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Resumen

La salinidad es uno de los mayores factores limitantes para la expansion de
la frontera agricola, afecta a mas de 30 millones de hectareas principalmente
en las regiones é&ridas y semiaridas, donde es una de las principales
limitaciones edéficas para la produccién de plantas forrajeras. Cenchrus
ciliaris (Poaceae,) es una especie perenne, nativa de Africa y de la mitad
este de Asia de conocida tolerancia a condiciones de sequia y elevadas
temperaturas. Sin embargo la informacion sobre la tolerancia a condiciones
de salinidad es escasa por lo que el objetivo general de este trabajo fue
aportar conocimientos sobre los efectos de la salinidad en el rendimiento de
forraje y semilla de Cenchrus ciliaris y algunos de los mecanismos
fisiolégicos subyacentes. Para esto se utilizaron tres cv Americana, Biloela y
Texas, que se cultivaron en containers de 1000 litros sobre arena lavada
durante dos temporadas. Este sistema de cultivo permitié controlar los
niveles de salinidad en el sustrato, similar a una hidroponia, pero mantener a
las plantas en condiciones de campo en cuanto a temperatura, radiacion,
humedad, vientos etc. Haciendo asi que los resultados sean mucho mas
préximos y extrapolables a una condicion real de cultivo. Los tratamientos
consistieron en riegos con soluciones de NaCl de 8, 13 y 18 dS/m, sobre una
base de solucion nutritiva. El control consistio solamente en la mencionada
solucién nutritiva (3 dS/m). Para evitar la acumulacion de sales en el perfil se
disefié un sistema de drenaje que permiti6 monitorear diariamente el lixiviado
de riego y mantener el sistema estable. Los efectos de los tratamientos se
evaluaron sobre variables de crecimiento y de rendimiento reproductivo.
También se realizaron mediciones de potencial hidrico, osmatico, contenido

relativo de agua (RWC) y acumulacion de iones en lamina foliar. Para



determinar si la semillas obtenidas de plantas estresadas toleran mejor
condiciones de estrés durante la germinacion, estas se incubaron en

soluciones de NaCl de -0.5, -1, -1.5, -2, -2.5y -3 MPa.

Los resultados mostraron que los tres cv responden de manera similar frente
al estrés, disminuyendo el crecimiento vegetativo y el rendimiento conforme
aumenta la salinidad. Como respuesta general a los tratamientos salinos el
crecimiento disminuyé al igual que lo observado para condiciones de estrés
hidrico. De todas las etapas del ciclo ontogénico estudiadas la mas
susceptible fue la inicial que comprendié plantas que estaban iniciando la
etapa reproductiva, siendo el cv Biloela el mas susceptible. Luego hacia el
final de la temporada de crecimiento las diferencias entre el control y el
tratamiento menos salino (8 dS/m) desaparecieron. Esto indica que el cultivo
es mas sensible a la salinidad en la etapa vegetativa y el inicio de la etapa
reproductiva. De las componentes del rendimiento reproductivo sélo el
namero de espigas por planta y el peso de 100 cariopses se vieron
afectados. Con respecto a las variables hidricas los tres cv modificaron tanto
el potencial hidrico como el osmético y mantuvieron su RWC constante. Los
iones adicionados con los tratamientos Na“ y CI' se acumularon en hoja
conforme aumento6 la conductividad de las soluciones de riego. El analisis de
K* para cada cv mostré que en todos los casos los niveles de este ion fueron

significativamente mayores en el control que en los tratamientos.

En los tres cv estudiados se observd que semillas provenientes de plantas
que crecieron en condiciones de salinidad germinaron en mayor cantidad y
mas rapido que las provenientes del control. En el cv Texas estas diferencias
son especialmente marcadas, asi semillas provenientes del tratamiento con

mayor nivel de salinidad (18 dS/m) germinaron casi un 50 % mas que las



provenientes del control. El efecto de la salinidad durante el desarrollo de las
semillas increment6 los niveles de germinacién en los controles (0 Mpa) y en

condiciones moderadas de salinidad (-0,5 a -1,5 MPa).

Palabras claves: Cenchrus ciliaris, salinidad, ajuste osmotico, efecto materno
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Abstract

Salinity is a major limiting factor for expanding the agricultural frontier, it
affects more than 30 million hectares mainly in arid and semiarid regions, in
these regions it is a major soil constraint to production of fodder crops.
Cenchrus ciliaris (Poaceae,) is a perennial grass, native to Africa and the
eastern half of Asia with known tolerance to drought conditions and high
temperatures. However, information on tolerance to salinity is low so that the
overall objective of this study was to provide knowledge about the effects of
salinity on forage yield and seed of Cenchrus ciliaris and some of the
underlying physiological mechanisms. For this, three cv we used, American,
Biloela and Texas, which were grown in containers of 1000 liters of washed
sand over two seasons. This farming system allowed to control salinity levels
in the substrate, similar to hydroponics, but keep the plants under field
conditions in terms of temperature, radiation, humidity, wind, etc. This way,
making the results much closer and extrapolated to a real condition of
farming. Treatments consisted of irrigation with NaCl solutions of 8, 13 and 18
dS/m, on the basis of nutrient solution. The control consisted only in the
nutrient solution (3 dS/m). To avoid the accumulation of salts in the profile a
drainage system was designed, which allowed monitoring leachate irrigation
daily and keeping the system stable. The effects of processing were
evaluated on growth and reproductive performance variables. Water and
osmotic potential, relative water content (RWC) and accumulation of ions in
leaf blade were also measured. To determine whether the seeds from
stressed plants are more tolerant of stress conditions during germination,
they were incubated in NaCl solutions of -0.5, -1, -1.5, -2, and -3 -2.5 MPa.

The results showed that all three cv respond similarly to stress, decreasing
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vegetative growth and yield with increasing salinity. As a general response to
the saline treatments, growth decreased as observed for water stress
conditions. In all stages of the ontogeny cycle studied, the most susceptible
was the initial one, which involved plants starting the reproductive stage,
being the cv Biloela the most susceptible one. Then, towards the end of the
growing season, differences between control and less saline treatment (8
dS/m) disappeared. This indicates that the crop is more sensitive to salinity at
the vegetative stage and at the beginning of the reproductive stage. Of the
components of reproductive output, only the number of spikes per plant and
the weight of 100 caryopses were affected. With regard to water variables,
the three cv changed both the osmotic and water potential and remained their
RWC constant. lons added with the Na" and CI treatments accumulated with
increasing conductivity of water solutions. The analysis of K* for each cv
showed that in all cases this ion levels were significantly higher in control than
in treatments. In the three crops studied, it was showed that seeds from
plants grown in saline conditions germinated in greater numbers and faster
than those from the control. In the Texas cv, these differences are particularly
marked, and seeds from the treatment with higher levels of salinity (18 dS/m)
germinated almost 50% more than those from the control. The effect of
salinity during seed development increased the levels of germination in pure

water (OMpa) and in moderate conditions of salinity (-0.5 to -1.5 MPa).

Key Words: Cenchrus ciliaris, salinity, osmotic adjustment, maternal effect.
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Introduccion

La salinidad es una condicion del suelo caracterizada por una alta
concentracion de sales solubles. Un suelo se considera salino cuando la ECe
(conductividad eléctrica del extracto de saturacion) es de 4 dS/m o0 mas, que es
equivalente a 40 mM NaCl y a una presion osmotica de aproximadamente -0.2
MPa (Munns & Tester, 2008). De acuerdo a la FAO, en el afio 2000, el area total
de suelos afectados por las sales, incluyendo suelos salinos y sdadicos, fue de
831 millones de hectareas, extendidos por todos los continentes, esto es méas del
6% del total de tierras emergidas del planeta. En América del Sur se han
mapeado 69,4 millones de hectareas de &reas salinas y 59,6 millones de
hectareas de suelos sddicos (Rengasamy, 2006). Muchas de estas tierras son
afectadas por salinidad de origen natural, sin embargo una importante
proporcion de las tierras cultivadas se han salinizado debido a las préacticas de
riego (Rengasamy, 2006; Manchanda & Garg, 2008), que surgieron en la
antigiledad y dieron origen al primer problema ambiental ocasionado por el
hombre. Los primeros escritos que hablan de la tematica datan del 2400 dc y se
refieren a los efectos de las sales en las planicies aluviales de los rios Tigris y
Eufrates en Iraqg (Manchanda & Garg, 2008). Actualmente la salinidad del suelo
es el mayor factor limitante para la expansion de la frontera agricola (Ashraf et.
al. 2008) y las perspectivas al respecto no son muy alentadoras, ya que se
espera que el incremento de la salinidad en las tierras cultivables resulte en una
pérdida del 30% de tierras cultivables en los proximos 25 afios y méas del 50%
para la segunda mitad del siglo XXI (Mahajan & Tuteja, 2005). En las zonas
aridas y semiaridas, el problema se acentla ya que la escasez y variabilidad de

las precipitaciones junto a las altas tasas de evapotranspiracion afectan el
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balance hidrico de los suelos. La baja humedad atmosférica y las altas
temperaturas incrementan el ascenso de la solucién del suelo y con ello la
deposicion y concentracion de sales en los horizontes superficiales causando la
acumulacion de cloruros y sulfatos de Na‘’, Mg™ y Ca™ en los primeros
centimetros del suelo (Manchanda & Garg, 2008). Asi el agua aportada por los
sistemas de riego produce una concentracion de sales afio a afio en el suelo,
originando importantes pérdidas de superficie cultivable que se reflejan

directamente en la economia (Mahajan & Tuteja, 2005).

Cada afo hay un deterioro de 2 millones de hectareas (1%) de las tierras
cultivables debido a la salinidad, conduciendo a una reduccién importante de la
produccion (Dregne, 1987). Esta situacion ha llevado a la intensificacion de la
agricultura y al uso de areas antes no destinadas al cultivo agricola. En Argentina,
el avance de la agricultura ha llevado al desplazamiento de la actividad
ganadera, particularmente la de cria, a regiones marginales. En el Chaco
semiarido argentino la ganaderia de cria se basa en pasturas naturales y
principalmente en gramineas forrajeras introducidas. Una de las principales
causas del limitado aporte de las regiones semiaridas a la ganaderia nacional, es
la baja receptividad de los campos debido a la escasa oferta forrajera. Un
incremento en el potencial de produccién de forraje posibilitard aumentar las
cargas animales y permitira esquemas de produccién de carne bovina de alta
productividad (De Ledn, 2004). En ese contexto, la salinidad de los suelos que
afecta a mas de 30 millones de hectareas localizadas principalmente en las
regiones aridas y semidridas de nuestro pais es una de las principales
limitaciones edéficas a la produccién de plantas forrajeras, que deben combinar

adecuada tolerancia a la sequia y a la salinidad.
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El estrés salino afecta la mayoria de los procesos fisiol6gicos de los
vegetales como el crecimiento, la fotosintesis, la sintesis de proteinas y el
metabolismo energético (Parida & Das, 2005); sin embargo la duracion y
severidad del periodo de estrés, al igual que la especie afectada, determinaran
la magnitud de los efectos observables y los procesos fisioldgicos afectados por
esta condicion. Asi por ejemplo un tratamiento con altos niveles de salinidad en
una planta sensible como Arabidopsis inducirA cambios asociados con la
senescencia, mientras que un tratamiento con bajos niveles de sal en una planta
resistente probablemente no inducira cambios notables en la expresion de genes
ni en la concentracibn de metabolitos (Tester & Davenport, 2003; Munns &
Tester, 2008). Experimentalmente se han llevado a cabo muchos trabajos para
determinar los efectos de la salinidad sobre el crecimiento, desarrollo y
rendimiento de diversas especies vegetales. Muchos de ellos estuvieron y estan
destinados a conocer los efectos de las sales sobre especies de interés agricola,
apuntando asi a mejorar los rendimientos en zonas donde los suelos estan
afectados por la salinidad y/o la falta de agua (Munns & Tester, 2008). Mientras
gue muchos otros se enfocaron en conocer los mecanismos que hacen que
algunas especies puedan crecer en suelos con conductividades superiores a 40
dS/m (Marcum, 2006), con el fin de descubrir y aislar genes relacionados con
esta capacidad (Fernie, Tadmor & Zamir, 2006; Salmeron & Herrera-Estrella,
2006). Dada la complejidad del tema y de las interacciones entre las
componentes del suelo y las sales se ha optado en muchos casos por realizar
disefios experimentales donde las plantas son cultivadas en condiciones
controladas de invernaculo y en sistemas hidroponicos que les permiten a los
investigadores aislar el efecto de las sales sobre el crecimiento de las plantas,
del sin-numero de factores que las afectarian en el ambiente natural. En muchos

casos se ha llegado a simplificar tanto los sistemas experimentales que sélo una
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hoja, una porcion de tejido o una simple célula son sometidas a condiciones de
estrés, evaluando en ellos respuestas que muchas veces se pretende extrapolar
a sistemas mas complejos como una planta o un cultivo. Por lo que para obtener
mayores beneficios de los nuevos descubrimientos en genética molecular, es
necesario que las plantas crezcan en condiciones fisioldgicas lo mas cercanas a

las condiciones de campo (Mufiiz & Tester, 2008).

A nivel de planta, el efecto de la salinidad se puede manifestar en una
reduccién de la produccion de biomasa (Wang et al., 2002; Gulzar et al., 2003;
Marcum, 2006; Jaleel et al; 2008), que varia segun la especie y en muchos
casos puede ocasionar la muerte de la planta (McCue & Hanson, 1990). Esta
reduccion del crecimiento se debe a un efecto conjunto de la modificacion del
potencial osmotico y de la toxicidad de los iones (Munns, 1993; Buchanan et al.,
2000; Marcum, 2006). Las plantas presentan tres mecanismos que les permiten
tolerar la salinidad, por un lado hacer frente al estrés osmético, que comprende
la habilidad de las plantas de resistir la falta de agua ocasionada por las sales y
mantener la expansion de las hojas y la conductancia estomética (Rajendran et.
al, 2009), por otro lado reducir el efecto de los iones en las células vegetales ya
sea excluyéndolos del sistema transpiratorio a través de las hojas o
compartimentalizandolos en vacuolas o células especificas de manera que el
dafio al metabolismo sea minimo (Tester & Davenport 2003; Munns & Tester
2008) y por ultimo mantener el balance i6nico en suelos donde prevalecen
algunos (Na* y CI) muy por encima de otros (K", Ca™, Mg™). En suelos con
elevadas concentraciones de sal el potencial osmoético se reduce
significativamente, sin embargo, existen plantas que pueden tolerar estas
condiciones ya que son capaces de mantener la absorcién de agua del suelo,

evitar la toxicidad ionica y completar sus ciclos vitales en presencia de altas
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concentraciones de sales (Flowers et al., 1977; Ungar, 1991; Zhu, 2001).
Mantener un bajo potencial agua en la planta, respecto del potencial agua del
suelo, asegura un gradiente de potencial hidrico que permite la absorcién de
agua. Este gradiente se logra, generalmente, mediante la acumulacion de
osmolitos, favoreciendo asi el mantenimiento de la turgencia y del volumen
celular, mecanismo denominado ajuste osmético (Lambers et al., 1998; Yeo,

1998; Buchanan et al., 2000; Wiladino & Camara, 2003, Taiz & Zeiger, 2004).

Se conocen dos mecanismos generales a través de los cuales se realiza
el ajuste osmotico o proceso de adaptacion celular a la salinidad: por un lado el
control del movimiento de iones y por otro la acumulacion de sustancias
“osmoprotectoras” (Bohnert et al., 1995). El primer mecanismo consiste en la
absorcion y compartimentalizacion de los iones toxicos; las plantas acumulan
Na" y CI en las vacuolas y de esta forma mantienen bajas concentraciones
ibnicas en el citoplasma evitando la inhibicion de los procesos metabdlicos
(Flowers et al., 1977; Keiffer & Ungar, 1997; Bray et al.,, 2000; Tester &
Davenport, 2003). El segundo mecanismo consiste en el mantenimiento del
balance o ajuste osmotico a través de la sintesis y acumulacion en el citoplasma
de solutos compatibles (osmolitos), los cuales no inhiben el metabolismo aun en
altas concentraciones, facilitando asi el ingreso y retencion de agua (Bray et al.,
2000; Ashraf & Harris, 2004). Crecer en suelos con sales impone costos
adicionales como el de excluir iones, el de compartimentalizarlos y el de
excretarlos a través de glandulas .Sin embargo estos costos son muy bajos
comparados con los de sintetizar solutos orgénicos para el ajuste osmético
(Munns, 2002), por lo que la acumulacién de Na" y ClI' como osmético es la
estrategia mas econdmica para realizar ajuste osmaotico (Munns & Tester, 2008).

En las especies sensibles a la salinidad, donde las sales no son efectivamente



17

excluidas del sistema transpiratorio, éstas se acumulan en mayor medida en las
hojas que mas traspiran y asi se produce la pérdida progresiva de la viabilidad.
El estrés osmotico ocasionado por una falta de ajuste osmotico resulta en una
reduccion de la absorcion de agua y ocasiona sequia fisiologica, considerada

esta la mayor causa de dafo por salinidad en plantas (Munns, 2005).

Generalmente los incrementos de Na* en el medio externo resultan en un
incremento en las concentraciones de Na* en la planta, este ién no sélo es toxico
para el metabolismo celular si no que interfiere con el ingreso de K" y Ca™,
contribuyendo asi al desbalance nutricional (Yeo, 1998; Zhu, 2001). Los
incrementos de Na® en el sustrato producen una disrupcién de la integridad de
las membranas de la raiz que alteran la selectividad de las mismas respecto del
K*, favoreciendo el ingreso de Na® por sobre el K* (Lazof & Bernstein, 1999;
Tester & Davenport, 2003; Rodriguez-Navarro & Rubio, 2006). Mantener
adecuados niveles de K* es esencial para la supervivencia de las plantas bajo
condiciones de salinidad, principalmente por la contribucion de este i6n a bajar
los potenciales osméticos de las células de la raiz, un prerrequisito para controlar
el transporte de solutos y el balance de agua (Rodriguez-Navarro & Rubio,
2006). Ademas el K" es un macronutriente esencial que se requiere para
diversos procesos del metabolismo celular, como el mantenimiento del potencial
de membrana, la actividad de algunas enzimas, la sintesis de proteinas y
almidon, la respiracion y la fotosintesis (Maathuis & Amtmann, 1999). El ingreso
selectivo de K' sobre Na“ es considerado como un importante mecanismo
fisiolégico que contribuye a la tolerancia a la salinidad en muchas especies
(Hester et al., 2001; Hauser & Horie, 2010). Esta bien documentado que en gran
medida esta tolerancia estd asociada con sistemas mas eficientes en la

seleccion del ingreso de K" sobre Na* (Hauser & Horie, 2010). Ademas la
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traslocacion o exclusion de Na* desde las hojas hacia otras partes de la planta
(Munns, 2007), conjuntamente con una baja acumulacién podrian resultar en
mantener altas relaciones K'/Na’, que son indispensables para que ocurran
normalmente los procesos metabdlicos en plantas (Al-Khateeb, 2005; Munns,
2007). Varios autores han indicado que el mantenimiento de los niveles
citoplasmaticos de K* en relacion a los de Na’, lo que incrementa la relacion
K'/Na®, esta altamente correlacionado con el incremento en tolerancia a la
salinidad en glicofitas (El-Sayed, 2004; Davenport et al., 2005, Hauser & Horie,
2010) y con diferencias importantes en la productividad entre cv (Asch et al.,
2000; Hauser & Horie, 2010). En base a lo anterior, se propone que la tolerancia
a la salinidad estd relacionada con la habilidad de restringir o controlar la
acumulacion de iones en los tejidos, dada por el transporte eficiente de K™ -Na”,
sumado a un sistema de restriccién del ingreso de Na*. Se ha observado que las
monocotiledoneas, incluyendo las Poaceas, bajo condiciones salinas, tienden a
restringir el ingreso de ciertos iones fundamentales como el K*, el Ca™y el Mg™*
(Lazof & Bernstein, 1999), ocasionando alteraciones en el balance i6nico celular
y reduccion del crecimiento (Marcum, 2006). Sin embargo una diversidad de
estrategias para sobrevivir en niveles medios y altos de salinidad se han
desarrollado en las gramineas, entre ellas la secrecion de sales a través de
glandulas, la exclusion de iones toxicos en diferentes tipos de células y tejidos y
la selectividad ionica a nivel de raiz y tallo son las m&s comunes (Ashraf, 2006;

Marcum, 2006; Gulzar y Khan, 2006)

Las gramineas, con mas de 7.500 especies, muestran un amplio rango
de tolerancia a la salinidad que va de especies altamente sensibles hasta muy
tolerantes. Las especies sensibles y las medianamente tolerantes generalmente

muestran una caida de los rendimientos a medida que se incrementan los
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niveles de salinidad, a diferencia de las especies muy tolerantes que muestran
una estimulacion del crecimiento del tallo y la raiz a concentraciones medias de
salinidad (Marcum, 2006). Las gramineas de mayor importancia forrajera para el
sub-tropico son originarias de Africa; géneros de gran valor como Brachiaria,
Cenchrus, Chloris, Pennisetum, Panicum, Hemarthria, Cynodon, Hyparrhenia,
Digitaria, evolucionaron en dicho continente debido a una gran diversidad de
presiones de seleccidn. La presencia de rumiantes con variantes en el tipo de
pezufia, peso, dentadura, capacidad ruminal y habito de pastoreo se sumaron a
la diversidad de ambientes y condiciones climaticas. Este proceso tuvo lugar a lo
largo de 15 millones de afios de evolucidon simpatrica entre gramineas y
consumidores (Kellogg, 2001). Una de las caracteristicas que surgié de este
proceso evolutivo fue la apomixis gametofitica, un tipo reproductivo asexual,
predominante en la mayoria de las gramineas tropicales. Esta modalidad
reproductiva, presente en la mayoria de las especies africanas que llegaron a
Ameérica ha reducido, en este continente, la diversificacion genética de los
materiales forrajeros durante 500 afios de relacion intercontinental (Quero
Carrillo et al.,, 2007). Los pastos africanos tropicales fueron introducidos en
América con el inicio del comercio de esclavos, durante el siglo XVI; sin
embargo, los estudios sisteméticos de su potencial forrajero se iniciaron a finales
del siglo XIX, debido a la carencia de respuestas adaptativas al pastoreo por
parte de las gramineas tropicales americanas (Sarmiento, 1992). En
Latinoamérica han sido introducidos, y se explotan actualmente, materiales de
gramineas seleccionados y mejorados en otros paises (EEUU y Australia). Un
ejemplo lo constituye el pasto buffel (Cenchrus ciliaris L. Sin. Pennisetum ciliare
L. Link.)) cuyas variedades de procedencia australiana y estadounidense
(Gaindah, Molopo, Biloela, Llano, Nueces, T4464, Americana, Comun, etc.) se

han evaluado para caracterizar la produccion de forraje, manejo de la
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fertilizacién, produccion de semilla, manejo del pastoreo, y andlisis

bromatologicos y econdmicos (Quero Carrillo et al., 2007)

Cenchrus ciliaris (familia Poaceae, subfamilia Panicoideae y tribu
Panicea) es una planta perenne, nativa de Africa y de la mitad este de Asia,
aunque se hallaron formas anuales en condiciones extremas de aridez al oeste
de la India (Clayton et al., 2006). Su crecimiento es estival, presentando tallos
geniculados que emergen de una corona nudosa, dependiendo de la variedad
puede alcanzar entre 25y 150 cm de altura. Sus tallos son alargados y suaves,
con bases hinchadas, lo que le permite almacenar méas hidratos de carbono que
otras especies (FAO, 2009). Las hojas son planas y lineales, glabras o
ligeramente pubescentes en la base, en especial cerca de la ligula. Miden
alrededor de 3 a 10 mm de ancho cuando estan extendidas y terminan en punta,
con una longitud de 7 a 30 centimetros. Su inflorescencia es una panicula
cilindrica densa, de 2 a 12 cm de longitud de color marrén rojizo o purpura por lo
general flexible (Ayerza, 1981). Posee un sistema radical sumamente
desarrollado y profundo. Ocasionalmente dependiendo de la variedad puede
presentar rizomas mas o menos desarrollados. Puede propagarse por semilla,
siendo en general una gran productora, o por medio de rizomas (Ayerza, 1981).
La semilla fresca del Buffelgrass tiene una dormancia fisica y quimica la cual
debe ser superada antes de que ocurra la germinacion (Guertin, 2003). El
periodo de latencia es de 3 a 20 meses (Namur, 1985). La longevidad es de
hasta tres afios, donde los porcentajes de germinacion aumentan durante el
almacenaje (Guertin, 2003). A lo largo de los siglos, los pastos hoy cultivados
tuvieron que desarrollar varias formas, adaptandose a condiciones especificas.

Cenchrus ciliaris no es una excepcion, cuenta con un gran nuamero de
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variedades o lineas adaptadas a diferentes condiciones ambientales (Ayerza,

1981; Quero Carrillo et al., 2007).

La especie se reproduce principalmente por apomixis aposporica, pero
también de manera sexual por semillas. La mayoria de los géneros de la tribu
Paniceae tienen un nimero cromosémico de 9, sin embargo el género Cenchrus
forma series aneuploides que muestran la formacién de un nimero cromosoémico
realmente imposible. Estas series aneuploides exhiben cromosomas meidticos
anormales y por lo tanto problemas con la reproduccion sexual. Este problema
reproductivo resulta en inestabilidad meiotica y ha sido resuelto por la formacién
de un saco embrionario apospdrico (Snyder et al., 1955), lo que hace que la
especie sea muy poco variable. Los polimorfismos encontrados tienen que ver
con la estatura, el color de las semillas, la morfologia de las semillas y la
produccion de semillas. Dado que el tipo de reproduccién asexual es el que
prevalece en esta especie no hay muchas diferencias entre genotipos y la
seleccion de materiales ha sido principalmente en relacibn a mayores
rendimientos de materia forrajeable (Tu, 2002). El mas comudn de los cv es el
conocido como Texas 4464, esta linea es genéticamente uniforme debido a que
se reproduce mayoritariamente por apomixis (Tu, 2002). La mayoria de los cv
disponibles en el mercado al igual que Texas se reproducen de manera asexual

lo que les da a los cv mucha estabilidad en el tiempo.

Cenchrus ciliaris presenta un rapido crecimiento con ciclos completos de
alrededor de 50 dias (Newman & Delgado, 1999). EI mecanismo fotosintético de
esta especie es C,, caracterizado por una anatomia y bioquimica particular del
proceso fotosintético (Rudmann et al., 2001). Esta graminea ha sido introducida
en America Central, Australia, Puerto Rico, Texas y algunas otras areas del

mundo (Butt et al., 1992), debido a su conocida tolerancia a condiciones de
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sequia y elevadas temperaturas (Whyte, 1959). Ademas tiene relativamente alta
productividad, conserva el valor forrajero aun en condiciones de sequia con
valores de proteina cruda superiores al 10% en periodos de crecimiento (Ayerza,
1981). Puede crecer a altitudes superiores a los 2000 msnm, alcanzando hasta
1m de altura (Mutz & Drawe, 1993, Gdmez de la Fuente et al., 2007). El Buffel
grass tiene moderada tolerancia a la salinidad y es menos tolerante que Cloris
gayana, Cynodon dactylon y Panicum antidotale (Graham & Humphreys, 1970).
Sin embargo algunos autores sefialan diferencias en tolerancia entre cultivares
(Graham & Humphreys, 1970). En estudios realizados con Cenchrus ciliaris se
ha observado que la salinidad afecta el crecimiento de las raices y de la parte
aérea, disminuye considerablemente la tasa fotosintética y modifica la
concentracion de metabolitos secundarios como la prolina (Akram et al., 2006).
Aungue otras variables relacionadas al ajuste osmético, como el contenido
relativo de agua y el potencial hidrico no se han cuantificado, los incrementos en
la concentracién de prolina (Akram et al., 2006), bajo condiciones de salinidad,
son un indicio indirecto de que esta especie realiza ajuste osmético (Bohnert et
al., 1995 Bohnert & Jensen, 1996; Bray et al., 2000; Ashraf & Harris, 2004). La
respuesta de esta especie al estrés hidrico ha sido mucho mas estudiada,
Ludlow (1980) afirma que esta especie puede tolerar potenciales de hasta -13
MPa en el suelo. Dos estrategias fisiologicas, el ajuste osmotico (Wilson &
Ludlow, 1983) y el control de la apertura estomética (Ludlow et al., 1985), serian
las responsables de que esta especie pueda mantener el balance hidrico aun en
suelos con potenciales hidricos bajos (Keya, 1998). Dada la relativa escasez de
informacién sobre las respuestas a la salinidad de Cenchrus ciliaris uno de los
objetivos de este trabajo fue describir los efectos de la misma sobre tres

cultivares de esta forrajera de uso comun en nuestro pais.
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El crecimiento en condiciones de estrés no s6lo modifica los patrones de
crecimiento de las plantas y su bioquimica (Yeo, 1998; Zhu, 2001; Ashraf &
Harris, 2004; Marcum, 2006; Munns & Tester, 2008) sino que también puede
inducir modificaciones fenotipicas en las semillas que se forman (Zandt & van
Mopper, 2004; Galloway, 2005). Son frecuentes los informes sobre el incremento
de tolerancia a la salinidad en progenie de plantas expuestas a dicho estrés
(Yeo, 1998; Zhu, 2001; Ashraf & Harris, 2004; Zandt & van Mopper, 2004,
Galloway, 2005; Marcum, 2006; Munns & Tester, 2008). Cambios en la
disponibilidad de luz, CO, y nutrientes en las plantas madres pueden afectar a
las semillas originadas en esas condiciones (Wulff et al., 1994; Wuff, 1995;
Steinger et al., 2000). Estos cambios en la respuesta fenotipica marcan una
potencial direccidn de la respuesta evolutiva ya que pueden favorecer a que la
progenie se adapte mejor al ambiente en el que probablemente se desarrollard
(Byers et al., 1997; Zandt & van Mopper, 2004). El efecto materno inducido por
el ambiente proporciona plasticidad adaptativa a lo largo de las generaciones ya
gue actua siguiendo tres vias: primero permite predecir el ambiente en el que la
progenie se desarrollard, segundo ajusta el fenotipo de la progenie para que los
nuevos individuos sean mas exitosos y tercero proporciona variabilidad genética
a la especie (Galloway, 2005). Se ha observado que esta respuesta fenotipica
se da también en respuesta a gradientes de salinidad, asi plantas que crecieron
en condiciones de salinidad produjeron progenie mas vigorosa para tolerar
dichas condiciones (Amzallag, 1994). En experiencias realizadas con Iris
hexagona (Zandt & van Mopper, 2004) se observo que semillas producidas por
plantas madres que crecieron en altos niveles de salinidad germinaron antes y
en mayor numero, tanto en condiciones normales como bajo estrés salino, que
semillas provenientes de bajas salinidades, demostrando un efecto indirecto del

ambiente materno. En dichas especies los efectos maternos no fueron
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detectables 10 dias después de la germinacion indicando que el efecto indirecto
de la salinidad es mas efectivo durante la germinacion que durante el
crecimiento de las plantulas (Redbo-Torstensson, 1994; Zandt & Van Mopper,
2004). Es posible que durante la maduracion de las semillas algunas enzimas y
otros compuestos que se acumulan en respuesta a los diferentes factores
ambientales sean los responsables de diferencias durante la germinacion

(Gutterman, 1992).

Para poder evaluar los efectos del ambiente sobre las semillas, es
necesario separar los efectos de éste de las componentes genéticas, por lo que
es recomendable utilizar clones, lineas altamente hibridizadas o especies
apomicticas. Esto es de suma importancia por que la variabilidad genotipica
puede enmascarar los efectos maternos determinados por el ambiente (Wuff,
1995). Las especies apomicticas como Cenchrus ciliaris son particularmente
interesantes para el estudio del efecto materno, ya que la apomixis implica la
formacion del embrién sin fecundacion previa (Valla, 2005). No es necesaria la
polinizacion para iniciar el proceso de formacién del embrién y este se produce
por divisién del nucleo femenino, sin intervencion del gameto masculino, por lo
cual la nueva planta originada por ese embrién tendrd una constitucion genética
idéntica a la planta madre que origind la semilla (Fenner & Thompson, 2005).
Todos los caracteres que presentan las nuevas plantulas son de origen
exclusivamente materno y se puede asi atribuir al ambiente en el cual creci6 la
planta cualquier modificacion de dichos caracteres. En base a estos
antecedentes el segundo objetivo de este trabajo fue determinar la existencia de

efectos maternos sobre la respuesta a la salinidad.
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Objetivo general:

-Aportar conocimiento sobre los efectos de la salinidad en el rendimiento de
forraje y semilla de Cenchrus ciliaris y algunos de los mecanismos

fisioldégicos subyacentes.
Hipdtesis 1
-Dada la proximidad genética entre los cultivares de Cenchrus ciliaris, las

respuestas a la salinidad en términos de crecimiento vegetativo y reproductivo

seran iguales.

Hipotesis 2

-En la tolerancia a la salinidad de cultivares de Cenchrus ciliaris, medida como
efecto sobre el crecimiento vegetativo y la produccién de semillas viables,

intervienen mecanismos que participan en la regulacion del estado hidrico y en el

balance foliar K/ Na®, que depende de la exclusion de Na* en laminas foliares.
Hipotesis 3

-Semillas provenientes de plantas salinizadas toleran mas condiciones de estrés
salino durante la germinacion. Este incremento en la tolerancia a la salinidad, se
debe a modificaciones en el potencial hidrico de las semillas, resultante de una

mayor acumulacién de solutos.
Objetivos especificos:

1) Caracterizar los efectos de diferentes niveles de salinidad sobre el
crecimiento vegetativo, producciéon de materia seca, emision de macollos

y de espigas en tres cv de Cenchrus ciliaris.



2)

3)

4)

5)

6)
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Determinar los efectos de la salinidad sobre las componentes del
rendimiento reproductivo: (N° de espigas por planta, N° de cariopses por

espiga, peso de 100 cariopses y peso de 100 semillas).

Caracterizar, en los materiales cultivados, bajo diferentes condiciones de
salinidad, el contenido hidrico relativo, el potencial hidrico y el potencial
osmotico en hojas e inferir, en base a estas variables, si existen

mecanismos de osmorregulacion.

Caracterizar los efectos de la salinidad sobre el contenido foliar de iones
Na‘, K" y CI. Evaluar la posible asociacion entre estas variables y la

tolerancia a la salinidad.

Evaluar la germinacion en condiciones de salinidad de semillas
provenientes de plantas que se desarrollaron en ambientes salinizados y

no salinizados, para determinar la presencia de efectos maternos.

Medir potencial hidrico y potencial osmaético en semillas para determinar
si las modificaciones en tolerancia a la salinidad se deben a una

disminucion del potencial agua de la semilla por acumulacion de solutos.



27

Capitulo |

“Efecto de la salinidad sobre el crecimiento
vegetativo y la produccion de semillas

en Cenchrus ciliaris”
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Introduccion

La salinidad reduce la capacidad de las plantas de extraer agua del suelo
y en primera instancia inhibe el crecimiento de las mismas (Munns, 2002; 2005).
En este tipo de suelos ademas del efecto del potencial méatrico de las particulas
hay un efecto osmotico originado por la presencia de iones. Asi los bajos
potenciales osmdéticos debidos a la salinidad restringen el ingreso de agua a las
plantas y reducen la habilidad de las mismas para sobrevivir y producir materia
seca. Es conocido que el efecto de la salinidad sobre las plantas responde a un
patron de dos fases (Munns, 1993) (Fig 1.1). La primera se caracteriza por una
rapida reduccién del crecimiento, debido a que las sales acumuladas en la
rizosfera generan un efecto osmético disminuyendo el potencial hidrico del
sustrato y consecuentemente la absorcion de agua. Sefiales hormonales
generadas a nivel radicular serian las responsables de esta primera respuesta
(Munns, 2002). La segunda etapa, se debe principalmente a la acumulacion de
sales en las hojas, que pueden generar inhibicibn enzimatica vy
consecuentemente una alteracién importante del metabolismo (Li-Weng, 1997).
Este estrés idnico impacta sobre el crecimiento mucho después y en un nivel
inferior al del estrés osmadtico (Munns, 2002; Munns & Tester, 2008). Una
respuesta inmediata de la planta a la salinidad es la disminucién de la tasa de
expansion foliar, que trae como consecuencia una reduccion del area foliar total
de la planta. Esta disminucion en la expansién estaria asociada a una pérdida de
la turgencia celular debido tanto al efecto osmético como al especifico de las
sales (Munns & Tester, 2008). Algunos autores sostienen que esta disminucién
en el crecimiento no se debe a la pérdida de la turgencia si no a la presencia de
sefales que actuan a larga distancia, es decir hormonas y sus precursores, que

regulan el crecimiento de manera independiente del estado hidrico (Munns &



29

Tester, 2008). Las vias metabolicas basicas como la fotosintesis y la respiracion
también son afectadas por la salinidad, en primera instancia asociados a los
efectos de la sal sobre el funcionamiento de las enzimas (Yeo, 1998; Buchanan
et al., 2000; Parida & Das, 2005). En un estudio sobre comunidades de Panicum
hemitomon, Spartina patens y Spartina alterniflora con diferente exposicién a
condiciones de salinidad, se encontré que la exposicion a niveles sub-letales de
sal resulté en una disminucion significativa de la fijacion de CO,, la expansién
foliar, la eficiencia en el uso del agua y la biomasa total. Se ha encontrado una
relacion negativa entre la actividad fotosintética y los contenidos de Na* y CI en
hoja en muchas sp (Yeo, 1998), sin embargo la tolerancia a la salinidad del
sistema fotosintético y respiratorio estd asociada a la capacidad de las especies
de regular el contenido de iones en el citoplasma (Tester & Davenport, 2003;

Maathuis, 2005).

Adicién gradual de sales

v

Crecimiento
del tallo

' ™ . _ Planta sensible

—>
Fase1 Fase 2
(Estrés osmético) (Estrés ionico)

Tiempo

Figura 1.1: Respuesta esquemaética del efecto bifasico de la adicion de sales sobre el
crecimiento. Durante la fase 1 , el crecimiento de ambos genotipos se reduce debido al
efecto osmatico de la solucion salina alrededor de las raices. Durante la fase 2, las
hojas del genotipo mas sensible mueren y se reduce la capacidad fotosintética de la

planta, disminuyendo el crecimiento (Tomado de Munns, 2005).
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Las plantas presentan tres mecanismos que les permiten tolerar la
salinidad, por un lado la tolerancia al estrés osmotico comprende la habilidad de
tolerar la sequia dada por la salinidad y mantener la expansion de las hojas y la
conductancia estomatica (Rajendran, Tester & Roy, 2009). Los mecanismos
involucrados en este proceso todavia no estan completamente dilucidados pero
se ha demostrado que la respuesta de las plantas al estrés osmético es
independiente del nivel de nutrientes en el medio de crecimiento. El segundo
mecanismo involucrado esta relacionado con la habilidad de reducir el estrés
i6nico, minimizando la cantidad de Na" que se acumula en el citosol de las
células particularmente en las hojas que estan transpirando. El control de los
niveles de Na* se puede lograr a través de la exclusion de este i6n de las hojas,
ya sea evitando el ingreso o redistribuyéndolo (Tester & Davenport 2003; Munns
& Tester 2008), o eficientizando la compartimentalizacién de Na* en las vacuolas
o algun tipo particular de células de manera que el dafio al metabolismo celular
sea minimo (Munns & Tester 2008). El ultimo mecanismo tiene que ver con la
capacidad de mantener la homeostasis i6nica y asegurar el funcionamiento de
los procesos metabdlicos basicos en ambientes donde el desbalance iénico es

muy marcado (Rodriguez-Navarro & Rubio, 2006).

Las estrategias relacionadas con el incremento en tolerancia a la
salinidad en plantas son variables e incluyen diferentes mecanismos de control
de iones como la restriccion del ingreso a nivel de las raices, la distribucion y
relocalizacion en el tallo, el ajuste osmdético y el ingreso de iones a los sitios de
compartimentalizacion (Greenway & Munns, 1980; Yeo 1998). El aumento de
iones en respuesta a la salinidad y la disminucion de los potenciales hidricos y
osmoticos supone una relacién directa entre ajuste osmotico y acumulacion de

iones. Sin embargo aunque el Na* es un osmolito que contribuye a disminuir el
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potencial osmotico y asi mantener el crecimiento en condiciones de salinidad,
resulta toxico, afectando muchas enzimas a nivel celular (Tester & Davenport,
2003), por lo que es necesario excluirlo del citoplasma a sitios de
compartimentalizacién. Las monocotiledéneas en general tienden a excluir iones
de los tallos para minimizar el efecto toxico, numerosos estudios en Poaceas han
comprobado que la tolerancia a la salinidad esta relacionada con este
mecanismo (Hauser & Horie, 2010; Rajendran, Tester & Roy, 2009; Ashraf,
2006; Marcum, 2006; Davenport et al., 2005; Poustini & Siosemardeh; 2004;
Asch et al., 2000). Los pastos regulan la concentracion de iones a través de la
compartimentalizacion vacuolar en las raices o en el tallo o mediante la
excrecion de sales a través de glandulas de sal, mientras que la reabsorcion de
iones por el xilema/floema y la redistribucion en raices o en hojas senescentes
juegan un papel menor (Marcum, 2006). En muchos de ellos se ha visto que el
ajuste osmotico ocurre bajo condiciones de estrés salino aun en especies
sensibles, donde los osmolitos predominantes son los iones presentes en el
suelo. Se ha observado también que las estrategias de ajuste osmotico y
homeostasis ibnica varian entre especies tolerantes y no tolerantes y aun entre

cultivares.

En un estudio comparativo entre varias especies de pastos frente a
condiciones de salinidad se observd que las estrategias para enfrentar estas
condiciones fueron diversas (Ashraf, 2006). La especie mas tolerante Leptochloa
fusca acumulé grandes cantidades de Na* y CI en los tallos mientras que las
concentraciones permanecieron bajas en raices. Esta especie utliza la
estrategia tipica de las especies halofitas que poseen glandulas secretoras de
sal, que les permite rapidamente traslocar los iones desde las raices hasta las

glandulas ubicadas en las hojas. La especie mas sensible, Panicum divisum,
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también mostr6 una alta acumulacion de Na® y CI en los tallos, pero su
crecimiento fue mucho mas afectado. La diferencia entre las dos especies radico
en que Leptochloa fusca acumulé grandes cantidades de K"y Ca™ lo que le
permiti6 mantener altos indices K'/Na" y Ca*'/Na’, mientras que Panicum
divisum no pudo mantener altas las relaciones K'/Na* y Ca™/Na’. Otras dos
especies, Cenchrus pennisetiformis y Panicum turgidum, son relativamente
intermedias en la tolerancia a la salinidad. Se vio que Cenchrus pennisetiformis
de manera similar a Leptochloa fusca absorbié grandes cantidades de Na* en
los tallos pero al mismo tiempo acumulé grandes cantidades de Ca™
manteniendo la relacion Ca'*/Na” alta. Por el contrario Panicum turgidum
mantuvo bajas concentraciones de Na*y CI en el tallo pero las concentraciones
de estos iones en raices fueron altas (Ashraf, 2006). En otro trabajo Gulzar y
Khan (2006) observaron que en Aeluropus lagopoides y Urochondra setulosa la
absorcién de grandes cantidades de Na* provoco el incremento de la suculencia
para mantener la turgencia. Mientras que en Sporobolus ioclados, se produjo la
pérdida de agua de los tejidos adn cuando los niveles de K*, Ca™ y Mg*" fueron
altos y los de CI bajos. Indudablemente esta especie no fue exitosa en eliminar
los iones Na* probablemente debido a una baja tasa de secrecion a través de las
glandulas de sal. En comunidades de Panicum hemitomon, Spartina patens y
Spartina alterniflora con diferente exposicion a condiciones de salinidad, se
encontré un incremento significativo de la relacion Na’/K* en hoja y de los
contenidos de prolina, glicinbetaina y sacarosa en hoja. En las poblaciones mas
tolerantes a la sal se encontr6 la mayor selectividad i6nica, es decir bajas
relaciones Na'/K* (Hester et al., 2001). Es conocido para un gran nimero de
especies que la capacidad de tolerar concentraciones moderadas de sal esta
asociada a la capacidad de acumular Na* y de mantener elevados los niveles de

K* (Munns et al., 2000 Zhu et al., 2000). Esta correlacion es especialmente fuerte
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en plantas graminoides, las monocotiledéneas haléfitas tienden a acumular
menos Na® pero a mantener los niveles de K* altos y el balance osmético esta
dado por la sintesis de azlcares. Esto se debe a que las monocotiledoneas
tienen menos capacidad de almacenar Na® en las vacuolas que las
dicotileddéneas, pero requieren mas K* y solutos compatibles en el citosol para

mantener el potencial hidrico (Tester y Davenport, 2003).

Los efectos de la salinidad sobre el crecimiento y desarrollo de las
plantas estdn muy relacionados con la etapa del ciclo ontogénico en que ocurre
el estrés. Las etapas mas susceptibles son la germinacion y el establecimiento
de las plantulas (Taiz & Zeiger, 2004), luego en orden de sensibilidad siguen la
etapa vegetativa y los primeros estadios de la etapa reproductiva, hacia el final
del ciclo de la planta la susceptibilidad a la salinidad disminuye (Maas et al.,
1986; Maas & Poss, 1989a; Maas & Poos, 1989b; Zeng & Shannon, 2000). Esta
sensibilidad a la salinidad durante los primeros estadios de la etapa reproductiva
se traduce en modificaciones sobre las componentes del rendimiento. En arroz
se ha observado que el estrés salino inhibe el desarrollo normal de las plantas,
particularmente afectando el nimero de macollos y paniculas, lo que disminuye
el numero total de flores por planta (Grattan et al., 2002). Aunque las especies
responden de manera diferente frente a las condiciones de estrés en lo respecta
al rendimiento reproductivo, los efectos mas marcados se observan cuando el
periodo de estrés se ubica alrededor de la floracion que es cuando se determina
principalmente el niumero de granos (Slafer et al., 2006). En algunas especies
anuales lo que se ve afectado es la formacién y viabilidad de los érganos
reproductivos. En arroz se han observado modificaciones del namero de
macollos, del numero de paniculas, de la cantidad de espigas por panicula, del

namero de flores fértiles y del peso individual de los granos. La modificacion de
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estrés, asi las reducciones en el nimero de espigas por panicula, de paniculas
por planta y el peso de semillas fueron mas afectadas cuando el estrés se
produjo entre la aparicion de la tercera hoja y de las paniculas. El nimero de
espigas se redujo significativamente cuando el estrés se impuso entre la
iniciacion de la panicula y los primeros estadios del llenado mientras que el
namero de macollos no fue sensible a la salinidad durante este periodo (Grattan
et al., 2002). También en arroz Zeng y Shannon (2000) observaron que la etapa
més sensible del ciclo fue al inicio de la panicula modificando todas las
componentes del rendimiento excepto el peso de 1000 granos.

Se ha demostrado que los niveles de Na* y CI presentes en los
primordios reproductivos son demasiado bajos para alterar el metabolismo
(Munns, 2002). Aparentemente el transporte de Na* y CI" via floema hacia los
apices estaria muy bien controlado, evitando que éstos alcancen
concentraciones toxicas (Munns, 2002), por lo que se cree que los efectos
especificos de la sal realmente no alteran el desarrollo reproductivo.
Aparentemente el efecto es debido a la falta de agua ya que consecuencias
similares en los rendimientos se han observado en respuesta a la sequia. En
arroz la emergencia de paniculas falla, las espiguillas pierden agua y la lema 'y
palea mueren y también las anteras fallan en la dehiscencia. El estrés hidrico
durante ciertos estadios del desarrollo floral provoca serios dafios en la
produccién de semillas, a través de la esterilidad del polen y el aborto de
embriones. Bajos potenciales hidricos durante la antesis son especialmente
perjudiciales en arroz y maiz. En maiz, por ejemplo, la microesporogénesis es el
evento mas sensible al estrés, y a pesar de que el estado hidrico de los tejidos
florales se mantiene, aun en condiciones de bajo potencial hidrico, se observa

un efecto esporicida asociado al ABA generado en los tejidos vegetativos y que
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actia sobre los reproductivos (Passioura, 2006). Posteriormente, en maiz
pueden ocurrir severos problemas de aborto de embriones por la merma en la

disponibilidad de carbohidratos para las semillas en formacién (Passioura, 2006).

La respuesta de las plantas al estrés hidrico y a la salinidad tienen mucho
en comun, la salinidad reduce la capacidad de las plantas para extraer agua del
suelo y esto provoca reducciones en las tasas de crecimiento. Muchos de los
cambios metabdlicos que se traducen en reducciones en el crecimiento
originados por la salinidad son idénticos a los que ocurren frente al estrés hidrico
(Munns, 2002). Bajo condiciones de estrés hidrico se ha visto que Cenchrus
ciliaris disminuye su crecimiento (Akram et al., 2008) y su capacidad de emitir
macollos (Mansoor et al., 2002). También se sabe que esta especie realiza
ajuste osmdético y disminuye su potencial hidrico hasta -6.9 MPa (Wilson &
Ludlow, 1983). Con respecto a otros parametros fisiolégicos bajo condiciones de
estrés hidrico se ha visto que esta especie disminuye su tasa neta de
fotosintesis y la conductancia estomatica de manera considerable (Buldgen &
Francois, 1998). Sin embargo en relacion a la tolerancia a la salinidad sélo hay
estudios generales que hablan de diferencias entre cv (Graham & Humphreys,
1970; Ayerza, 1981), pero no respecto de las estrategias fisiologicas utilizadas
por la especie bajo estas condiciones. En este trabajo se plante6 evaluar el
efecto del estrés salino en tres cv de Cenchrus ciliaris durante todo el ciclo de la
planta. Para ello se disefid un sistema experimental a campo que permitio
mantener constantes los niveles de sal en el sustrato, asegurando el desarrollo
de las plantas hasta alcanzar la etapa reproductiva. El tipo de reproduccion
predominante en esta especie, de tipo asexual, impide la recombinacién

genética y por lo tanto la diversidad intraespecifica por lo que seria de esperar
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gue los cv no difieran demasiado en su respuesta. Derivado de todo lo antedicho

se plantearon las siguientes hipétesis y objetivos especificos:

-Hipétesis 1: Dada la proximidad genética entre los cultivares de Cenchrus
ciliaris, las respuestas a la salinidad en términos de crecimiento vegetativo y

reproductivo seran similares.

-Hipodtesis 2: En la tolerancia a la salinidad de cultivares de Cenchrus ciliaris,
medida como efecto sobre el crecimiento vegetativo y la produccién de semillas
viables, intervienen mecanismos que participan en la regulacion del estado
hidrico y en el balance foliar K’/ Na*, que depende de la exclusion de Na* en

laminas foliares.
Objetivos especificos:

7) Caracterizar los efectos de diferentes niveles de salinidad sobre el
crecimiento vegetativo, produccién de materia seca, emision de macollos

y de espigas en tres cultivares de Cenchrus ciliaris.

8) Determinar los efectos de la salinidad sobre las componentes del
rendimiento reproductivo: (N° de espigas por planta, N° de cariopses por

espiga, peso de 100 cariopses y peso de 100 semillas).

9) Determinar en materiales cultivados, bajo esas condiciones, el contenido
hidrico relativo, el potencial hidrico y el potencial osmotico en hojas e
inferir, en base a estas variables, si existen mecanismos de

osmorregulacion.

10) Caracterizar los efectos de la salinidad sobre el contenido foliar de iones
Na®, K* y Cl . Establecer la asociacién entre estas variables y la

tolerancia a la salinidad.
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Materiales y Métodos

Para este estudio se utilizaron tres cultivares de Cenchrus ciliaris (Fig
1.2): Biloela, Americana y Texas 4464 (Ayerza, 1981).
-Biloela: es de porte alto y robusto, se desarrolla bien en suelos de textura
pesada y con tenores moderados de sal, no tolera las inundaciones. Posee
rizomas y puede alcanzar una altura de 1,50 m bajo condiciones favorables. Es
de floraciobn mas tardia que los tipos mas bajos. Paull y Lee (Ayerza, 1981)
sostienen que esta variedad es la que mejor toleré la presencia de sal en
Australia.
-Americana: aparentemente esta variedad podria derivar de la Texas 4464, pero
esto no esta comprobado. Posee tallos finos y follaje denso, los rizomas
subterraneos son mas cortos y menos numerosos, pero la densidad de sus
brotes es mayor que en la variedad Biloela. Es menos robusta que la variedad
Biloela pero el ganado frecuentemente la prefiere. Alcanza una altura de 55 cm.
-Texas 4464: produce abundante follaje y se comporta bien en suelos livianos
hasta semipesados, soportando cierta inundacion y hasta -10°C de temperatura.
Esta variedad se caracteriza por su color verde claro siendo muy resistente a la

sequia.

La seleccion de los cultivares se realiz6 teniendo en cuenta las
caracteristicas de los mismos y el uso y/o disponibilidad en el mercado. El cv
Biloela es, segun la bibliografia, el mas tolerante a condiciones de salinidad
(Graham & Humphreys, 1970; Ayerza, 1981) mantiene altos rendimientos en
concentraciones de 80 meq por litro de NaCl. El cv Texas se incluyd por ser el
més difundido en toda Latinoamérica y el que posee mayor disponibilidad de
semillas en el mercado. En cuanto al cv Americana se cree que es idéntico al

material anterior, sin embargo esto no estad comprobado (Ayerza, 1981), por lo
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gue se lo incluyé en el ensayo para comparar su respuesta frente a condiciones
salinas con el cv Texas. En un estudio realizado por Graham y Humphreys
(1970), el cv America resulté uno de los que mejor tolerd las bajas salinidades

respecto de otros cultivares.

Figura 1.2: Cenchrus ciliaris 1-Habito; 2- Ligula; 3- Inflorescencia 4- Espiguilla

Los ensayos se llevaron a cabo en las instalaciones de la Estacion
Experimental Agropecuaria EEA INTA San Juan (Latitud 31° 37" S, Longitud 68°
32" W, Altura 618.23 m. snm) durante dos temporadas estivales, la primera
comenz6 en diciembre de 2006 y finalizd en julio de 2007 y la segunda se
extendio de diciembre de 2007 hasta julio de 2008. Durante la primera
temporada se realizaron muestreos periddicos para obtener medidas de
crecimiento y productividad de los cultivares. Durante la segunda temporada se
hizo hincapié principalmente en la evaluacion de las variables fisiologicas

relacionadas con el ajuste osmdético y la acumulacion de iones.
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Primera Temporada
-Implantacion y riego

Las semillas de los tres cultivares de Cenchrus ciliaris: Biloela, Texas y
Americana se sembraron en contenedores de 1000 lIts, en arena lavada (Fig 1.3).
El 20 de diciembre de 2006, se regaron con agua de riego (CE 650 psm/cm
aproximadamente) hasta la emergencia de las plantulas que se observo el 24 del
mismo mes. Luego de la emergencia las plantulas se regaron con una solucion
nutritiva comercial de nitrato de amonio, nitrato de potasio y acido fosférico, en
una concentracion de 10:4:2 ppm/| respectivamente, para asegurar el aporte de
nutrientes esenciales. Las plantas se regaron con solucion nutritiva para
asegurar un normal desarrollo antes y durante la aplicacién de los tratamientos
salinos. Los tratamientos se aplicaron a los 45 dias de la emergencia, previo al
inicio de los mismos se seleccionaron plantas uniformes dentro de cada variedad
las cuales se regaron con soluciones salinas de NaCl de 8, 13 y 18 dS/m. Estas
conductividades son equivalentes a 50, 100 y150 mM NacCl. Las conductividades
citadas se obtuvieron agregando a la solucion nutritiva de 3 dS/m la proporcion
adecuada de NaCl. A las soluciones de NaCl se les midi6é la conductividad
eléctrica (Ce) con un conductimetro de inmersion. Para evitar el shock osmético
las concentraciones de NaCl se incrementaron gradualmente cada dos dias
hasta alcanzar la concentracion deseada. A modo de control se utilizaron plantas
regadas soélo con solucion nutritiva. Se utilizaron cuatro contenedores por
tratamiento de riego dentro de los cuales se sembraron los 3 cv. En todos los
casos se mantuvo el sustrato a capacidad de campo reemplazando las pérdidas

de agua causadas por evaporacion y transpiracion.

El riego se realizé a través de un sistema presurizado con 9 goteros de

78 mli/m y 9 goteros de 38 ml/m en cada contenedor, los que aportaron un
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volumen total de solucion de 1.044 ml/m Las soluciones de riego se prepararon
diariamente y se monitoreé la conductividad eléctrica de las mismas. El riego se
realiz6 cuatro veces por dia en laminas de 50 litros cada una, los horarios de
riego abarcaron las horas de méxima evaporacion para evitar la acumulaciéon de
iones en el perfil (8, 11, 14 y 16 hs). Las laminas de 50 litros se distribuyeron en
las cuatro repeticiones de cada tratamiento, correspondiendo a cada maceta un
volumen de aproximadamente 12 litros por riego (Fig 1.4). El exceso de
humedad de los contenedores se recepté en un sistema de drenaje interno (Fig
1.5) y se colect6 en bidones de 35 litros monitoreando diariamente la
conductividad eléctrica del lixiviado y el volumen colectado de cada contenedor
(Fig 1.6) (Grattan et al., 2004). Las conductividades de la soluciones de riego y
de los excedentes de lixiviado se monitorearon diariamente para mantener la
estabilidad del sistema, es decir un nivel de salinidad constante en cada uno de
los contenedores (Fig 1.7). Las condiciones del ensayo fueron a temperatura,

radiacion y humedad ambiente durante los meses de noviembre a junio.

Figura 1.3: Vista del contenedor de 1000 Figura 1.4: Vista del sistema de riego
Its. presurizado
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Figura 1.5: Sistema de drenaje en el fondo  Figura 1.6: Bidén colector del
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Figura 1.7 : Conductividad diaria en milisiemens de las soluciones de riego (R) y drenaje
(D), durante los meses de enero a junio.
-Variables de crecimiento

Se realizaran muestreos extractivos de plantas completas en los meses
de febrero, marzo y mayo. En cada una de las fechas mencionadas dos plantas
por cv se extrajeron de cada contenedor y se llevaron a laboratorio para obtener
las siguientes medidas de crecimiento: Altura (desde la base del tallo hasta el
apice de la hoja més larga), numero de macollos (se contabilizaron todos los
macollos presentes). Luego las plantas se separaron en parte aérea y raiz y se

pesaron en balanza de precision para obtener el peso fresco. El material vegetal
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se deshidrato posteriormente en estufa a 70°C y se peso en balanza de precision
para obtener el peso seco. Algunas variables se expresaron como porcentaje
respecto del control para eliminar el efecto del tamafio del cv, ya que Biloela es

un cv alto y los otros dos bajos (Kusvuran et al., 2007).
Segunda Temporada
-Implantacion y riego

Durante la segunda temporada se realizé una modificacién del sistema de
drenaje que consistié en la recoleccion de la solucién de lixiviado en un sistema
de drenaje gravitacional. Asi el lixiviado de las 4 repeticiones de un tratamiento
se reunia en una manguera colectora principal que desembocaba en un bidon de
200 lIts, desde donde se bombeaba nuevamente la solucion por el sistema
presurizado para realizar el riego. Se logro asi un circuito cerrado donde la
solucion de lixiviado era recuperada para ser nuevamente aplicada a través del
riego. Las soluciones de los bidones se monitorearon diariamente y se ajustaron
cada dos dias (Fig 1.8), preparando soluciones nuevas cada cinco dias. Las
laminas y horarios de riegos se mantuvieron idénticos a la temporada anterior

asegurando la estabilidad del sistema.
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Figura 1.8 : Conductividad diaria en milisiemens de las soluciones de riego (R) y drenaje

(D), durante los meses de marzo a mayo.

-Variables de crecimiento

Se realizé un muestreo extractivo de plantas completas en el mes de
mayo, dos plantas por cv se seleccionaron de cada contenedor y se llevaron a
laboratorio para obtener las medidas de crecimiento descriptas en la primera

temporada.
- Variables de rendimiento reproductivo y coleccion de semillas

Se determiné el numero de espigas por planta producidos en cada uno de
los cortes extractivos de febrero, marzo y mayo. Para determinar el nimero de
cariopses por espiga, estas se cubrieron con una bolsa de tul transparente para
evitar la caida de los cariopses. Las mismas se colectaron una vez madura la
espiga y se contaron los cariopses. Una vez por mes a partir de la madurez de
las semillas se realiz6 la cosecha de todas las espigas maduras. Con este
material se obtuvo el rendimiento por planta, el peso promedio de 100 cariopses

y el de 100 semillas limpias luego de ser escarificadas.



-Relaciones hidricas

Antes de la extraccidn de las plantas seleccionadas para la obtencién de
las variables de crecimiento se realiz6 la medicidén del potencial hidrico en hoja
(W 1) utilizando una camara de presion de Scholander (Scholander et al., 1965).
Para la obtencién del mismo se utilizaron hojas nuevas. De las mismas plantas
se extrajeron cuatro hojas para calcular el contenido hidrico relativo (RWC).
Secciones de hoja de aproximadamente 4 cm se pesaron, obteniéndose el peso
fresco (Fw) luego se incubaron 24 hs en agua desionizada a 4°C en oscuridad
para obtener el peso turgente (Tw). Posteriormente se deshidrataron 48 hs en
estufa de secado a 70°C para determinar el peso seco (Dw). El RWC se calcul6

mediante la siguiente ecuacion (Ghoulam et al., 2002)

RWC= (( Fw- Dw)/(Tw-Dw))x 100

Donde: Fw: peso fresco
Dw: peso seco determinado luego de 48 hs en estufa de secado a 70° C
Tw: peso turgente (luego de 24 hs de saturacion en agua a 4°C en oscuridad)

Para determinar el potencial osmoético (Wo) se tomaron cuatro hojas
totalmente expandidas por planta en cuatro plantas seleccionadas al azar. Estas
se conservaron en freezer a -10°C para producir la ruptura celular.
Posteriormente las muestras se prensaron para obtener el liquido tisular, este se

coloco en un Osmémetro (Wescor) para determinar el Yo de la muestra.
-Determinacion aniones y cationes en la lamina foliar

El material vegetal obtenido del corte del mes de mayo se utilizé para la
determinacién de Na®, K" y CI. Las hojas se sometieron a un lavado con
detergente no idnico y se secaron en estufa a 70°C hasta peso constante. Luego
el material seco fue calcinado a 500C durante 6hs, las cenizas se disolvieron en
SO4H; al 20 %, se diluyeron con agua desionizada y se filtraron. A partir de esta

solucion se cuantificé por espectrofotometria de absorcion atémica con un
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equipo Analyst 200 (Perkin Elmer) los contenidos de Na'y K" (Ghoulam et al.,
2002; M'rah et al., 2005), para la determinacién de CI se utilizaron electrodos
selectivos. Los resultados se expresaron en pmol/g de materia seca. La
selectividad i6nica se determind como el cociente entre la relacién K'/Na* de la
planta y la relacion de estos iones en la solucion de riego (Flowers & Yeo, 1988,

Grieve et al., 2004).
-Disefio experimental y Andlisis estadistico

El disefio aplicado fue en parcelas divididas, correspondiendo a la parcela
principal el tratamiento de riego (control, 8, 13 y 18 dS/m) y a la parcela
secundaria la variedad de Cenchrus ciliaris (Texas, Americana y Biloela).
Siguiendo el modelo estadistico de factores fijos para parcelas divididas en

bloques completamente aleatorizados (Cochran & Cox, 1957; Kuehl, 2001):

Y ijk=H+E; +0 +Y i Bk +H(aR)k + Eijk

Un total de 4 repeticiones por cada tratamiento se distribuyeron al azar.
Los datos se analizaron a través del analisis de la varianza (ANOVA) a dos vias
(tratamiento y cultivar) teniendo en cuenta niveles de significancia de P<0.05 o
P<0.01. Se consideraron en el analisis el efecto de los tratamientos, de la
variedad y la interaccion de ambos. En los casos en que el ANOVA resultd
significativo para la separacion de medias se aplicé a posteriori el test de Tukey.
En aquellos casos en que las variables se modificaron por efecto de los
tratamientos, se realizdé un andlisis de tendencia lineal. Se comprobd en todos
los casos que los datos cumplieran los supuestos de normalidad, homogeneidad

de varianzas e independencia
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Resultados

-Efectos de la salinidad sobre el crecimiento

La evolucién del crecimiento del Buffel grass obtenido con los muestreos
de febrero, marzo y mayo durante la primer temporada, mostré que esta especie
tiene una tendencia a disminuir su crecimiento proporcionalmente a medida que
aumenta la concentracion de sal (tendencias lineales significativas de altura y
peso fresco del tallo) (Fig 1.9 A, Tabla 1.1, Anexo 1). El desarrollo radicular a lo
largo de la primer temporada mostré también una disminucion significativa a
medida que se incrementd la salinidad (Tabla 1.1, Anexo 1). EI niumero de
macollos no mostré diferencias significativas entre los tratamientos en la primera
fecha de muestreo realizada en febrero, mientras que en las fechas posteriores
se observé una disminucion significativa del macollaje en los tratamientos de 13
y 18 dS/m (Tabla 1.1, Anexo 1). En ninguna de las fechas de muestreo se
observaron diferencias significativas entre los cv ni interacciones entre variables.
También se pudo observar que a medida que el tiempo de exposicion a la sal se
incrementod (2 y 4 meses) los cv mostraron una adaptacion al nivel mas bajo de
salinidad (8 dS/m), igualandose los porcentajes de pesos aéreos, radiculares y el
macollaje respecto del control (Tabla 1.1, Anexo 1). La altura de las plantas no
siguié esta tendencia sino que disminuyé a 8 dS/m, lo que indica que las
modificaciones en peso se deben exclusivamente a modificaciones en la

generacion de macollos.

En la segunda temporada las variables de crecimiento, cuantificadas solo
al final de la misma, también mostraron modificaciones en respuesta a los
tratamientos aplicados, tampoco se registraron interacciones significativas entre

cultivares y tratamientos. La altura fue significativamente modificada por la
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salinidad (p=0,0004) (Anexo 1), registrandose diferencias entre el control y los

tratamientos, pero no entre los distintos niveles de salinidad (Fig 1.9 B)
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Figura 1.9: Altura de las plantas al finalizar la primer temporada de muestreo (A) y al
finalizar la segunda temporada de muestreo (B). Letras distintas indican diferencias
significativas entre tratamientos (p<= 0,05) segln test de Tukey. Barras verticales sobre

las barras de colores indican error estandar.

Los pesos frescos y secos tanto de la raiz como del tallo siguieron la
misma tendencia que la altura (Tabla 1.2). Es decir aparecieron diferencias
significativas de los tratamientos respecto del control pero no entre ellos, con una
tendencia significativa a decrecer conforme aumenta la sal de la solucién de
riego. En lo referido a la aparicion de macollos se aprecia una disminucion de los
mismos en los tratamientos de mayor conductividad eléctrica respecto del

control pero los andlisis de tendencia lineal y cuadratica no resultaron
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significativos para esta variable (Tabla 1.2) (Fig 1.10). Idénticos resultados se

obtuvieron para el nimero de espigas.

Las diferencias en las variables de crecimiento que se observan entre la
temporada 1y la 2 se deberian a que la densidad de plantas por contenedor fue
menor en la temporada 2. Esto hizo que las plantas de la temporada 2 fueran
més bajas en promedio (Fig 1.9) y emitieran mayor numero de macollos (Fig
1.10). En general cuando se analizan los porcentajes de cada variable respecto

del control las tendencias son similares.
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Figura 1.10 : Nimero de macollos por planta al finalizar la primer temporada de muestreo
(A) y al finalizar la segunda temporada de muestreo (B). Letras distintas indican
diferencias significativas entre tratamientos (p<= 0,05) segin test de Tukey. Barras

verticales sobre las barras de colores indican error estandar.
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-Efectos de la salinidad sobre el rendimiento reproductivo

El rendimiento reproductivo disminuyé en los tratamientos salinos, al final de la
segunda temporada la tendencia de la produccion de espigas fue decreciente en
relacion a la salinidad siendo significativamente menor en los tratamientos
salinos (Fig 1.11). El ANOVA a dos vias para el porcentaje de espigas respecto
del control mostré diferencias significativas entre tratamientos (p=0,0473) y entre
cv (p=0,0002). Mientras que las interacciones entre variables no resultaron
significativas (Tabla 1.3) (Anexo 1). Al final de la segunda temporada el
rendimiento por planta fue afectado por los tratamientos (p=0,050) y vario
también entre cv (p=0,0487) (Anexo 1 Tabla 1.3). De los 3 cvs, Texas es el que
menos produccién tuvo y Americana el mas productivo, Biloela se ubicé entre los
dos anteriores mostrando un comportamiento intermedio. En los tres cv el control
se diferencié de los tratamientos salinos, aunque entre éstos no siempre se
presentaron grandes diferencias (Tabla 1.3). El nimero de cariopses por espiga
no se modific6 en respuesta a los tratamientos, indicando que esta componente
del rendimiento no es afectada por los niveles de salinidad evaluados. Biloela
presentd un namero significativamente mayor de cariopses por espiga respecto
de los otros cv (Tabla 1.3). Con respecto al peso de 100 cariopses aparecieron
interacciones significativas entre los tratamientos y el cv (p=0,0009) (Anexo 1),
por lo que se analizé el comportamiento de cada cv por separado. Este analisis
mostré que el peso de 100 cariopses en el cv Biloela no se modificé con los
tratamientos (Tabla 1.3), mientras que en los otros 2 cv si se vio afectada esta
variable por los tratamientos. En el cv Texas los cariopses se hicieron mas
livianos a medida que la salinidad fue mayor (Tabla 1.3). En el cv Americana el
patrén no fue tan claro, los cariopses mas pesados fueron los del tratamiento de
8 dS/m (Tabla 1.3). Si analizamos conjuntamente esta variable con el peso de

100 semillas escarificadas donde no hay diferencias de peso en respuesta a los
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tratamientos (p=0,0893) (Anexo 1), es evidente que estas modificaciones en el
peso de los cariopses se deben a que en respuesta a los tratamientos, en los
cariopses hay mas semillas vanas o bien se fijan menos semillas por cariopse,
ya que el numero de semillas por cariopse puede variar de 1 a 5 segun el cv
(Ayerza, 1981). De las variables del rendimiento las componentes mas afectadas
son el nimero de espigas por planta y el peso de 100 cariopses. Esta ultima
variable es indicativa del numero de semillas fijadas por cariopse o la cantidad
de cariopses vanos en respuesta a los tratamientos. En el cv Texas los cariopses
se hicieron més livianos a medida que la salinidad fue mayor, indicando que en
este cv el efecto de la salinidad fue mas marcado que en los otros dos. Las otras
componentes del rendimiento cuantificadas, nimero de cariopses por espiga y

peso de 100 semillas, no sufrieron modificaciones debido a los tratamientos.
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Figura 1.11: Numero de espigas por planta al finalizar la segunda temporada de
muestreo Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos (p<= 0,05)

segun test de Tukey. Barras verticales sobre las barras de colores indican error estandar.
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Tabla 1.1: Evolucién de la altura, peso fresco del tallo y nimero de macollos por planta en tres cultivares de Cenchrus ciliaris en los meses de

febrero, marzo y mayo durante la primera temporada de muestreo. Valores medios obtenidos de dos plantas por repeticién. Entre paréntesis

letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos (p<= 0,05) segun test de Tukey. Para cada variable se indican porcentajes

respecto del control. Ajuste lineal de los datos, valor de R? y nivel de significancia del ajuste ** p <0,0001, * p < que 0,05 y "™ no significativo.

Altura (cm) Peso fresco del tallo (g) Numero de macollos
Cultivar Tratamiento Febrero Marzo Mayo Febrero Mar zo Mayo Febrero Marzo Mayo
3dS/m 93,5(a) 119,8(a) 117,8(a) 112,4(a) 349,5(a) 390,7(a) 19,0(a) 10,2(a) 11,13(ab)
8 dS/m 74,0(b) 78%  90,0(b) 74% 91,0(b) 77% | 94,0(b) 86%  237,7(ab) 78%  470,0() 132% | 15,0(a) 79%  12,0(a) 124%  14,7(a) 135%
Americana 13 dS/m 50,8(bc)64%  70,0(c) 58% 72,2(c) 61% | 66,5(bc) 68%  110,4(b) 40%  131,7(b) 33% | 17,0@) 91%  7,0(b) 76%  7,8(ab) 75%
18 dS/m 57,9(c) 62%  61,6(c) 51% 68,3(c) 58% | 56,0(c) 54%  71,7(b) 27%  1356(b) 36% | 14.6(a) 78%  51(b) 52%  7,3(b)  72%
Iﬁggle”c'a 0.77 ** 0.89 ** 0.78 ** 0.53* 0.65 ** 0.40* 0.13" 0.43 0.14™
3dS/m 112,7(a) 133,7 (a) 134,00(a) 446,96(a) 582,79(a) 664,8(a) 23,2 (a) 14,0(a) 13,5(ab)
8 dS/m 90,0(b) 79%  109,2(b) 82% 96,0(b) 72% | 214.4(b) 51%  449,4(ab) 95%  529,8(a) 87% | 18,5(a) 80%  14.8(@) 112%  157(a) 110%
Biloela 13 dS/m 82,0(bc)73%  87.8(c) 66% 82,5(c) 61% | 114,2(bc) 25%  3159(b) 63%  279,1(b) 45% | 15,6(a) 65%  8,8(b) 65%  9,8(a@b) 74%
18 dS/m 74,0(c) 65%  73,2(c) 56% 747(c) 56% | 92,2(c) 22%  204,7(b) 41%  202,4(b) 36% | 14,0(a) 62%  7.6(b) 51%  9,5(b)  75%
Iﬁggle”c'a 0.68* 0.80 ** 0.74 * 0.79% 0.41* 0.56* 0.36™ 0.40* 0.12"™
3dS/m 92,8 (a) 115,63(a) 107,75(a) 147,69(a) 297,33(a) 287,6(a) 20,8(a) 10,1(a) 8,2(ab)
8 dS/m 72,00b) 77%  87,0(b) 75% 85,6(b) 79% | 86,2(b) 66%  201,2(ab)81%  306,5(a) 124% | 150(a) 78%  11,1(a) 110%  11,8(a) 155%
Texas 13 dS/m 59,6(bc)64%  67,2(c) 59% 70,1(c) 65% | 65,8(bc) 54%  110,0(b) 45%  2145(b) 76% | 17,2(a) 96%  7,7(b) 81%  12,6(ab) 161%
18 dS/m 54,1(c) 58%  53,3(c) 46% 53.2(c) 49% | 69,6(c) 52%  63,4(b) 22%  108,7(b) 41% 20,0(a) 103%  50(b) 57%  6,0(b) 80%
Eﬁggenc'a 0.87* 0.86 ** 0.91 * 0.47* 0.59 ** 0.35* 0.16™ 0.18"™ 0.25"
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Tabla 1.2: Altura, peso seco del tallo, peso seco de la raiz y nimero de macollos al final de la temporada 1(mayo) y de la temporada 2 (mayo).

Para cada variable se muestran porcentajes respecto del control y entre paréntesis letras diferentes indican diferencias significativas entre

tratamientos (p<= 0,05) segun test de Tukey. Ajuste lineal de los datos, valor de R? y nivel de significancia del ajuste ** p <0,0001, * p < que 0,05

y "® no significativo.

Altura (cm) Peso seco tallo (g) Peso seco raiz (g N° Macollos por planta
Cultivar Tratamiento |Temporada 1 Temporada 2  Temporada 1 Tem porada?2 |Temporada 1l Temporada 2 Temporada 1 Tempor ada?2
3dS/m 117,8(a) 69,0(a) 103,5(a) 79,7(a) 4,6(ab) 3,2(a) 11,13(ab) 47,7(a)
8 dS/m 91,0(b) 77%  458(b) 68% | 131,3(a) 140%  34,8(ab) 67% | 6,2(a) 70%  1,4(ab) 50% | 14,7(a) 135% 31,1(ab) 77%
Americana | 13 dS/m 72,2(c) 61%  46,6(b) 68% | 38,6(b) 35%  39,8(ab)64% | 1,8(bc) 38%  1,5(ab) 60% | 7,8(ab) 75% 29,7(b) 63%
18 dS/m 68,3(c) 58%  41,3(b) 60% | 43,4(b) 44%  335() 57% | 1,6(c) 39%  1,4(b) 40% | 7,3(b) T72% 31,0(b) 54%
jendencia 0.78 0.70 = 0.37" 0.40* 0.28™ 0.35" 0.14" 0.29™
3dS/m 134,0(a) 86,1(a) 157,8(a) 210,8(a) 7.7(ab) 13,0(a) 13,5(ab) 68,5(a)
. 8 dS/m 96,0(b) 72%  61,1(b) 71% | 1325(a) 94%  141,4(ab)67% | 9,3(d) 125%  8,5(ab) 78% | 15,7(a) 110% 48,8(ab) 72%
Blloela 13 dS/m 82,5(c) 61%  59,6(b) 69% | 82,0() 57%  1258(ab)57% | 4,0(bc) 52%  7,0(@b) 59% | 9,8(ab) 74% 42,1(b) 61%
18 dS/m 74,7(c) 56%  51,8(b) 60% | 62,7(b) 47%  76,7(b) 38% | 2,6(c) 37%  3,7(b) 30% | 9,5(0b) 75% 32,5(b) 47%
jendencia 0.74 0.64 = 0.41* 0.46* 0.65 = 0.36" 012" 0.57 =
3dS/m 107,7(a) 68,6(a) 76,7(a) 78,2(a) 5,5(ab) 4,5(a) 8,2(ab) 48,2(a)
8 dS/m 85,6(b) 79%  50,0(b) 73% | 78,3(a) 115%  36,7(ab) 4% | 51(a) 101% 1,7(ab) 33% | 11,8(a) 155% 32,1(ab) 71%
Texas 13 dS/m 70,1(c) 65%  43,6(b) 64% | 59,0(b) 77%  314(ab) 63% | 4,0(bc) 78%  1,6(ab) 61% | 12,6(ab) 161% 28,2(b) 63%
18 dS/m 53,2(c) 49%  42,1(b) 61% | 31,3(b) 42% 30,9 (b) 46% | 1,2(c) 23%  1,2(b) 20% | 6,0(b) 80% 37,8(b) 63%
jendencia 0.91 % 0.73 % 0.33" 0.42+ 0.51* 0.27" 0.25" 0.41*
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Tabla 1.3: NUumero de espigas por planta y porcentaje respecto del control, rendimiento por planta en gramos, nimero de cariopses por espiga,

peso de 100 cariopses y peso de 100 semillas escarificadas en los tres cv de C. ciliaris cultivadas en cuatro niveles de salinidad durante la

segunda temporada. Entre paréntesis letras que indican diferencias significativas entre tratamientos (p<= 0,05) segln test de Tukey. Para cada

variable se muestran porcentajes respecto del control.

Cultivar Tratamiento N° espigas Rendimiento (g) gl;pﬁggopses por Eaer?gplsg?s ) sP:r?]Ci)lligo(g)
3dS/m 117,88 (a) 19,69 (a) 65,00 0,23 (b) 0,07
. 8 dS/m 91,00 (b) 77% 11,64 (b) 51,75 0,30 (a) 0,07
Americana 13 dS/m 7225 (b) 61% 12,10 (b) 56,21 0,24 (ab) 0,07
18 dS/m 68,38 (b) 58% 13,22 (b) 64,33 0,25 (ab) 0,07
3dS/m 134,00 (a) 16,97 (a) 77,67 0,20 (a) 0,09
Biloela 8 dS/m 96,00 (b) 72% 14,33 (ab) 77,68 0,22 (a) 0,09
13 dS/m 82,50 (b) 61% 12,07 (ab) 82,17 0,20 (a) 0,09
18 dS/m 74,75 (b) 56% 8,09 (b) 86,92 0,18 (a) 0,09
3dS/m 107,75 (a) 18,91 (a) 74,84 0,26 (a) 0,08
Texas 8 dS/m 85,63 (b) 79% 9,93 (b) 63,33 0,21 (ab) 0,07
13 dS/m 70,13 (b) 65% 6,49 (b) 62,34 0,21 (ab) 0,06
18 dS/m 53,25 (b) 49% 7,96 (b) 59,50 0,19 (b) 0,07




-Relaciones hidricas

Como era de esperar tanto el potencial hidrico (W) en hoja al mediodia
como el osmotico (W,) se vieron afectado por los tratamientos, haciéndose
significativamente mas negativo (p<0,001) a medida que se incrementd la
salinidad (Fig 1.12 y 1.13). Sin embargo en el potencial hidrico de las panojas,
no se detectaron diferencias para esta variable entre tratamientos (p=0,4392). El
contenido relativo de agua (RWC) de hojas se mantuvo alrededor del 80 % en
todos los tratamientos (p=0,2614), sugiriendo la capacidad de la especie de
mantener el contenido de agua y asegurar el funcionamiento del metabolismo

celular en condiciones de estrés.
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Figura 1.12: Potencial hidrico en hoja al mediodia para los tres cv estudiados en
respuesta a los tratamientos salinos. Letras distintas indican diferencias significativas
entre tratamientos (p<= 0,05) segun test de Tukey. Barras verticales sobre las barras de

colores indican error estandar.
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Figura 1.13: Potencial osmatico en hoja, para los tres cv estudiados en respuesta a los
tratamientos salinos, Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos
(p<= 0,05) segun test de Tukey. Barras verticales sobre las barras de colores indican

error estandar.

-Acumulacion de aniones y cationes en la ldmina foliar.

Todos los iones cuantificados se modificaron significativamente en
respuesta a los tratamientos (p<0,0001) (Anexo 1 Tabla 1.4). De todos ellos el
Unico que mostrd interaccion entre las variables tratamiento y cultivar fue el K,
por lo que se analizd por separado el comportamiento de los cv en cada
tratamiento (Tabla 1.4). Los iones adicionados con los tratamientos salinos (Na*
y CI') se acumularon conforme aumenté la conductividad de las soluciones de
riego. El ion Na* se acumulé en mayor cantidad en el tratamiento mas salino (18
dS/m), diferenciandose marcadamente del resto en los tres cv (Tabla 1.4),
siendo el cv Texas el que menos Na* acumulé. El CI' en rasgos generales se
acumulé mas en los tratamientos de 13 y 18 dS/m diferencidndose de los otros
dos (Tabla 1.4). El analisis de K" para cada cv mostr6 que en todos los casos los
niveles de este ion fueron significativamente mayores en el control que en los

tratamientos. Con respecto a las relaciones entre iones, la relacion K'/Na*
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disminuy6 marcadamente entre el control y los tratamientos, pero se mantuvo en

todos los casos superior a 1 que es lo que algunos autores (Ashraf, 1994;

Maathuis & Amtmann,

1999) mencionan como Optimo (Tabla 1.4). La

selectividad idnica de K* sobre Na* fue superior en el tratamiento de 13 dS/m en

todos los cv, disminuyendo en el tratamiento mas salino (18 dS/m).

Tabla 1.4: Concentracion foliar de los iones Na*, CI, K" todos expresados en pmol/g

materia seca, relacion K'/Na* e indice de selectividad K'/Na’. Entre paréntesis letras

que indican diferencias significativas entre tratamientos (p<= 0,05) segun test de Tukey

Cultivar Tratamiento Na“ pmol/lg  CI" umol/g K*umollg K’/ Na" S K+/ Na+
3dSim 76,3 (b) 361,3 (C) 9725 (@) 14,10(a) -
8 dS/m 125,7(b) 594, 4(b) 710,3(b)  5,69(b) 90(ab)
Americana
13 dS/m 152,0(b) 729,6(ab)  642,6(b) 5,04(b) 165(b)
18 dS/m 457,0( a) 940,9(a) 694,4(b)  1,55(b) 74(a)
3dSim 68,7(c) 294.4(b) 1127,9(a) 17,63(a) -
8 ds/m 147,0(bc) 540,8(b) 855,5(b)  6,01(h) 95(ab)
Biloela
13 dS/m 277,2(ab) 824,0(a) 803,1(b)  3,33(h) 109(b)
18 dS/m 423,7(a) 877,5(a) 689,3(c)  1,70(b) 81(a)
3dSim 58,9(b) 327,5(c) 1017,3(a) 17,67(a) -
8 ds/m 119,2(ab) 572,5(b) 802,4(b)  6,87(b) 108(ab)
Texas
13 dS/m 193,7(ab)  647,2(ab)  710,4(bc) 4,18(bc) 137(b)
18 dS/m 341,3(a) 820,4(a) 615,8(c)  2,30(c) 110(a)
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Discusion

Los tratamientos salinos aplicados a los tres cultivares de Cenchrus
ciliaris disminuyeron el crecimiento de las plantas. En las dos temporadas
analizadas se observo que a medida que la salinidad de la solucion de riego se
incrementaba la altura de las plantas disminuia, lo mismo ocurrié con los pesos
frescos y secos de la parte aérea y de las raices. Los resultados obtenidos
coinciden con muchos autores, por ejemplo en Pennisetum clandestinum.
Muscolo y colaboradores (2003) observaron una disminucion del crecimiento
conforme aumentdé la concentraciéon de NaCl de 0, a 200 mM. El NaCl en el
medio externo afecto el crecimiento, el contenido i6nico y el estado hidrico de
Aeluropus lagopoides, causando disminuciones en el peso fresco y seco (Gulzar
et al., 2003). En Pennisetum purpureum, los resultados obtenidos luego de
tratamientos con concentraciones crecientes de NaCl mostraron que la
acumulacion de biomasa disminuyd notablemente, hasta cerca de un 50 % en el
tratamiento mas salino de 25 dS/m (Wang et al., 2002). En arroz, Grattan et al.
(2002) encontraron que la salinidad afecté severamente el crecimiento de tallos y
raices. Un estudio sobre distintas comunidades de Panicum hemitomon, Spartina
patens y Spartina alterniflora todos pastos haldéfitos, mostré que en todas las
especies estudiadas niveles de salinidad subletales resultaron en una reduccion
de la asimilacion neta de CO,, la expansion celular y la biomasa total (Hester et
al.,, 2001). Grattan et al. (2004) observaron en 7 de las 8 forrajeras que
estudiaron disminuciones del crecimiento al incrementar la salinidad de 15 dS/m
a 25 dS/m. Sdlo una de ellas Cyodon dactylon incrementé su crecimiento a
salinidades elevadas. Este fendmeno de incremento del crecimiento se ha
observado en algunas especies en respuesta a salinidades bajas. Por ejemplo

en Panicum turgidum Al-Khateeb (2005) observd que a niveles bajos de
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salinidad (25-50 mM) se estimul6 el crecimiento de tallos y raices mientras que a
concentraciones mayores (100 mM) se observaron disminuciones importantes
del crecimiento. La salinidad, no sélo afecta las tasas de expansion foliar
(Taleisnik et al., 2009), sino que ocasiona reducciones en las tasas fotosintéticas
que limitan la disponibilidad de carbohidratos necesarios para el crecimiento y
desbalances nutricionales ocasionados por el exceso de Na* (Lazof & Bernstein,
1999). Asimismo, la salinidad produce inhibicion del crecimiento de la planta
debido a que grandes cantidades de Na*, CI" y SO,? disminuyen el ingreso de
elementos esenciales como P, K*, NO; y Ca'", ademas de producir toxicidad

iGnica y estrés osmatico (Zhu, 2001; Maathius, 2006).

En los tres cv de Cenchrus ciliaris estudiados el macollaje disminuyo
conforme se incrementé la salinidad de la solucion de riego, mientras que el
namero de espigas por planta disminuyo significativamente en los tratamientos
de 13 y 18 dS/m respecto del control. En cereales en general se observa en
estrés salino una reduccién del numero de macollos y por lo tanto del nimero de
espigas (Munns & Tester, 2008). En arroz los efectos de la salinidad sobre el
rendimiento también se manifestaron en una reduccion del nimero de macollos y
del numero de paniculas (Grattan et al., 2002). En los tres cv en estudio el
namero de cariopses por espiga no se modificé en respuesta a los tratamientos
indicando que esta componente del rendimiento reproductivo no es afectada por
la salinidad. En cereales se ven afectados el numero de flores por espiga y el
tiempo de floracion y maduracion (Munns, 2002). En soja uno de los
componentes del rendimiento mas afectado por la salinidad es la formacion de
vainas y por lo tanto la producciéon de semillas por planta (Shakil, 2009). En arroz
se observé que las modificaciones en el rendimiento se debieron a un

incremento en la esterilidad de las flores, produciendo menos flores fértiles por
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panicula (Grattan et al., 2002). En los tres cv Cenchrus ciliaris estudiados el peso
individual de las semillas escarificadas no varié en respuesta a los tratamientos,
lo que indica que este componente del rendimiento tampoco fue afectado por la
salinidad. En trabajos realizados en arroz si se observaron modificaciones en el
peso individual de los granos conforme aumentaba la salinidad. Aunque de todas
las variables que componen el rendimiento, esta fue la menos afectada (Grattan
et al., 2002). Lo que si se pudo observar de manera indirecta en este trabajo es
que el numero de cariopses fértiles o el nimero de semillas fijadas por cariopse
se modificé en respuesta a los tratamientos, especialmente en el cv Texas,
donde el peso de 100 cariopses disminuyd notablemente con la salinidad pero el
peso de 100 semillas no fue afectado. Esto sugiere que la fertilidad de los
cariopses esté siendo influenciada por los tratamientos salinos, al igual que lo
observado por Grattan et al. (2002) en arroz. Por el contrario Zeng & Shannon
(2000) y Zeng et al (2002) también en arroz observaron que la fertilidad y el peso
de 1000 granos fueron las variables menos afectadas. Mientras que todas las
deméas componentes del rendimiento fueron afectados por la salinidad. El cv
Americana fue el que mostré mayores rendimientos de semillas por planta a
salinidades elevadas (18 dS/m), esto se debidé principalmente a una menor
cantidad de cariopses vanos, ya que el numero de espigas, el numero de
cariopses por espigas y el peso de 100 semillas no se diferenciaron de los otros
cv. Mientras que el cv Texas por el contrario fue el que presentd mayor
proporcion de cariopses vanos. En este cv el proceso de fijacion del numero de
semillas es indudablemente mas sensible que en los otros cv evidenciando asi

una marcada disminucion del rendimiento.

Reducciones en el rendimiento y en sus componentes bajo condiciones

de estrés se atribuyen principalmente a la baja produccién y expansion de las
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hojas. Menor desarrollo de follaje verde fisiol6gicamente activo y aumento de
hojas senescentes, son todos eventos que convergen en la reduccion de la tasa
fotosintética diaria (Otegui & Andrade, 2000), lo que ocasiona una disminucién
en la eficiencia por dia por planta para asegurar el desarrollo de las semillas. La
relacién fuente-sumidero se modifica de manera notoria, ya que la superficie
foliar fotosintéticamente activa no es suficiente para asegurar el desarrollo
completo del nimero éptimo de frutos y semillas (Abbate et al., 1995; Borras et
al., 2004; Gambin et al., 2006). Esto lleva a que se afecten inevitablemente una
o varias de las componentes del rendimiento en pos de asegurar una minima
produccién de semillas viables (Zayed et al., 2006; Shakil, 2009). Ademas de
este efecto debido a la disminucion de fotoasimilados, en algunas especies los
eventos que tienen que ver con la fecundacién son generalmente sensibles al
estrés. Asi en maiz las disminuciones en rendimiento se deben principalmente al
efecto esporicida del estrés (Passioura, 2006). En otros casos el aborto de
embriones es el mayor responsable de las disminuciones del rendimiento (Zeng
& Shannon, 2000; Zeng et al., 2002; Passioura, 2006). En el caso de Cenchrus
ciliaris, la caida de la fertilidad podria deberse tanto al aborto de embriones como
a la disminucion de la formacion de los mismos via apomictica. Es importante
destacar que aunque no se produzca fecundacion para la formacion de los
embriones ésta si es necesaria para la formacién del endosperma y la fijacion del
nuamero final de semillas (Shafer et al., 2000). Teniendo en cuenta que en
muchas especies la viabilidad del polen es especialmente afectada, este también
podria ser un punto clave de regulacion en lo que respecta a la produccion de

semillas.

Importantes modificaciones en el potencial hidrico de la hoja al mediodia

se observaron entre los tratamientos para los tres cv estudiados, mientras que
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los contenidos de agua en hoja no se modificaron. Estos resultados coinciden
con lo observado por Ashraf (2006) donde el incremento de la salinidad en el
medio de cultivo no afectd el contenido relativo de agua de ninguno de los 5
pastos estudiados, Cenchrus pennisetiformis mostr6 el mayor contenido de agua
a 16 dS/m. Conjuntamente con las modificaciones de las variables mencionadas
anteriormente se registraron cambios en los potenciales osmoticos a nivel de
hoja. Wilson y Ludlow (1985) observaron en plantas de Buffel grass sometidas a
estrés hidrico una disminucién del potencial hidrico hasta niveles de -6.9 MPa.
Las hojas estresadas ajustaron osmdéticamente, disminuyendo su potencial
osmotico linealmente a medida que disminuia el potencial de agua de la solucién
de riego. Es conocido que el exceso de salinidad en el medio de crecimiento
causa reduccion en los potenciales hidricos de las hojas, que combinado con
reducciones en el potencial osmético causan que la turgencia celular se
mantenga. El potencial hidrico y osmético de los tallos de Aeluropus lagopoides
también se volvié mas negativo con la salinidad, esto estuvo asociado con la
acumulacion de Na* y CI' en hojas (Gulzar et al., 2003). El incremento de los
contenidos de Na’, K y CI en hoja hacen suponer que para balancear los
potenciales hidricos entre los compartimentos celulares deberédn sintetizarse y
acumularse solutos organicos (McCue & Hanson, 1990; Bray et al., 2000). Por lo
que es de esperar que bajo condiciones de salinidad como las experimentadas
en este trabajo se acumulen en hoja solutos organicos como azucares, prolina 'y
glicinbetaina entre otros (Marcum, 2006). Ademas de lo expuesto anteriormente
en cuanto a que los valores de RWC se mantengan constantes en todos los
tratamientos podria ocurrir que en esta especie se activen mecanismos
fisiologicos como el ajuste osmoético, que permiten a mantener el contenido de

agua de los tejidos aun en medios con potenciales hidricos muy negativos.
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Por ejemplo en Aeluropus lagopoides, un pasto rizomatoso perenne
altamente tolerante a la salinidad, se ha encontrado que se acumulan grandes
cantidades de Na* y ClI en tallos y raices y bajas cantidades de K*, Mg™ y Ca™".
Estos resultados sugieren que la acumulacién de iones inorganicos permite a A.
lagopoides mantener un gradiente de potencial hidrico entre el suelo y la planta
sin discontinuar el ingreso de agua al sistema radicular (Gulzar et al., 2003).
También en plantas A. lagopoides bajo estrés hidrico Mohsenzadeh et al. (2006)
encontraron relaciones estrechas entre el contenido relativo de agua y los
contenidos de prolina libre, azGcares solubles y aminoacidos totales. Asi a
medida que la cantidad de agua disminuy6 los niveles de los mencionados
compuestos se incrementaron, ayudando a la posterior recuperaciéon de los
niveles hidricos una vez suspendida la condicién de estrés. Los resultados
obtenidos en Pennisetum clandestinum bajo condiciones de estrés salino
mostraron que el crecimiento fue afectado a concentraciones superiores a 150
mM de NaCl, con disminuciones marcadas en el crecimiento de las raices y las
hojas. En esta especie se observé también la acumulacién de hexosas a
mayores concentraciones de sal (Muscolo et al, 2003). En Cenchrus
pennisetiformis, un incremento de la salinidad en el sustrato redujo
marcadamente el peso seco de tallos y raices, los potenciales osmoticos
disminuyeron y los contenidos de prolina se incrementaron. Esta especie
concentré también grandes cantidades de Na* en los tallos pero al mismo tiempo
acumulé importantes cantidades de Ca'™, manteniendo una relacion Na‘'/Ca™

baja (Ashraf, 2006).

En este trabajo luego de que la planta fue sometida a estrés salino
durante todo su ciclo de vida, se observé que todos los iones cuantificados se

modificaron en respuesta a los tratamientos. Los iones adicionados con los
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tratamientos Na® y CI" se acumularon progresivamente conforme aument6 la
conductividad de las soluciones de riego. Al igual que en este trabajo el
incremento del contenido de Na* en la solucién de riego afect6 la concentracion
de Na’ en los tallos de Cenchrus pennisetiformis (Ashraf, 2006). Las
concentraciones de CI' en tallos y raices se incrementaron en casi todas las
especies estudiadas por Ashraf (2006), excepto en C. pennisetiformis, que
mostrd iguales concentraciones en el control y en los tratamientos de 8 y 24
dS/m. Los niveles de K" determinados en los 3 cv de Cenchrus ciliaris mostraron
una tendencia decreciente conforme aumentd la salinidad de la solucion de
riego. Las concentraciones de K* en todas las forrajeras estudiadas por Grieve et
al. (2004) disminuyeron conforme aumento la salinidad de la solucién de riego.
Se ha encontrado que en genotipos tolerantes de maiz los contenidos de este
ion disminuyeron menos que en los genotipos no tolerantes, cuando aumento la
salinidad del medio (El-Sayed, 2004). En Sorghum bicolor una disminucion de un
20 % en la deposicion de K* y un aumento en la acumulacion de Na’ se
observaron en hojas en expansion (Lazof & Bernstein, 1999). La concentracion
de Na’ se incrementd significativamente en tallos y raices de Panicum turgidum
cuando las concentraciones de NaCl excedieron los 25 mM NaCl (Al-Khateeb,
2005). En este caso lo que se observo fue un incremento de los niveles de Na* y

una disminucion de los niveles de K, sin diferencias entre cv.

Aunque la acumulacién de iones como el Na* y CI contribuyan de manera
significativa al ajuste osmético en condiciones de salinidad, el balance K*/ Na* es
fundamental para que el metabolismo celular no se vea comprometido. El Na*
compite con el K* por el ingreso y muchas veces bloguea los transportadores de
K* en condiciones de salinidad. Esto resulta en niveles toxicos de Na' vy

concentraciones insuficientes de K* para el normal funcionamiento de la planta.



El Na* induce deficiencia de K* lo que afecta el crecimiento de los cultivos, ya
gue el K' es esencial para que la planta sobreviva en condiciones de salinidad
por que es el principal contribuyente a la disminucién del potencial osmotico en
raices (Rodriguez-Navarro & Rubio, 2006). Muchos investigadores sugieren que
en las glicéfitas la relacion K/ Na® deberia ser mayor que 1 para asegurar el
aporte de K" necesario para el normal funcionamiento de los procesos
metabdlicos (Maathuis & Amtmann, 1999). De acuerdo con esto las relaciones
medidas para Pennisetum clandestinum (5.6), Paspalum vaginatum (2.9) y
Cynodon dactylon (6.0) a 25 dS/m se consideran adecuadas para el normal
desarrollo de la planta (Grieve et al., 2004). Un estudio sobre distintas
comunidades de Panicum hemitomon, Spartina patens y Spartina alterniflora
todos pastos haldéfitos, mostré que las poblaciones mas tolerantes de Spartina
alterniflora presentaron una mayor selectividad iénica con una mayor relacién K*/
Na® (Hester et al., 2001). Generalmente tanto la relacion K/ Na* como el
crecimiento disminuyen cuando aumenta la salinidad del medio, por lo que se
considera que ambas variables estdn estrechamente relacionadas. En Panicum
turgidum (Al-Khateeb, 2005) la relacién K*/ Na* tanto en tallos como en raices se
redujo notoriamente conforme aumento la salinidad del riego. Sin embargo esta
se mantuvo en niveles adecuados lo que le permitié a Panicum turgidum tolerar
la salinidad (Al-Khateeb, 2005). Por el contrario una baja relacion K*/Na* podria
ser responsable de incrementar la permeabilidad de las membranas en plantas
(Ashraf, 2006). Especies sensibles a la salinidad como Panicum divisum,
muestran una clara relacion entre el bajo crecimiento y los patrones de
acumulacion de iones bajo condiciones de salinidad. Esto es altas tasas de

acumulacion de Na* y CI'y bajas relaciones K*/ Na* (Ashraf, 2006).
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En este trabajo los tres cv de Cenchrus ciliaris mantuvieron relaciones
K*/Na" elevadas en hojas. Si se comparan los valores acumulados de Na* y K*
puede observarse, que en este trabajo a diferencia de otros (Al-Khateeb, 2005),
los niveles de K' fueron siempre superiores a los de Na', aunque en las
soluciones de riego los contenidos de Na* siempre fueron mayores a los de K.
Esto se ve claramente en los indices de selectividad calculados, donde la
preferencia de ingreso de K* sobre Na* es entre 70 y 100 veces superior. Segun
Rodriguez-Navarro & Rubio (2006) podrian estar presentes algunos
transportadores a nivel de raiz con alta afinidad por el K*. Se han descripto
muchos transportadores que tienen alta afinidad por el Na*, sin embargo en
algunos casos la adicion de bajas concentraciones de K* inhiben el ingreso de
Na" al mismo tiempo en que se incrementa el ingreso de K*, por lo que se llega a
la conclusién de que hay sistemas que seleccionan K antes que Na’. Esto
ocurriria por que los transportadores de baja afinidad de K*, es decir que no
discriminan lo suficiente entre Na® y K se desactivan y los canales de alta
afinidad de K* se activan. Estos transportadores de alta afinidad de K* tendrian
la capacidad de ingresar K™ en presencia de altas concentraciones de Na*, pero
esto no esta demostrado experimentalmente (Rodriguez-Navarro & Rubio,
2006). Cenchrus ciliaris podria tener un sistema de seleccién i6nica como el
descripto anteriormente, lo que seria una ventaja adaptativa para crecer en
suelos salinos, ya que le permitiria realizar ajuste osmético mediante la
acumulacion de iones como Na' y Cl'y a la vez asegurar elevados los niveles de
K.

En resumen podemos decir que entre los cv de Cenchrus ciliaris
estudiados no aparecieron diferencias en cuanto a crecimiento vegetativo,

relaciones hidricas y acumulacion de iones (Tabla 1.1y 1.2; Fig 1.9y 1.10). S6lo
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se manifestaron diferencias en los rendimientos dadas por la fijacion en el
namero de semillas viables (Tabla 1.3). Los antecedentes de esta especie
recalcan que el tipo de reproduccién predominante, de tipo asexual, disminuye la
variabilidad intraespecifica que se manifiesta con muy pocas diferencias entre
los cv. Esta hipétesis quedd evidenciada con los resultados obtenidos ya que
entre los tres cv estudiados Americana, Biloela y Texas, s6lo se manifestaron
diferencias en los rendimientos reproductivos. También los resultados obtenidos
permiten establecer los umbrales de tolerancia al estrés salino de esta especie, a
partir de los 8 dS/m se observan disminuciones en el crecimiento y rendimiento
respecto del control no salinizados y hasta los 18 dS/m testeados el nivel de
estrés permitié que la especie cumpla con todas las fases del ciclo vital, con
disminuciones en crecimiento (50%) y rendimiento (50%) pero sin afectar la
viabilidad de las plantas. Si lo comparamos con otras especies como Agropyron
elongatum una especie de alta tolerancia que mostré disminuciones de soélo el
15 % a salinidades de 21 dS/m (Suyama et al., 2007), Leptochloa fusca y
Puccinellia distans que no mostraron reducciones de crecimiento hasta
salinidades de 24 dS/m (Ashraf, 2006), Cynodon dactylon que disminuyd un 55%
a 21 dS/m (Suyama et al., 2007) Cenchrus pennisetiformis y Panicum turgidum
que disminuyeron el crecimiento a 24 dS/m y fueron clasificadas por Ashraf
(2006) como de tolerancia media. Podemos situar a Cenchrus ciliaris en la
categoria de medianamente tolerante a la salinidad, con factibilidad de ser
implantada en suelos de hasta 18 dS/m de conductividad sin pérdida de
viabilidad y hasta 8 dS/m con reducciones minimas de productividad y
rendimiento. En cuanto a la estrategia fisiolégica que le permite a esta especie
crecer en condiciones como las descriptas, las disminuciones de los potenciales
hidricos y osmaticos y la acumulacion de iones hacen suponer la ocurrencia del

ajuste osmatico. La exclusién de Na* de las hojas junto con la acumulacién de K*
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permiten mantener altas relaciones K*/Na* en el citoplasma. Tanto el mecanismo
de exclusién de Na" desde las hojas hacia otros sitios de la planta como la
selectividad a nivel de raiz, que permiten el ingreso de K* por sobre el Na* serian
los dos mecanismos responsable de la tolerancia a la salinidad observada en la

especie.
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Capitulo I

“Efecto de la salinidad en la planta madre

sobre la germinacion de semillas”
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Introduccion

La semilla es una estructura donde un embribn completamente
desarrollado es dispersado y le permite al mismo sobrevivir el periodo
comprendido entre la maduracion de la semilla y el establecimiento de la plantula
(Boesewinkel & Bouman, 1995). Las semillas secas y dormantes estan
completamente equipadas para sobrevivir durante largos periodos de tiempo. El
ambiente en el cual se desarrollaron las plantas madres es uno de los factores
que influye sobre el grado de germinabilidad de las semillas. La temperatura, la
calidad de la luz, el largo del dia, la sequia y la disponibilidad de nutrientes, son
algunos de los factores que influyen sobre los niveles de germinacion (Wulff et
al., 1994; Fenner & Thompson, 2005). Los mecanismos fisioldgicos a través de
los cuales el ambiente parental influye sobre el grado de germinabilidad de las
semillas, probablemente difiera de un factor a otro y el detalle de los
mecanismos fisiol6gicos a través de los cuales opera este mecanismo son casi
completamente desconocidos. Sin embargo esta claro que en todos los casos el
estimulo es detectado por la planta madre y algunos productos metabdlicos son
transmitidos a las semillas influyendo sobre el nivel de germinacion de las
mismas. Probablemente los cambios observados en las semillas originados en
cambios en el ambiente materno tengan que ver con alteraciones en la cantidad,
transporte o actividad de sustancias como el ABA, giberelinas, citokininas etc.
(Fenner, 1991). Las variaciones fenotipicas observadas en las caracteristicas de
las semillas tienen consecuencias ecoldgicas importantes para las plantas
silvestres. Asi los individuos que producen semillas capaces de germinar en
distintas condiciones tienen mas probabilidad de sobrevivir (Fenner, 1991).

En especies sometidas a estrés hidrico se ha observado que usualmente

este factor ambiental tiene el efecto de reducir la dormicién, posiblemente porque
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interfiere con la sintesis de algun inhibidor o promotor de la germinacién (Fenner,
1991). Se ha observado también, que semillas producidas en plantas madres
que crecieron en elevadas condiciones de salinidad germinaron antes y en
mayor proporcién que las que provenian de plantas no salinizadas, demostrando
un efecto indirecto del ambiente materno sobre la germinacion (Amzallac 1994;
Zandt & Van, Mopper, 2004). En el caso de Iris hexagona este efecto materno
se detectd soOlo en los primeros dias, indicando que el efecto indirecto de la
salinidad tuvo mas incidencia sobre el tiempo y la velocidad a la que ocurrio la
germinacion que en el crecimiento posterior de las plantulas (Zandt & Van,
Mopper, 2004). En semillas de Sorghum bicolor el desarrollo bajo condiciones
de estrés hidrico hizo que los embriones presentaran una menor sensibilidad al
ABA, lo que se tradujo en una mayor germinacion (Benech Arnold et al., 1991).
En la leguminosa Stylosanthes hamata, las altas temperaturas a las que fueron
expuestas las plantas madres redujeron la germinacion debido a un incremento
en la dureza de las cubiertas seminales (Argel & Humphreys, 1983). Un estudio
detallado en Cenchrus ciliaris sobre cuatro factores ambientales durante el
desarrollo de las semillas y su efecto sobre la germinacién y la dormicién, mostré
gue esta especie incrementd sus niveles de germinacion en respuesta a altas
temperaturas, altas concentraciones de nutrientes y dias cortos, mientras que la
misma disminuyo con el estrés hidrico (Sharif-Zadeh & Murdoch, 2000).

La germinacion de las semillas comprende tres etapas sucesivas que se
superponen parcialmente: primero la absorcion de agua por imbibicion, luego el
inicio de la actividad enzimatica y del metabolismo respiratorio y por ultimo el
crecimiento y la division celular que provoca la emergencia de la radicula
(Bewley & Black, 1994; Bradford, 1995). Al comienzo de la imbibicién las
diferencias de potencial hidrico, que provocan el ingreso de agua a las semillas,

estan determinadas principalmente por los potenciales hidricos de las semillas y
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del medio circundante. Luego, la emergencia de la radicula ocurre solo si los
contenidos de agua en el interior, exceden el valor critico o umbral. Si los
potenciales hidricos del medio son muy bajos como para evitar que se alcance
este punto, la emergencia radicular no ocurre y la fase Il se extiende
indefinidamente (Bradford, 1995) (Fig 2.1). La emergencia indica la finalizacién
del proceso de germinacién y el comienzo del proceso de crecimiento de la
plantula. Este proceso lo conduce basicamente la elongacion de las células
localizadas en la regién subapical de la raiz (Sanchez & Mella, 2004). Los
mecanismos que inducen el inicio de la elongacién dependen de la acumulacién
de solutos para incrementar la turgencia del embrion; del incremento de la
extensibilidad de las paredes celulares primarias, previo a la relajacion de los
tejidos envolventes de la radicula. Que la semilla alcance la etapa de
germinacion estd determinado principalmente por que el embrién genere las
fuerzas de presidn necesarias para superar las restricciones impuestas por las
cubiertas seminales, es decir que su potencial de crecimiento se incremente
suficientemente como para vencer las fuerzas generadas por las cubiertas
(Bewley, 1997; Koornneef et al.,, 2002). Si estas fuerzas no son superadas la
semilla permaneceran en estado de quiescencia o latencia. La salinidad del
suelo es uno de los factores que puede disminuir la germinacién de las semillas,
ya que si la cantidad de sal en el entorno es muy elevada el ingreso de agua a la
semillas es restringido y el embrion no alcanza la turgencia necesaria para
superar la restriccion impuesta por las cubiertas seminales (Bewley & Black,

1994; Bradford 1995 y 1997) (Fig 2.1).
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Figura 2.1: Evolucién del contenido de agua en semillas durante la imbibicion en
soluciones con diferentes potenciales hidricos. La linea de puntos indica el nivel umbral
de contenido de agua que deben alcanzar para que ocurra la Fase Ill o de protusién
radicular.

Tanto la ocurrencia o no de la germinacién como la velocidad a la que
ésta se produce estan determinadas principalmente por los gradientes de
potenciales hidricos entre la semilla y el medio. El potencial agua de las células

de las semillas esta dado por la siguiente ecuacion:

Weel =Wrt W + Wp

Donde y;; es el potencial osmdtico, que esta determinado por la concentracion
de solutos disueltos en las células de las semillas. La concentracion de solutos
influye sobre el ingreso de agua generando los gradientes de potencial entre la
semilla y el medio. El potencial matrico y, que esta determinado por la
hidratacion de las matrices de las paredes celulares y el potencial de presion y,

gue se genera cuando ingresa agua al interior de las células originando la fuerza
interna que permite la salida de la radicula (Welbaum & Bradford, 1988; 1989;
Welbaum et al., 1990; Bewley & Black, 1994). Mayores cantidades de solutos

acumulados en las semillas aseguran un mayor ingreso de agua a las mismas y
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permiten que estas alcancen los potenciales necesarios para pasar de la Fase Il
a la Fase lll (Fig 2.1), o bien reducen el tiempo en el que estos fenbmenos
ocurren. Las mediciones del potencial hidrico de semillas en las primeras horas
de imbibicion brindarian informacion util para poder predecir el comportamiento
de las mismas en soluciones con potenciales hidricos muy negativos. La
disminucion de los potenciales hidricos en semillas provenientes de plantas
salinizadas podria ser una de las causas de que estas semillas puedan germinar
mejor en condiciones de estrés, por lo que obtener informacion acerca de las
modificaciones o no de los potenciales hidricos en semillas frente a tratamientos
de estrés salino en las plantas madres, podria proporcionar una respuesta a las
causas del efecto materno. Si estos potenciales son diferentes entre semillas
provenientes de plantas salinizadas y no salinizadas podrian sugerir que
menores potenciales hidricos y osmoéticos serian los responsables del
denominado efecto materno observado en semillas de otras especies (Zandt &
van, Mopper, 2004; Benech Arnold et al.,, 1991; Argel & Humphreys, 1983;
Sharif-Zadeh & Murdoch, 2000).

Generalmente la germinacion y el establecimiento de las plantulas son las
fases del crecimiento mas sensibles a cualquier situacibn de estrés,
principalmente las que tienen que ver con una disminucion en la disponibilidad
de agua, sin embargo la rapida y uniforme germinacion y el primer crecimiento
de las plantulas son de vital importancia para la produccion de cultivos en suelos
salinos (Bewley, 2001; Ashraf & Foolad, 2005; Bradford, 1996). Aunque las
plantas adultas estén bien adaptadas a condiciones de salinidad la germinacién
de las semillas de la mayoria de las plantas es inhibida por la salinidad (Khan &
Ungar, 1984; Khan & Rizvi, 1994; Gulzar et al.,, 2001). Estas germinan en
mayores porcentajes en agua dulce y muestran una rapida disminucién con la

salinidad, so6lo en algunas especies bajas concentraciones de NaCl (0.25-0.5%)
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incrementan la germinacion. La germinacion de las semillas depende
principalmente de la disponibilidad de agua, en semillas bajo estrés salino hay
una disminucién de la disponibilidad de agua por la caida del potencial hidrico
del suelo, como consecuencia tanto los porcentajes como las tasas de
germinacion se afectan drasticamente (Ungar, 1995; Marafion et al., 1989;
Mohammed & Sen, 1990; Khan, 1991; Gorai & Neffati, 2007). La salinidad afecta
la imbibicién, la germinacion y la elongacion de las raices. En experimentos
comparativos donde las especies son incubadas con soluciones de NaCl y PEG
(Katembe et al., 1998; Fenner y Thompson, 2005), se ha observado que las
soluciones de NaCl ejercen un efecto combinado, por un lado el efecto osmoético
debido a la disminucion del potencial osmético del medio, que crea estrés hidrico
en la semilla o plantula, y por otro lado, un efecto i6nico por la entrada y/o
acumulacion de iones en la semilla o plantula (Dodd & Donovan, 1999). Las
sales reducen el potencial osmoético, y por tanto el potencial hidrico en la
solucion del medio de crecimiento (Bradford, 1995). Cuando las semillas llegan
al suelo, el recurso clave para iniciar los cambios fisiolégicos que conducen a la
germinacion, es el agua, que resulta indispensable para activar el metabolismo y
el crecimiento de las células vivas de los tejidos de las semillas. La cantidad de
agua que absorbe una semilla y la velocidad a la que lo hace no s6lo dependen
de las caracteristicas de la semilla, como la permeabilidad de sus cubiertas, la
composicién quimica de sus reservas, su tamafo y su contenido de humedad,
sino que también estan determinadas por condiciones ambientales como la
humedad del suelo, la humedad del aire y la temperatura (Bradford, 1995).

La tolerancia a la sal durante este periodo es critico para el
establecimiento de plantas que prosperan en suelos salinos (Marafion et al.,
1989; Mohammed & Sen, 1990; Khan, 1991; Ungar 1995; Gorai & Neffati, 2007).

Los efectos de la salinidad sobre las plantas han sido ampliamente estudiados,
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sin embargo los efectos de la misma sobre las semillas producidas y la presencia
0 no del denominado efecto materno han sido tematicas muy poco abordadas
por los investigadores (Fenner & Thompson, 2005), siendo esta una via

interesante para lograr incrementar la tolerancia a la sal de los cultivos.

-Hipétesis 3. Semillas provenientes de plantas salinizadas toleran mas
condiciones de estrés salino durante la germinacion. Este incremento en la
tolerancia a la salinidad, se debe a modificaciones en el potencial hidrico de las

semillas, resultante de una mayor acumulacion de solutos.

Objetivos especificos:

11) Evaluar la germinaciébn en condiciones de salinidad de semillas
provenientes de plantas salinizadas y no salinizadas, para determinar la
presencia de efectos maternos.

12) Medir potencial hidrico y potencial osmético en semillas para determinar
si las modificaciones en tolerancia a la salinidad se deben a una

disminucion del potencial agua de la semilla por acumulacion de solutos.
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Materiales y Métodos

Las semillas utilizadas en los ensayos de germinacion se obtuvieron
durante la primer temporada de muestreo, diciembre 06 /mayo 07, de las plantas
sembradas en los contenedores descriptos en el Capitulo I. Asi las semillas de
los 3 cv provenientes de plantas irrigadas con soluciones salinas de 3, 8, 13y
18 dS/m se colectaron y almacenaron por separado. Las pruebas de
germinacion se llevaron a cabo durante el afio 2008 al igual que las

determinaciones de potencial hidrico y potencial osmotico.

-Coleccion de semillas

Una vez por mes a partir de la madurez de las semillas se realizé la
cosecha de todas las espigas maduras. Las mismas se almacenaron a 20°C y 20
% de humedad relativa durante seis meses antes de realizar las pruebas de
germinacion. Para escarificar las semillas se utilizé un sistema de friccion entre
dos superficies de goma estriadas, lo que permite obtener las semillas limpias

sin dafiar las cubiertas seminales.

-Germinacion en condiciones de estrés

Se colocaron 25 semillas escarificadas de cada cv en cajas de Petri de 9
cm de diametro con papel de filtro (Muntkel 1700) con un bafio previo de la
solucion fungicida Captan: N-Triclorometilo al 0.5% (cicloex-4-ene-1, 2-
dicarboximide 80%). Para producir el estrés salino las muestras se regaron con
soluciones de NaCl de -0.5, -1, -1.5, -2, -2.5 y -3 MPa. Como testigo se utilizd
agua destilada. Las semillas se incubaron en una cAmara controlada a 25°C y en
oscuridad. Las soluciones se prepararon siguiendo la relaciébn empirica de

Vant Hoff (Salisbury & Ross, 1994) segun la siguiente férmula:
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‘Psz 'CI RT

Donde:W, = potencial osmético
C = concentracion de la solucién, expresada como molalidad
i = constante para la ionizacion del soluto.
R = constante de los gases (0.00831 Kg.MPa.mol™*.K™)
T = temperatura absoluta (K) = grados C + 273¢

Tabla 2.1: Potenciales osmoticos en MPa y conductividad eléctrica en dS/m de las

soluciones de riego

Potencial de la Conductividad
solucién (MPa) (dS/m)
-0,5 1,20
-1 3,08
-1,5 4,32
-2 5,51
-2,5 6,63
-3 7,79

La determinacion del potencial osmético se realizd utilizando un osmometro
(Wescor, USA). Cada 48 h durante 15 dias se contaron las semillas germinadas
considerando como tal aquellas que presentaron protrusién radicular. Se calcul6
el porcentaje final de germinacion y el indice de velocidad de emergencia (ERI)

(Shmueli & Goldberg, 1971), segun la siguiente férmula:

n=c-1
ERI =X X, (c-n)/N
nN=nNg

Donde:

Xn: nimero de semillas germinadas contadas el dia n.

c: nimero de dias desde la siembra hasta que terminé la emergencia.

n: dia en el cual se realiz6 el conteo expresado en dias después de la siembra.
no:dia que comienza la emergencia expresada como nimero de dias después de
la siembra

N: nimero total de semillas.
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-Potencial hidrico y osmético en semillas

Para determinar el potencial hidrico de las semillas se tomaron 10
semillas embebidas durante 2, 4 y 6 hs. Las mismas se colocaron en una
camara psicrométrica conectada a un microvoltimetro (Wescor, USA) y se
estabilizaron durante una hora. Luego se realiz6 la medicion utilizando el método
Dew point y psicrométrico (Schopfer & Plachy, 1985). Para la determinacion del
potencial osmético, antes de colocar en la cAmara psicrométrica, las muestras
de semillas embebidas se introdujeron durante 20 segundos en nitrégeno liquido

y luego se dejaron descongelar por 20 minutos (Schopfer & Plachy, 1985).

-Disefio experimental y Analisis estadistico

Para los ensayos de germinacion el disefio experimental utilizado fue al
azar con cuatro repeticiones. Se realiz6 un ANOVA a tres vias (cv, tratamiento y
concentracion de la solucion de riego). En los casos en que las interacciones
fueron significativas se analiz6 el efecto de los factores tratamiento y
concentracion dentro de cada cv a través de andlisis de la varianza (ANOVA) a
dos vias teniendo en cuenta niveles de significancia de P<0.05 o P<0.01. Se
consideraron en el andlisis el efecto de los tratamientos, de la concentracién de
la solucién de riego y la interaccion entre ellos. En los casos en que el ANOVA
resultd significativo para la separacion de medias se aplico a posteriori el test de
Tukey. Se comprob6 en todos los casos que los datos cumplieran los supuestos

de normalidad, homogeneidad de varianzas e independencia
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Resultados

-Germinacion en condiciones de estrés

El ANOVA a tres vias mostré interacciones altamente significativas entre
todas las variables, tanto para el porcentaje de germinacion como para el ERI
(Anexo 1), por lo que se estudid el efecto de los factores tratamiento y
concentracion dentro de cada cultivar (Willems & Raffaele, 2001). Esta
interaccion altamente significativa se debe principalmente a que los efectos del
tratamiento aplicado a la planta madre (8, 13 y 18 dS/m) afectaron de manera
diferencial a las semillas producidas por cada cv (Fig 2.2; 2.3 y 2.4), en el cv
Texas es donde mas efecto de los tratamientos se pudo observar y en el cv
Biloela en el que menos se evidencio el efecto materno.

Los porcentajes de germinacion para el cv Americana (Fig 2.2) mostraron
diferencias significativas para tratamiento y solucion de riego (p=0,0178 y
P<0,0001 respectivamente). Con respecto a los tratamientos se observé que los
porcentajes fueron mayores en aquellas semillas que provenian de los
tratamientos salinos, incrementdndose casi un 20% los niveles de germinacion
respecto del control en el rango de potenciales hidricos comprendido entre O y -1
MPa, en las soluciones mas concentradas las diferencias desaparecieron. Las
soluciones de riego afectaron por igual las semillas provenientes de todos los
tratamientos, disminuyendo el nivel de germinacién a medida que se hizo mas
concentrada la soluciéon, con escasa 0 nula germinacion a partir de
concentraciones de -2,0 MPa (Fig 2.2). El indice de velocidad de germinacion
(ERI) calculado para este cv también mostré diferencias significativas entre
tratamientos y solucion de riego (p=0,0031 y P<0,0001 respectivamente),
indicando que las semillas provenientes de los tratamientos salinos germinaron

levemente mas rapido que el control y que a medida que la soluciéon de riego
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tuvo potenciales hidricos més negativos la velocidad se hizo menor (Fig 2.2). Al
igual que en la germinacion, las diferencias observadas entre las procedencias
de las semillas se hicieron notables en los potenciales hidricos comprendidos
entre Oy -1 MPa.

Para el cv Biloela también se encontraron diferencias significativas para
los tratamientos y la solucion, tanto en los porcentajes como en la velocidad de
germinacion con valores de p< 0,0001 en todos los casos. A diferencia del cv
anterior en la separacion de medias solo el tratamiento de 18 dS/m se diferencié
de los deméas y del control, mostrando mayores porcentajes y velocidad de
germinacion (Fig. 2.3). En este caso, el efecto de la solucién con que se
incubaron las semillas, fue el mismo que en el cv Americana, de tendencia
decreciente a mayores concentraciones y casi sin germinacion en soluciones de
-2,0;-2,5 y -3,0 MPa. Es para destacar que en la solucion de -1,5 MPa, que
podria considerarse un punto critico para los niveles de germinacion, las
diferencias registradas entre el control y el tratamiento de 18 dS/m son
considerables rondando el 30% en el mencionado tratamiento respecto de un
20% en el control.

El cv Texas (Fig 2.4), al igual que los otros cv mostré diferencias
significativas entre tratamientos y también entre soluciones para el porcentaje y
la velocidad de germinacion (ERI) con valores de p<0,0001. A diferencia de los
otros dos cv, Texas, presentd grandes diferencias entre semillas obtenidas de
plantas cultivadas a 18 dS/m respecto del control regado con 3 dS/m. Los
porcentajes de germinacion fueron 40% superiores en el mencionado tratamiento
respecto del control, y se manifestaron hasta potenciales de -1,5 MPa. Los
valores de ERI calculados para el tratamiento de 18 dS/m duplicaron los

obtenidos en el control a 0 MPa y lo triplicaron a -0,5 MPa (Fig 2.4).
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En los tres cv estudiados se observd que semillas provenientes de
plantas que crecieron en condiciones de salinidad germinaron en mayor cantidad
y mas rapido que las provenientes del control. En el cv Texas estas diferencias
son especialmente marcadas, asi semillas provenientes del tratamiento con
mayor nivel de salinidad (18 dS/m) germinaron casi un 50 % mas que las
provenientes del control. Estas diferencias fueron facilmente detectables cuando
las semillas se sembraron en agua pura o en soluciones de NaCl de potenciales
hidricos mayores a -1,5 MPa. A partir de este punto critico y a menores
potenciales hidricos los efectos de la solucién de riego son tan marcados que no
permiten apreciar diferencias entre las procedencias de las semillas. Cuando las
semillas fueron sembradas con soluciones de NaCl de -0,5, -1 y hasta -1,5 MPa
se observaron para los cv Texas y Biloela porcentajes de germinacion
significativamente més elevados en semillas que provenian de plantas madres
regadas con 18 dS/m respecto del control, lo que esta indicando un incremento
de la tolerancia a la salinidad durante la germinacion en semillas provenientes de
madres estresadas. El cv Americana fue el que menor incidencia del efecto
materno present6 en relacién con la tolerancia a la salinidad, sin embargo si se
observd un mayor nivel de germinacién de las semillas provenientes de plantas

salinizadas cuando se las incub6 en agua destilada.
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Figura 2.2 : Porcentaje e indice de velocidad de germinacién (ERI) para el cv Americana

para cada tratamiento de donde se obtuvieron las semillas y segin la solucién de riego

con la que se incubaron. Barras verticales indican error estandar, * diferencias

significativas entre procedencias.
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Figura 2.3: Porcentaje e indice de velocidad de germinacidon (ERI) para el cv Biloela

para cada tratamiento de donde se obtuvieron las semillas y segin la solucién de riego

con la que se incubaron. Barras verticales indican error estandar, * diferencias

significativas entre procedencias.
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Figura 2.4 : Porcentaje e indice de velocidad de germinacion (ERI) para el cv Texas para
cada tratamiento de donde se obtuvieron las semillas y segun la solucién de riego con la
que se incubaron. Barras verticales indican error estandar, * diferencias significativas
entre procedencias.

-Potencial hidrico y osmotico en semillas

Las mediciones realizadas en el cv Americana con diferentes tiempos de
imbibicién 1, 2, 4 y 6 hs se muestran en la Fig 2.5. En la misma se puede
observar como los potenciales hidricos de las semillas disminuyeron a medida
que el tiempo de imbibicién fue mayor. En base al andlisis de esta curva se
definié tomar las mediciones de potencial hidrico y osmético a las 4 y 6 hs de

imbibicion. El potencial hidrico de las semillas luego de 4 hs de imbibicion no
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mostré diferencias significativas entre los tratamientos (p=0,5074) y si se
observaron diferencias entre cv (p=0,0027), siendo el cv Americana el que se
diferencio de los otros y present6 potenciales hidricos mas negativos. Luego de
6 hs de imbibicién, los potenciales hidricos de las semillas se igualaron y no
mostraron diferencias entre tratamientos ni tampoco entre cv (Fig 2.6). Los

potenciales osmoticos tampoco mostraron diferencias entre tratamientos y cv

(Fig 2.7).
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Figura 2.5: Relacién entre el potencial hidrico en semillas y la cantidad de horas de
imbibicién previas a la medicion. Para semillas obtenidas de 3, 8, 13 y 18 dS/m del cv

Americana.
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Figura 2.7 : Potencial osmético (MPa) en semillas luego de 6 hs de imbibicién, para
semillas de los 3 cv obtenidas de plantas tratadas con 3, 8,13 y 18 dS/m. Barras

verticales indican error estandar
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Discusion

La salinidad, en el medio de incubacion de las semillas, afectd la
germinacion de los tres cv de Cenchrus ciliaris disminuyendo los porcentajes y la
velocidad de germinacion. Los resultados obtenidos concuerdan con varios
estudios tanto en haldfitas como en glicofitas, estas Ultimas especialmente
sensibles a la salinidad en la fase de germinacion (Ungar, 1995; Khan & Rizvi,
1994; Katembe et al., 1998; Gulzar et al., 2001; Khan et al., 2006, Gorai & Neffati
2007). El riego con soluciones de potenciales hidricos menores de -1,5 MPa
resultaron en escasa o0 nula germinacion, coincidiendo también con lo observado
para la mayoria de las especies estudiadas (Khan & Rizvi, 1994; Katembe et al.,
1998; Gulzar et al., 2001; Khan et al., 2006, Gorai & Neffati 2007; Bilquees &
Khan, 2008). Excepcionalmente algunas haldfitas muy tolerantes a la salinidad
como Zostera marina pueden germinar a niveles similares al agua de mar (3,3
%) (Harrison, 1991; Probert & Brenchley, 1999). Salicornia pacifica var.
utahensis presenta algo de germinacién a niveles del 5 % de salinidad (Khan &
Weber, 1986) pero para la mayoria de las especies vegetales la germinacion es
la etapa mas critica y sensible de todo el ciclo de vida. El efecto inhibitorio del
NaCl es tanto iGnico como osmoético y actuaria interfiriendo directamente con la
actividad metabdlica (Ungar, 1991; Khan et al., 2006).

En varias especies han sido observadas diferencias en los niveles de
germinabilidad de las semillas asociadas directamente con las condiciones en
las que crecieron las plantas madres (Fenner, 1991; Galloway, 2005; Fenner &
Thompson, 2005). Asi los factores ambientales presentes en el entorno materno
causaron diferencias durante el desarrollo de la planta que se transmitieron a las
semillas (Galloway, 2005). Este tipo de respuestas plasticas permite a las

nuevas generaciones tener mas posibilidades de sobrevivir en las condiciones
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desfavorables del entorno (Fenner, 1991). Asi podemos observar que el efecto
de la salinidad durante el desarrollo de las semillas provocé dos efectos:
aumento los porcentajes de germinacion en condiciones Optimas e incrementé
los niveles de germinacion en condiciones moderadas de salinidad (-0,5 a -1,5
MPa). Tanto el efecto promotor de la germinacién como el incremento en la
tolerancia a la salinidad han sido observados en otras especies. En Sorghum
bicolor por ejemplo se observé que semillas provenientes de plantas salinizadas
generaron plantulas mas vigorosas y tolerantes a la salinidad que aquellas
provenientes de plantas madres no salinizadas. Este efecto del ambiente
materno solo fue evidente durante la germinacion y los primeros estadios de
desarrollo de las plantulas, desapareciendo a medida que avanzaba el ciclo de
vida de la planta (Amzallac, 1994).

Buscando una posible explicacion para las diferencias germinativas
obtenidas entre semillas que se formaron en plantas madres salinizadas y no
salinizadas se propuso la hipétesis de que una mayor acumulacion de solutos en
las semillas podrian explicar este comportamiento, via modificaciones en los
potenciales hidricos de las semillas (Welbaum & Bradford, 1988; 1989; Welbaum
et al., 1990; Bewley & Black,1994). Sin embargo los resultados de las
mediciones de potencial hidrico y potencial osmético no mostraron diferencias
significativas que permitan explicar el efecto materno observado a través de este
mecanismo. En ninguno de los cv se observaron diferencias en los mencionados
potenciales entre semillas provenientes de plantas madres sometidas a
tratamientos salinos y los controles no salinizados. So6lo se observaron algunas
diferencias entre cv, pero estas no se relacionan con el comportamiento
germinativo del modo planteado. Segun Munns (2002) no cabria esperar la
acumulacion de sales en las semillas ya que los niveles de Na* y CI presentes

en los primordios reproductivos son demasiado bajos como para afectar el
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metabolismo. Pareceria que los transportadores de Na* y CI” entre el floema y el
apice estan suficientemente bien controlado como para prevenir que las
concentraciones de estos iones resulten toxicas en estas células.

Los efectos maternos no actuarian, aparentemente, a través de la
acumulacion de solutos y de modificaciones en los potenciales hidricos. Es
posible que las diferencias observadas tengan que ver con diferencias en la
movilizacion de reservas (Fenner, 1991) fendmeno estrechamente relacionado
con los balances hormonales en el embrion y el endosperma (Karssen, 1995).
En semillas sometidas a estrés hidrico, donde se observaron diferencias en los
niveles de germinacién, el ABA fue mencionado como uno de los posibles
responsables de estas diferencias, ya que se han encontrado niveles elevados
en semillas de plantas sometidas a sequia. Aunque el ABA es un inhibidor de la
germinacion, se ha encontrado que en las especies que responden
disminuyendo los niveles de dormancia frente a la sequia, hay un pico de ABA al
principio del desarrollo de los granos que es seguido por una caida importante
en los niveles del mismo. Esto hace que el embridn pierda sensibilidad al ABA y
resulte menos dormante. También es posible que la sequia durante el desarrollo
resulte en un incremento de la actividad de las giberelinas. Entre los nutrientes,
el K" es uno de los candidatos para explicar el incremento en la germinacion, es
posible que este sea necesario para la sintesis de ABA por lo que una
deficiencia del mismo produce semillas con mayor nivel de germinacioén (Fenner,

1991).



90

Discusion general

La salinidad del suelo es uno de los mayores problemas ambientales que
van en detrimento de la productividad agricola. En las zonas afectadas por la
salinidad, la principal solucién a los problemas productivos ha sido la sustitucién
de cultivos sensibles por otros més tolerantes (Ashraf et al., 2008). Encontrar y
utilizar cultivos tolerantes a la sal es uno de los desafios mas importantes a los
gue se enfrentan cientificos y productores para resolver el problema (Manchanda
& Garg, 2008; Ashraf et al., 2008; Munns et al., 2006; Munns, 2007). Las
forrajeras cultivadas son en nuestro pais el sustento fundamental de los sistemas
ganaderos tradicionales. El incremento de las zonas agricolas cultivables ha
impulsado a estos sistemas a moverse hacia areas menos productivas, de tipo
marginal y con problemas de diversos tipos, como la escasez de agua y la
salinidad. La implantacion de pasturas en zonas cada vez mas aridas, afectadas
no solo por la escasez de precipitaciones sino por la salinidad y las elevadas
temperaturas ha sido uno de los principales desafios para la ganaderia.
Incrementar la informacion a cerca del efecto de los ambientes estresantes sobre
la implantacién de especies forrajeras es clave para lograr incrementos de la
productividad en los sistemas mencionados (De Leo6n, 2004). Actualmente hay
una gran variedad de plantas que pueden crecer bajo condiciones de salinidad,
muchas de ellas representan un recurso alimenticio para el ganado. Asi a bajas
salinidades (15 dS/m) tanto leguminosas como pastos con tolerancia moderada
a la salinidad pueden desarrollarse, mientras que a altas concentraciones de sal
(25 dS/m) tanto los niveles de produccibn como las especies tolerantes
disminuyen (Suyama et al., 2007). La composicion mineral de estas plantas se
ve significativamente alterada por las concentraciones y tipos de sales presentes

en el suelo y el agua. Asi los pastos haléfitos acumulan grandes cantidades de
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Na"y CI'y a veces los niveles de estos iones superan el maximo permitido para
alimentacion animal comprometiendo la salud de los mismos (Masters et al.,
2007).

En este trabajo se estudio el efecto de 3 niveles de salinidad en el medio
sobre el crecimiento y rendimiento reproductivo de tres cv de Cenchrus ciliaris.
Para ello se utilizd un sistema experimental nuevo en el pais, que combina las
ventajas de un sistema hidroponico con las condiciones reales a campo que
afectan los cultivos. El sistema de riego y drenaje continuo permiti6 mantener
estables los niveles de sales en el sustrato durante todo el ciclo del cultivo,
ademas de controlar los niveles de nutrientes en cada uno de los tratamientos
(Suyama et al., 2007). El tamafio de las macetas utilizadas o contenedores
proporciond una ventaja importante frente a cultivos hidropénicos comunes, ya
gue las plantas pudieron alcanzar la etapa reproductiva sin ningn inconveniente
permitiendo asi evaluar no sélo el crecimiento vegetativo si no también el
reproductivo de los cv seleccionados. Cabe destacar que la mayor ventaja de
este sistema estd dada por la cercania de las condiciones experimentales a una
situacion real a campo ya que la radiacion, temperatura, humedad relativa,
evapotranspiracion, vientos y exposicion a plagas no fueron controladas, lo que
hace que los resultados sean extrapolables con un mayor grado de certeza a
una situacion de cultivo. La potencialidad del sistema experimental es muy
diversa, no sélo permite realizar evaluaciones en cuanto a tolerancia a la
salinidad en diversos cultivos, sino que también permitiria realizar tratamientos
de deficiencia de nutrientes o combinaciones de distintos nutrientes que pueden
ser perfectamente evaluados en todas las etapas fenoldgicas de la especie
seleccionada. El sistema de riego y drenaje también permite utilizar a los
contenedores como lisimetros individuales donde la cantidad de agua que

ingresa y la que se lixivia del mismo puede ser monitoreada.
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Los resultados obtenidos en este trabajo para Cenchrus ciliaris mostraron
que el crecimiento de los tres cv fue adversamente afectado por la salinidad, con
disminuciones significativas en altura, peso fresco y seco tanto de tallos como de
raices. Esta respuesta coincidié con lo observado por muchos autores en varias
especies de mono y dicotiledoneas, con moderada tolerancia a la salinidad (Al-
Khateeb, 2006; Grattan et al., 2004; Muscolo et al., 2003; Gulzar et al., 2003;
Wang et al., 2002; Grattan et al.,, 2002). Los efectos observados en el
crecimiento de los tres cv de Cenchrus ciliaris respondieron indudablemente a
los tres efectos principales de las sales sobre la planta: el déficit hidrico que
tornd los potenciales de la solucion del suelo mas negativos, el efecto toxico de
los iones, asociado especialmente al exceso de Na" y CI y el desbalance
nutricional que se origina cuando el exceso de Na'y CI disminuyen el ingreso de
K*, Ca'™, NO; y P (Lazof & Bernstein, 1999). Al igual que en otros grupos
taxonomicos, se observo una disminucion del crecimiento del tallo conforme
aumenta la salinidad, ya que tasas de crecimiento mas lentas, son en general, la
estrategia adaptativa utilizada por las plantas para sobrevivir en condiciones de
estrés (Zhu, 2001). El estrés osmotico causado por las sales en las proximidades
de la raiz reduce la tasa de formacién de hojas nuevas y la produccion de
macollos (Munns, 2002; Munns & James, 2003), esto disminuye la superficie
foliar fotosintéticamente activa y por ende la generacién de fotoasimilados. A
esto se le suma que los mecanismos que se activan y permiten a las plantas
crecer en suelos con exceso de sales, conllevan un gasto energético importante
gque se traduce indefectiblemente en una disminucién del crecimiento (Munns,
2002). Los efectos de las sales sobre el crecimiento en general, la expansion
foliar y el macollamiento en particular (Taleisnik et al., 2009; Munns & Tester,

2008), se han observado en un sinnimero de especies, y generalmente la
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disminucion de estas variables son proporcionales a los incrementos de sales en
el medio (Grattan et al., 2004; Gulzar et al., 2003; Wang et al., 2002; Grattan et
al., 2002; Hester et al., 2001). Solo algunas especies de haldfitas muestran
incrementos del crecimiento a salinidades medias (Al-Khateeb, 2005; Grattan et
al., 2004). En las condiciones de salinidad del trabajo, los tres cv disminuyeron el
crecimiento tal como se ha informado para condiciones de estrés hidrico
(Buldgen & Francois, 1998; Mansoor et al., 2002; Akram et al, 2008), la etapa
mas susceptible coincidié en el primer muestreo, cuando el cultivo se encontraba
en etapa vegetativa y comienzos de la etapa reproductiva. Estos resultados
concuerdan con los obtenidos por otros autores en distintas especies donde
observaron que las etapas mas susceptibles a la salinidad son las que se
suceden durante el crecimiento vegetativo (Maas et al., 1986; Maas Yy
Po00s,1989ab).

Los efectos de la salinidad sobre el rendimiento reproductivo y las
componentes del mismo son complejos, por ejemplo, Aloy (1992) encontré que
el peso de 1000 semillas es més afectado en cebada que el niumero de granos
por espiga o el nUmero de espigas por planta. Sin embargo en arroz el nimero
de espigas y el numero de granos fueron mas afectado por la salinidad que el
peso de las semillas (Zeng et al., 2002; Grattan et al., 2002). En este trabajo
algunas de las componentes del rendimiento reproductivo fueron modificadas por
la salinidad como el nimero de espigas por planta, mientras que el nimero de
cariopses por espiga y el peso de las semillas no variaron. EI nimero de
cariopses fértiles por espiga si podria ser una de las variables que contribuyan a
la disminucion del rendimiento reproductivo. Aunque esta variable no se
cuantifico directamente en el trabajo, indirectamente se pudo deducir que si fue
afectada, ya que se encontraron diferencias entre cv en el peso de 100

cariopses pero no entre el peso de 100 semillas, segun Ayerza (1981) el nimero
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de semillas por cariopse puede variar de 1 a 5 segun el cv. De los tres cv en
estudio Americana fue el que mostré mayores rindes a salinidades elevadas (13
y 18 dS/m) y esto se debi6 principalmente a una menor cantidad de cariopses
vanos, mientras que el cv Texas por el contrario fue el que presenté mayor
proporcion de cariopses vanos. Los efectos de la salinidad sobre la fertilidad
generalmente resultan confundidos por la compensacion entre las componentes
del rendimiento y los efectos de la salinidad en el llenado de los granos y en los
diferentes estadios de la antesis. Aparentemente en arroz los efectos de la
salinidad en la fertilidad son menos pronunciados que en la viabilidad del polen.
Pero como los umbrales de germinabilidad del polen son dificiles de determinar,
ambos fertilidad y viabilidad del polen se consideran en el mismo rango (Zeng &
Shannon, 2000).

El Buffel grass se reproduce predominantemente a través de apomixis
aposporica pseudoagadmica, donde el saco embrionario es formado
mitGticamente a partir de células de la nucela (Spillane et al., 2001) y la
fertilizacién del nucleo polar por el nucleo espermético es requerida para el
desarrollo del endosperma y la viabilidad de la semilla. De ahi que la especie se
denomine apomicitica pseudoagémica (Dwivedi et al., 2007). Por lo tanto es
necesaria la presencia de polen viable para la fijaciébn del numero de semillas.
Las diferencias observadas en este estudio entre cultivares, con respecto al
namero de cariopses vanos, pudo deberse a efectos diferenciales de la salinidad
sobre la viabilidad del polen, siendo el cv Texas mas afectado que los otros. Se
ha observado que en temporadas muy célidas se incrementa la polinizacién
cruzada en Buffel grass, por lo que es probable que bajo condiciones de estrés
salino este fendmeno también aumente (Shafer et al., 2000), disminuyendo asi
las probabilidades de que los eventos de protusion de los estigmas y la antesis

coincidan. También puede agregarse a esto algunos problemas en la
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receptividad de los estigmas, que podria verse incrementada por las condiciones
de estrés (Shafer et al., 2000). Todos o algunos de estos factores podrian ser los
responsables de las diferencias observadas entre cv en el nUmero de cariopses
vanos producidos, que se traduce en menores rendimientos de semillas.

En relacién con la primer hipétesis planteada los resultados mostraron
gue todos los cv tuvieron una respuesta igualmente plastica en cuanto al
crecimiento vegetativo frente al estrés. Es decir, no se encontraron diferencias
entre cv para las variables relacionadas con el crecimiento vegetativo. Esto
coincide con el modo de reproduccion de la especie, la apomixis, que no permite
la recombinacién genética y por lo tanto hace que la especie sea muy poco
variable (Spillane et al., 2001). Mientras que en lo que respecta a las variables
del rendimiento reproductivo si se observaron diferencias entre cv, Americana
tuvo mayor productividad de semillas, dada por una menor cantidad de cariopses
vanos por espiga. Probablemente las diferencias en cuanto a la produccion de
semillas viables tenga que ver con diferencias en la susceptibilidad al estrés
entre los cv, ya sea en la viabilidad del polen, la receptividad de los estigmas o
durante la formacion del endosperma, necesaria en esta especie para fijar el
namero de semillas viables.

En lo que respecta a las relaciones hidricas los resultados mostraron que
los contenidos relativos de agua en hoja (RWC) permanecieron iguales al control
en todos los tratamientos sin diferencias entre cv. Por el contrario, los
potenciales hidricos y osmoticos en hoja se hicieron mas negativos conforme
aumentd la salinidad, llegando a valores de -2 MPa de potencial hidrico y -1,5
MPa de potencial osmotico en el tratamiento de 18 dS/m, siendo estos valores
significativamente menores que en el control donde los valores promedios fueron
de -0,5 y-1 MPa respectivamente. El analisis conjunto de estas tres variables

sugiere que los tres cv modificaron su potencial hidrico a través del ajuste
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osmotico. Como se puede observar en los resultados del Capitulo 1 las
concentraciones foliares de Na' y CI se incrementaron notablemente con los
tratamientos salinos. Por lo que esta podria ser una de las estrategias
involucradas en el ajuste osmético, es decir que las plantas osmorregularon
mediante la acumulacion de iones (Munns & Tester, 2008). Asi la tolerancia
relativa a la salinidad de estos cv podria estar asociada con la capacidad de usar
Na" y ClI en el ajuste osmético (Megdiche et al., 2008).

Los niveles de K* cuantificados en este estudio disminuyeron conforme
aumentd la salinidad coincidiendo con lo obtenido en varios trabajos (Chachar et
al., 2008; Suyama et al., 2007; Ashraf, 2006; Grieve et al., 2004; Hester et al.,
2001) sin embargo la acumulacion de K™ en hoja en todos los tratamientos fue
superior a los valores informados por otros autores para especies forrajeras (Al-
Khateeb, 2006; Grieve et al., 2004). Esto le permitié a las plantas mantener una
relacién K/ Na* alta en los tratamientos mas salinos ain cuando el Na* compite
con el K" para ingresar a las raices (Rodriguez-Navarro & Rubio, 2006). Una alta
relacién K'/Na" en el citosol es importante para mantener el metabolismo celular
bajo condiciones de estrés (Gulzar & Khan, 2006). Esta relacion positiva entre
los iones mencionados asegura que los procesos metabdlicos puedan
mantenerse con elevados contenidos celulares de Na* y CI'. La relacion K*/Na*
es considerada un indice efectivo para determinar tolerancia a la salinidad ya
que generalmente tanto la relaciéon K'/Na® como el crecimiento disminuyen
cuando aumenta la salinidad del medio, por lo que se considera que ambas
variables estan estrechamente relacionadas (Ashraf, 2006; Gulzar & Khan, 2006;
Al-Khateeb, 2005; Hester et al., 2001). Asi Gulzar & Khan (2006) encontraron
que en los pastos mas tolerantes fue mayor dicha relacién que en los menos
tolerantes. Un estudio sobre distintas comunidades de Panicum hemitomon,

Spartina patens y Spartina alterniflora todos pastos haldéfitos, mostré que las
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poblaciones mas tolerantes de Spartina alterniflora presentaron una mayor
selectividad i6nica con una mayor relacion K'/Na® (Hester et al., 2001). En
especies sensibles a la salinidad como Panicum divisum, se ha encontrado que
hay una clara relacion entre el bajo crecimiento y los patrones de acumulacién
de iones, esto es altas tasas de acumulacion de Na' y CI y bajas relaciones
K*/Na" (Ashraf, 2006). Algunos autores consideran que la relacion K'/Na* debe
ser mayor que 1 para asegurar el normal crecimiento de la planta (Maathuis &
Amtmann, 1999; Ashraf, 1994), de acuerdo con esto las relaciones medidas para
Pennisetum clandestinum (5.6), Paspalum vaginatum (2.9) y Cynodon dactylon
(6.0) a 25 dS/m se consideran adecuadas para el hormal desarrollo de la planta
(Grieve et al., 2004). En Panicum turgidum (Al-Khateeb, 2005) encontré que la
relacion K*/Na* tanto en tallos como en raices se redujo notoriamente conforme
aumenté la salinidad del riego, sin embargo esta se mantuvo en niveles
adecuados, es decir superior a 1, lo que le permiti6 a P. turgidum tolerar la
salinidad (Al-Khateeb, 2005). En los tres cv de Cenchrus evaluados y en todos
los niveles salinos la relacion K*/Na* fue mayor que 1, lo que podria ser la causa
de que esta especie continuara creciendo y completara su ciclo reproductivo en
los tratamientos con salinidades mas elevadas. Esta relacién K'/Na* elevada se
mantuvo debido a que esta especie presenta una alta selectividad de K* sobre
Na" haciendo que el K* pueda ingresar alrededor de 100 veces mas que el Na*
en los tratamientos salinos. Una teoria que explica que la selectividad iénica se
mantenga o se incremente a niveles elevados de NaCl propone que a nivel de
raiz hay dos tipos de transportadores de K" : los de baja afinidad, que no pueden
discriminar de manera eficiente el Na* del K*y los de alta afinidad que tienen la
habilidad de transportar K* en presencia de grandes cantidades de Na'. La
actividad de estos transportadores seria diferencial es decir a bajas salinidades

actuarian los transportadores de baja selectividad y a niveles superiores de
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salinidad estos se desconectan y sélo funcionan los transportadores de alta
afinidad de K* (Xiong & Zhu, 2002). Esto no esta demostrado experimentalmente.
Sin embargo, esta teoria coincide con los resultados obtenidos en este trabajo
ya que a bajas salinidades (8 dS/m) la selectividad es menor que a 13 dS/m
(Tabla 1.4) lo que indicaria una mayor actividad de los transportadores de alta
afinidad (Xiong & Zhu, 2002). A niveles de salinidad mayores (18 dS/m) estos
transportadores de alguna manera se ven saturados y/o desconectados lo que
hace disminuir la selectividad de K*/Na* en este tratamiento.

Ademas de este mecanismo a nivel radicular que permite la selectividad
de iones, a nivel de hoja las concentraciones de Na son relativamente bajas
debido a la presencia de algun mecanismo de exclusién de iones que impide que
estos se acumulen en el limbo foliar. Entre los mecanismos mas comunes estan
la exclusién de Na' desde la raiz como sitio de ingreso, este se ha sugerido
como una de las estrategias mas importantes relacionados con la tolerancia a la
salinidad en plantas (Lazof & Bernstein, 1999). Hasta ahora con los datos
obtenidos en diversos trabajos se ha observado que la concentracién de Na* en
las raices es menos variable entre especies que la concentracion en los tallos
(Tester y Davenport, 2003). Sin embargo, las concentraciones de Na* de las
raices no estan correlacionadas linealmente con las del suelo y muestran una
saturacion a niveles moderados de NaCl externo, lo que sugiere un punto de
control a nivel de raices del ingreso de NaCl (Tester y Davenport, 2003). Ademas
las raices controlan el flujo de Na* en dos direcciones, hacia el suelo y hacia el
xilema, por lo que el transporte de Na' hacia el xilema seria una causa
secundaria de la homeostasis ionica a nivel de raices. Por ejemplo, se demostré
que las diferencias en tolerancia a la salinidad de dos variedades de trigo
(Davenport et al., 2005) se debieron principalmente a diferencias en el transporte

de Na’ desde la raiz al tallo. Asi la tasa de transferencia de Na* entre la raiz y el
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tallo via xilema fue mucho menor en el genotipo tolerante, mientras que el
ingreso de Na" a las raices no se diferencié entre genotipos. Otro punto de
control podria ser el movimiento de Na* a través del xilema, de lo que no se
conoce mucho, este podria ser activo, pasivo o usar ambos mecanismos
dependiendo de la concentracion de Na® (Tester y Davenport, 2003). Otro
mecanismo podria ser la remocién de Na' desde la savia del xilema, algunas
teorias proponen que los antiporters Na*/H" actuarian en direccion contraria y el
Na" retransportado se acumularia en las vacuolas, en raices maduras, en la
base de los tallos o a lo largo de los tallos en las plantas que elongan sus tallos.
Asi por ejemplo en plantas de trigo las concentraciones de Na® disminuyeron
desde la base hacia hasta la insercion de la hoja 8 a una razén de 1 mM por
entrenudo. Lo que muestra que el Na* es removido de los tejidos en activo
crecimiento y acumulado en los entrenudos. Otro de los grupos celulares donde
se acumularia el Na" seria en las células epidérmicas de la raiz, ya que se ha
observado que en esta células al igual que en las células parenquimaticas que
rodean al xilema, los genes que codifican para antiporters Na*/H* se expresan
en mayor cantidad (Xiong & Zhu, 2002). La recirculacion de Na* desde el tallo a
la raiz via floema ha sido informado para algunas especies y asociado con la
tolerancia a la salinidad, sin embargo los detalles son poco conocidos (Tester y
Davenport, 2003). La exclusidbn de sales a través de glandulas o pelos
epidérmicos es otra estrategia utilizada para eliminar el exceso de sales. En los
pastos la presencia de pequefias glandulas bicelulares esté relacionada con la
tolerancia a la salinidad, asi una variedad de arroz silvestre Porteresia coarctata
presenta micropelos epidérmicos que secretan sales (Tester y Davenport, 2003).
De todos los mecanismos mencionados para los tres cv de Cenchrus ciliaris
podemos descartar el de la exclusién a través de pelos epidérmicos, ya que si

este fuera el mecanismo los niveles de Na* en hojas serian superiores. Con los
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datos obtenidos en este trabajo s6lo podemos decir que claramente hay un
mecanismo de exclusion de sales pero no podemos conocer a que nivel estaria
actuando. Para lo cual habria que continuar con lineas de investigacion que
permitan conocer cual es el o los mecanismos de exclusion de iones que le
permiten a esta especie mantener bajos los niveles de Na® en hojas. Esta
capacidad de la especie de mantener bajos los niveles de Na* la hacen una
buena opcion para cultivar en zonas salinas sin perjudicar la salud animal. Las
altas concentraciones de NaCl en el forraje causan en el animal disminucion de
la asimilacion de nutrientes y comprometen la salud del mismo, por lo que se
buscan plantas que bajo condiciones de salinidad acumulen poco NaCl. Los
rangos permitidos de contenido de NaCl para rumiantes estan entre el 3y el 6%
de la materia seca (Masters et al. 2007). Los valores obtenidos en este trabajo
para Buffel grass son en promedio del 4% para las plantas regadas con el
maximo nivel de salinidad (18 dS/m), lo que hace de esta una pastura
recomendable para cultivar en terrenos salobres sin comprometer la salud
animal.

En los tres cv se activaron mecanismos que les permitieron tolerar las
condiciones de salinidad y completar el ciclo de vida, por lo que en relacién a la
segunda hipotesis podemos decir que en respuesta a los tratamientos salinos los
tres cv disminuyeron sus potenciales hidricos conforme lo hacia el potencial
hidrico del suelo. Esto se evidencié en menores potenciales osméticos y en la
capacidad de mantener los contenidos relativos de agua (RWC) altos, lo que
sugiere la capacidad de osmorregulacion de los cv. Una de las estrategias
utilizada por esta especie, para disminuir el potencial osmdético, seria la
acumulacion de Na® y CI' como osmolitos al mismo tiempo que mantiene los
niveles de K* elevados haciendo la relacién K’/ Na' alta, dada por una alta

selectividad de K* sobre Na* entre 70 a 100 veces mayor. Indudablemente la
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tolerancia a la salinidad observada en Cenchrus ciliaris esta asociada a la
capacidad de la especie de compartimentalizar efectivamente las sales que
llegan a la hoja en la vacuola y de balancear los potenciales osmdéticos en los
otros compartimentos celulares a través de la acumulacion de K" a niveles sub-
téxicos. Sumado a lo anterior la presencia de mecanismos que le permiten a la
especie excluir Na de las hojas fotosintéticamente activas hacen que la planta
pueda tolerar las condiciones de salinidad. Es probable que también ocurra
concentracion y sintesis de solutos compatibles, mecanismo no evaluado en este
trabajo (Lambers et al., 1998; Bray et al., 2000; Wiladino & Camara, 2003; Ashraf
& Harris, 2004; Taiz & Zeiger, 2004; Mahajan & Tuteja, 2005; Munns & Tester,
2008). La mayoria de los resultados obtenidos en respuesta a la salinidad en
esta especie coinciden con los obtenidos para condiciones de estrés hidrico
(Wilson & Ludlow, 1983; Buldgen & Frangois, 1998; Akram et al., 2008). Asi las
disminuciones en el crecimiento vegetativo y reproductivo al igual que las
modificaciones de las relaciones hidricas y el ajuste osmotico, son respuestas
comunes a ambos tipos de estrés. Esto ubica a Cenchrus ciliaris como una
especie no solo tolerante al estrés hidrico sino también adaptada a condiciones
de mediana salinidad en el sustrato, lo que hace a esta una pastura 6ptima para
implantar en zonas aridas y semiaridas de nuestro pais afectadas por la
salinidad.

En cuanto al efecto de la salinidad en la planta madre sobre la
germinacion de las semillas se observd que semillas obtenidas de plantas de
Cenchrus ciliaris cultivadas bajo condiciones de estrés salino a campo, fueron
mas tolerantes a condiciones de salinidad durante la germinacién en laboratorio.
También se observé un efecto promotor de la germinacién cuando se sembraron
dichas semillas en agua destilada. Este efecto se observo en los tres cv pero en

el cv Texas estas diferencias son especialmente marcadas, asi semillas
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provenientes del tratamiento con mayor nivel de salinidad (18 dS/m) germinaron
casi un 50 % mas que las provenientes del control. Por otro lado, el cv
Americana fue el que menor incidencia del efecto materno presenté en relacién
con la tolerancia a la salinidad. Es probable que las diferencias observadas en
rendimiento de semillas y el efecto materno estén relacionadas. Asi, el cv
Americana, que mostré mayor rendimiento y menor efecto materno, pudo fijar
mas semillas por que ocurri6 mas polinizacién cruzada, lo que incrementé el
namero de semillas pero disminuyd el efecto materno. Mientras que en el cv
Texas la polinizacion cruzada no fue posible o sélo en una proporcién minima,
haciendo que el indice de autofecundacion fuera alto, disminuyendo la fijacion de
semillas y acentuando el efecto materno. Se ha informado que la fijacion del
namero de semillas en los genotipos apomicticos que producen pocas semillas
se puede incrementar con la polinizacion con otros cv (Shafer et al., 2000). Los
detalles de los mecanismos fisiologicos a través de los cuales la germinacion de
semillas es afectada por el ambiente materno son casi desconocidos. Sin
embargo esta claro que en todos los casos el estimulo es detectado por la planta
madre y algunos productos metabdlicos son transmitidos a las semillas
influyendo sobre el nivel de dormancia de las mismas (Fenner & Thompson,
2005). Los resultados obtenidos en este trabajo indican que el o los mecanismos
subyacentes relacionados con el efecto materno observado no estan
relacionados con la acumulacién de solutos en las semillas ni con modificaciones
en los potenciales hidricos de las mismas. Probablemente los cambios
observados en las semillas originados en cambios en el ambiente materno
tengan que ver con alteraciones en la cantidad, transporte y/o actividad de
sustancias como el ABA, giberelinas, citokininas etc. (Fenner, 1991). En
especies sometidas a estrés hidrico se ha observado que usualmente este factor

ambiental tiene el efecto de reducir la dormicion, posiblemente por que interfiere
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con la sintesis de algun inhibidor o promotor de la germinacion (Fenner, 1991).
Khan & Weber (1986) observaron que el &cido giberélico (GAs) y la kinetina
disminuyen tanto la dormancia innata como la dormancia inducida por salinidad
en el medio en Salicornia pacifica var utahensis. En algunas especies la
actividad del fitocromo podria ser afectada por la sequia. EI ABA es otro de los
posibles responsables de estas diferencias en germinacién, ya que se han
encontrado niveles elevados en semillas de plantas sometidas a sequia. Aunque
el ABA es un inhibidor de la germinacién, se ha encontrado que en estas
especies que responden aumentando los niveles de germiancion frente a la
sequia, hay un pico de ABA al principio del desarrollo de los granos que es
seguido por una caida importante en los niveles del mismo. Esto hace que el
embridn pierda sensibilidad al ABA y resulte menos dormante (Fenner, 1991).
También es posible que la sequia durante el desarrollo resulte en un incremento
de la actividad de las giberelinas. Entre los nutrientes, el K* es uno de los
candidatos para explicar la disminucion de los niveles de dormancia, es posible
gue este sea necesario para la sintesis de ABA por lo que una deficiencia del
mismo produce semillas con menos nivel de dormicion (Fenner, 1991).

Por lo que en relacién a la tercer hipotesis planteada los resultados
obtenidos mostraron que semillas provenientes de plantas salinizadas, ademas
de germinan mas, toleran mas condiciones de estrés salino durante la
germinacion. Sin embargo el o los mecanismos fisiolégicos relacionados con
este efecto materno no tienen que ver con modificaciones en los potenciales
hidricos ni osmoticos de las semillas por la acumulacién de solutos. Podria existir
una relacion entre los niveles de K en hoja y el aumento de la germinacion,
temética a investigar en futuros trabajos. Seguir indagando en esta tematica y en
los efectos sobre mas de una generacion de modificaciones en el ambiente

materno, es un nuevo e interesante desafio que no deberia dejarse de lado. Los
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mecanismos fisiol6gicos que gobiernan este efecto materno estdn muy lejos de
ser conocidos y dilucidarlos ampliaria mucho mas las perspectivas para el
mejoramiento de los cultivos. Indudablemente el mejoramiento genético de las
especies vegetales constituye uno de los factores primordiales para incrementar
los indices de produccién. En el caso de las especies forrajeras estas no son la
excepcion, por el contrario esta reconocido plenamente que la obtencién de
pastos mejorados es uno de los pilares necesarios para aumentar la
productividad ganadera. La obtencion de cv mejorados de Cenchrus ciliaris
mediante técnicas de mejoramiento genético tradicionales es particularmente
complicado por el mecanismo reproductivo que presenta la especie, la
“apomixis” (Valla, 2005). Esto hace que la polinizacion cruzada sea virtualmente
imposible disminuyendo las opciones de mejoramiento en Cenchrus ciliaris
(Ayerza, 1981). Encontrar fuentes para incrementar la variabilidad de los cv
disponibles es de suma importancia para la expansion del area a cultivar con

esta especie.
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Anexo 1
Tabla 1.1
Febrero
Altura

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 11901,22 29| 410,39 16,17 | <0,0001
Tratamiento 10098,25 3| 3366,08 31,25|<0,0001 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 67,66 3 22,55 0,89| 0,4659
Tratamiento*Bloque 969,3 9 107,7 4,24 | 0,0044
cv 180,4 2 90,2 3,55 0,05
Tratamiento* cv 136,9 6 22,82 0,9| 0,5169
Blogue* cv 448,71 6 74,79 2,95 0,035
Error 456,93 18 25,38
Total 12358,15 47
Peso fresco del tallo

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 43148,64| 29| 1487,88 3,38 0,0045
Tratamiento 23420,61 3| 7806,87 35,76 [ <0,0001 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 4594,18 3| 1531,39 3,48 0,0376
Tratamiento*Bloque 1964,62 9| 218,29 0,5 0,8583
cv 6300,25 2| 3150,12 7,16 0,0052
Tratamiento* cv 2551,77 6 425,3 0,97 0,475
Blogue* cv 4317,21 6| 719,54 1,64| 0,1948
Error 7920,89| 18| 440,05
Total 51069,53| 47
Macollos

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 922,91 29 31,82 1,75| 0,1082
Tratamiento 201,06 3 67,02 3,3| 0,0718 | (Tratamiento*Blogue)
Bloque 313,22 3| 104,41 5,74| 0,0061
Tratamiento*Bloque 182,96 9 20,33 1,12| 0,3993
Variedad 30,79 2 15,4 0,85| 0,4452
Tratamiento*cv 131,33 6 21,89 1,2 0,349
Bloque* cv 63,54 6 10,59 0,58| 0,7398
Error 327,33 18 18,19
Total 1250,24 | 47
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Marzo
Altura

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 32008,46| 29| 1103,74| 16,6|<0,0001
Tratamiento 25040,68 3| 8346,89| 53,73|<0,0001 | (Tratamiento*Bloque)
Bloque 1717,97| 3| 572,66| 8,61| 0,0009
Tratamiento*Bloque 1398,17 9 155,35 2,34| 0,0599
cv 3598,57| 2| 1799,29| 27,07 |<0,0001
Tratamiento* cv 87,3 6 14,55 0,22| 0,9657
Bloque* cv 165,76 6 27,63| 042 0,859
Error 1196,53| 18 66,47
Total 33204,99| 47
Peso fresco del tallo

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 1502221,12|29| 51800,73| 3,67|0,0028
Tratamiento 617270,62| 3| 205756,87| 7,18|0,0092 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 85256,99| 3 28419 | 2,01]0,1483
Tratamiento*Bloque 257761,77| 9 28640,2| 2,03|0,0964
cv 466393,23| 2| 233196,61|16,51|0,0001
Tratamiento* cv 25216,18| 6 4202,7 0,3]0,9301
Bloque* cv 50322,34| 6 8387,06| 0,59|0,7313
Error 254193,23 18| 14121,85
Total 1756414,35 | 47
Macollos

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 932,51 29| 32,16| 3,23 0,0059
Tratamiento 352,1 3(117,37 15,1 0,0007 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 363,1 31121,03| 12,14 0,0001
Tratamiento*Bloque 69,94 9 7,77 0,78 0,6377
cv 83,51 2| 41,76 4,19 0,0521
Tratamiento* cv 10,74 6 1,79 0,18 0,9789
Blogue* cv 53,11 6| 8,85| 0,89 0,5239
Error 179,47| 18| 9,97
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Mayo
Altura

F.V. SC gl | CM F p-valor (Error)
Modelo 26536,21 29| 915,04| 8,22|<0,0001
Tratamiento 20427,83| 3| 6809,28| 51,08|<0,0001 |(Tratamiento*Bloque)
Blogue 1530,29| 3 510,1| 4,58 0,0149
Tratamiento*Bloque 1199,79| 9 133,31 1,2 0,3539
cv 2489,29| 2| 1244,65| 11,19 0,0007
Tratamiento* cv 454,04 6 75,67 0,68 0,6677
Bloque* cv 434,96 | 6 72,49 0,65 0,6887
Error 2002,71|18 111,26
Total 28538,92 | 47
Peso fresco del tallo

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 1626415,96| 29| 56083,31| 1,84| 0,0889
Tratamiento 851721,85 3| 283907,28|17,39| 0,0004 | (Tratamiento*Blogue)
Blogue 39376,28| 3| 1312543| 0,43| 0,7334
Tratamiento*Bloque 146934,63 9 16326,07| 0,54| 0,8297
cv 306841,13| 2| 153420,56| 5,04| 0,0183
Tratamiento* cv 166437,57| 6| 27739,59| 0,91| 0,5094
Bloque* cv 115104,51| 6| 19184,09| 0,63| 0,7047
Error 548288,75| 18 30460,49
Total 2174704,71| 47
Macollos

F.V. SC g |CM F p-valor (Error)
Modelo 1076,11| 29| 37,11| 1,08 0,4419
Tratamiento 259 3| 86,33| 3,87 0,0496 | (Tratamiento*Blogue)
Blogue 209,71 3| 69,9 2,04 0,145
Tratamiento*Bloque 200,54 9| 22,28| 0,65 0,7425
cv 53,14| 2| 26,57| 0,77 0,4762
Tratamiento* cv 104,91 6| 17,48| 0,51 0,7937
Blogue* cv 248,82 6| 4147 121 0,3473
Error 618,3| 18| 34,35
Total 1694,42 | 47
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Tabla 1.2
Altura
12 Temporada

F.V. SC g | CM F p-valor (Error)
Modelo 26536,21 29| 915,04| 8,22|<0,0001
Tratamiento 20427,83| 3| 6809,28| 51,08 |<0,0001 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 1530,29| 3 510,1| 4,58 0,0149
Tratamiento*Bloque 1199,79| 9 133,31 1,2 0,3539
cv 2489,29| 2| 1244,65| 11,19 0,0007
Tratamiento* cv 454,04 6 75,67 0,68 0,6677
Blogue* cv 434,96 | 6 72,49 0,65 0,6887
Error 2002,71 |18 111,26
Total 28538,92 | 47
22 Temporada

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 10046,74| 29| 346,44| 9,79|<0,0001
Tratamiento 6150,63 3| 2050,21 15,9 0,0006 | (Tratamiento*Blogue)
Blogue 355,21 3 118,4| 3,34| 0,0424
Tratamiento*Bloque 1160,83 9 128,98 3,64 0,0094
cv 2026,97 2| 1013,48| 28,63|<0,0001
Tratamiento* cv 123,53 6 20,59 0,58 0,7404
Blogue* cv 22957| 6 38,26 1,08 0,4102
Error 637,26| 18 354
Total 10684 | 47
Peso seco del tallo
12 Temporada

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 92347,43| 29| 3184,39 1,45| 0,2084
Tratamiento 45145,81 3| 15048,6| 12,51| 0,0015 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 1044,25| 3| 348,08| 0,16| 0,9231
Tratamiento*Bloque 10822,91 9| 1202,55 0,55| 0,8223
cv 18366,79| 2| 9183,4| 4,17| 0,0325
Tratamiento* cv 8764,85| 6| 1460,81| 0,66| 0,6801
Blogue* cv 8202,82| 6| 1367,14| 0,62| 0,7114
Error 39642,73| 18| 2202,37
Total 131990,16| 47
22 Temporada

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 179706,31| 29| 6196,77 7,84 | <0,0001
Tratamiento 37750,57| 3| 12583,52 6,04 | 0,0154 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 10215,08| 3| 3405,03| 4,31| 0,0186
Tratamiento*Bloque 18759,1| 9 2084,34 2,64 | 0,0381
cv 90465,8| 2| 45232,9| 57,25|<0,0001
Tratamiento cv 10577,36| 6 1762,89 2,23| 0,0874
Blogue* cv 11938,41| 6 1989,73 2,52 0,06
Error 14221,28| 18 790,07
Total 193927,59| 47




Peso seco raiz
12 Temporada
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F.V. SC g |CM F p-valor (Error)
Modelo 356,23 | 29| 12,28| 3,15| 0,0067
Tratamiento 198,04 3| 66,01| 13,65| 0,0011 | (Tratamiento*Bloque)
Bloque 25,72 3| 8,57 2,2| 0,1231
Tratamiento*Bloque 43,52 9 4,84 1,24| 0,3312
cv 52,24 2| 26,12| 6,71| 0,0067
Tratamiento* cv 2548| 6| 4,25 1,09| 0,405
Bloque* cv 11,22 6| 187| 048] 0,8143
Error 70,1| 18 3,89
Total 426,33 | 47
22 Temporada

F.V. SC g |CM F p-valor (Error)
Modelo 944,44 | 29| 32,57| 7,88|<0,0001
Tratamiento 161,58 3| 53,86 3,42 | 0,0066 | (Tratamiento*Bloque)
Bloque 96,99| 3| 32,33 7,82| 0,0015
Tratamiento*Bloque 141,54 9| 15,73 3,8| 0,0076
cv 412,04| 2|206,02| 49,83|<0,0001
Tratamiento* cv 64,57| 6| 10,76 2,6| 0,0538
Bloque* cv 67,71 6] 11,29 2,73| 0,0458
Error 74,42 | 18 4,13
Total 1018,86| 47
Macollos
12 Temporada

F.V. SC g |CM F p-valor (Error)
Modelo 1076,11| 29| 37,11 1,08 0,4419
Tratamiento 259 3| 86,33| 3,87 0,0496 | (Tratamiento*Bloque)
Bloque 209,71 3| 69,9| 2,04 0,145
Tratamiento*Bloque 200,54 9| 22,28| 0,65 0,7425
cv 53,14| 2| 26,57| 0,77 0,4762
Tratamiento* cv 10491| 6| 17,48| 0,51 0,7937
Blogue* cv 248,82| 6] 4147| 121 0,3473
Error 618,3| 18| 34,35
Total 1694,42| 47
22 Temporada

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 10715,44| 29| 369,5| 5,26| 0,0003
Tratamiento 4787,39 3| 1595,8| 7,91| 0,0068 | (Tratamiento*Bloque)
Bloque 577,68 3| 192,56| 2,74| 0,0736
Tratamiento*Bloque 1816,51 9| 201,83| 2,87| 0,0271
cv 2102,84| 2|1051,42|14,96| 0,0001
Tratamiento* cv 371,66 6| 61,94| 0,88| 0,5281
Blogue* cv 1059,36| 6| 176,56| 2,51 | 0,0605
Error 1265,14| 18| 70,29
Total 11980,58 | 47
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Tabla 1.3

NUmero de espigas

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 45441,64| 29| 1566,95| 4,81| 0,0005
Tratamiento 11849,88 3| 3949,96| 3,96| 0,0473] (Tratamiento*Bloque)
Bloque 5159,5| 3] 1719,83| 5,28| 0,0087
Tratamiento*Bloque 8988,38 9 998,71| 3,07| 0,0206
cv 9514,7| 2| 4757,35|14,61| 0,0002
Tratamiento* cv 2693,47 6 448,91 | 1,38 0,276
Bloque* cv 7235,72| 6] 1205,95| 3,7| 0,0142
Error 5861,28| 18 325,63
Total 51302,92| 47
Rendimiento

F.V. SC g |CM F p-valor (Error)
Modelo 1721,8| 29| 59,37| 4,69| 0,0006
Tratamiento 590,43 3| 196,81 3,76| 0,0500 | (Tratamiento*Bloque)
Bloque 246,62 3| 82,21 6,5| 0,0036
Tratamiento*Bloque 470,47 9 52,27| 4,13 0,005
cv 90,82| 2| 45,41]| 3,59| 0,0487
Tratamiento* cv 119,76| 6 19,96| 1,58| 0,2105
Bloque* cv 203,7| 6| 33,95| 2,68| 0,0486
Error 227,65| 18| 12,65
Total 1949,45| 47
NUmero de cariopses

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 10639,99| 29| 366,9| 4,22| 0,0012
Tratamiento 475,78 3| 158,59 0,5| 0,6922 | (Tratamiento*Bloque)
Bloque 1742,57| 3| 580,86| 6,69| 0,0032
Tratamiento*Bloque 2860,63 9| 317,85| 3,66| 0,0092
cv 4086,64 | 2]2043,32| 23,52 |<0,0001
Tratamiento* cv 803,04| 6] 133,84| 1,54| 0,2215
Bloque* cv 671,33| 6| 111,89| 1,29| 0,3118
Error 1563,58| 18| 86,87
Total 12203,57 | 47




Peso 100 cariopses
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F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 0,07| 29| 2,30E-03| 5,75| 0,0001
Tratamiento 0,01 3| 3,20E-03| 2,04| 0,1795 | (Tratamiento*Blogue)
Blogue 1,00E-03| 3| 3,40E-04| 0,86| 0,4808
Tratamiento*Bloque 0,01 9| 1,60E-03 4 0,006
cv 0,02] 2 0,01 | 30,36 | <0,0001
Tratamiento* cv 0,02 6| 2,50E-03| 6,41| 0,0009
Bloque* cv 1,80E-03| 6| 3,00E-04| 0,76| 0,6137
Error 0,01] 18| 3,90E-04
Total 0,07 | 47
Peso 100 semillas

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 490E-03| 29| 1,70E-04| 4,44| 0,0008
Tratamiento 3,40E-04| 3| 1,10E-04 2,97 | 0,0893 | (Tratamiento*Blogue)
Blogue 3,70E-04| 3| 1,20E-04| 3,21| 0,0478
Tratamiento*Bloque 3,50E-04| 9| 3,90E-05 1,02 0,462
cv 3,40E-03| 2| 1,70E-03| 44,36|<0,0001
Tratamiento* cv 1,70E-04| 6| 2,80E-05 0,74| 0,6233
Blogue* cv 290E-04| 6| 4,90E-05| 1,28| 0,3156
Error 6,80E-04 | 18| 3,80E-05
Total 0,01] 47
Relaciones hidricas (figura 1.8 y 1.9)

Potencial hidrico en hoja

F.V. SC g |CM F p-valor (Error)
Modelo 1545,16| 29 53,28 16 |<0,0001
Tratamiento 1362,81 3 454,271107,69 | <0,0001 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 1535| 3 512| 154| 0,2395
Tratamiento*Bloque 37,96 9 4,22 1,27 0,3189
cv 46,17 2 23,08| 6,93| 10,0059
Tratamiento* cv 66,21 6 11,03 3,31 0,0224
Blogue* cv 16,67 6 2,78 0,83 0,5594
Error 59,96| 18 3,33
Total 1605,12 | 47
Contenido relativo de agua (RWC)

F.V. SC g |CM F p-valor (Error)
Modelo 1920,55| 29 66,23 2,73| 0,0144
Tratamiento 225,13 3 75,04 1,58 | 0,2614 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 260,09, 3 86,7 3,58 | 0,0345
Tratamiento*Bloque 427,79 9 47,53 1,96| 0,1068
cv 188,26 2 94,13 3,89| 0,0395
Tratamiento* cv 623,49 6 103,92 4,29| 0,0074
Bloque* cv 19579| 6 32,63 1,35| 0,2879
Error 435,97| 18 24,22
Total 2356,51| 47




Potencial osmotico
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F.V. SC |dl CM F p-valor (Error)
Modelo 2,65 29 0,09 28 0,0127
Tratamiento 1,21 3 0,4| 4,45 0,0354 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 0,26 3 0,09| 2,65 0,08
Tratamiento*Bloque 0,81 9 0,09| 2,78 0,0309
cv 0,04 2 0,02| 0,59 0,5632
Tratamiento* cv 0,23 6 0,04 1,2 0,3519
Bloque* cv 0,09 6 0,02| 0,47 0,8207
Error 0,59 18 0,03
Total 3,23 47
Potencial hidrico en panoja

F.V. SC |g |[CM F p-valor (Error)

Modelo 4,01| 29| 0,24| 1,33 0,268
Tratamiento 0,46 3] 0,15] 0,99 0,4392 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 0,96 3| 0,32] 3,09 0,0534
Tratamiento*Bloque 1,4 9| 0,16 15 0,2223
cv 037 2| 0,19] 1,78 0,197
Tratamiento* cv 0,48 6| 0,08| 0,78 0,599
Blogue* cv 0,32 6| 0,05| 0,51 0,7909
Error 1,87| 18 0,1

Total 588 | 47

Tabla 1.4

Na"

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 10336,45| 29 356,43 | 10,51 |<0,0001
Tratamiento 7829,01 3 2609,67 21,8 0,0002 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 664,77 3 221,59| 6,53 0,0035
Tratamiento*Bloque 1077,24| 9 119,69 3,53 0,011
cv 207,06| 2 103,53| 3,05 0,0722
Tratamiento* cv 424,78 6 70,8 2,09 0,1059
Bloque* cv 133,6| 6 22,27| 0,66 0,6852
Error 610,68 | 18 33,93
Total 10947,13| 47
Cl

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 23556,01| 29 812,28| 6,27| 0,0001
Tratamiento 20168,52 3 6722,84| 74,95|<0,0001 |(Tratamiento*Bloque)
Blogue 967,13| 3 322,38| 2,49| 10,0933
Tratamiento*Bloque 807,3 9 89,7 0,69 0,7075
cv 344,73| 2 172,36 1,33| 0,2892
Tratamiento* cv 719,22 6 119,87 0,93 0,5003
Bloque* cv 549,11| 6 91,52| 0,71| 10,6487
Error 2332,18| 18 129,57
Total 25888,19| 47
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K+

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 11932,74| 29| 411,47 16,83 | <0,0001
Tratamiento 9807,62 3| 3269,21| 137,36|<0,0001 |(Tratamiento*Bloque)
Blogue 15,06 3 5,02 0,21 0,8914
Tratamiento*Bloque 214,21 9 23,8 0,97 0,4923
cv 1108,91 2| 554/45| 22,68|<0,0001
Tratamiento* cv 508,89 6 84,82 3,47 0,0186
Blogue* cv 278,05 6 46,34 1,9 0,1369
Error 440,08| 18 24,45
Total 12372,82| 47
K*/Na*

F.V. SC g |CM F p-valor (Error)
Modelo 1736,59| 29| 59,88| 13,72|<0,0001
Tratamiento 1495,48 3| 498,49| 39,41|<0,0001 |(Tratamiento*Bloque)
Blogue 64,38| 3| 2146| 4,92 0,0115
Tratamiento*Bloque 113,84 9 12,65 2,9 0,0261
cv 10,75 2 5,38 1,23 0,3152
Tratamiento* cv 32,87 6 5,48 1,26 0,3258
Blogue* cv 19,27 6 3,21 0,74 0,6277
Error 78,57 | 18 4,37
Total 1815,16 | 47
S Na+/K+

F.V. SC gl CM F p-valor (Error)
Modelo 51175,85| 23|2225,04| 1,37| 0,2923
Tratamiento 16181,58 218090,79| 3,99| 0,0492 | (Tratamiento*Bloque)
Blogue 9143,01 3|3047,67| 1,87| 0,1882
Tratamiento*Bloque | 12176,47 6/2029,41| 1,25| 0,3499
Cultivar 3362,77 211681,38| 1,03| 0,3857
Tratamiento*Cultivar | 6524,68 4/1631,17 1| 0,4442
Bloque*Cultivar 3787,34 6| 631,22| 0,39| 0,8732
Error 19541,83| 12|1628,49
Total 70717,68| 35
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Capitulo Il

F.V. SC gl CM p-valor
Modelo 257992,19 74 3486,38 38,97 <0,0001
Tratamiento 5524,76 3 1841,59 20,58 <0,0001
cv 8266,95 2 4133,48 46,2 <0,0001
Solucién 226471,14 6 37745,19 421,88 <0,0001
Repeticion 34,1 3 11,37 0,13 0,944
Tratamiento*cv 4824,1 6 804,02 8,99 <0,0001
Tratamiento*Solucién 5449,24 18 302,74 3,38 <0,0001
Tratamiento*cv*Solucion 7421,9 36 206,16 2,3 0,0001
Error 23351,62| 261 89,47
Total 281343,81| 335

F.V. SC gl CM F p-valor
Modelo 896,21 74 12,11 45,48 <0,0001
Tratamiento 14,85 3 4,95 18,59 <0,0001
cv 23,25 2 11,63 43,65 <0,0001
Solucion 781,67 6 130,28 489,2 <0,0001
Repeticion 0,28 3 0,09 0,35 0,7898
Tratamiento*cv 20,11 6 3,35 12,59 <0,0001
Tratamiento*Solucién 22,9 18 1,27 4,78 <0,0001
Tratamiento*cv*Solucion 33,14 36 0,92 3,46 <0,0001
Error 69,51| 261 0,27
Total 965,72 | 335




