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I. MORFOLOGIA DE LA PLANTA DE ARROZ

El conocimiento de las caracteristicas morfoldgicas de la planta tiene una utilidad practica, ya
que permite caracterizarla fenotipicamente, identificar sus diferentes estados de crecimiento y
desarrollo, identificar el momento apropiado para realizar una practica agronémica determinada
(aplicacion de nitrégeno, herbicida, manejo del agua, otros) y describir una variedad con fines
cientificos, técnicos y comerciales.

En climas templados y subtropicales, el arroz cultivado se considera una planta anual, semi-acua-
tica, aunque en condiciones tropicales puede sobrevivir como planta perenne, al rebrotar luego
de realizada la cosecha, lo cual podria generar una segunda cosecha o forraje para el pastoreo de
animales.

Morfologia de la raiz

El desarrollo de las raices esta controlado por factores genéticos y ambientales (Yang y Hwa, 2008;
Meng et al., 2019; Zhao et al., 2019). Las raices tienen diversas funciones, al servir como soporte y
fijacion de la planta, absorcion de agua y nutrientes, y constante monitorizacion de las condicio-
nes del suelo (contenido de agua, nivel de nutrientes y presencia de elementos toxicos). Es por
ello que estan constantemente adaptandose a su ambiente (Gu et al.,, 2017).

La planta de arroz desarrolla tres tipos de raices: radicula (raiz primaria), raices del mesocotilo
(parte del tallo entre el coledptilo y la primera hoja) y raices adventicias (o nodales) (Foto 1). Estos
tres tipos de raices se forman a partir de diferentes tejidos: embrion, mesocétilo y nudos del tallo,
respectivamente (Yoshida, 1981; Moldenhauer y Gibbons, 2003).

La radicula emerge del eje basal-dorsal del embrién, lo cual esta regulado genéticamente (Yang
y Hwa, 2008). Esta raiz es Unica y puede alcanzar unos 15 cm. Su funcién principal es la absorcién
de nutrientes y agua desde la emergencia, el estado de plantula hasta el estado de la séptima
hoja visible (Yoshida, 1981; Moldenhauer y Gibbons, 2003).
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Foto 1. Radicula seminal, coleéptilo e hipocétilo de plantula de arroz.
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La raiz del mesocétilo se puede formar en condiciones especiales de manejo, por ejemplo, una
siembra profunda o tratamiento de la semilla con productos quimicos. Estas raices son delgadas,
no ramificadas, y se desarrollan desde la parte inferior a la superior del mesocétilo y crecen hori-
zontalmente (Yoshida, 1981; Moldenhauer y Gibbons, 2003).

Las raices adventicias componen el sistema radicular del arroz y se desarrollan en los nudos del
tallo (Foto 2). Las raices que se forman en los nudos del tallo se llaman primarias. El nimero de
raices que emerge de cada tallo y su largo aumentan hasta la emergencia de la panoja. Las raices
adventicias primarias dan origen a raices secundarias, las que a su vez originan raices terciarias y
asi sucesivamente. A medida que se van ramificando, van disminuyendo su didmetro (Molden-
hauer y Gibbons, 2003).

Foto 2. Raices adventicias de planta de arroz adulta.

En los sistemas inundados, la planta de arroz posee estrategias para enfrentar la inundacién y
favorecer su crecimiento. Para ello genera: 1) la emisidn de raices adventicias que nacen a partir
del sub-nudo ubicado entre la unién del mesocétilo con el coledptilo; 2) la formacion del aerén-
quima que evita la asfixia radicular (Vriezen et al., 2003); 3) el incremento de la elongacién del
tallo ante el aumento de la profundidad de la lamina de agua, permitiendo a las hojas alcanzar
el espacio aéreo para realizar su metabolismo aerébico y fijar CO, (Vriezen et al., 2003; Sarkar
et al., 2006); 4) la absorcidn mas eficiente del nitrégeno en forma de amonio en condiciones de
inundacion (Yoshida, 1981); y 5) una mayor acumulacién de carbohidratos en condiciones de
inundacién (Das et al., 2005; Kawano et al., 2009).

En este sentido, la raiz del arroz ha desarrollado grandes espacios de aire denominados ae-
rénquimas, similares a tubos que se conectan con otros espacios de aire similares, ubicados
en el tallo y las hojas (Yoshida, 1981). En la planta de arroz el aerénquima se forma con o sin
inundacion, pero bajo inundacion los espacios de aire son mas numerosos y mas grandes, lo
que brinda un mecanismo de adaptacién (Yoshida, 1981). Esta estructura forma un conducto
de difusion del aire desde la atmodsfera hacia la raiz, y es utilizado en la respiracion. El aire que
llega desde la atmédsfera hasta la raiz, sale de ellas y se difunde en el suelo, creando en la rizés-
fera una interfase de éxido-reduccion (Drew et al., 2000; Steffens et al., 2011). Bajo inundaciéon
continua, la rizésfera del arroz mantiene una gran capacidad de oxidacion hasta el inicio de la
etapa reproductiva. Desde el momento de la diferenciacion del primordio de la panoja hasta el
de floracién, la rizésfera se vuelve reductiva, lo que se relaciona a la ocurrencia de los procesos
de o6xido-reduccion del suelo més que a la etapa fenoldgica. Es asi como, al inicio de la etapa
reproductiva, la planta es muy susceptible a la toxicidad de los compuestos reducidos que se
forman y, segun el manejo del suelo, el potencial redox del suelo puede ser tan bajo que se de-
sarrollan en la interfase suelo-agua otro tipo de raices, en forma de mata, que absorben el oxi-
geno del agua superficial y que contribuirian con la oxidacion del sistema radical mas profundo
(Yoshida, 1981).
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Morfologia del tallo

El tallo es una estructura erecta, de forma cilindrica y con un nimero variable de nudos. La
porcion del tallo ubicada entre nudos es hueca y finamente estriada y se denomina entrenudo
(Chang et al., 1965).

En relacion al crecimiento vegetativo, la unidad bdsica y repetitiva de crecimiento del tallo estd
basada en el concepto de fitdbmero. Esta unidad se define como un entrenudo que produce una
hoja en su parte superior, una yema de macollo en la parte inferior, y una raiz en la parte superior
e inferior (Moldenhauer y Gibbons, 2003).

Asi, cada tallo esta compuesto de nudos y entrenudos. El nudo es la parte compacta del tallo
donde se adhiere la base de la vaina de la hoja. La formacion y expansién de un entrenudo hue-
co sobre la corona da origen al tallo, y determina su longitud y, en parte, la altura de la planta.
El entrenudo se forma entre el nudo superior de la corona y el nudo del tallo recién formado. El
crecimiento del tallo es producto, principalmente, del crecimiento de sus células en longitud. Este
proceso de elongacion de los tallos ocurre en forma similar en las macollas, aunque un poco mas
tarde que en el tallo principal (Dunand y Saichuk, 2009).

El primer entrenudo es llamado basal, siendo el mas corto y grueso. Esta ubicado sobre la corona
y no posee raices. El Ultimo entrenudo es el mas largo y delgado, conectandose directamente con
la base de la panicula. El nUmero de entrenudos que se forma en el tallo principal es mas o menos
constante en cada variedad, y puede variar entre cinco y seis visibles por arriba de la corona. Los
tallos de las macollas poseen menos entrenudos y se forman después de los entrenudos del tallo
principal (Chang et al., 1965).

Una vez que el primer nudo se asoma sobre la superficie del suelo, comienza una etapa de rapido
crecimiento de la planta. Es decir, el tallo principal se elonga y aparecen en forma sucesiva nuevos
nudos y entrenudos, ya que en los nudos se encuentran los meristemas intercalares que produ-
cen nuevas células para el crecimiento de los tallos (Moldenhauer y Gibbons, 2003).

Durante la fase vegetativa, la elongacién de los entrenudos es escasa y permanece cerca del
suelo. Sin embargo, en el momento de la diferenciacién del primordio de la panicula, los nudos
superiores se elongan para permitir la excersion de ésta. Por lo tanto, el tallo maduro posee una
porcién no elongada y otra elongada; es decir, los entrenudos més cercanos a la base del tallo son
mas cortos que los ubicados en su parte superior (Moldenhauer y Gibbons, 2003). La elongacion
de los entrenudos estd estrechamente asociada a la duracion del crecimiento de la planta. Es asi
como, en variedades precoces y semi-precoces, comienza alrededor del inicio del crecimiento del
primordio mientras que, en variedades tardias, comienza antes del inicio de este proceso (Yoshi-
da, 1981).

El tallo principal es el primer tallo de la planta y se desarrolla temprano en la fase vegetativa. Po-
see un numero predeterminado de hojas que depende de la variedad y de las condiciones am-
bientales. El nudo del coleéptilo, ubicado en la base del tallo, es morfolégicamente Unico, pues no
forma macollas, aunque el primordio radicular da origen a una Unica raiz primaria. Se considera
que el nimero de nudos es igual al nUmero de hojas de la planta mas dos, que serian el nudo del
coledptilo y el nudo de insercién de la panicula (neck-node) (Yoshida, 1981).

Las macollas son tallos secundarios que se desarrollan desde el tallo principal, a partir de la yema
axilar existente en uno de los primeros nudos del tallo principal (Foto 3). En cada tallo se forman
primordios de macollas, los que estan ubicados en cada base de la hoja. Cuando emerge la quinta
hoja en el tallo principal, aparece la primera hoja en la macolla de la axila de la segunda hoja del
mismo tallo. Asi, la emergencia de la hoja del tallo principal y de la macolla crecen en forma sin-
cronizada. Por otro lado, el coledptilo y la primera hoja (profilo) normalmente no producen maco-
llas (Yoshida, 1981).
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Cada macolla constituye una unidad completa, compuesta de un tallo, raices, hojas, macollas y
paniculas. Por lo tanto, las macollas, y segun el manejo del cultivo, contribuyen al rendimiento fi-
nal. Las macollas se pueden separar de la planta y ser trasplantadas, sirviendo como un medio de
propagacion vegetativa de la planta (Dunand y Saichuk, 2009).

Tallo principal ‘
by

Foto 3. Plantulas en inicio de macolla.

Las macollas se forman en orden alterno en el tallo principal. Las macollas que crecen desde el
tallo principal se llaman macollas primarias. Estas macollas primarias pueden generar macollas
secundarias y, a partir de ellas, las macollas terciarias (Chang et al., 1965). Las macollas son morfo-
I6gicamente dificiles de distinguir del tallo principal. Por tal motivo, deben ser identificadas tem-
prano en el desarrollo de la planta (Moldenhauer y Gibbons, 2003).

La primera macolla se desarrolla cuando la planta tiene aproximadamente unas cinco hojas vi-
sibles, ubicdndose entre el tallo principal y la segunda hoja (primera hoja verdadera) (Yoshida,
1981). Cuando la planta tiene seis hojas, emerge la segunda macolla que se ubica entre el tallo
principal y la tercera hoja (Moldenhauer y Gibbons, 2003).

El nimero total de macollas depende de la variedad y de factores agronémicos, tales como den-
sidad de poblacion, fecha de siembra, fertilidad del suelo, entre otros. Las macollas secundarias y
terciarias presentan menor crecimiento que el tallo principal y son menos productivas (Yoshida,
1981). Bajo condiciones de siembra de alta densidad, generalmente utilizando variedades moder-
nas semi-enanas, las plantas producen al menos una macolla principal. Asi, en el momento de la
cosecha, la panicula de la macolla primaria iguala en madurez a la del tallo principal, contribuyen-
do significativamente al rendimiento final del cultivo.

La altura del tallo principal constituye la altura de la planta y se mide desde el suelo al dpice de la
panicula. La reduccién de la altura de la planta de arroz en las variedades modernas semi-enanas
ha significado un salto productivo muy importante en el mundo, llamado Revoluciéon Verde. La
base genética de esta reduccion de altura es la presencia de un alelo mutante sd-1 (semi-dwardf-1)
que regula la menor altura del tallo y la menor longitud del coleéptilo en la germinacién (Turner
et al,, 1982; Dilday et al., 1990). La altura de planta es un factor muy importante, relacionado con
la respuesta del cultivo a la tendedura (vuelco) ocasionado por tormentas, vientos intensos y/o
exceso de fertilizacion nitrogenada. Por este motivo, al bajar la altura de la planta, se aumentaron
los rendimientos del cultivo (Wu et al., 2011).
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En arroz se distinguen cuatro causas que contribuyen a la tendedura de la planta: un pobre cre-
cimiento radicular, el debilitamiento de los entrenudos inferiores del tallo, la sensibilidad a los
vientos fuertes debido a la mayor altura y la curvatura del tallo que se produce por el gran peso
de la panoja (Hirano et al.,, 2017). A nivel morfo-anatémico, el mayor didametro de entrenudos, el
acortamiento de los entrenudos basales y el mayor peso por unidad de longitud de las vainas de
las hojas, son caracteres que disminuyen la tendedura (vuelcos) (Zhang et al.,, 2014; 2016). Sin em-
bargo, la reduccion de altura no siempre es benéfica, ya que ocasiona una reduccion de biomasa
y una menor distribucién de fotosintatos al grano, comprometiendo el rendimiento (Hirano et al.,
2017). A su vez, es claro que las vainas de las hojas de la planta de arroz tienen una importante
contribucién sobre la resistencia de los tallos. El tallo permanece protegido por la vaina de la hoja,
hasta que una pequena porcion del tallo queda excerto con la panicula después de la emergencia
de la panoja (Yoshida, 1981).

Morfologia de las hojas

Las hojas de la planta se producen repetitivamente como 6rganos laterales del meristema apical
del tallo. El desarrollo de la hoja es un proceso complejo que incluye division y expansién celular,
determinacion del eje y su diferenciacion, y especificacion de los tejidos (Itoh et al., 2005).

Las hojas de la planta se encuentran distribuidas en forma alterna a lo largo del tallo y estan for-
madas por tres componentes:

a) Lavaina: Es la parte proximal de la hoja que envuelve el dpice del tallo y las hojas nuevas para
su proteccién de posibles danos fisicos. La vaina esta adherida, en su parte basal, al nudo. Ac-
tua como soporte durante la etapa vegetativa de la planta y como un lugar de acumulacién de
almidén y azucar, antes de la emergencia de la panoja (Foto 4). Durante la fase reproductiva, la
vaina ayuda a proteger y soportar el tallo. Es fotosintéticamente activa y protege el desarrollo
de la panicula (Moldenhauer y Gibbons, 2003; Itoh et al., 2005).

| Lamina de la hoja |

‘ Cuello de la hoja

| Vaina de la hoja

Foto 4. Vaina, cuello y IJdmina de la hoja en arroz.
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b) Cuello: El limite de uniéon entre la ldmina y la vaina de la hoja es llamado cuello, pudiendo ser
de color verde o purpura. Es donde se encuentra la ligula y la auricula. La ligula es una estruc-
tura delgada, triangular y membranosa, ubicada entre la ldmina de la hoja y la vaina, y puede
tener diferentes formas y colores (Chang et al.,, 1965). La funcion de la ligula no estd muy clara,
pero se postula que regula la humedad y la aireacién de la zona comprendida entre el tallo y la
vaina, o previene la entrada del agua de lluvia a la vaina. Las auriculas son dos apéndices que
se encuentran en el limite entre la vaina y el cuello, y pueden ser de color blanco o verde. Al-
gunas variedades no tienen ligula ni auricula (Moldenhauer y Gibbons, 2003; Itoh et al., 2005),
aunque la mayoria de las variedades comerciales de arroz las tienen. Estas estructuras son
agrondmicamente importantes (Foto 5), pues permiten en la emergencia, diferenciar la planta
de arroz de malezas como, por ejemplo, Echinochloa spp. que carece de ligula y auricula.

Ligula
membrana
interior

Auriculas

Foto 5. Ligulas y auriculas presentes en la planta de arroz.

¢) Ldmina: Es la region distal de la hoja. La lamina de la hoja es larga y lanceolada. Posee venas
paralelas y su superficie puede ser pubescente o glabra (no pubescente). La ldmina es el érga-
no principal para la fotosintesis y la transpiracién de la planta. El largo de la Idmina de la hoja
aumenta a medida que se ubica en las posiciones mas altas de la planta (Moldenhauer y Gib-
bons, 2003; Itoh et al., 2005).

En el haz de la hoja se encuentran células buliformes ubicadas en hileras verticales entre los dos
tipos de haces vasculares, xilema ubicado en el haz de la hoja y floema en el envés de la hoja,
donde es posible encontrar también numerosas papilas y varios tipos de tricomas (vellosidades)
que son detectables a nivel macroscépico (Moldenhauer y Gibbons, 2003). Las variedades de
arroz pueden tener a la vista y al tacto, lamina foliar sin tricomas (glabra) o con tricomas (pubes-
centes). La pubescencia foliar (que suele ir acompanada de pubescencia en la caridpside) puede
ser agrondmicamente ventajosa como una proteccion ante estreses bidticos y abiéticos, pero
desventajosa para la cosecha y poscosecha, ya que los tricomas de arroz, que acumulan silice, son
muy asperos, abrasivos y desgastan las piezas de las maquinarias (Hu et al., 2013).

Los estomas son células complejas que estan especializadas para el intercambio gaseoso entre la
hoja y el medio ambiente. Los estomas se distribuyen en hileras verticales en la superficie de la
hoja y consisten en dos células de guarda, angostas y con paredes gruesas, y dos células subsidia-
rias que rodean las células estomaticas (Itoh et al., 2005).

Morfologia de la inflorescencia, panicula o panoja

El arroz es una planta de dia corto y sin requerimientos de vernalizacion. Existe variabilidad gené-
tica para la sensibilidad al fotoperiodo. De esta forma, los cultivares pueden clasificarse segun el
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tiempo que demoran en llegar a la diferenciacién del primordio floral en altamente sensibles, me-
dianamente sensibles e insensibles al fotoperiodo (Yoshida, 1981). La mayoria de las variedades
comerciales son insensibles al fotoperiodo, donde el tiempo a floracién no depende de la longi-
tud del dia. La inflorescencia del arroz es clasificada como una panoja compuesta formada de un
numero variable de espiguillas (Ikeda et al., 2004; Yang et al., 2006).

La formacién de la panicula comienza con la diferenciacion del primordio floral, y estd influen-
ciada por factores genéticos y ambientales. Desde la diferenciaciéon del primordio floral hasta la
iniciacion de la panicula visible (1 mm) transcurren entre 7y 10 d, y 30 d hasta la floracién (Foto 6)
(Yoshida, 1981).

Foto 6. Inicio de desarrollo de panicula, entre 3 y 5 mm, para tres variedades comerciales chilenas de
arroz.

La estructura floral del arroz es la espiguilla que esta formada por las glumas (lemmay pélea) y la
flor. La flor tiene seis estambres compuestos por filamentos y anteras. Cada antera estd formada
por cuatro sacos donde se almacenan los granos de polen. El desarrollo de todas estas estructuras
estd bajo control genético (Yoshida y Nagato, 2011).

La estructura de la panicula varia segun las variedades y es importante porque contribuye al ren-
dimiento final del grano. El crecimiento de los granos varia segun la ubicacidon dentro de la pani-
cula, siendo, en algunos casos, los mas desarrollados y productivos los que se ubican en la parte
superior (Yang y Zhang, 2010). La inflorescencia tiene dos tipos de meristemas; el del raquis y el
de las ramas. El meristema del raquis no se convierte en meristema de la espiguilla, aborta y se
mantiene como vestigial cerca de la base de la ultima rama principal. En contraste, las ramas pri-
marias y secundarias terminan en flores (Ikeda et al., 2004).

La panicula estad ubicada sobre el nudo apical del tallo, llamado nudo ciliar o basal, y general-
mente carece de yemas y hojas. La panicula esta compuesta de cuello nodal (o base), raquis (o
axis), ramas primarias y secundarias, pedicelos, glumas rudimentarias y espiguillas (Moldenhauer
y Gibbons, 2003; Moldenhauer et al., 2018). Las ramas primarias generalmente aparecen 8 a 10
d después de la emergencia de la panoja, cuando se separan del raquis y pueden tener ramas
secundarias. Las ramas primarias se forman en espiral. La mayor longitud de la rama primaria se
observa en la cuarta o quinta rama y decrece hacia el apice. El nimero de ramas secundarias se
correlaciona positivamente con la longitud de las ramas primarias (lkeda et al., 2004).

Los pedicelos se forman desde los nudos en los extremos de las ramas primarias y desde los nu-
dos de ramas secundarias y las espiguillas del término de los pedicelos (Moldenhauer y Gibbons,
2003).

Al finalizar el periodo vegetativo, después de producirse la Gltima hoja, la hoja bandera, el meris-
tema apical del tallo se convierte en el meristema de la inflorescencia (meristema del raquis) que
se encarga de producir las bracteas (primordios) y las ramas primarias en arreglo espiral. Cuando
todos los primordios de las ramas primarias se han producido, comienza el periodo de elonga-
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cién, casi simultdaneamente. El desarrollo posterior es mayor en las ramas distales que en las proxi-
males (Ikeda et al., 2004). El apice de cada rama principal mantiene su actividad meristematica y
produce bracteas, ramas secundarias y espiguillas. Las ramas secundarias no presentan alternan-
Cia en su crecimiento, sino superposicion en dos hileras con un angulo de divergencia de, aproxi-
madamente, 110°. Cuando la inflorescencia alcanza 40 mm de longitud y tiene todos los drganos
formados, comienza un proceso de rapida elongacion de la inflorescencia y de todos sus 6rganos,
seguido por la diferenciacién del évulo y de las anteras (Ikeda et al., 2004).

Las paniculas pueden ser compactas, intermedias o abiertas, segun el angulo que formen las ra-
mificaciones al salir del eje de la panicula. Las espiguillas que primero florecen son las ubicadas en
la parte superior y luego la floracién progresa hacia la base. Dentro de la panoja la floracion tarda
entre 7 y 10 d, mientras que en el cultivo tarda de 15 a 20 d, porque se suma el efecto del desa-
rrollo tardio de las macollas. La panicula se mantiene erecta durante la floracién y se va doblando
progresivamente a medida que ocurre el llenado de los granos (Yoshida, 1981).

Morfologia de la espiguilla

En la inflorescencia del arroz, la espiguilla estd directamente conectada a las ramas laterales de
la panoja mediante el pedicelo, cuyo nimero se reduce en sentido acropétalo (desde la base al
apice). Las ramas laterales de la panoja que estan adheridas directamente al raquis, se denominan
ramas primarias y las que estan sujetas a las ramas primarias se llaman ramas secundarias. Si la
rama es suficientemente pequefia como para estar compuesta por una sola espiguilla se llama
pedunculo (Ikeda et al., 2004; Yang et al., 2006).

Los meristemas de las ramas primarias y secundarias producen el primordio de las espiguillas. Sus
extremos funcionan como meristemas (meristema de la espiguilla) y se diferencian en érganos la-
terales que forman la espiguilla. Tedricamente la espiguilla de la planta de arroz posee tres flores.
Sin embargo, se desarrolla una sola flor ya que el meristema de la espiguilla se convierte en meris-
tema floral después de producir dos pares de glumas estériles, por lo cual, en muchas ocasiones
se usan los términos ‘flor" y “espiguilla® como sinénimos (Foto 7).

Sobre estas dos glumas rudimentarias se producen dos nuevas glumas, también estériles, pero
de mayor tamano, llamadas ‘glumas vacias’, y dos glumas de mayor tamano llamadas lemma y
palea. La lemma es de mayor tamano que la palea y posee cinco ejes vasculares mientras que la
palea posee sélo tres. Las seis glumas poseen un arreglo alternado. La lemma y la palea cubren la
flor, pudiendo o no tener aristas (Chang et al., 1965).

= '
Raquilla 3
estériles Pedicelo

Foto 7. Espiguilla completa que contiene la flor.
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Con posterioridad a la formacion de la pélea se forman tres clases de 6rganos florales, pasando
el meristema a llamarse meristema floral. El primer érgano consiste de dos lodiculos (pétalos),
ubicados en el lado de la lemma, y la formacion de seis primordios estambres. Alrededor de la for-
macién del primordio del carpelo, los estambres estan compuestos por el filamento y las anteras.
Finalmente, el primordio del carpelo se diferencia desde la parte de la lemma del meristema floral
y crece para cubrir el meristema floral. Emergen dos estigmas después que el carpelo cubre el
meristema. Posteriormente el meristema deja de ser un tejido indeterminado y se transforma en
el primordio del évulo, en el cual ocurre la megagametogénesis para formar el saco embrionario
(Ikeda et al., 2004) (Foto 8).

Los lodiculos son los responsables de la apertura de la flor. Durante la antesis, los lodiculos se po-
nen turgentes logrando la separacion de la lemma y la palea. Simultdaneamente los estambres se
alargan y emergen las anteras (Ikeda et al., 2004). La dehiscencia (apertura) de las anteras puede
producirse antes o al mismo tiempo que la separacién de las glumas. Las glumas se cierran des-
pués que las anteras derraman el polen. La flor se encuentra unida a la espiguilla a través de la
raquilla (Moldenhauer y Gibbons, 2003; Moldenhauer et al., 2018).

EZm

Anteras

O

Foto 8. Organos internos de la flor del arroz, sin lemma y palea.

El 6vulo contiene tres estructuras morfolégicamente diferentes. La nucela que es la parte termi-
nal del évulo y el lugar donde se forma el saco embrional. Rodeando la nucela se encuentran los
dos tegumentos que dejan una pequena abertura, el micrépilo, a través del cual el tubo polinico
accede al saco embrionario. Finalmente se encuentra el funiculo en la parte basal del évulo, una
estructura de soporte que une el évulo a la regiéon de la placenta dentro del carpelo; pero ademas
sirve de conducto para el paso de los nutrientes al 6vulo y embrién en desarrollo (Gasser et al.,
1998; Skinner et al., 2004).

La antera es el 6rgano reproductivo masculino que contribuye a la polinizacién del évulo, para
producir la semilla. La planta de arroz es de autopolinizacién, con un porcentaje de polinizacion
cruzada menor al 1 %; es decir, el polen contenido en la antera de una flor poliniza y fecunda la
misma flor (Matsui y Kagata, 2003; Win et al., 2020).

Morfologia del grano con cascara o grano paddy

El grano es una estructura formada por dos bracteas, una externa llamada lemma y otra interna
llamada palea, y la cariopsis o caridpside que corresponde al fruto. En el grano maduro, la lemma

416 100 ANOS DEL CULTIVO DE ARROZ EN CHILE



y la palea estan unidas una con otra por tricomas especializados que se forman en los bordes para
cerrar la cariopsis (Foto 9).

Cariopside

asirie
ol S estériles

Foto 9. Grano inmaduro de arroz.

Durante el desarrollo del grano, las funciones de la lemma y la palea es proveer asimilados al de-
sarrollo de la cariépside, regular el balance de agua durante el llenado del grano e imponer un
limite en el tamano de la cariépside (Counce et al., 2003; Krishnan y Dayanandan, 2003). A la ma-
durez, las lemmas estériles, raquilla, palea y lemma conforman la cascara del grano (Foto 10a). La
lemma cubre dos tercios de la semilla (Chang et al., 1965).

Posterior a la cosecha, el proceso industrial del grano comprende dos etapas: descascarado y pu-
lido. Durante el descascarado se remueve la lemma y la palea de la cariopside. Durante el pulido
todo el tejido maternal, incluyendo el pericarpio, la testa, la aleurona y el embrién, son removidos
como salvado, produciéndose el grano pulido que consiste principalmente en el endospermo
(Foto 10b). EI endospermo contiene principalmente almidén. Las proteinas se almacenan en el
endospermo y aleurona, y las grasas en la aleurona y el embrion (Juliano y Bechtel, 1985; Wu et
al., 2016a).

Foto 10. Cariépside maduro de arroz, correspondiente al grano paddy (a) y grano pulido (b).

La cdscara constituye, aproximadamente, el 20 % del peso total del grano, el salvado al 10 %y el arroz
blanco pulido a un 70 %. Este Ultimo esta formado por granos enteros y partidos (Dhankhar, 2014).

La cariopside es el ovario maduro seco e indehiscente y cuyo desarrollo ocurre en un espacio
herméticamente cerrado, cubierto por la pédlea y la lemma (Chang et al., 1965). La caridpside estd
formada por tres tejidos genéticamente distintos como el pericarpio, cdscara y nucela que son
diploides; el endospermo que es triploide; y el embridn que es un tejido diploide. Todos estos
componentes de la caridpside son inertes, con excepcion del embrién y la aleurona (Krishnan y
Dayanandan, 2003; Wu et al., 2016a).
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La cariopside esta envuelta por el pericarpio. El pericarpio es fibroso y varia en grosor. El pericar-
pio contiene tres haces vasculares, el mayor ubicado en la parte dorsal, y dos menores en la parte
lateral. El haz vascular tiene la funcion de entregar agua, minerales y los asimilados fotosintéticos
necesarios para el desarrollo de los distintos tejidos de la caridpside. Los tegumentos del évulo
consisten en dos capas de células externas y dos internas. Los tegumentos exterior e interior de-
generan un par de después de la polinizacién (Krishnan y Dayanandan, 2003). Las células de la
nucela funcionan como transporte de asimilados al endosperma y embrién. Son criticas para el
llenado del grano y estan ubicadas en forma adyacente al haz vascular dorsal (Krishnan y Daya-
nandan 2003; Yiny Xue, 2012).

En la cariopside madura, la testa que se deriva de los tegumentos y el tejido nucelar estan unidos
firmemente al pericarpio (Krishnan y Dayanandan, 2003) para facilitar las interacciones fisiol6gi-
cas necesarias que deben ocurrir entre los diferentes tejidos durante el llenado del grano (Wu et
al.,, 2016a) (Figura 1).

Palea

Endosperma

‘ Mesocarpc}

BIEISED

oldiedlsad [op sede)

Coledptilo
Plimula

Radicula Pt

Coleorriza \ =

Embrién

¥ Segunda lemma
Primera ) éril
, Raquilla estéril

lemma estéril -

Figura 1. Estructuras de la caridpside (Adaptado de Juliano y Bechtel, 1985).

El embrion es el tejido elemental de la planta que se desarrollarad después de la germinacién. El
embrion contiene las hojas (plumula) y las raices primarias (radicula) embrionales. La plumula
esta incluida en el coledptilo y la radicula en la coleorriza, los que forman el eje embrionario. Este
esta encerrado por el escutelo que se ubica cerca del endospermo. Por otro lado, el coledptilo
estd rodeado por el escutelo (parte apical del embridon que actiia como otro érgano de reserva
para el embrién y el epiblasto, tejido vascular unido con la parte lateral del escutelo (Chang et al.,
1965).

El endosperma esta cubierto por la aleurona, la cual se ubica bajo el tegumento y representa el
90 % del peso total de la semilla (Murata y Matsushima, 1975; Wu et al., 2016a; 2016b). El endos-
permo es un tejido formado durante el proceso de madurez del grano que almacena almidén y
proteinas. Sirve de nutricién para el embrién durante la germinacién y el desarrollo temprano de
la plantula (Kobayashi et al., 2013).
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Il. ESTADOS DE CRECIMIENTO Y DESARROLLO DE LA PLANTA DE ARROZ

El desarrollo de la planta de arroz comienza con la fecundacién de la célula del huevo por el
nucleo generativo del polen para formar el cigoto (huevo fertilizado). Desde la primera division
del cigoto y hasta la madurez, la planta pasa por una serie de estados de crecimiento y desarro-
llo que se pueden agrupar de diferentes maneras (Yoshida, 1981; Counce et al., 2000; Itoh et al.,
2005; Dunand y Saichuk, 2009; Moldenhauer et al., 2018). Algunos ejemplos de clasificacion son:
a) fase vegetativa (germinacion a inicio de primordio floral), fase reproductiva (inicio primordio
floral a emergencia de la panicula), y de maduraciéon (emergencia de la panicula a madurez) (Yos-
hida,1981); b) embriogénesis, fase vegetativa y reproductiva, donde la fase de embriogénesis se
divide en 10 estados (Em1 a Em10), la fase vegetativa en juvenil y adulta, y la fase reproductiva en
nueve estados (In1 a In9) (Itoh et al., 2005); c) plantula, vegetativa y reproductiva, donde la fase
de plantula se divide en varios estados (SO a S3); vegetativa (V1 a V13), y reproductiva (RO a R9)
(Counce et al., 2000); d) fase vegetativa que va desde germinacion a inicio de formacién de la pa-
nicula, fase reproductiva que abarca desde el inicio de formacién de la panicula a la emergencia
de la panicula y el llenado del grano, y la fase de maduracion que se extiende desde la emergen-
cia de la panicula a la madurez del grano (Moldenhauer et al., 2018); e) fases vegetativa y repro-
ductiva, donde la fase vegetativa se subdivide en emergencia, desarrollo de la plantula, macolla y
elongacién del tallo, y la fase reproductiva en pre-bota, bota, emergencia de la panicula, llenado
del grano y madurez (Dunand y Saichuk, 2009).

Principales caracteristicas de las diferentes etapas de crecimiento y desarrollo
descritas en la planta de arroz

a. Embriogénesis

La embriogénesis es la etapa donde se establecen el plan de desarrollo de una planta y marca un
cambio de meristemas de inflorescencia a meristema floral (Hong et al., 1996; Itoh et al., 2005).

En el arroz, la polinizacion ocurre al mismo tiempo que la apertura de la flor (Hong et al., 1996; Itoh
et al., 2005). Este proceso dura aproximadamente 15 minutos y ocurre al mediodia en el verano.
La fecundacion ocurre varias horas después de la polinizacion. Las células del cigoto se dividen,
sin diferenciacién morfolégica aparente, para formar el embrion globular después de 3 d de la po-
linizacion. Al cuarto dia ocurre la formacion del meristema del tallo apical, primordio del coledpti-
loy de la radicula. Al quinto dia se puede reconocer el primordio de la primera hoja, para terminar
con el proceso de formacién del embridn con tres primordios de hojas formadas. Posteriormente
el embrién entra en el proceso de maduracion y dormancia (Itoh et al., 2005).

Este proceso puede durar entre 11y 20 d desde la formacion del cigoto hasta su maduracion, y
comprende 10 estados de desarrollo: Em1, cigoto; Em2, etapa temprana del estado globular, un
dia después de la polinizacién (DDP); Em3, estado globular mediano, dos DDP; Em4, estado glo-
bular tardio, tres DDP; Em5, diferenciacion del meristema apical y de la radicula y establecimiento
del coledptilo, cuatro DDP; Em6, formacién del primordio de la primera hoja, cinco a seis DDP;
Em?7, formacién del primordio de la segunda y tercera hoja, siete a ocho DDP; Em8, alargamiento
de los 6rganos, nueve a 10 DDP; Em9, maduracion del embrién, 11-20 DDP; Em10, dormancia, 21
DDP en adelante (Itoh et al., 2005).

b. Fase vegetativa

La fase vegetativa empieza con la germinacion de la semilla y termina con el inicio del desarrollo
del primordio floral, cuando la planta comienza con la distribucion de los asimilados a la panicula
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en desarrollo. Este estado de desarrollo se caracteriza por el aumento de la altura de la planta,
aparicion de macollas, crecimiento de la raiz y emision de las hojas. El proceso inicial del desarro-
llo de las plantulas comienza siendo heterotréfico, ya que depende totalmente del suministro de
los nutrientes del endospermo, pasando luego a la fase autotréfica cuando la fotosintesis provee
los carbohidratos que requiere la planta (Fageria, 2007).

La fase vegetativa es la mas larga y variable dentro del desarrollo de la planta de arroz y puede
durar entre 25 y 90 d, dependiendo de la precocidad de las variedades. Las variedades precoces
poseen menor periodo vegetativo, con una menor formacién de hojas e iniciacion mas temprana
del desarrollo del primordio floral y/o menos hojas (Itoh et al., 2005; Moldenhauer et al., 2018).

La fase se divide en cuatro estados: emergencia, plantula, macollamiento, y formacién de entre-
nudos (Dunnand y Saichuk, 2009; Moldenhauer et al., 2018). Por otra parte, otros autores dividen
la fase vegetativa de la planta en germinacion de la semilla, emergencia de la pléntula, pre-maco-
lla, macolla y maxima macolla (Counce et al., 2000).

1. Emergencia

Germinacion. Este proceso comienza cuando la semilla es expuesta a la humedad y temperatura
requeridas para este proceso. La germinacion empieza con la imbibicién de agua por parte de
la semilla, lo que origina un aumento de peso y volumen, y el inicio de los procesos bioquimicos
que estan relacionados con el crecimiento del embridn. Esta situacidon produce la ruptura de la
cubierta seminal y los primeros signos de exposicién de la radicula y la plumula al medio externo
de la semilla (Dunnand y Saichuk, 2009; Moldenhauer et al., 2018).

Cuando la semilla de arroz germina en forma aerébica (sin lamina de agua), la primera estructura
que aparece es la coleorriza y un pequeno tallo llamado mesocétilo que levanta la corona de la
planta justo bajo la superficie del suelo para favorecer la emergencia del coledptilo del cual nace
la hoja primaria (préfilo). Posteriormente aparece la radicula desde el interior de la coleorriza y un
par de raices primarias.

Hoja Primaria \

Y Coledptilo
Mesocétilo Mesocotilo Mesocétilo Maesocétilo l Mesocétilo

Radicula Radicula

Foto 11. Secuencia de germinacién de la semilla de arroz bajo siembra directa (aerdbica) sin ldmina de
agua.

El mesocétilo sélo crece en la oscuridad, por lo cual no emerge en semillas sembradas bajo condi-
ciones de inundacion (Turner et al., 1982) (Foto 1). Debido a esta situacién, en siembra directa es
importante el crecimiento del mesocétilo y del coledptilo para la emergencia de las plantulas. Por
ejemplo, en siembras profundas la emergencia de las plantulas puede tener problemas debido
a la incapacidad del mesocotilo de levantar al coledptilo cerca de la superficie del suelo y/o del
coleoptilo de alcanzar la superficie del suelo, lo que puede provocar un desarrollo deficiente o
muerte de las plantulas (Turner et al., 1981; Luo et al., 2007).

En general, plantulas con mesocétilos y coledptilos largos pueden emerger mejor que aquellas
con mesocotilos y coledptilos cortos. El largo de mesocétilo y coledptilo esta controlado genéti-
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camente e influenciado por el medio ambiente (Turner et al., 1982). Las variedades semi-enanas
tienen un mesocétilo corto por la presencia del alelo sd-1 (semi-dwardf-1), por lo que la profundi-
dad de siembra de estas semillas debe ser superficial (no mayor a un cm).

Cuando la semilla germina en condiciones anaerdbicas (con [amina de agua), aparece primero el co-
ledptiloy, una vez que alcanza la zona aireada, emergen la coleorriza y las raices primarias (Foto 12).

Coledptilo Coleéptilo

Coleédptilo Coledptilo

Foto 12. Secuencia de germinacién de la semilla de arroz pre-germinada (anaerdbica) con ldmina de
agua.

Factores que afectan la germinacion

Los factores externos que afectan al proceso de germinacion son: la humedad, aireacién y tempe-
ratura.

Temperatura. La temperatura minima para la germinacién y desarrollo varia entre 6 °Cy 8 °C, la
temperatura 6ptima alrededor de 37 °Cy la temperatura maxima entre 41 °Cy 44 °C (Chaudhary
y Ghildyal, 1969). A temperaturas entre 27 °Cy 37 °C germina entre el 90 % y 97 % de las semillas
en 48 h (Yoshida, 1981), y a menos de 10 °C el proceso de germinacidon puede durar hasta 30 d o
mas. Otros estudios indican una reduccién de la germinacién bajo 16 °Cy sobre 30 °C (Tilebeni et
al,, 2012).

Humedad. La semilla de arroz posee alguin grado de tolerancia a las condiciones anaerébicas (sin
aireacion) durante la germinacion, la que estd asociada a la emergencia y crecimiento parcial del
coledptilo, proceso controlado genéticamente y asociado a la fermentacién alcohélica que provee
la energia cuando el oxigeno no es suficiente para la respiracion. Esta energia facilita la germina-
cién de la semilla'y la elongacion del coleéptilo, para favorecer el crecimiento del tallo y superar la
anaerobiosis (Ismail et al., 2009; 2012; Miro e Ismail, 2013; 2017). Por esta razdn, en siembras con
semilla pre-germinada con lamina de agua, se retira el agua para permitir que el sistema radicular
seminal penetre el suelo y la plantula se arraigue (Counce et al., 2003).

Factores internos

Los diferentes procesos que ocurren durante y después de la absorcién del agua por parte de la
semilla, estdn controlados por la permeabilidad de la cubierta seminal, intercambio de gases y la
actividad enzimatica que ocurre dentro de la semilla (Moldenhauer y Gibbons, 2003).

En el proceso de germinacion de la semilla de arroz, donde el embrién se alimenta del endos-
perma, se pueden distinguir cuatro estados: SO, semilla seca; S1, emergencia del coledptilo; S2,
emergencia de la radicula; y S3, emergencia de la primera hoja no completa y del coledptilo. Esta
secuencia puede presentar algunas excepciones, cuando el coledptilo emerge primero que la ra-
dicula o viceversa. En cualquiera de estos casos este estado seria S1, y cuando ambos emergen el
estado es S2. Si la primera hoja emerge del coledptilo antes que la radicula de la semilla, entonces
el estado es S3 (Counce et al., 2000).

2. Plantula. La temperatura también afecta el crecimiento de la plantula, especialmente durante
la primera semana para obtener una rdpida tasa de crecimiento. La temperatura éptima de creci-
miento estd entre 22 y 31 °C (Yoshida, 1981).
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Desarrollo de la plantula

Este se inicia con la aparicién de la ‘primera hoja o proéfilo a través del coledptilo, que corres-
ponde a una hoja incompleta que no tiene [dmina y esta constituida por dos bracteas aquilladas.
La aparicion ocurre inmediatamente después de que el coledptilo es expuesto a la luz. Luego se
desarrolla la primera hoja verdadera, donde se puede diferenciar la vaina, collar (con su ligula y
auricula) y ldmina, siendo considerada como una hoja completa (Foto 13).

Coleoptilo

Raices secundarias

Radicula

Foto 13. Plantula al estado de dos hojas.

A partir de ésta, todas las hojas posteriores son completas. La hoja bandera es la ultima hoja que
emerge en el tallo y puede ser mas ancha y corta que las hojas inferiores, como también puede
crecer en diferentes angulos con respecto al tallo (Dunand y Saichuk, 2009; Moldenhauer et al.,
2018). Debido a que los largos de las hojas varian de acuerdo a su posicion, las mas largas son
aquellas ubicadas tres o cuatro hojas bajo la hoja bandera. Las hojas erectas favorecen una mayor
interceptacion de la luz para la fotosintesis y un mayor rendimiento (Moldenhauer y Gibbons,
2003). Por este motivo, la mayoria de las variedades e hibridos de arroz de alto rendimiento tienen
una arquitectura erecta. Las tres hojas superiores de la planta son la principal fuente de produc-
cion de carbohidratos, de los cuales el 50 % es proporcionado por la hoja bandera (Foyer, 1987; Li
et al,, 1998). Dentro de este contexto, el tamafio y la forma de la hoja bandera puede afectar a la
fotosintesis y, por lo tanto, a la produccién (Taguchi-Shiobara et al., 2015; Zhang et al., 2015a; Fa-
bre et al., 2016; Wu et al., 2017).

En la estructura celular de la hoja se encuentran las estomas, células encargadas del intercam-
bio gaseoso entre la hoja y el ambiente. El desarrollo de los estomas presenta tres estados: Sto0:
determinacion de la hilera de células estomaticas; Sto1: formacién de las células madre guardia
(CGM) por division asimétrica en la hilera de células estomaticas; Sto2: formacion de un complejo
de tres células, division asimétrica de las células madre subsidiarias (SMC), formacion del comple-
jo de tres células que comprende las CGM y las dos células subsidiarias; Sto3: formacion del par de
células estomaticas por division transversal simétrica en CGM; y Sto4: término de la formacion del
complejo de los estomas (Itoh et al., 2005).

Debido a que el crecimiento y desarrollo de la planta y sus estructuras son continuas, una vez que
la ldmina de la primera hoja se expande, el dpice de la ldmina de la segunda hoja completa apa-
rece a través de la parte superior de la vaina de la primera hoja completa. La segunda hoja crece
y se desarrolla de la misma forma que la primera. El estado de dos hojas se produce cuando el
segundo collar de la segunda hoja es visible sobre el collar de la primera hoja. El desarrollo de las
hojas posteriores se produce igual que la primera y segunda hoja (Dunand y Saichuk, 2009).
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El desarrollo de las hojas en la planta se puede dividir en seis estados que tienen las siguientes
caracteristicas: PO: formacién de las células fundadoras de las hojas; P1: formacion del primordio
de la hoja y elongacién de los mérgenes de la hoja alrededor del meristema apical del tallo; P2:
primordio en forma de campana, superposicién de ambos margenes, y diferenciacién de tejidos
vasculares; P3: formacién del primordio de la ligula, formacién del limite de la [dmina de la vaina
de la hoja, e iniciacion de las células de la epidermis; P4: elongacion rapida de la ldmina de la hoja
y diferenciacién de las células de la epidermis; P5: elongacion rapida de la hoja de la vaina, emer-
gencia de la hoja de la vaina de la hoja precedente, y maduracion de las células de la epidermis; y
P6: maduracién con el doblamiento de la ldmina en su unién con la vaina (Itoh et al., 2005).

En el estado de emergencia de la plantula se pueden distinguir varios estados representados por
el nimero de hojas desarrolladas. Este estado comienza con la primera hoja completa desarro-
llada (V1) y termina con la formacién del collar de la hoja bandera. El estado V1 se define como la
plantula con la primera hoja no completa (proéfilo) y la emergencia de la primera hoja verdadera
completamente desarrollada. Esta plantula tiene raices del nudo del coleéptilo (Counce et al,,
2000).

El estado V2 se define como la emergencia completa de la segunda hoja verdadera. Las plantulas
presentan raices adventicias que emergen del primer nudo. En este estado la planta es autotrd-
fica, ya que el endospermo agotd sus reservas y la fotosintesis contribuye con el 100 % de los
carbohidratos al desarrollo de la planta (Yoshida, 1981). El estado V3 es la emergencia completa
de la tercera hoja verdadera con la formacion del collar. El estado V4 se define como el desarrollo
completo de la cuarta hoja verdadera y es considerado como el término del estado de crecimien-
to de la plantula (Hoshikawa, 1989; Moldenhauer et al., 2018) o pre-macolla (Counce et al., 2000),
ya que en el estado V5 es posible visualizar la primera macolla que emerge de la yema axilar de la
segunda hoja completa del tallo principal (Counce et al., 2000).

El desarrollo de la raiz es simultaneo al del tallo. Ademas de la radicula (raiz primaria) aparecen
otras raices fibrosas que forman el sistema radicular primario, que es altamente ramificado y crece
cercano a la semilla. El sistema radicular primario es temporal y se utiliza para proveer nutrientes y
agua a la plantula que esta emergiendo. En contraste, el sistema radicular adventicio es mas per-
manente y se origina desde la base del coledptilo, en el caso de siembra directa, y desde el mismo
punto en que se origind la raiz primaria en siembras con suelo inundado. El sistema radicular ad-
venticio provee nutrientes y agua durante el resto del periodo vegetativo de la planta (Dunand y
Saichuk, 2009).

La fase vegetativa se puede dividir en tres estados: juvenil, intermedio y adulto. En la fase juvenil
la planta posee la primera y la segunda hoja, en el intermedio la planta tiene entre cinco y siete
hojas, y en el estado adulto las plantas tienen mas de siete hojas (Itoh et al., 2005).

Aireacion. Aproximadamente a los 20 d de la emergencia de la plantula, ésta ha iniciado el pro-
ceso de desarrollo de conductos de aire en las hojas y raices. Por ello es posible iniciar el riego del
cultivo de arroz en forma de lamina continua o permanente. Dentro de las 24 h siguientes a que el
suelo ha sido inundado, el oxigeno disponible es consumido por las bacterias aerébicas que bus-
can oxidantes (Ponnamperuma, 1972). Por lo tanto, la planta queda viviendo en condiciones de
suelo con bajo oxigeno (hipoxia) después de 1 d de inundacién. Sin embargo, la raiz necesita oxi-
geno para crecer y desarrollarse. El tejido capaz de conducir el oxigeno es el aerénquima, forma-
do por tejidos muertos dentro de la planta, destinados a producir grandes espacios intercelulares
(Drew et al., 2000). Este proceso ordenado de muerte de las células para formar el aerénquima se
conoce como ‘muerte programada de células’, el cual es constitutivo en el arroz y ocurre en res-
puesta a ciertos estimulos recibidos por la planta (Evans, 2003; Steffens et al., 2011). Después del
periodo de inundacién se induce una mayor formacion de aerénquima que conduce el oxigeno a
las raices de la planta de arroz, por una corriente continua de difusion del oxigeno desde las hojas
al tallo a través de nudos y entrenudos (Counce et al., 2003). En el tallo, el desarrollo sustancial del
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aerénquima solo se puede lograr a los tres de la inundacién. Este desarrollo se produce a partir
de células pre-aerenquimales del parénquima celular que contienen vacuolas grandes y poco ci-
toplasma (Steffens et al.,, 2011). A nivel histolégico, se observa en cada entrenudo del tallo un gra-
diente positivo de formacion de espacios de aire de origen lisigeno, desde la base del nudo hacia
arriba del mismo, mientras que en el nudo no se observa aerénquima y el oxigeno es difundido
de un entrenudo a otro a través de los espacios intercelulares (Steffens et al., 2011).

Macolla

La macolla (macollo) aparece como una punta de hoja en la parte superior de la vaina de las hojas
completamente desarrolladas en el tallo principal, debido a que las macollas se originan de una
yema axilar ubicada dentro de la vaina de la hoja, ligeramente mas arriba del lugar donde la vaina
se sujeta a la planta. Las macollas que se originan del tallo principal se llaman macollas primarias
(Dunand y Saichuk, 2009).

La emergencia de las macollas esta estrechamente asociada a la formacién de las hojas. La prime-
ra macolla ocurre aproximadamente en el estado V5 de la yema axilar de la segunda hoja com-
pleta (Murata y Matsushima, 1975; Counce et al., 2000). Las macollas pueden emerger en forma
alternada como las hojas sobre el tallo principal. Incluso ante una baja densidad de poblacién se
pueden originar macollas desde las macollas primarias, siendo consideradas como macollas se-
cundarias. El desarrollo de las macollas y raices es mas tardio que el de las hojas. Es asi como por
cada hoja (n) que emerge del tallo principal, nace una macolla de la yema axilar (n - 3) de la hoja
(Counce et al., 2000; Moldenhauer y Gibbons, 2003).

Las macollas crecen y se desarrollan de la misma manera que el tallo principal, pero tienen un
desarrollo mas retrasado debido a su aparicion mas tardia. Por ello, las macollas producen menos
hojas, tienen menos peso y maduran un poco mas tarde que el tallo principal (Dunand y Saichuk,
2009) (Foto 14).

Foto 14. Planta de arroz con varias macollas.

El nimero de macollas puede variar entre variedades, precocidad y factores agronémicos, como
densidad de planta, fertilidad del suelo, control de malezas y sistema de siembra (Fageria et al.,
2011). Un numero excesivo de macollas no es recomendable, debido al excesivo aumento del
area foliar, mayor sombreamiento entre las plantas, mayor nimero de macollas sin panojas o con
panojas muy pequenas, mayor desuniformidad a la cosecha, y un menor rendimiento. Por otro
lado, un bajo nimero de macollas también afecta el rendimiento, debido a la menor capacidad
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de compensar bajas poblaciones de plantas establecidas a la siembra, lo que implica un menor
numero de panojas por superficie. Por otro lado, la formacion de macollas tardias puede reducir
el porcentaje de grano entero, al favorecerse el quiebre de granos inmaduros provenientes de
las macollas tardias, reduciendo la calidad industrial. Las tres primeras paniculas de las macollas
maduran al mismo tiempo que la del tallo principal, pero macollas adicionales pueden madurar
mas tarde, aumentando la desuniformidad de cosecha y el rendimiento industrial (Moldenhauer y
Gibbons, 2003; Moldenhauer et al., 2018).

El nimero de plantas y nimero de macollas por planta determinan el niumero total de macollas
por superficie, produciéndose un efecto compensatorio entre ambos. En siembras densas las
plantas producen menos macollas (dos a tres macollas) que en siembras menos densas (cinco o
mas macollas). Algo similar ocurre con el nimero de macollas y el tamafo de la panicula. Pocas
macollas producen paniculas mas grandes y muchas macollas producen paniculas o panojas mas
pequenas (Moldenhauer et al.,, 2018).

Durante la etapa de macolla, en la base del tallo se empieza a desarrollar la corona. La corona estd
conformada por brotes y raices secundarias. Dentro de la corona se forman nudos, al mismo tiem-
po que se desarrolla cada hoja. Estos nudos aparecen como bandas de color blanco, paralelas a
la superficie del suelo. Al principio los nudos son contiguos y sélidos entre si, pero con el tiempo
se van desintegrando y dejando una separacion entre ellos. A medida que se forman nuevas ho-
jas, se forman nuevos nudos en la corona principal del tallo, quedando al final entre siete u ocho
entrenudos visibles (Dunand y Saichuk, 2009). Durante este periodo, ademas del desarrollo de la
corona, se desarrollan también hojas nuevas (5-6) y un nimero mayor de raices.

Raices de la corona

El desarrollo de las raices de la corona es un proceso complejo que se puede dividir en siete eta-
pas: Cr1: establecimiento de las células originales, primordio de la raiz de la corona por la division
periclinal del meristema; Cr2: formacién de la epidermis-endodermis, cilindro central de la capa
de células meristematicas interiores y la caliptra (punta) de la raiz de la capa de células meriste-
maticas exteriores; Cr3: diferenciacién de epidermis y endodermis de las células iniciales epider-
males-endodermales; Cr4: diferenciacion de la corteza por divisién periclinal de las células de la
endodermis; Cr5: establecimiento de la organizacién fundamental de la raiz, donde la punta de la
raiz alcanza la epidermis del tallo; Cr6: establecimiento de la elongacion de las células y vacuola-
cion, las células ubicadas en la regién basal comienzan su elongacion; y Cr7: emergencia de la raiz
de la corona, elongacion de las células basales de todos los tejidos y emergencia de la corona de
la raiz fuera del tallo (Itoh et al., 2005).

A medida que avanza el crecimiento de la planta, en el tallo principal algunas de las hojas mas
viejas se tornan amarillas y necrosan. Dentro de la hoja, el cambio de color se inicia en el apice de
la lamina hacia la base. Este proceso de senescencia se produce desde la parte baja de la planta,
donde estan las hojas mas viejas, hacia arriba de la planta donde se encuentran hojas mas nue-
vas. Este proceso de senescencia estimula la produccién de nuevas hojas, lo que implica que en
el tallo hay siempre entre cuatro o cinco hojas completas, totalmente funcionales. Hojas que pre-
sentan una senescencia mas tardia favorecen un mejor llenado del grano y mayor rendimiento,
ya que permiten una mayor actividad fotosintética y movilizacion de nutrientes desde las hojas al
grano (Dunand y Saichuk, 2009; Fageria et al., 2011).

En el estado de macolla se pueden diferenciar tres estados: pre-macolla, macolla, y macolla maxi-
ma (Moldenhauer et al., 2018).

La pre-macolla se define como el periodo comprendido entre la primera (V1) y la cuarta hoja (V4),
durante el cual se desarrollan mas raices adventicias, en un periodo de entre 15y 25 d (Molden-
hauer et al., 2018).
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La macolla emerge desde el brote axilar de la segunda hoja en el tallo principal y generalmente
comienza en la quinta hoja (V5) y continta hasta la sexta hoja (V6). Es asi como la segunda maco-
lla emerge del brote axilar de la tercera hoja del tallo principal. Las raices adventicias crecen hacia
abajo hasta la inundacion, donde posteriormente crecen en forma vertical y lateral (Moldenhauer
etal., 2018).

En macolla maxima éstas aumentan en forma sigmoidal hasta alcanzar su nimero méaximo. En
este momento es dificil distinguir el tallo principal de las macollas. El nUmero de macollas depen-
de de factores genéticos y ambientales, pudiendo variar de dos a cinco en siembra directa y entre
10y 30 en siembra por trasplante (Moldenhauer et al.,, 2018).

Durante este periodo se define el primer componente del rendimiento, como es el nimero de
macollas por superficie. También durante este estado de desarrollo se realizan importantes prac-
ticas agronédmicas, como la aplicaciéon de nitrégeno, control de malezas y manejo adecuado del
agua, dependiendo del sistema de siembra.

Fase reproductiva

La fase reproductiva comprende el periodo desde el inicio del primordio de la panicula hasta la
antesis. Este estado se caracteriza por la elongacion del tallo, reduccién en el nimero de maco-
llas, diferenciaciéon de la panicula, tamafo y nimero de espiguillas por panicula, emergencia de
la hoja bandera y floracion (Moldenhauer et al., 2018). Se distinguen dos escalas fenoldgicas para
caracterizar el estado reproductivo: Dunand y Saichuk (2009) y Counce et al. (2000).

Segun Moldenhauer et al. (2018) el estado reproductivo de la planta se puede dividir en 10 etapas
(RO a R9): RO representa el inicio del primordio de la panicula; R1, las ramas de la panicula estan
formadas; R2, formacion del collar en la hoja bandera; R3, excersion de la panicula de la bota y la
punta de la panicula esta sobre el collar de la hoja bandera; R4, una o mas flores de la panicula del
tallo principal alcanzan la antesis; R5, al menos un grano (fruto) de la panicula en el tallo princi-
pal se estd empezando a elongar en el extremo de la cascara; R6, al menos un grano (fruto) de la
panicula en el tallo principal estd elongado; R7, al menos un grano de la panicula del tallo princi-
pal tiene una cascara amarilla; R8, al menos un grano de la panicula del tallo principal tiene una
cascara café; y R9, donde todos los granos han alcanzado su elongacion (R6) y tienen cascara café
(Counce et al,, 2000).

RO. Inicio formaciéon del primordio de la panicula. La temperatura juega un rol importante
en el inicio y desarrollo de la inflorescencia del arroz. Para dar comienzo a este proceso, el arroz
necesita acumular una cantidad especifica de grados de temperatura (grados ) que incentivan
la formacion de la panicula y la floracidon. Durante su desarrollo, la temperatura puede acelerar
o retardar el crecimiento de la planta. Las temperaturas bajas durante el periodo de floracion
pueden afectar la viabilidad del polen y/o del évulo, y aumentar la esterilidad floral y disminuir
el rendimiento final del grano (Arshad et al., 2017). Asi, cuando las condiciones ambientales y los
factores internos son favorables para la induccién floral, el meristema apical del tallo, que estaba
formando hojas y macollas, se convierte en meristema de la inflorescencia y se diferencia la pani-
cula. Este nuevo meristema forma las bractéolas (hojas pequenas que degeneran) y las ramas de
la inflorescencia que van a formar las flores (espiguillas) mas tarde (Itoh et al., 2005).

El inicio de la formacién del primordio de la panicula comienza cuando las células del meristema
apical comienzan a dividirse activamente, lo que ocurre aproximadamente 5 semanas antes de la
emergencia de la panoja, dependiendo de la precocidad de las variedades. El inicio de la forma-
cién de la panicula no es visible a simple vista y el primer signo visible es la formacion del “anillo
verde' en el entrenudo mas bajo, previo a la elongacion (Moldenhauer y Gibbons, 2003; Dunand
y Saichuk, 2009). En variedades muy precoces el inicio de la formacién de la panicula, elongacion
del entrenudo y formacién del anillo verde, ocurren casi al mismo tiempo. En variedades precoces,
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el inicio de panicula ocurre simultdineamente con la elongacién del segundo entrenudo. En varie-
dades de media estacién la iniciacion de la panicula ocurre con la elongaciéon del tercer entrenudo
(Dunand y Saichuk, 2009).

En el desarrollo de la espiguilla se pueden distinguir ocho estados en los cuales ocurren actividades
especificas: Sp1: formacion de un par de primordios de glumas rudimentarias; Sp2: formacién de un
par de primordios de glumas vacias; Sp3: formacién del primordio de la lemma; Sp4: formacion del
primordio de la palea; Sp5: formacién del primordio del lodiculo; Sp6: formacion del primordio del
estambre; Sp7: formacién del primordio del carpelo; y Sp8: formacion del évulo y el polen (Itoh et
al., 2005).

El 6vulo es el érgano reproductivo femenino donde ocurre la megasporogénesis, megagametogé-
nesis, fertilizacion y embriogénesis (Itoh et al., 2005). El desarrollo del dvulo esta controlado genéti-
camente (Gasser et al., 1998) y en este proceso se pueden distinguir varios estados (Itoh et al., 2005).
Los principales estados son: Ov1: diferenciacion del primordio del évulo donde el largo de la inflo-
rescencia (LI) puede variar entre 0,3 y 1 cm; Ov2: diferenciaciéon de los integumentos del primordio,
formacién léculo del ovario, aumento de volumen de células antipodales (AC), conun Lide 1a 3 cm;
Ov3: division de los integumentos del primordio, diferenciacion de célula madre de la megaspora
(MMCQ), y LI puede variar entre 3y 5 cm; Ov4: meiosis MMC, elongacién de los integumentos, forma-
cién de la micropila, y Ll entre 5y 7 cm; Ov5: degeneracion de tres esporas micropilares, elongacion
de los integumentos, y LI de 7 a 10 cm; Ov6: primera division mitética nuclear, primera division mi-
tética celular de la chalaza, establecimiento de la inclinaciéon del évulo, y LI entre 10y 12 cm; Ov7:
segunda division mitética nuclear, formacién de la vacuola en el megagametofito, y Ll entre 12y 14
cm; Ov8: tercera division mitética nuclear con resultado de ocho megagametofitos nucleados, y LI
que varia entre 14y 16 cm; Ov9: polarizacién del nucleo, término de la inclinacién del évulo, y LI que
fluctua entre 16 y 18 cm; y Ov10: donde ocurre la maduracién (Itoh et al., 2005).

En el desarrollo de la antera pueden ocurrir diferentes actividades que se pueden agrupar en di-
ferentes estados. An1: formacion de las ACs hipodermales, diferenciacion de las ACs en los cuatro
costados de la hipodermis de la antera, largo de la antera (LA) aproximado entre 0,1y 0,15 mm; An2:
formacion de la capa de la pared de la antera, division periclinal de la hipodermis para formar las di-
ferentes capas de la estructura de la pared de la antera, LA entre 0,15 y 0,3 mm; An3: término de for-
macion de las capas de la pared de la antera, establecimiento de células madre del polen (PMCs) y
cuatro capas de la pared de la antera, sintesis pre-meio6tica de ADN en PMCs, y LA puede variar entre
0,3y 0,5 mm; An4: meiosis, con un LA de 0,45 a 0,95 mm; An5: formacidn de cuatro esporas (tétra-
das) haploides, establecimiento del endotecio y degradacion de la capa media, y LA entre 0,8y 1,1
mm; An6: formacion del gametofito uninucleado, formacién de la microspora esférica aumentada
de tamano, formacién de la exina, intina y poro para la germinacion del polen, y LA que varia entre
1,1y 2,2 mm; An7: formacién del gametofito binucleado, formaciéon del nucleo vegetativo y gene-
rativo por la mitosis | del polen, con LA de 2,2 mm; An8: formacion del polen maduro, formacion de
dos nucleos espermaticos por la mitosis del nucleo generativo, y LA de 2,2 mm (Itoh et al.,, 2005).

El paso de RO a R1 toma alrededor de 20 a 30 d (Moldenhauer et al., 2018). El momento RO da ini-
cio a la elongacion de entrenudos que se mantiene hasta antesis en R4.

R1. Las ramas de la panicula estan formadas. Después de 5 a 10 d de iniciado el proceso de
formacion de la panicula, la panicula inmadura que estd en proceso de diferenciacién puede ser
visualizada dentro del tallo.

La diferenciacion de la panicula se define cuando ésta es visible, es decir, cuando mide 1 a2 mm
de largo, el entrenudo por debajo se ha elongado en 1 a 2 cm, y los puntos de crecimiento de las
ramas de la panicula se empiezan a diferenciar en flores (Moldenhauer y Gibbons, 2003).

La formacion de las flores comienza primero en las ramas ubicadas en la parte superior de la pani-
cula y progresa hacia abajo, pero como hay varias ramas, el desarrollo de las flores se sobrepone.
Las flores ubicadas en la punta de las ramas bajas pueden estar mas avanzadas en su desarrollo
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que las flores ubicadas cerca de la base de las ramas de la panicula de la parte superior (Molden-
hauer y Gibbons, 2003; Dunand y Saichuk, 2009). En este estado se fija el segundo componente
de rendimiento, el nimero de granos por panicula.

En este estado de desarrollo, la panicula con sus ramas y flores pueden ser observadas usando
lentes de aumento o un microscopio.

El desarrollo de la inflorescencia se puede dividir en nueve estados que comprenden diferentes
etapas (Foto 15): In1: establecimiento del raquis, conversidon del meristema vegetativo a meris-
tema del raquis, elongacion del raquis, formacién del primordio de la bractea 1, tamano de la in-
florescencia (Tl) es de 0,05 a 1,00 mm; In2: formacidn de la rama primaria | y ll, el raquis alcanza el
maximo tamano, formacién de los meristemas de las dos ramas primarias y primordio de las brac-
teas 2y 3yTlesde 0,1 a 0,2 mm; In3: formacién de las ramas primarias lll, formacion del primor-
dio en espiral de la rama primaria, aborto del meristema del raquis al final del periodo; Tl alcanza
entre 0,2 y 0,4 mm; In4: elongaciéon de las ramas primarias en forma simultanea, Tl varia entre 0,4
y 0,6 mm; In5: formacion de ramas de orden superior, formacién de ramas secundarias y terciarias,
establecimiento de la elongacién del nudo superior del tallo, Tl llega entre 0,6 y 0,9 mm; In6: dife-
renciacion de las dos glumas rudimentarias, dos glumas vacias, lemma y pélea en orden alterna-
do, Tlde 0,9 a 1,5 mm; In7: diferenciacién de los 6rganos florales, dos lodiculos, seis estambres y el
carpelo en espiral, Tl alcanza entre 5 y 40 mm; In8: elongacién rapida del raquis y ramas, término
del desarrollo de las anteras y el évulo, Tl varia entre 40 y 220 mm; e In9: emergencia de la panoja
y floracion, emergencia de la panoja fuera de la vaina de la hoja bandera a mediodia (Itoh et al.,
2005).
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Foto 15. Panicula de arroz y sus principales estructuras desarrolladas.

R2. Formacion del collar en la hoja bandera. Este estadio corresponde al momento de ex-
pansion de la hoja bandera y comprende eventos superpuestos de la microsporogénesis y la
continuacién de la elongacion de entrenudos. A medida que el entrenudo se alarga, se empieza
a acumular clorofila bajo el nudo del tallo, produciéndose un area verde conocida como “anillo
o banda verde’. Este proceso marca el inicio de la elongacién del tallo y el cambio del estado
vegetativo al reproductivo de la planta. Este proceso de formaciéon de nudos y entrenudos con-
tinda uno sobre otro, aumentando el largo del tallo y la altura de la planta (Dunand y Saichuk,
2009). En las variedades tardias, la elongacion de los entrenudos comienza antes de la iniciacion de
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la formacion de la panicula. Sin embargo, en variedades semi precoces o precoces la elongacién de
los entrenudos coincide con el proceso de formacion de la panicula (Moldenhauer y Gibbons, 2003).

El tiempo entre siembra y formacion de entrenudos depende de la precocidad de la variedad, fecha
de siembra, densidad de plantacion, fertilidad del suelo, disponibilidad de agua y control de male-
zas (Dunand y Saichuk, 2009).

La aparicion de los nudos sobre la corona marca un cambio en el rol de los nudos como punto de
origen de varias partes de la planta. Antes que se inicie el periodo de formacién de los entrenu-
dos sobre la corona, todas las hojas, tallos y raices secundarias se originan de los nudos de corona.
Después de la formacién de los entrenudos sobre la corona, los nudos del tallo sirven como punto
de origen de todas las hojas posteriores. En muchas variedades se producen, aproximadamente, 6
hojas en el tallo principal posterior a la elongacién de los entrenudos. La ultima hoja es llamada hoja
bandera. La vaina de la hoja incluye a la panicula durante la elongacién de los dos ultimos entrenu-
dos (Dunand y Saichuk, 2009).

Durante la elongacion del tallo se observa un mayor crecimiento radicular que en el periodo de
emergencia, alcanzando su maxima longitud al inicio del desarrollo de la panicula. Este crecimiento
radicular puede verse afectado por la aireacion del suelo. Bajo condiciones aerébicas y de suelo pro-
fundo, la raiz puede alcanzar 1 m o mas de longitud. Sin embargo, bajo condiciones anaerdbicas y
de suelo mas arcilloso, el crecimiento de la raiz es menor, menos profunda y mas horizontal, y puede
alcanzar una longitud no mayor a 40 cm (Dunand y Saichuk, 2009; Fageria et al., 2011).

El desarrollo de las hojas después de la iniciacion de la formacién de la panicula puede tener dife-
rentes formas, angulos, y colores en comparacién a su desarrollo durante la fase vegetativa. Hojas
largas en el estado vegetativo pueden tener alguna ventaja, ya que favorecen el establecimiento y la
competencia con las malezas. Hojas erectas interceptan mejor la luz y reducen el sombreado dentro
de la canopia, lo que favorece un mayor rendimiento. El sombreado durante la etapa reproductiva
puede aumentar la esterilidad de la panicula, el aumento del largo de los entrenudos, favorecer la
tendedura, y la reduccion del rendimiento (Moldenhauer y Gibbons, 2003).

La microsporogénesis ocurre antes de la excersién de la panicula, especificamente cuando el polen
se diferencia. Este proceso esta asociado al movimiento de la hoja bandera (Yoshida, 1981). La meio-
sis comienza cuando la auricula de la hoja bandera estd 3 cm bajo la auricula de la penultima hoja.
La auricula de la hoja bandera esta todavia dentro de la vaina, pero la ldmina de la hoja esta parcial-
mente emergida. El término de la meiosis coincide con el momento en que la auricula de la hoja
bandera esta a 10 cm sobre la auricula de la penultima hoja, sin que se haya extendido totalmente
(Arshad et al.,, 2017).

En la meiosis de la antera ocurren los siguientes eventos (Figura 2): Mei1: S/G, pre-mei6tica, sintesis
especifica de ADN, largo de la antera (LA) entre 0,02 y 0,45 mm; Mei2: leptoteno, iniciacion de la
condensacién de los cromosomas meibticos, asociacion de elementos laterales (LEs) a los ejes de
los cromosomas, y LA entre 0,40 y 0,55 mm; Mei3: zigoteno, establecimiento de los componentes
centrales de los ejes de los cromosomas homdlogos, y LA que puede variar entre 0,45 y 0,65 mm;
Mei4: paquiteno, término de la formacién del complejo sinaptonémico (SC), recombinacion de los
cromosomas homologos, y LA que fluctua entre 0,6 y 0,8 mm; Mei5: diploteno, degradacién del SC,
y LA entre 0,75 y 0,85 mm; Mei6: diacinesis, ruptura de la envoltura nuclear, desaparicién de los nu-
cleolos, y LA entre 0,7 y 0,9 mm; Mei7: metafase |, alineacién de los pares de cromosomas homolo-
gos en el plano ecuatorial, y LA entre 0,8 y 0,9 mm; Mei8: anafase I/telofase |, divisién reduccional de
cada homologo, y LA entre 0,8 y 0,9 mm; Mei9: intercinesis (profase Il), formacién de células madres
y nucleos, y LA entre 0,8 y 0,9 mm; Mei10: metafase ll, alineamiento de los pares de cromatidas en
el plano ecuatorial, y LA entre 0,8 y 0,9 mm; Mei11: anafase ll/telofase Il, divisiéon ecuatorial de
cada cromatida hermana, y LA entre 0,8 y 0,9 mm; Mei12: formacién de la tétrada, cuatro esporas
haploides (Itoh et al., 2005).
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Fuente: Yang, 2005.

Figura 2. Microsporogénesis. A) Esquema de corte transversal de un Iébulo de antera con esporocitos
en su interior; B) célula madre de microspora; C) tétrada; D) microspora temprana; E) microspora tardia;
F) grano de polen bicelular; G) grano de polen maduro. Ep: epidermis; Ed: endotecio; ML: capa media;
T: tapetum; SC: esporocitos; Cy: citoplasma; N: nucelo; Ca: callosa; V: vacuola, GA: apertura de germina-
ciéon; VN: nucleo de célula vegetativa; S: célula espermatica; SG: grano de almidén.

Un estudio realizado en diferentes variedades chilenas de arroz en relacion al diametro del grano
de poleny la distancia auricular se muestra en la Figura 3.
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Figura 3. Relacidn entre el didmetro del grano de polen y la distancia auricular. La correlacion se rea-
lizé utilizando las variedades comerciales ‘Ambar-INIA", ‘Brillante-INIA", ‘Buli-INIA", ‘Diamante-INIA" y
"Zafiro-INIA’. A, corresponde a estado de tetrada; B, a microspora temprana; C, a microspora tardia; y D
a grano de polen maduro.
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Este periodo de formacion de la panicula es muy sensible a factores ambientales como tempera-
turas extremas, sequia, deficiencia de nutrientes o toxicidades, los que pueden reducir el nimero
de ramas por panicula y/o espiguillas, y aumentar la esterilidad (Moldenhauer y Gibbons, 2003;
Arshad et al., 2017).

R3. Excersion de la panicula. La excersion de la panicula se debe a la elongacién del ultimo
entrenudo del tallo. A medida que el entrenudo se alarga, empuja a la panicula a emerger de la
vaina. Cuando se termina la elongacion del ultimo entrenudo, la panicula expone su maximo ta-
mafo con una porcion del dltimo entrenudo sobre el collar de la hoja bandera. La emisién de la
panoja del tallo principal es anterior al de las macollas. El periodo de emergencia de la panicula es
variable dentro y entre las plantas, y puede durar desde 4 a 5 d hasta 10 a 14 d (Dunand y Saichuk,
2009).

Agrondémicamente se considera 50 % de emergencia de la panicula, cuando el 50 % de las panicu-
las de los tallos de una muestra tiene un rango desde aquellas recién emergidas a completamen-
te emergidas (Dunand y Saichuk, 2009).

El grado de excersidn de la panicula es controlado genéticamente y la excersiéon completa de la
panicula es una caracteristica deseada en los programas de mejoramiento genético.

Existe una relacion inversa entre el largo de la panicula y el nimero de paniculas por superficie.
El tamano de la panicula es una caracteristica determinada genéticamente e influenciada por el
medio ambiente. Desde el punto de vista agronémico, la panicula compacta puede presentar un
mayor rendimiento en comparacién a una no compacta, y una panicula completamente excerta
de la vaina de la hoja bandera es mas dificil de trillar que una parcialmente excerta.

La panicula del arroz esta compuesta de un gran nimero de espiguillas y cada espiguilla es con-
siderada como una unidad en la inflorescencia (Mohapatra y Sahu, 1991). Durante el desarrollo
de la panoja, el desarrollo de las ramas primarias en el raquis es basipétala, desde arriba hacia
abajo, y el desarrollo de las espiguillas es acropétala con excepcién de una en la punta de la rama
que florece primero (Xu y Vergara, 1986). La céscara, o sea el largo y ancho de la lemma y la pélea,
alcanza su maximo tamafno 8 a 5 antes de la emergencia de la panoja, y posterior a la floracién el
grano s6lo aumenta de peso (Nakatomo et al., 1987) (Foto 16).

Foto 16. Panicula formada por tercios. El llenado de granos comienza desde el tercio superior y hacia
abajo.
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R4. Una o mas flores de la panicula del tallo principal alcanzan la antesis. La antesis comienza
con la excersién de la panicula o al dia siguiente. A medida que la panoja emerge, las espiguillas
de la parte superior de la panicula comienzan a florecer y continla en forma descendente.

La antesis se refiere al evento de apertura y cierre de la espiguilla (Foto 17). Durante este estado la
espiguilla se abre producto del movimiento de los lodiculos ubicados en el interior de la flor. Los
filamentos de las anteras se alargan y son excertados y expuestos fuera de la espiguilla, dejando
visible el filamento del estigma plumoso. Las anteras se abren y el polen cae en el estigma, donde
el tubo polinico germina y se alarga para conectar el ovario e insertar un gameto masculino en
el nucleo del huevo (2n, embrién) y el otro gameto masculino se une a dos nucleos polares (3n,
endosperma) (Hoshikawa, 1989), produciéndose por autopolinizacion una doble fertilizacion.
Posteriormente, la espiguilla se cierra, dejando a las anteras fuera de ella. El polen es viable por 10
min después de la apertura de las anteras, mientras que el estigma se puede fertilizar por 3a 7 d.
La fertilizacion del évulo por el grano de polen se puede completar en 5 a 6 h después de la poli-
nizacién, dando paso a la formacion del grano (Moldenhauer y Gibbons, 2003).

“f\ Hoja Bandera
I

|
J ‘ Panicula en
floracién

Anteras

Foto 17. Antesis en arroz.

Este proceso puede durar entre 1 a 2,5 h, lo que generalmente ocurre entre 09:00 y 14:00 h pu-
diendo tomar entre 7 y 10 d para que todas las espiguillas en la panicula completen la floracién.
En nublados y en con bajas temperaturas, la antesis puede ocurrir mas tarde y tomar mas tiem-
po; incluso puede inhibirse a temperaturas menores a 22 °C o superiores a 32 °C, causando esteri-
lidad floral (Dubey et al., 2018).

Aunque el arroz es una planta de autopolinizacion, el porcentaje de polinizacién cruzada puede
variar entre 0,5 % y 4,0 %, siendo mayor en el arroz tipo indica que en el japonica (Oka, 1988).

R5. Al menos un grano (fruto) de la panicula en el tallo principal se esta empezando a elon-
gar en el extremo de la cascara, y R6, al menos un grano (fruto) de la panicula en el tallo
principal esta elongado. Desde el punto de vista agronémico, los estados R5 y R6 se podrian
considerar como ‘llenado de grano'. El llenado del grano se extiende desde la floracion hasta la
madurez fisiolégica del grano. El llenado del grano esta determinado por factores genéticos y am-
bientales como temperatura, radiacion solar, humedad, nutricion, y presencia de enfermedades
y plagas. Durante este periodo, que puede durar entre 25y 30 d, el peso del grano aumenta rapi-
damente, dependiendo de las condiciones climaticas y de la variedad. Es asi como el llenado del
grano de los arroces tipo japonica es relativamente mas largo que el del tipo indica.
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La formacion del grano resulta, principalmente, de la acumulacién de carbohidratos. La primera
fuente de carbohidratos es la fotosintesis que ocurre en las 3 a 4 hojas superiores de la planta
(Dunand y Saichuk, 2009), especialmente en la hoja bandera. Los carbohidratos acumulados en el
grano se almacenan en forma de almidén en el endospermo (Zhou et al., 2017).

El endospermo es una estructura muy importante en el arroz y otros cereales, ya que almacena
nutrientes como almiddn, proteinas, vitaminas, minerales necesarios para la germinacién del em-
brion (Sabelli y Larkins, 2009).

El endosperma se forma a través de varios procesos después de la doble fertilizacion, division ce-
lular (2 después de la fertilizacién, DDF), separacion del endosperma multinuclear en células indi-
viduales (3-5 DDF), diferenciacion de la aleurona en almidén (6-9 DDF) y acumulacién de los pro-
ductos almacenados (21 DDF) que termina con la programacion de la muerte celular (Kobayashi
et al, 2013; Wu et al,, 2016a; 2016b) y cambios en la permeabilidad de la membrana citoplasma-
tica en el centro del almidén del endosperma, debido, probablemente, a la programacién de la
muerte celular (8 DDF), extension de la pérdida de la permeabilidad celular a todo el endosperma
(21 DDF) y formacion de diferentes capas de aleurona (Wu et al., 2016b).

Debido a que en este estado se definen dos componentes de rendimiento como son el nimero
y peso de los granos que contribuyen a definir el rendimiento, es importante mantener una gran
cantidad de hojas fotosintéticamente activas, ya que los nutrientes almacenados en las hojas se-
ran movilizados a la panicula y granos para su desarrollo (Makino, 2011; Zhang et al., 2017a; Wang
et al,, 2018). El llenado del grano es producto del incremento en el nimero y tamario de las célu-
las en el endospermo.

En arroz, aproximadamente el 85 % de los granos se llenan, un porcentaje variable (15 % a 20 %)
de granos quedan sin llenar (estériles o vanos). El porcentaje de granos estériles puede variar por
factores genéticos y debido a condiciones ambientales como temperaturas extremas (Arshad et
al., 2017), baja radiacion solar, estrés hidrico y problemas nutricionales (Yoshida, 1981).

El endospermo y el embridn, que constituyen el tejido filial, estan aislados del tejido maternal (pe-
ricarpio, placenta, tejido vascular, chalaza y nucleo) debido a la ausencia de continuidad simplas-
tica. Durante el llenado del grano, los nutrientes son transportados al endospermo a través del
tejido vascular del 6vulo presente en el lado ventral del ovario. Al comienzo, los solutos entran a
través de la chalaza y posteriormente al endospermo. En estados mas tardios, el transporte de so-
lutos ocurre a través de la epidermis nucelar en forma centripeta hacia el endospermo (Krishnany
Dayanandan, 2003).

Cuando el llenado del grano termina, se detiene el proceso de translocacién de carbohidratos a la
panicula y ésta comienza a cambiar de color, desde verde hacia el café claro.

La ausencia de sincronizacion en el desarrollo de las espiguillas causa variaciones en la calidad y
el peso de los granos (Mohapatra y Sahu, 1991; Yang et al., 2000). En general, las espiguillas que
florecen primero, ubicadas en la parte apical de las ramas primarias, se llenan rapido y producen
granos mas grandes y pesados. En tanto, espiguillas inferiores, ubicadas en la proximidad de ra-
mas secundarias, son estériles o se llenan lentamente, produciendo granos de baja calidad (Xu y
Vergara, 1986; Mohapatra et al., 1993; Naik y Mohapatra, 1999). El lento llenado del grano y el bajo
peso del grano de las espiguillas inferiores, se han atribuido a la limitacion de carbohidratos y a
la relacion entre acido abscisico (ABA) y etileno. En este sentido, se postula que se necesita alta
concentracién de ABA en relacién a etileno en las espiguillas de arroz para mantener una alta tasa
de llenado de grano (Yang et al., 2006). Por otro lado, la forma de la panicula de arroz también
condiciona el llenado de granos. Asi, el nuevo ideotipo (tipo ideal de planta), con gran densidad y
cantidad de granos que forman las panojas compactas, tendrian una gran variaciéon en la tasa de
llenado de granos como consecuencia de una limitacién de la fuente, en comparacion con ideoti-
pos de panojas laxas (Wang et al., 2006).
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R7. Al menos un grano de la panicula del tallo principal tiene una cascara amarilla. Este es-
tado es acompanado por el inicio de la senescencia de las hojas y raices. En este estado, las cinco
hojas superiores de la planta, que suministraron gran parte de los carbohidratos y otros nutrientes
para el llenado y madurez del grano, pueden empezar a envejecer, aunque en algunas variedades
las hojas superiores pueden permanecer verdes durante todo este periodo.

En esta instancia el grano empieza a sufrir diferentes cambios internos y en su apariencia fisica
que se pueden resumir en: 1) lechoso (R6), el desarrollo de los granos de almidén es blanco y de
apariencia lechosa; 2) harinoso blando (R6), el almidén comienza a endurecerse, pero aun es blan-
do; 3) harinoso duro (R7), todo el grano es firme y el contenido de humedad es mayor a 20 %; y 4)
maduro (R9), grano firme y contenido de humedad menor a 20 % (Yoshida, 1981; Moldenhauer y
Gibbons, 2003).

R8. Al menos un grano de la panicula del tallo principal tiene una cascara café, y R9, todos
los granos que han alcanzado su completa elongacion (R6) tienen la cascara color café. El
proceso de madurez comienza 3 semanas después de la fertilizacion y se extiende, aproximada-
mente, 30 a 60 d, siendo acompanado por la senescencia de las hojas. Este proceso depende de
las variedades y de las condiciones climaticas como la temperatura. Asi, en zonas tropicales puede
durar 30 d, mientras que en zonas templadas hasta 60 d (Yoshida, 1981).

Durante el proceso de maduracion del grano, la morfogénesis de la planta esté casi completay los
carbohidratos estan almacenados en los granos en forma de almidén (Dunand y Saichuk, 2009).

La madurez fisiolégica se define como el estado en que el proceso de translocacién de los carbo-
hidratos desde las hojas y tallos a la panicula se ha detenido, y comienza la pérdida de humedad
del grano que ha alcanzado 25 % a 30 % de humedad (Dunand y Saichuk, 2009).

Una vez que el contenido de humedad del grano alcanza un 20 % y el tallo principal presenta en-
treun 15 %y 18 %, la planta esté en estado de ser cosechada (Dunand y Saichuk, 2009).

Por otro lado, Dunand y Saichuk (2009) proponen dividir el estado reproductivo de la planta de
arroz en cinco etapas: prebota, bota, emisién de la panoja, llenado del grano y madurez.

Pre-bota. El periodo de pre-bota se refiere al intervalo que va desde el inicio de la elongacién del
entrenudo y antes de la formaciéon completa de la hoja bandera. Durante este estado contintan el
desarrollo de las hojas, la elongacidn del entrenudo, formacién del tallo y se inicia la formacion de
la panicula.

Bota. Se caracteriza por la hinchazén de la vaina de la hoja bandera, debido al crecimiento de la
paniculay al desarrollo de la meiosis.

Bota es el periodo en el cual los componentes de la panicula que estan dentro de la vaina de la
hoja bandera, se encuentran completamente formados. El comienzo de este estado se puede
identificar 6 d antes de la emergencia de la panicula (Yoshida, 1981).

De acuerdo al estado de desarrollo de la panicula, la bota se puede dividir en tres fases: temprana,
intermedia y tardia, lo que se basa en la cantidad de la vaina de la hoja bandera que esta expuesta
sobre el collar de la hoja del cual emergié (Dunand y Saichuk, 2009).

Bota temprana. El collar de la hoja bandera aparece primero sobre el collar de la penultima hoja
en el tallo principal y dura hasta que el collar de la hoja bandera est4 aproximadamente 5 cm so-
bre el collar de la penultima hoja (Foto 18a).

Bota intermedia. El collar de la hoja bandera estad entre 5y 12,7 cm sobre el collar de la penulti-
ma hoja (Foto 18b).
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Foto18. Bota intermedia (a) y temprana (b).

Bota tardia. El collar de la hoja bandera esta a 12,7 cm o mas sobre el collar de la penultima hoja.
En este estado el crecimiento de la panicula toma una forma de huso y causa que la bota aumen-
te de volumen, produciendo una parte mas ancha en el centro de la bota con un didmetro menor
a ambos extremos.

Emision de la panoja. Se refiere a la excersién de la panoja desde la vaina de la hoja bandera del
tallo principal, debido a la elongacién del ultimo entrenudo del tallo. A medida que el entrenudo
se alarga, empuja a la panicula a emerger de la vaina (Foto 19). Cuando se termina la elongacion
del ultimo entrenudo, la panicula expone su maximo tamafo con una porcion del ultimo entre-
nudo, sobre el collar de la hoja bandera. La emisién de la panoja del tallo principal es anterior al
de las macollas. El periodo de la emergencia de la panicula es variable dentro y entre las plantas, y
puede tomar desde 4 a 5 d como hasta 10 a 14 d (Dunand y Saichuk, 2009).

Agronémicamente, se considera 50 % de la emergencia de la panicula, cuando el 50 % de las pa-
niculas de los tallos de una muestra tienen un rango desde recién emergidas a completamente
emergidas (Dunand y Saichuk, 2009).

Emisidon
de
panoja

Foto 19. Emisién de panoja.
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Llenado del grano. El llenado del grano se extiende desde floracion hasta madurez fisiolégica
del grano. La formacién del grano resulta principalmente de la acumulacién de carbohidratos, y la
primera fuente de carbohidratos es la fotosintesis que ocurre entre las 3 y 4 hojas superiores de la
planta (Dunand y Saichuk, 2009).

Madurez. El periodo de desarrollo del grano, desde la antesis al estado de grano maduro, es de
unos 30 d, tiempo en el cual el aumento del largo del grano ocurre en los primeros 6 d después
de la polinizacién, mientras que el aumento en el ancho del grano ocurre entre los 3 a 8 d des-
pués de la polinizacion (Wu et al., 2016b). Se considera madurez fisioldgica, cuando se detiene el
proceso de translocacion de los carbohidratos desde las hojas y tallos a la panicula, y comienza la
pérdida de humedad del grano, alcanzando éste entre un 25 % a 30 % de humedad. Una vez que
el contenido de humedad del cultivo estd entre 18 % a 21 %, la planta esta en estado de cosecha
(Foto 20).

Foto 20. Arroz con madurez fisioldgica.

Rendimiento en grano

El rendimiento es una caracteristica compleja, controlada por factores genéticos (QTLs) y ambien-
tales (Vergara et al.,, 1964; Craufurd y Wheeler, 2009; Wang et al., 2012; Qian et al., 2016; Zeng et al.,
2017; Zhang et al,, 2017b). En arroz, el rendimiento es determinado indirectamente por caracteres
tales como altura de la planta, periodo de crecimiento, habilidad de macollar, largo de la panicula,
largo del grano, nUmero de granos por panicula y, directamente, por los componentes de rendi-
miento como numero de paniculas por superficie o por planta, nimero de granos llenos por pa-
nicula y peso de 1.000 granos (Sakamoto y Matsuoka, 2008; Huang et al., 2013b) (Foto 21).

En arroz, la cantidad de tallos (macollas) esta controlada por factores genéticos (Fukushima, 2018)
y ambientales, como las practicas agrondémicas de nutricion (Fageria, 2014a; 2014b; Chen et al.,
2014; Wang et al,, 2016), manejo del agua (Ohe et al., 2010; Zhang et al., 2015b), densidad de plan-
tas (Huang et al., 2013b; Tian et al., 2017) y sistema de siembra (Yan et al., 2009; Martinez-Eixarch
etal., 2013).

El numero de tallos (macollas) por superficie y nimero de paniculas por superficie son determina-
dos en la etapa vegetativa de la planta, en el establecimiento del cultivo. En cambio, el nimero de
espiguillas por panicula, peso de 1.000 granos y porcentaje de granos llenos son determinados
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Foto 21. Semilla certificada cosechada.

en la etapa reproductiva de la planta (Fageria, 2007; Sadras, 2007; Fageria et al., 2011; Wang et al.,
2017a; 2017b).

La cantidad de macollas afecta también la produccidon de biomasa, captura de asimilados y ren-
dimiento final de la planta (Awan et al., 2007). La regulacién de la formacion de las macollas, en
tiempo y numero, tiene una implicancia en el rendimiento final. Mientras mas temprano emerge
la macolla, se produce una mayor captura de asimilados por la planta a través de la fotosintesis
y son mas productivas. Por el contrario, macollas muy tardias pueden no alcanzar su completo
desarrollo y pueden ser improductivas (Mohapatra y Kariali, 2008; Wang et al., 2017a; 2017b). Por
otro lado, un exceso de macollas puede producir panojas mas pequefas, con un menor numero y
peso de granos y menor rendimiento. En ese sentido, una escasa cantidad de macollas implica un
menor numero de panojas por superficie y, eventualmente, un menor rendimiento (Awan et al.,
2007; Wang et al., 2016).

Otras caracteristicas de interés que pueden contribuir al rendimiento en grano son el periodo de
crecimiento y altura de la planta (Sakamoto y Matsuoka, 2008), los que pueden influir el nimero
de paniculas por superficie, nimero de granos y peso de 1.000 granos (Peng et al., 2004). Varie-
dades con un largo periodo de crecimiento pueden acumular mas fotosintatos, absorber mas nu-
trientes y agua, lo que puede aumentar area foliar, nimero de paniculas, granos y peso de ellos.
Por otro lado, la introduccién de las variedades semi enanas mejoré el indice de cosecha, resisten-
cia a tendedura y rendimiento (Spielmeyer et al., 2002; Kovi et al., 2011b); sin embargo, plantas
muy pequenas pueden tener menor rendimiento (Yuan, 2017; Zhang et al., 2017b).

Las caracteristicas morfolégicas de las hojas, como su largo, ancho, grosor, dureza, posicién y senes-
cencia, son importantes en la determinacién de la capacidad fotosintética de la planta y en el rendi-
miento de una variedad. Hojas erectas permiten una mayor cantidad, penetracién y distribucion de
la luz en la canopia de la planta y, por lo tanto, una mayor actividad fotosintética de la planta (Yoshi-
da, 1981; Yuan et al., 2015; Xu et al,, 2018). Hojas gruesas, generalmente tienen una mayor densidad
de cloroplastos por unidad de drea y mayor capacidad fotosintética que hojas delgadas. El tamafo
de la hoja estd directamente asociado al angulo de las hojas, por lo cual, hojas mas cortas tienden a
ser mas erectas que hojas largas (Fageria, 2014a; 2014b). Hojas duras y gruesas son mas lignificadas
y presentan mayor resistencia a las inclemencias climaticas (Fageria, 2007).

Otro factor importante a considerar en el crecimiento de la planta es el indice de area foliar (IAF),
que representa el area de la superficie de la hoja por unidad de area de superficie de suelo. El IAF
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es un parametro fisioldégico que puede estar asociado al rendimiento del cultivo. El IAF en el arroz
aumenta durante el crecimiento y desarrollo de la planta, alcanzando su maximo en la emision de
la panoja o floracién (Yoshida, 1981). Esta situacion se debe al aumento del nimero de hojas en el
tallo principal y macollas, como también en el tamafio de las hojas. El IAF esta afectado por facto-
res genéticos (variedad) y ambientales (Jahn et al., 2011; Mon Ko et al., 2017; Xu et al., 2018).

El aumento del peso seco de los tallos sigue una curva sigmoidea durante el crecimiento de la
planta, debido al aumento del peso de tallos y hojas. El peso de la planta se compone, principal-
mente, de carbohidratos (celulosa, almidén) y proteina, donde el componente inorgdnico es me-
nor, con excepcioén del silicio que estd en mayor cantidad presente en el tallo. El metabolismo de
las proteinas predomina durante la fase vegetativa y el de los carbohidratos en la fase reproducti-
va, lo que puede afectar también el rendimiento de la planta (Fageria, 2007).

En este sentido, el rendimiento de la planta puede verse afectado también por la cantidad de
carbohidratos acumulados antes o después de la emisién de la panoja. Los carbohidratos acumu-
lados antes de la emision de la panoja contribuyen con un 20 % a 40 % al rendimiento; sin em-
bargo, aquellos acumulados con posterioridad a la emisidn de la panoja, son responsables por el
70 % de la variacion del rendimiento. En este sentido, el mayor 6rgano fotosintético de la planta
después de la emision de la panoja es la hoja bandera, seguido de las tres hojas inferiores a ella
(Fageria, 2007).

La altura de la planta es otra caracteristica que puede influir sobre el rendimiento (Fageria, 2007).
Plantas de altura baja (90 a 100 cm) son menos susceptibles al vuelco o tendedura a altas dosis
de nitrégeno y permiten mayor densidad de plantas; sin embargo, pueden presentar menor ha-
bilidad competitiva con las malezas (Yoshida, 1981). La altura de la planta es una caracteristica
controlada en forma genética (Liu et al., 2010; Ma et al., 2016; Zhou et al., 2016) y modificada por
factores agronémicos y ambientales (Ohe et al., 2007; Weng et al., 2014; Ma et al.,, 2016; Li et al.,
2019).

El nimero de granos llenos por panicula es otro componente de rendimiento que también afec-
ta el rendimiento. En variedades semi enanas existe una relacion lineal entre el rendimiento y el
numero de granos por metro cuadrado (Yoshida, 1981). El nimero de granos por panicula estd
determinado por la arquitectura de la panicula (Furutani et al., 2006) que incluye el largo de la
panicula y el nUmero de ramas primarias y secundarias de ella (Sakamoto y Matsuoka, 2008; Kovi
et al., 2011a). El numero de granos puede ser afectado por la densidad de plantas, la fertilizacion
nitrogenada, el grado de macollamiento y las condiciones climaticas de radiacion y temperatura
(Yoshida, 1981).

El peso de 1.000 granos estad determinado por su tamafno y velocidad de llenado del grano. El
tamano del grano depende del largo, ancho y espesor (Huang et al., 2013a). El peso del grano es
gobernado, principalmente, por factores genéticos, a diferencia del llenado del grano que es afec-
tado mayormente por factores ambientales. El peso del grano esta relacionado con el rendimien-
to bioldgico y el indice de cosecha, siendo el rendimiento biolégico el peso total de la parte aérea
de la planta y un indicador de su capacidad fotosintética (Yoshida, 1981). El indice de cosecha (IC)
es la relacion entre el rendimiento en grano (llamado también rendimiento econémico) y el rendi-
miento bioldgico, y se expresa en porcentaje.

En la estrategia de modificar algunos componentes del rendimiento para aumentarlo, es impor-
tante considerar que el aumento de un componente no necesariamente puede traer aparejado
un incremento del rendimiento, ya que ellos tienden a compensarse. Es decir, el aumento de uno
puede significar la reduccion de otro (Yang y Zhang, 2010; Qian et al., 2016; Zeng et al., 2017).
Por ejemplo, el aumento del peso del grano podria reducir el nimero de granos por paniculay el
rendimiento del grano, lo que debe ser considerado en el mejoramiento genético (Yang y Zhang,
2010).
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Por otro lado, para un aumento del rendimiento, cuando el material de siembra estda compuesto
por hibridos (no variedades provenientes de lineas puras), es importante considerar la heterosis
que se puede obtener al cruzar poblaciones de diferentes origenes y también la variabilidad y dis-
tancia genética que existe en las diferentes variedades (Virmani et al., 1982; Zhou et al., 2012; Cao
y Zhan, 2014; Huang et al., 2015; 2016; Tao et al., 2016). En este sentido, de todas las posibles com-
binaciones de germoplasma de arroz para la produccién de hibridos, el cruzamiento entre geno-
tipos del tipo japonica por indica resultaria en mayor heterosis, mayor altura, mayor produccién
de biomasa e indices de cosecha superiores a 0,5 y mejor resistencia a la tendedura (Yuan, 2017).
Aunque en algunos casos existe un cierto grado de incompatibilidad en la progenie debido a los
diferentes origenes genéticos de los tipos japonica e indica (Chen et al., 2008; Qian et al., 2016;
Zhu et al,, 2017), aunque existen formas de mejorarla esta incompatibilidad con el uso de genes
especificos (WC, wide compatibility) y progenitores masculinos no necesariamente japonica, sino
mezclas entre japonica e indica (Yuan, 2017).

Finalmente, es importante considerar en esta estrategia la actualizacion y mejoramiento de las
practicas agronémicas como fertilizacion, manejo de agua, sistemas de siembra, densidad de
plantas, entre otros, para que la variedad exprese su maximo potencial de rendimiento (Tao et al.,
2006; Sadras, 2007; Yang y Zhang, 2010; Fageria et al,, 2011; Wang et al,, 2017a; 2017b; Das et al.,
2018).

Tipo de crecimiento y propagacion

Aunque el arroz cultivado es una planta anual que se propaga por semilla, se puede mantener
vegetativamente como una planta perenne. El caracter perenne del arroz fue heredado de su
ancestro silvestre O. rufipogon (Morishima et al., 1963). Bajo condiciones naturales, después de la
cosecha, los brotes de las macollas del rastrojo, ubicados en la parte basal de los nudos, empiezan
a crecer nuevamente y a formar nuevos tallos llamados en inglés ‘ratoons’. Este crecimiento de la
planta puede entregar una nueva cosecha (IRRI, 1988). Esta segunda cosecha produce plantas con
menor cantidad de hojas, altura y nimero de paniculas por superficie y por planta, y menor canti-
dad de granos por panicula. Al mismo tiempo, debido a la reduccién de la duracién del dia a fines
de verano y otofo, se reduce la radiacién resultando en un rendimiento final de un 40 % menos
de granos, con respecto a la primera cosecha (Dunand y Saichuk, 2009).

Consideraciones finales

A nivel productivo, el cultivo de arroz debiera lograr altos rendimientos de granos, manteniendo
un estandar de rendimiento industrial (mayor porcentaje de granos enteros) para maximizar el
factor de comercializacion. Desafortunadamente, ambos componentes no suelen correlacionarse
frecuentemente en una misma variedad o hibrido; por este motivo, es crucial seleccionar en pri-
mera instancia la variedad que combine las mejores caracteristicas morfoldgicas y eco-fisiolégicas
segun el destino de comercializacion, con el potencial de rendimiento esperado. De este modo,
para disminuir la brecha de rendimiento del cultivo a campo se requiere de la elecciéon del mejor
genotipo y de practicas de manejo adecuadas y oportunas. El estudio de la prediccién de la inte-
raccién del genotipo con el ambiente, se inicia con la genética y con la identificacion de aquellas
variables morfoldgicas, fenoldgicas y eco-fisiolégicas determinantes del rendimiento y calidad de
granos, con respuesta genética mas simple, estable y con menor variacién ambiental dentro del
genotipo, que siguen explicando, aun en la actualidad, el mayor potencial de rendimiento del cul-
tivo.
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