus valores pueden compararse directamente.

Gpsji+ Onpg + Pno =1

Donde ®psii es el rendimiento cuéntico del PSIl y se integra por los
subparametros ®qp que se relaciona con el grado de apertura de los centros de reaccion y
®gs que se relaciona con el rendimiento potencial del PSII. El ®npg es el rendimiento
cuéntico de los procesos de disipacion regulada no fotoquimico integrado por los
subparametros ®nporfast relacionado a la disipacion térmica no fotoquimica regulada y
®nposiow que se relaciona con dafio en el PSII causado por la fotoinhibicion. Por Gltimo
el parametro ®no es el rendimiento cuantico de los procesos constitutivos de disipacion
no reguladora (basal u oscura) no fotoquimica, el cual se compone de los subparametros
Dnonvasal que Se relaciona a la disipacion térmica por medio de las estructuras de los
centros de reaccion y el ®nopsi relacionado al complejo antena (Quero et al., 2019).

El resultado del anélisis de apagamiento del ®ps); surge de la ecuacion (1) de la
(Figura 2, Genty et al., 1989). ®npq y Pno, Se pueden calcular como se ilustra en la
ecuacion (2) y (5) respectivamente (Hendrickson et al., 2005). Los rendimientos
cuanticos de los componentes rapidos y lentos del apagado no fotoquimico ®npofast Y
®nposiow Se desprenden la ecuacion (3) y la ecuacion (4) respectivamente (Figura 2,
Kasajima et al., 2009).
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Figura 2. Ecuaciones de la particion de energia, rendimiento cuantico del PSII (®psi),
disipacion basal (®no) y disipacion no fotoquimica, rapida y lenta (®npgfast Y Pnrosiow)

Semer et al. (2018), sostienen que, en cebada, los componentes del ®npg
dependen del espectro de accién de la luz, ya que las distintas calidades espectrales que
inciden en la hoja penetran con una eficiencia variable. Los carotenoides tienen su
maximo de absorcion en la regidn espectral del azul, pero son menos eficientes que las
clorofilas en la transferencia de energia a los centros de reaccion. Por lo tanto, la
exposicion a la luz azul deriva en un incremento de la relacion entre la luz absorbida y la
energia transferida a los centros de reaccion, dando como resultado el cierre de los
centros de reaccion del PSIl determinado por el subparametro ®q y disminuyendo en
conjunto, el ®psi. Concluyeron que la luz con longitudes de onda superiores a 580 nm
excita los CR del PSII mas eficazmente que la luz con longitudes de onda inferiores a
580 nm.

Como parte del procedimiento del estudio de este trabajo se plante6 una serie
de hipotesis.

G. HIPOTESIS

e El ambiente luminico durante el desarrollo foliar en variedades de cebada repercute
diferencialmente en la particion energética en el fotosistema II.

e La particion de energia en el fotosistema Il dependiente del genotipo.

e Existe una interaccion genotipo por ambiente luminico en las diferentes variedades
de cebada.
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I11. MATERIALES Y METODOS

A. INSTALACION DEL ENSAYO

Se efectuaron cuatro experimentos que variaron en cuanto al ambiente
luminico. Los experimentos se realizaron en el inverndculo del Depto. de Biologia
Vegetal de Facultad de Agronomia (34° 50°S, 56° 13°W), bajo un disefio completamente
al azar. La unidad experimental qued6 definida como una maceta con una planta. La
maceta fue de 0,6 L con sustrato mezcla 1:1 de arena y tierra.

El experimento tuvo un total de cuatro ensayos, cada uno con un total de 28
macetas donde crecieron siete genotipos diferentes con cuatro repeticiones cada una. En
cada maceta se sembraron cuatro semillas, para poder seleccionar la més apropiada para
realizar el experimento. Los genotipos utilizados fueron: Arcadia, Livia, Cle268, Kalena,
Nortefia Carumbé, Estanzuela Quebracho e INIA Ceibo.

La estrategia experimental consistio en desarrollar la planta hasta un estadio de
Z.1.2 (segun la escala fenologica de Zadocks) en el invernaculo para luego desarrollar la
tercera hoja (Z.1.3) en un ambiente luminico diferente. Las mediciones de fluorescencia
se realizaron en la tercera hoja una vez que aparecio la cuarta hoja (Z.1.4).
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A la izquierda se observa distribucion de las plantas y a la derecha una foto de las mismas dentro del
invernaculo.

Figura 3. Croquis de la instalacion del ensayo
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Hasta el momento de germinacion y aparicion de la primera hoja las plantas
fueron regadas con agua, una vez divisado la primera hoja, se comenz6 a regar con
solucion nutritiva Hoagland (Anexo 1) a razén de 12,5 ml por planta dia por medio.
Dicho sustrato se formuld en el laboratorio de fisiologia vegetal y en el laboratorio de
bioquimica (UdelaR. Facultad de Agronomia).

B. FLUORESCENCIA DE LA CLOROFILA

Se midi6 fluorescencia con fluorémetro de amplitud modulada (PAM, FMS1,
Hansatech, King’s Lynn, UK). El espectro e intensidad de la luz blanca emitida por
dicho aparato fue relevado con un espectroradiémetro (espectrémetro USB 2000+,
Ocean Optics, Duiven, Paises Bajos). En todas las mediciones con el fluorémetro se
midio la tercera hoja completamente desarrollada, ya que se buscé que esta se desarrolle
con las caracteristicas del ambiente luminico a relevar. La particion de energia del PSII
se estimo a partir de los siguientes parametros:

Opsi = (Ft-Fm?) / Ft
dno = (thl— Ft'l) / Ft'l
CDNPQ = (F,m - Fm) / Ft-l
Dnpofast = (Fm - F”m_l) / Ft_l
CDNPQsIow: (F”m_l' Fm_l) / Ft_l
Cqu = (F,m - Ft) / (F’m — F,O)
q)qsz (F,m — F’O) / (F,m)
Onopsi = (Ft- F’o) / (Fm)
DNobasal = (F,O/ Fm)

C. DETERMINACION DE LA FLUORESCENCIA

Se utilizo tres niveles de flujo de fotones (PPFD) para excitar la clorofila 200,
1000 y 3000 umol fotones m™ s dentro de cuatro ensayos con diferentes ambientes
luminicos.

o Ensayo | — Invernaculo

Este ensayo se sembrd el 4/8/2020 y la fluorescencia se midié el 21/8/2020, el
desarrollo de estas plantas fue en condiciones de invernaculo, sin modificacion alguna
del ambiente luminico, temperatura y humedad promedio de dicho ambiente fue 18°C y
60% respectivamente.  El relevamiento energético del ambiente dio como resultado
9792.94 uW cm?, el cual se le asoci6 un flujo de fotones de 450.27 pmol fotones m2 s
y un espectro luminico entre 420 y 650 nm (Figura 4a).
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° Ensayo Il - LED planco

Este ensayo se sembré el 20/8/2020 y la fluorescencia se midi6 el 5/9/2020. La
tercera hoja de dichas plantas (hoja medida), se desarrollé en cdmara a 18°C y con 60%
de humedad. La calidad espectral estuvo dentro en el rango de 420 a 650 nm, la energia
relevada 7480.33 uW cm? a la cual se le asocié un flujo de fotones de 338.55 pmol
fotones m2s? (Figura 4b).

° Ensayo 111 - LED azules

Este ensayo se sembr6 el 30/8/2020 y la fluorescencia se midi6 el 15/9/2020.
Las condiciones de desarrollo de la tercera hoja a medir abarcaron un espectro de
longitud de onda de 415 a 584 nm, con una energia de 7894.32 pW cm? asociada a un
flujo de fotones de 314.57 umol fotones m™ s* (Figura 4c). La temperatura y humedad
fue idéntica al ensayo anterior.

] Ensayo IV - LED rojos

Este ensayo se sembré el 10/9/2020 y la fluorescencia se midio el 25/9/2020.
Las condiciones de desarrollo de la tercera hoja a medir abarcaron un espectro de
longitud de onda de 550 a 700 nm, una energia de 7474.32 uW cm? asociada a un flujo
de fotones de 396.57 umol fotones m? s (Figura 4d). La temperatura y humedad fue
idéntica al ensayo anterior.
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(Eo) es el flujo de energia espectral. (1) es la longitud de onda especifica. El intervalo de calidad espectral
fue determinado con un criterio propio, fundamentado en distinguir claramente cdmo responden los
diferentes genotipos a los intervalos de longitud de onda de la luz actinica.
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Figura 4. Relevamiento del espectro luminico establecido en cada ensayo. a) Ensayo |
(Invernaculo), b) Ensayo Il (LEDyianco), ¢) Ensayo 111 (LEDazu), d) Ensayo IV (LEDrojo)

D. DISENO EXPERIMENTAL Y ANALISIS DE DATOS

En cada uno de los cuatro ensayos evaluados se utilizd6 un disefio
completamente al azar con cuatro repeticiones por genotipo. Para el tratamiento
estadistico de los datos se realiz6 un andlisis factorial de las distintas fuentes de
variacion bajo un modelo lineal general. EI modelo utilizado fue el siguiente:

Yik = pu + Gi + LAj + ALk + (G*LA)j; + (G*AL)ik + (LA*AL)jx + (G*LA*AL)ijk + €ijk

donde Y es la variable analizada, Gi son los i-ésimos genotipos evaluados,
LA son las j-esimos niveles de luz actinica, ALk son los k-ésimos ambientes luminicos
evaluados (G*LA)jj es el factor de interaccion del i-ésimo genotipo en la j-ésima nivel de
luz actinica (G*AL)ik es el factor de interaccion del i-ésimo genotipo en el k-ésimo
ambiente luminico (LA*AL)j« es el factor de interaccion de la j-ésimo nivel de luz
actinica en el k-ésimo ambiente luminico (G*LA*AL); es el factor de interaccion del i-
ésimo genotipo en el j-ésimo nivel de luz actinica en el k-ésimo ambiente luminico y
finalmente eijkes el error experimental. Los andlisis estadisticos se realizaron usando el
software libre R (Anexo 2).

Como analisis general se estudiaron todas las correlaciones posibles entre los
parametros y subparametros de la fluorescencia de la clorofila. Solo se estudiaron con
detalle cuatro correlaciones las cuales se tomaron bajo un criterio propio. Si bien las tres
primeras correlaciones planteadas (®psii y @gp), (Pnrg ¥ Prrofast) Y (Pnpgfast y Pgp) tenian
en comln que todas presentaron alta correlacion y baja dispersion de los puntos, la
Ultima correlacion (®nobasal y Pgp) fue tomada en base a los resultados del estudio del
analisis de varianza, ya que el parametro ®nonasal Presento un valor significativo para una
variable en relacion a los demas parametros.
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IV. RESULTADOS Y DISCUSION

A. CORRELACION ENTRE PARAMETROS DE PARTICION DE ENERGIA

Contemplando que la sumatoria de los rendimientos cuénticos del PSII da un
total de 1, es importante analizar la correlacion entre los componentes y subcomponentes
de los parametros de particion de energia en todos los tratamientos evaluados.

Se puede observar numérica y graficamente la correlacion que presentan los
distintos parametros de rendimiento cuantico (®psu, ®npg, Pno) entre si y con la
descomposicién de cada uno (Figura 5). A continuacion, se destacan las correlaciones
mas altas (> 0.8) encontradas.

Correlaciones altas > 0.8

o ®psi x Onpg: entre estos dos parametros existio una alta correlacion
negativa, con bajo grado de dispersion, es decir, que al disminuir el rendimiento
cuantico del PSII (®psi) aumenta la disipacion térmica no basal (®npg).

o Dpsi) x Dgp: existe una correlacion lineal positiva, con bajo grado de
dispersion, marcando una dependencia entre ambos parametros, lo que indica que, a
mayor proporcion de centros de reaccion abiertos, mayor sera el rendimiento cuantico
del PSII.

o Dnprg X Dnporast: refleja cuén dependiente es el resultado de la disipacion
térmica no basal del componente ®nporast, €S decir, el comportamiento de ®npq depende
de los mecanismos disipativos regulados del PSII (®npofast).

. Dnpofast X Dgp: existe una correlacion lineal negativa entre el ®npofast Y €l
gp, lo que significa que a medida que se cierran los centros de reaccion, el calor
excedente se disipa de una manera regulada a través del ciclo de las xantofilas.

e  Analizando los principales parametros de particion energética (®psi,
®nrg y Do), resalta la clara dependencia entre ®psii y @npg, quedando la disipacion
térmica basal (®no) como el pardmetro méas independiente, y menos relacionado con el
proceso fotoquimico (Dpsii).
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Seccion inferior corresponde a la dispersion de los genotipos para los cuatro ambientes luminicos y las tres
intensidades de flujo de fotones. Seccion superior corresponde a la correlacién numérica correspondiente a
cada grafico de dispersion.

Figura 5. Correlacidn entre parametros que componen la fluorescencia
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B. EFECTOS DE LAS FUENTES DE VARIACION SOBRE LOS PARAMETROS
DE PARTICION DE ENERGIA

Una vez efectuado el analisis de varianza segun el modelo lineal determinado
anteriormente, se observo que, para la mayoria de los parametros, las fuentes de
variacion que tuvieron un efecto significativo (valor p< 0.05) fueron el ambiente
luminico (AL) y la luz actinica (LA) asi como también la interaccion de los mismo (AL
* LA). Se observd que para el parametro ®novasal, ademas de tener valores significativos
para las fuentes de variacion mencionadas anteriormente (AL, LA y AL*LA) también
tuvo un efecto significativo el genotipo (G valor p< 0.05, Anexo 2).

Contemplando las fuentes de variacion que presentaron valores significativos
(Anexo 2), y las correlaciones entre los parametros de particion de energia (Figura 5), se
presenta a continuacion una serie de graficas en las que se relacionan los pardmetros con
mayor correlacion en funcion del ambiente luminico y la luz actinica.

1. Interaccidn entre ambiente luminico de desarrollo foliar v la intensidad de la luz

actinica, en la correlacion de los parametros de particién de energia
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Relacion entre rendimiento cuantico del PSII y la apertura de los centros de reaccion (®gp) en los cuatro
ambientes luminicos de desarrollo y para los tres tratamientos de luz actinica. a) Ensayo | (Invernaculo),
b) Ensayo Il (LEDpianco), €) Ensayo 11 (LEDazu), d) Ensayo IV (LEDojo).
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Figura 6. Correlacion de los parametros PSII y ®qp

Para los cuatro ambientes de desarrollo se observa una correlacion lineal positiva
de ambos parametros, existiendo dependencia entre ellos. A medida que los centros de
reaccion son excitados con mayor flujo de fotones, comienzan a cerrarse, repercutiendo
de forma directa en el rendimiento cuéntico del PSII. Al aumentar el flujo de luz actinica
se observa como los puntos pasan del cuadrante superior (mayor a 50%), al cuadrante
ubicado por debajo del 50% para ambos parametros.

Se observa, ademas, una dispersion diferencial entre los diferentes tratamientos
con luz actinica, lo cual resalta que para el tratamiento con 3000 umol fotones m?2 s
lexiste una respuesta diferencial entre los genotipos, ocurriendo en menor medida para
1000 pmol fotones m? s, no asi, para el tratamiento con 200 umol fotones m? s?, el
cual se observa una menor dispersion.
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Relacion entre el rendimiento cuéntico de la disipacion térmica no basal y el subcomponente ®@npofast, €N
cuatro ambientes luminicos de desarrollo y para tres tratamientos de luz actinica. a) Ensayo |
(Invernéculo), b) Ensayo Il (LEDpianco), €) Ensayo 11 (LEDgau), d) Ensayo 1V (LEDiojo).

Figura 7. Correlacion entre los parametros ®npg y ONpofast
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Para los cuatros ambientes luminicos de desarrollo, se observa una correlacién
lineal positiva. En medida que el flujo de luz actinica aumenta, ambos parametros
también los hacen, es decir, aumenta la disipacion térmica no basal (®neg), dejando en
evidencia la dependencia con el parametro ®@npofast.

A baja intensidad (200 pmol fotones m? s?), no existe diferenciacion entre
genotipos. En los tratamientos con mayor intensidad, existe diferenciacion genotipica,
asi como también se expresa la tolerancia a niveles elevados de irradiancia, llegado a
maximos del 75% de disipacion basal regulada.
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Relacion entre el rendimiento cuédntico de la disipacion termina no basal rapida (®neorst) Y €l sub-
componente de apertura de los centros de reaccion (®@qp), €n cuatro ambientes luminicos de desarrollo y
para tres tratamientos de luz actinica. a) Ensayo | (Invernaculo), b) Ensayo Il (LEDpianco), €) Ensayo 11
(LEDgzu1), d) Ensayo 1V (LEDyqjo).

Figura 8. Correlacion de los parametros ®npofast y Pgp

Se observa como a medida que aumenta el flujo de fotones, los centros de
reaccion se cierran, aumentando la disipacion térmica no basal rapida de manera
regulada. A su vez a mayor flujo, mayor es el intervalo en el cual se dispersan los
puntos, indicando un comportamiento diferencial entre los genotipos. El calor disipado
de manera regulada depende del grado de apertura de los centros de reaccion.
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Relacién entre el rendimiento cuantico de la disipacion térmica basal y el sub-componente de apertura de
los centros de reaccion (®gp), en cuatro ambientes luminicos de desarrollo y para tres tratamientos de luz
actinica. a) Ensayo | (Invernéaculo), b) Ensayo Il (LEDpianco), €) Ensayo I (LEDazi), d) Ensayo IV

(LEDrojo).
Figura 9. Correlacion de los parametros ®no basal Y Pop

Observando y comparando los parametros presentes en dichas graficas, resalta
el bajo porcentaje del parametro ®nopasat, llegando a como maximo, a un 30% del
rendimiento cuanticos del PSIl. En ambiente de invernaculo, led blanco y azul, los
valores de ®no basal SON menores al 15%, pero en ambiente de led rojo estos valores
superan el 15% llegando a méximos de 30%.

Altos niveles de irradiancia no alteran la disipacion basal. Existe diferenciacion
entre genotipos dentro del pardmetro de disipacion basal; el cual depende del ambiente
luminico de desarrollo.

2. Interaccion entre ambiente luminico de desarrollo foliar y los genotipos en la
correlacion de los pardmetros de particién de energia

a. Ambiente luminico: invernaculo

Todos los genotipos en el ambiente de invernaculo el parametro ®npgfast tienen
correlacion alta y negativa, con los pardmetros ®qp, ®gs y ®Pno basal, 0SCilando dichos
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valores entre -0.8 y -1. Esto sucede porque, tanto al disminuir el grado de apertura de los
centros de reaccion (®qp), Y el rendimiento potencial del fotosistema (®gs) por elevado
flujo de fotones, la energia excedente se disipa de manera regulada (®npofast). Con
respecto a la correlacion ®Onpofast Y Pno vasal, €Stablece que la energia que no se disipa
basalmente por medio de la estructura de los centros de reaccion, se disipa de manera
regulada.

Con respecto a las correlaciones altas y positivas se observa que la relacion
entre dqp y Onobasal S€ Mantiene en todos los genotipos. Indicando dependencia entre el
grado de apertura de los centros de reaccion y la composicion estructural de los centros
de reaccion del PSII.

Solo Arcadia y Ceibo presentan correlacion alta y positiva para los parametros
Dnposlow v Pnopsi. Lo cual estaria indicando que estos genotipos presentan mayor
sensibilidad el exceso luminico que el resto de los genotipos.

Los genotipos Arcadia, Kalena, Quebracho y Livia, mantienen una correlacion
positiva para los parametros ®q y ®gs, implicando que el grado de apertura de los
centros de reaccion depende del rendimiento potencial del PSII, mientras que en los
demas genotipos no se encuentra dicha asociacion.

Por ultimo se observa que para el genotipo Kalena, el rendimiento cuantico
potencial del PSII se asocia también al grado de disipacion térmica basal de las
estructuras de los centros de reaccion, lo cual no sucede en ninguno de los demas
genotipos (Figura 10).
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Correlacion del flujo de energia entre los parametros analizados para los siete genotipos de cebada
desarrollados en invernaculo. Lineas azules (correlaciones positivas mayores a 0.75), lineas rojas
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Carumbg, c¢) Ceibo, d) Cle 268, e) Kalena, f) Livia, g) Quebracho.

Figura 10. Flujo de energia para los siete genotipos de cebada en invernaculo
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b. Ambiente luminico: LED blanco

Todos los genotipos presentan correlacion alta y negativa entre el parametro
Dnpofast Y l0S pardmetros dqp, ®gs, al igual que en el ambiente de inverndculo. Sin
embargo, la correlacion positiva que se observo entre ®npgfast Y Pnobasal, para todos los
genotipos en el ambiente de invernaculo, en este ambiente se observé solo para la
mayoria de los genotipos, en Quebracho, la correlacion no superd el umbral establecido
(10.75]).

Carumbé, Arcadia y Livia presentan relacién negativa entre ®q y ®npgsiow, 10
que implica que a medida que disminuye el grado de apertura de los centros de reaccién
por exceso de energia, ésta se disipa de forma no regulada provocando fotodafio.

Arcadia, Ceibo y Cle268 presentan relacion negativa entre ®qs y ®npgsiow, 10
que indica el rendimiento potencial de su fotosistema disminuye sensiblemente frente al
fotodafio, indicando un precario mecanismo de fotoproteccion.

Arcadia y Kalena presentan relacion negativa entre ®q, y ®nopsn, indicando que
a medida que disminuye el grado de apertura de los centros de reaccion debido al alto
flujo energético, dicho exceso es disipado por la estructura del PSII.

Ceibo y Kalena presentan correlacion positiva entre los parametros ®gqs y
Dnovasal €Sto significa que el rendimiento cuéntico potencial del PSIl depende de la
estructura de los centros de reaccion, implicando que al aumentar la disipacion térmica
basal aumenta también el rendimiento cuantico potencial.

En este ambiente se observa que existe mayor diferencia en los procesos de
particion de energia entre los genotipos, en comparacion con el ambiente de invernaculo,
donde Arcadia es el genotipo que presenta mecanismos mas complejos, y Quebracho
mas simple (Figura 11).
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Correlacion del flujo de energia entre los pardmetros analizados para los siete genotipos de cebada
desarrollados en invernaculo. Lineas azules (correlaciones positivas mayores a 0.75), lineas rojas
(correlaciones negativas menores a -0.75), lineas grises (correlaciones menores a |0.75|). a) Arcadia, b)
Carumbe, c¢) Ceibo, d) Cle 268, e) Kalena, f) Livia, g) Quebracho.

Figura 11. Flujo de energia para los siete genotipos de cebada en ambiente led blanco
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¢. Ambiente luminico: LED azul

Los genotipos Ceibo, Cle268 y Livia, tienen el mismo comportamiento
correlativo entre sus parametros de flujo de energia. Se destaca una correlacion negativa
entre los parametros ®npgsiow y @nobasal 1a cual solo se expresd en el genotipo Carumbe
bajo led blanca. Lo que implica que la energia que no puede ser disipada
estructuralmente, genera dafio estructural en el fotosistema, dejando en evidencia la baja
respuesta frente al fotodafio en comparacion a los demés genotipos.

Se sigue manteniendo la correlacion negativa anteriormente descripta en los
demas ambientes entre los parametros ®@npofast Y 10S parametros ®qp, Ogs y ONo basal-

Carumbe, Ceibo, CLe268, Livia y Quebracho tienen correlacion negativa entre
los pardmetros ®qp y Oneosiow, 10 que significa que los centros de reaccion se cierran
debido al alto flujo de fotones incidentes, repercutiendo en un exceso de energia la cual
no puede ser disipada ni basal, ni reguladamente, generando darfio en el fotosistema.

En relacion a las correlaciones positivas se observa que el genotipo Quebracho
es el anico que, al aumentar su disipacion térmica basal bajo condiciones de luz azul,
aumenta también el dafio en su fotosistema (Figura 12)
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Correlacion del flujo de energia entre los parametros analizados para los siete genotipos de cebada
desarrollados en invernaculo. Lineas azules (correlaciones positivas mayores a 0.75), lineas rojas
(correlaciones negativas menores a -0.75), lineas grises (correlaciones menores a [0.75|). a) Arcadia, b)
Carumbe, ¢) Ceibo, d) Cle 268, e) Kalena, f) Livia, g) Quebracho.

Figura 12. Flujo de energia para los siete genotipos de cebada en ambiente led azul
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d. Ambiente luminico: LED rojo

Todos los genotipos presentan correlacion negativa entre ®@qp y ®npofast, Y entre
®no basal Y Pnrofast 10 que establece que a medida que el excedente de energia aumenta, el
aparato fotosintético de cada genotipo disipa dicha energia de manera regulada. Los
genotipos Arcadia, Kalena y Ceibo son los que presentan menor capacidad de
fotoproteccién debido a que a medida que el excedente de energia aumenta, si bien
pueden, en cierto grado, disipar de manera regulada, llega un punto donde se comienza a
dafiar el fotosistema, esto se observa en la correlacion positiva entre @ npofast Y Pnposiow

El genotipo Livia presenta una correlacion negativa para los parametros ®qp y
®nopsii, estableciendo que a medida que disminuye el grado de apertura de los centros
de reaccién por un excedente de energia, la disipacion del fotosistema no solo es de
manera regulada como se menciono en el parrafo anterior, sino tambiéen disipa de
manera basal (Figura 13).



36

a
‘qu @qs
e
e‘Z
(DNPQﬁlsl cDNPQ;luv\- d)_\lPofml lIJNPQaluw (DNPorm d).\lPQe.Iuva.
d
lbm,
-:El-E =
‘DNPoﬁm lDNPQsluw mwomt @y PQslow
g
SO
e‘L

q)NPQf&iL cDNPQsIow

Correlacion del flujo de energia entre los pardmetros analizados para los siete genotipos de cebada
desarrollados en invernaculo. Lineas azules (correlaciones positivas mayores a 0.75), lineas rojas
(correlaciones negativas menores a -0.75), lineas grises (correlaciones menores a |0.75]). a) Arcadia, b)
Carumbe, ¢) Ceibo, d) Cle 269, e) Kalena, f) Livia, g) Quebracho.

Figura 13. Flujo de energia para los siete genotipos de cebada en ambiente led rojo
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Tomando como punto de partida la intensidad del flujo luminico, se observa, al
igual que en estudio realizado por Kalaji et al. (2012), que, altas intensidades luminicas
influyen de manera negativa en la actividad del PSII, disminuyendo el ®psi. En relacion
a la calidad del espectro luminico, se destaca que bajo LED azul es donde se genera en
mayor proporcion, dafio en el PSII, disminuyendo el ®ps;, concordando dichos
resultados con los obtenidos por Semer et al. (2018), quienes enfatizan la baja eficiencia
que tienen las longitudes de onda menores a 580 nm sobre los centros de reaccion.
Dicho resultado se sostiene, ademas, por lo anteriormente mencionado por He et al.
(2015), los cuales postulan que la luz en el espectro del azul, aun asi, a bajas
intensidades, es mas eficiente en provocar fotoinactivacién del PSII debido a que
presenta mayor energia que en el espectro de rojos, mientras que en este Ultimo se
necesitan intensidades de aproximadamente 1000 pmol fotones m? s para provocar
dafio. A su vez esto puede relacionarse con los establecido por Hakala et al. (2005),
quienes postulan que la luz azul tiene mayor probabilidad de ser absorbida por el cluster
de Mn, y mayor preferencia por las clorofilas inicialmente.

Arcadia y Kalena presentaron el mejor comportamiento frente al exceso de
energia en el ambiente LED azul, disipando toda la energia excedente de manera
regulada. A su vez, fueron los Unicos en los que se presentdé dafio bajo LED rojo,
relacionado al grado de apertura de los centros de reaccion. Estos cultivares, de alto
potencial, presentan mecanismos regulatorios de disipacion regulada para espectros de
luz en el rango de los azules, pero también son sensible a altas intensidades de flujo en el
espectro del rojo. Lo que no lleva a pensar, que, el mayor potencial se expresa en los
cultivares que toleran altas intensidades bajo luz azul.

Los restantes cultivares de alto potencial, Livia y Cle 268, no presentaron
ninguna particularidad en su particién de energia en relacion a los testigos histéricos. Su
mayor desempefio en rendimiento puede que no se condicione con su potencial
fotoquimico.
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V. CONCLUSIONES

Observando el andlisis de varianza se establece que, para las diferentes
variedades de cebada, el ambiente luminico de desarrollo foliar, la intensidad de luz
actinica y la interaccion entre los mismos repercute diferencialmente en todos los
parametros de particién de energia en el PSIl. Solo para el pardmetro de disipacion
térmica basal (ONObasal) en ambiente de LEDrojo y bajos niveles de flujo fotonico
(200 umol fotones m-2 s-1) presentd efecto significativo en el genotipo. Concluyendo
que solo el parametro ®NObasal es genotipo dependiente (Figura 9d, Anexo 2).

Los grafos para cada genotipo difieren uno del otro en un mismo ambiente,
asi como también, para un mismo genotipo, son diferentes en cada ambiente. Si bien no
se demuestra mediante un analisis numérico la hipotesis de que la particion de energia
en el PSII es genotipo dependiente y que existe una interaccion genotipo por ambiente
luminico en cebada, se podria llegar a aceptar ambas hipétesis (Figura 10 a 13).

1. Se observo que la energia que se destina a la fase fotoquimica (®psi) podria tener
dependencia del grado de apertura de los centros de reaccion (®qp). Por otro lado, al
estudiar la particion de energia de cada genotipo en los distintos ambientes, se
observé que, el dqp se correlaciond con méas parametros de la particion de energia que
el otro componente del ®psy.

2. Para todos los genotipos en los cuatro ambientes de desarrollo, y para los tres niveles
de flujo de fotones, el grado de apertura de los centros de reaccion (®qp) depende de
la conformacion estructural de los centros de reaccion (®no basal).

3. Para todos los genotipos, en los cuatro ambientes de desarrollo, y para los tres niveles
de luz actinica, el exceso de energia se disip6 mayormente, de forma regulada
(correlacion entre ®qp Y Dnpofast).

4. En el ambiente de desarrollo LED azul, es donde aparentemente, se observd
mayormente el fenémeno de fotodafio relacionado no solo al grado de apertura de los
centros de reaccion, sino también al rendimiento potencial del PSI (®gp y ®npgsiow) Y
((Dqs y q)NPQsIow)-

5. En el ambiente LED rojo el rendimiento potencial del PSII (®gs), parece no depender
de la disipacion térmica regulada (®npofast), Ni tampoco del grado de apertura de los
centros de reaccion (®gp), cOMo ocurre en los demas ambientes.
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6. Dentro de los genotipos de alto potencial, Arcadia y Kalena parecen destacarse por su
mejor comportamiento frente al exceso de energia en ambiente de LED azul en
relacion a los demas genotipos.
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VI. RESUMEN

El objetivo del trabajo fue evaluar la respuesta de la actividad fotosintética en
plantas de cebada, desarrolladas en diferentes ambientes luminicos. Se utilizaron siete
genotipos de cebada, los cuales se dividieron en dos grupos, los de alto potencial
(Arcadia, Kalena, Cle 268 y Livia) y los testigos historicos (Quebracho, Carumbé y
Ceibo) los cuales se germinaron y desarrollaron hasta la segunda hoja en invernaculo.
Luego, una vez desarrollada la segunda hoja, se trasladaron a diferentes ambientes
luminicos para que, en dicho ambiente, se desarrolle la tercera hoja. Una vez
desarrollada la tercera hoja en el ambiente a evaluar, se medi6 la particion de la energia
mediante fluorescencia de la clorofila con método PAM (pulso de amplitud modulada).
Se utilizaron cuatros ambientes luminicos de desarrollo con la misma potencia, pero
diferente calidad espectral (invernaculo, LED blanco, LED azul y LED rojo), y tres
intensidades de luz actinica (200, 1000, y 3000 pmol fotones m?s?). La particion de
energia se calculdo en base a tres parametros principales (®psi, ®nrg, Pno) Y SUS
correspondientes subparametros (@qp y @gs; Pnrorast Y Pnrosiow; Pro.basal Y Propsit), 10S
cuales fueron extraidos del perfil de medicion de la fluorescencia. Los resultados
obtenidos fueron que el rendimiento cuantico del PSII depende del grado de apertura de
los centros de reaccion y no del rendimiento potencial del PSII. Altas intensidades de luz
actinica provocaron disipacion térmica de manera regulada, pero en el ambiente de LED
azul la particion de energia se asocio al parametro ®npgsiow €N Mayor grado, indicando
dafio en el fotosistema. Los genotipos Kalena y Arcadia presentaron una particion de la
energia mas compleja que los demas genotipos en el ambiente LED rojo. Contrariamente
a lo que ocurre en el ambiente LED azul, en el cual, dichos genotipos presentaron menor
complejidad en su particion energética respecto de los otros genotipos y no se expreso el
fendmeno de fotodafio. Es por ello que se confirmd que, el ambiente luminico durante el
desarrollo foliar en cebada repercute en la particion de energia en el fotosistema Il y
siendo ésta genotipo dependiente. Ningun genotipo se comportd de igual formar en los
diferentes ambientes, dejando en evidencia la existencia de la interaccion genotipo por
ambiente luminico en la particidbn de energia durante los primeros procesos de la
fotosintesis.

Palabras clave: Cebada; Genotipos; Ambiente luminico; Particion de energia.
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VIl. SUMMARY

The objective of this work was to evaluate the response of photosynthetic
activity in barley plants grown in different light environments. Seven barley genotypes
were used, which were germinated and developed to the second leaf in greenhouses.
Then, once the second leaf developed, they were transferred to different light
environments to develop the third leaf in that environment. Once the third leaf
developed in the environment to be evaluated, energy partitioning was measured by
chlorophyll fluorescence using the PAM (pulse amplitude modulated) method. Four
light development environments were used with the same power, but different spectral
quality (greenhouse, white LED, blue LED and red LED), and three intensities of actinic
light (200, 1000, and 3000 mol photons m-2 s-1). The energy partitioning was calculated
based on three main parameters (®PSIlI, ®NPQ, ®NO) and their corresponding
subparameters (®gp and ®qgs; Onporast and Onpgsiow; ONobasal aNd Dnopsit), Which were
extracted from the fluorescence measurement profile. The results obtained were that the
quantum yield of PSII depends on the degree of opening of the reaction centers and not
on the potential yield of PSII. High intensities of actinic light caused thermal dissipation
in a regulated manner, but in the blue LED environment energy partitioning was
associated with the ®npgsiow parameter to a greater degree, indicating photosystem
damage. The Kalena and Arcadia genotypes presented a more complex energy
partitioning than the other genotypes in the red LED environment. Contrary to what
occurs in the blue LED environment, in which these genotypes presented less
complexity in their energy partitioning compared to the other genotypes and the
photodamage phenomenon was not expressed. Therefore, we confirm that the light
environment during leaf development in barley has an effect on energy partitioning in
photosystem Il and that it is genotype dependent. No genotype behaved in the same way
in the different environments, showing the existence of a genotype by light environment
interaction in energy partitioning during the first processes of photosynthesis.

Key words: Barley; Genotypes; Light environments; Energy partition.
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IX. ANEXOS

Anexo 1. Componentes solucion Hoagland

Componente Solucion
Macronutriente

2M KNO; 202 g/L
1M Ca(NOs)2#4H-0 236 g/0.5L
Hierro (Sprint 138 quelato de hierro) 15 g/L
2M MgSO4+7H,0 493 g/L
1M NH:NOs 80 g/L
Micronutrientes

HsBO3 2.86 g/L
MnClz+4H-0 1.81 g/L
ZnS04+7H-0 0.22 g/L
CuS0O4+5H0 0.051 g/L
HsMoO4H20 0 0.09 g/L
Na;Mo004+2H,0 0.12 g/L

IM KHzPO, (pH 6.0)

136 g/L
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Anexo 2. Tabla de analisis de varianza
Variable Fuente de variacion SSn  SSd DFn F p p<.05
ambiente 0.172 0.538 3 25.186 3.58E-14 *
luz actinica 11.55 0.538 2 2532.83 3.33E-160 *
genotipo 0.02 0.538 6 1.435 0.202
Dpg)y ambiente:luz actinica 0.214 0.538 6 15.648 4.14E-15 *
ambiente:genotipo 0.051 0.538 18 1.253 0.221
luz actinica:genotipo 0.019 0.538 12 0.706 0.745
ambiente:luz actinica:genotipo  0.057 0.538 36 0.691 0.908
ambiente 0.135 0.865 3 12.271 1.73E-07 *
luz actinica 13.54 0.865 2 184596  7.8E-145 *
genotipo 0.023 0.865 6 1.064 0.385
Dgp ambiente:luz actinica 029 0865 6 13.194 7.1E-13 *
ambiente:genotipo 0.089 0.865 18 1.343 0.162
luz actinica:genotipo 0.044 0.865 12 1.005 0.445
ambiente:luz actinica:genotipo  0.099 0.865 36 0.751 0.848
ambiente 0.173 0.265 3 51.382 1.35E-25 *
luz actinica 0.621 0.265 2 276.778 1.3E-62 *
genotipo 0.013 0.265 6 1.932 0.077
Dgs ambiente:luz actinica 0.067 0.265 6 9.922 9.18E-10 *
ambiente:genotipo 0.026 0.265 18 1.28 0.202
luz actinica:genotipo 0.013 0.265 12 0.931 0.516
ambiente:luz actinica:genotipo 0.03 0.265 36 0.753 0.845
ambiente 0.207 0.543 3 29.93 1.96E-16 *
luz actinica 14.4 0.543 2 3128.37 1.37E-170 *
genotipo 0.018 0.543 6 1.27 0.272
Dnpo ambiente:luz actinica 0.184 0.543 6 13.334 5.27E-13 *
ambiente:genotipo 0.062 0.543 18 1.499 0.091
luz actinica:genotipo 0.019 0.543 12 0.675 0.775
ambiente:luz actinica:genotipo  0.067 0.543 36 0.808 0.776
ambiente 0.043 0.224 3 15.001 5.71E-09 *
luz actinica 0.173 0.224 2 90.962 5.18E-30 *
genotipo 0.005 0.224 6 0.877 0.512
Dno ambiente:luz actinica 0.135 0.224 6 23.619 8.18E-22 *
ambiente:genotipo 0.015 0.224 18 0.888 0.594
luz actinica:genotipo 0.005 0.224 12 0.441 0.945
ambiente:luz actinica:genotipo 0.03 0.224 36 0.883 0.664
ambiente 0.032 0.144 3 17.227 3.78E-10 *
luz actinica 0.106 0.144 2 86.515 6.56E-29 *
genotipo 0.005 0.144 6 1.448 0.197
Dnopsii ambiente:luz actinica 0.026 0.144 6 7.13 5.36E-07 *
ambiente:genotipo 0.01 0.144 18 0.893 0.588
luz actinica:genotipo 0.007 0.144 12 0.943 0.504
ambiente:luz actinica:genotipo  0.019 0.144 36 0.842 0.727
ambiente 0.068 0.066 3 81.03 4.56E-36 *
luz actinica 0.441 0.066 2 787.139 3.89E-105 *
genotipo 0.004 0.066 6 2.664 0.016 *
Dnobasal ambiente:luz actinica 0.137 0.066 6 81.559 9.42E-55 *
ambiente:genotipo 0.006 0.066 18 1.163 0.293
luz actinica:genotipo 0.003 0.066 12 1.023 0.428
ambiente:luz actinica:genotipo  0.009 0.066 36 0.898 0.64
ambiente 0.138 0.41 3 26.406 9.18E-15 *
luz actinica 12.31 041 2 3539.92 1.05E-176 *
genotipo 0.01 041 6 1.006 0.422
Dnporast ambiente:luz actinica 0.114 041 6 10.898 1.05E-10 *
ambiente:genotipo 0.046 0.41 18 1.471 0.101
luz actinica:genotipo 0.016 0.41 12 0.77 0.681
ambiente:luz actinica:genotipo  0.049 0.41 36 0.783 0.808
ambiente 0.004 0.061 3 5.527 0.001 *
luz actinica 0.037 0.061 2 72.306 3.21E-25 *
genotipo 0.001 0.061 6 0.842 0.538
Prpasiow ambiente:luz actinica 0.018 0.061 6 11.758 1.58E-11 *
ambiente:genotipo 0.004 0.061 18 0.86 0.628
luz actinica:genotipo 0.001 0.061 12 0.398 0.963
ambiente:luz actinica:genotipo  0.003 0.061 36 0.367 1
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