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SUMMARY

Background and aims: The green reproductive organs are photosynthetically active
and, in the case of cereals can contribute to crop yield. In wheat and other cereals,
this contribution has received greater attention in recent decades. The green parts
of the ear possess some advantages over leaves, such as a lower decrease in
photosynthetic rate under drought conditions. This improved performance appears
to be based on maintaining a better water status, possibly linked to a greater capacity
for osmoregulation (osmotic adjustment) and probably due to a lower susceptibility
to cavitation in the peduncle. Other attributes (still speculative) could contribute
to this strategy of avoiding dehydration in the ear, such as its upright posture
(lower energy load during periods of high irradiance). Furthermore, the ear shows
greater efficiency in instantaneous water use (photosynthesis/transpiration ratio)
compared to leaves. On the other hand, several morphophysiological traits impact
the thermal balance of the ear and have implications for yield. The contribution of
ear photosynthesis varies depending on the methodology used, germplasm, and
experimental conditions, although it is relevant in all cases, and it seems to have
increased due to breeding. This review analyzes these aspects of ear physiology
and discusses the contributions reported in the scientific literature. Finally, we
propose potential outstanding issues and aspects that require further study.
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RESUMEN

Introduccion y objetivos: Los 6rganos verdes de las estructuras reproductivas son
fotosintéticamente activos y en el caso de cereales, pueden contribuir al rendimiento
del cultivo. En el caso de trigo y otros cereales, esta contribucion ha recibido
mayor atencién en las ultimas décadas; las partes verdes de la espiga poseen
algunas ventajas respecto a las hojas, tales como mostrar menor reduccion de
la tasa fotosintética en situaciones de sequia. Este mejor comportamiento parece
fundamentarse en el mantenimiento de un mejor estado hidrico, posiblemente
vinculado a una mayor capacidad de osmorregulaciéon (ajuste osmético) y
probablemente, por una menor susceptibilidad a la cavitacion en el pedunculo.
Otros atributos (aun de caracter especulativo) podrian colaborar a esta estrategia
de evitacion de la deshidratacion en la espiga, tales como su postura vertical (menor
carga energética en horarios de alta irradiancia). Asimismo, la espiga muestra una
mayor eficiencia del uso del agua instantanea (cociente fotosintesis/transpiracion)
comparada a las hojas. Por otro lado, diversos rasgos morfofisiolégicos impactan
en el balance térmico de la espiga y poseen implicancia en el rendimiento. La
contribuciéon de la fotosintesis de la espiga muestra valores variables segun la
metodologia usada, el germoplasma y las condiciones experimentales, aunque en
todos los casos es relevante. En esta revision se analizan estos aspectos de la
fisiologia de la espiga, y se discuten las contribuciones reportadas en la literatura
cientifica. Finalmente se proponen posibles temas pendientes y aspectos que
deberian ser profundizados.
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INTRODUCCION

En la gran mayoria de plantas vasculares, las
hojas tipicas (nomdfilos) son las principales fuentes
de asimilados para el crecimiento, mantenimiento
y ‘llenado’ con sustancias de reserva en estructuras
reproductivas (v.g., granos de diversos cultivos).
Sin embargo, existen numerosos casos en que otros
organos (no foliares) asumen la funcion fotosintética
tales como los cladodios (de origen caulinar) en la
familia Cactaceae y otras familias con morfologia
convergente (v.g., algunas Euphorbiaceae etc.).
Por otra parte, diversas estructuras modificadas
(evolutivamente vinculadas a hojas) poseen un papel
fotosintético relevante, tal como es el caso de las
bracteas (glumas y lemmas), aristas (prolongaciones
filiformes de las lemmas; Wilhelm & McMaster,
1996) y el propio pericarpio del grano en espigas
de cereales de invierno (v.g., trigos Triticum sp,
cebada Hordeum vulgare; ver Tambussi et al.,
2007a). En estos cereales, el llenado de los granos
es realizado (considerando la visiobn mas canodnica
del tema) fundamentalmente por tres fuentes de
asimilados: 1. ‘Hoja bandera’, la ultima hoja que
se desarrolla en cada eje caulinar del tallo principal
(o de sus ramificaciones, los macollos). 2. Otra
fuente de asimilados para el llenado de granos (de
tipo secundaria) son los fructanos (polimeros de la
fructosa) acumulados en los entrenudos del tallo,
los cuales pueden representar un ‘buffer’ importante
para sostener el rendimiento en condiciones en
que la fotosintesis foliar se ve comprometida (v.g.,
episodios de déficit hidrico). Esta fuente de tipo
secundaria (asimilados producidos por fotosintesis
de las hojas, traslocados y almacenados como
fructanos en células parenquimaticas del tallo) posee
gran relevancia como mecanismo amortiguador
cuando la fotosintesis ‘corriente’ (actual) se ve
comprometida por factores de estrés (Blum, 1998).
3. La tercera fuente de asimilados durante el llenado
de granos es la fotosintesis de las estructuras verdes
de la propia espiga que mencionabamos mas arriba;
aunque el papel fotosintético de estas estructuras
es conocido desde hace décadas (v.g., Blum, 1985,
1986), su relevancia en el llenado (y posiblemente
en el rendimiento de cultivo) ha comenzado a
profundizarse y esclarecerse mas recientemente
(Tambussi et al., 2007; Maydup et al., 2010, 2012,
2014; Tambussi et al., 2021). Actualmente existe
cierto acuerdo en la disciplina en que la fotosintesis
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de la espiga de trigo y cebada posee relevancia en
términos de mantenimiento del rendimiento, en
particular en condiciones de estrés. Por ejemplo,
existen evidencias directas (aunque de naturaleza
correlativa) del rol de la tasa fotosintética de la espiga
durante el llenado de granos en diversas lineas/
genotipos de trigo sobre el rendimiento, mostrando
un alto valor de R? entre ambos parametros (Abbad
et al., 2004; Molero et al., 2014). Ahora bien
(qué rasgos particulares tiene la fotosintesis de la
espiga? Diversos atributos morfologicos, fisiologicos
y bioquimicos (algunos de ellos, de naturaleza
aun controvertida y que son materia de debate)
distinguen a las estructuras verdes de la espiga si
lo comparamos a las hojas (en particular, a la ‘hoja
bandera’, el o6rgano por antonomasia mas ligado
tradicionalmente al llenado de granos en cereales
como el trigo).

En primer lugar, para contextualizar
adecuadamente el rol fotosintético de la espiga,
debemos mencionar las condiciones ambientales
en la que transcurre el desarrollo ontogenético
(fenologia) de los cereales de invierno. Estas
especies vegetan desde el otofio o el invierno (fecha
de siembra dependiente del tipo de ciclo del cultivar)
en condiciones de baja temperatura y de demanda
evaporativa en la atmosfera mas bien moderada.
En cambio, la fase reproductiva propiamente dicha
(considerando aqui el periodo desde espigazon
hasta madurez fisiologica) ocurre en condiciones
ambientales progresivamente mas rigurosas, de
mayor temperatura y mayor evapotranspiracion
potencial a medida que avanza la primavera
(meses de octubre-noviembre en Argentina o abril-
mayo en regiones del hemisferio norte). Estas
condiciones ambientales mas ‘estresantes’ que
ocurren hacia el final del ciclo y durante el llenado
de granos (mas aun en climas de tipo Mediterraneo,
Araus et al., 2002), pueden afectar el desempefio
fotosintético (v.g., cierre estomatico por sequia
y/o aumento de la fotorrespiracion por mayor
temperatura) y el crecimiento (v.g., reduccion de la
turgencia) entre muchos otros aspectos fisiologicos
(v.g., Lawlor & Tezara, 2009). Diversos atributos/
rasgos de estos organos fotosintéticos podrian
conferir una ventaja comparativa a la espiga como
‘fuente’ para el llenado de granos, y propiciar asi
el sostenimiento del llenado de granos en estas
condiciones ambientales estresantes. Algunos de
estos rasgos han sido estudiados intensamente
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en la disciplina, mientras que otros han sido
sugeridos o escasamente analizados a nivel
experimental. Entre estos atributos particulares
de la espiga como 6rgano fotosintético, se pueden
enumerar: 1. Cierta resiliencia a la sequia (0 mas
estrictamente, cierto comportamiento de ‘escape’
al desbalance hidrico; ver mas abajo en la seccion
correspondiente) en las bracteas y aristas; por
ejemplo, las estructuras verdes de la espiga poseen
una morfologia e histologia de tipo xeromorfica,
v.g., mayor porcentaje de tejido esclerenquimatico,
en particular en las aristas y muestran mayor
capacidad de osmorregulacion (ver mas adelante);
2. La posibilidad de la existencia de metabolismo
C, en partes de la espiga, lo cual ha sido materia
de intenso debate en los ultimos afios y cuyas
evidencias son alin controversiales en la disciplina;
3. Capacidad de reasimilar (i.e., refijar) el CO,
respirado por los granos (Kriedemann, 1966; Bort
et al., 1996); 4. Una mayor proximidad de las
estructuras verdes como ‘fuente’ en relacion a los
‘destinos’ (i.e., granos) si lo comparamos a las hojas
(menor distancia de transporte a nivel floematico).
5. La posicion mas bien erectofila (vertical) de
la espiga (comparada a la postura parcialmente
planofila de la hoja bandera), lo cual podria
conferir cierta ventaja a nivel de uso de la radiacion
(mejor aprovechamiento de la luz con el sol con
baja inclinacion solar, y menor incidencia en horas
del mediodia con exceso de irradiancia). De los
atributos enumerados, la capacidad de refijacion
(reasimilacion de CO, respirado, basicamente por
los granos) fue analizada y revisada en detalle
previamente (Tambussi et al., 2007), mientras
que la discusion sobre la presencia hipotética (y
ampliamente debatible) de cierto metabolismo C,
en la espiga fue revisada en forma pormenorizada
en Tambussi ef al. (2021). En el presente articulo
se focalizara en la ‘performance’ fotosintética de la
espiga, la eficiencia del uso del agua, asi como el
grado de contribucion al llenado de los granos en
diversos escenarios ambientales (en particular, en
condiciones de déficit hidrico).

Aunque la revision se centrara principalmente
en las especies de trigo (trigos hexaploide, Triticum
aestivum ‘trigo panadero’, y trigo tetraploide, T.
turgidum var. durum ‘trigo candeal’) también se
haran referencias puntuales a la cebada (Hordeum
vulgare) y eventualmente a otros cereales con
metabolismo fotosintético C,.

Estrategias generales de las plantas frente al déficit
hidrico

Con el objeto de contextualizar adecuadamente
y acordar cierto uso de la terminologia con el lector,
iniciaremos esta revision definiendo los tipos de
‘estrategias’ de las plantas frente al déficit hidrico,
con especial énfasis en aquellos atributos relevantes
en cultivos. En primer lugar, deben mencionarse
las respuestas de ‘escape’, que incluyen cambios
adaptativos (i.e., modificados evolutivamente o con
la presion de seleccion artificial del mejoramiento)
en el ciclo fenologico que determinan que la planta
no se enfrenta al estrés, sino que lo elude. En cereales
de invierno, una tipica estrategia de escape es el
adelantamiento (comparando variedades liberadas
en diferentes épocas) de la fecha de espigazon y
antesis, lo que conduce a un llenado de los granos mas
temprano (Araus ef al., 2002). Esta fenologia elude
(o al menos minimiza) el periodo mas estresante de
finales de la primavera, donde las condiciones son
mas rigurosas (v.g., evapotranspiracion y temperaturas
mas altas). El segundo tipo de estrategias es la
‘evitacion’, que consiste en adaptaciones (rasgos de la
especie o genotipo) o aclimataciones (respuestas del
individuo dependientes del ambiente) que promueven
el mantenimiento del estado hidrico de los tejidos
(i.e., se impide o se minimiza la deshidratacion). Esta
respuesta puede obtenerse por la disminucion de la
pérdida de agua (v.g., alto control estomatico; v.g.,
Buckley, 2005) o por aumento de la captacion de agua
(v.g., sistemas de raices mas profundas v.g., Manschadi
et al., 2006, ajuste osmotico, v.g., Chimenti et al.,
2006). En cultivos, este tipo de comportamiento de
evitacion esta entre las estrategias mas relevantes para
el sostenimiento del rendimiento (y no meramente la
supervivencia) en condiciones de sequia. Finalmente,
el tercer tipo de estrategias lo conforman las respuestas
de tolerancia sensu stricto. Este término refiere a la
capacidad de los tejidos de soportar condiciones de
deshidratacion y desecacion (Contenido Relativo
de Agua- RWC o CRA- inferiores a 40 %), cuyo
ejemplo extremo son las plantas poiquilohidricas (i.e.,
reviviscentes; Zhang & Bartels, 2018). Este tipo de
adaptaciones, si bien biologicamente relevantes a nivel
de mejorar la supervivencia, parecen resultar menos
importantes a nivel de su impacto en cultivos. En las
secciones siguientes se discutira el comportamiento de
la espiga de cereales C, en el contexto que acabamos
de describir, analizando el tipo de respuesta frente al
déficit hidrico.
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Fotosintesis en la espiga en condiciones de déficit
hidrico

Es ampliamente conocido que eventos de déficit
hidrico (‘sequia’) promueven una caida de la
actividad fotosintética, causalmente vinculada (al
menos inicialmente) al cierre estomatico (Lawlor
& Tezara, 2009). La fotosintesis de la espiga de
especies de Triticum es mantenida (sostenida)
en condiciones de sequia si lo comparamos al
comportamiento de la hoja bandera. Esto ha sido
documentado en diversos trabajos, sea por medidas
directas de intercambio de gases y asimilacion de
CO, (v.g., Tambussi et al., 2005; en trigo duro) como
con estimaciones mediante proxys de la fotosintesis
(rendimiento cuantico efectivo del fotosistema II,
fluorescencia modulada de la clorofila (Tambussi
et al., 2005 en trigo duro; Maydup et al., 2014 en
trigo panadero)). Similares resultados (i.e., mayor
sostenimiento de la fotosintesis de la espiga en
sequia) fueron observados en diversas especies
de Triticum. Por ejemplo, en T. boeticum (trigo
diploide), T. diccocoides (trigo tetraploide) y
T. aestivum (hexaploide) sometidos a sequia, la
tasa fotosintética neta (An) de la espiga se redujo
(comparado al tratamiento ‘control’, i.e., bien
regado) entre un 6 y un 10 % en plantas sufriendo
déficit hidrico. Por el contrario, en el mismo
escenario, la An de la hoja bandera decreci6 en un
valor cercano al 20 % (Li et al., 2020). Existen
algunas evidencias de que existiria variabilidad
intererespecifica dentro del género Triticum en
cuanto al comportamiento de la fotosintesis frente
a condiciones de déficit hidrico: esta ‘tolerancia’
a la sequia en la espiga es mas acentuada en
trigos de ploidia menor (diploides y tetraploides
versus hexaploides; Li ef al., 2017; Li et al., 2020)
aunque se ignoran las bases fisiologicas de este
comportamiento y tampoco se conoce si existe
realmente una relacion causal entre ploidia y grado
de tolerancia al estrés hidrico.

Ahora bien, ;cual es la base mecanistica de este
mejor comportamiento de los organos verdes de
la espiga en condiciones de sequia? En bracteas
y aristas existe mantenimiento del estado hidrico,
tal como evidencian parametros como el contenido
relativo de agua (CRA o RWC, Relative Water
Content en literatura cientifica internacional) (v.g.,
Tambussi et al., 2005; Maydup et al., 2014: Li et
al., 2017). En trigo duro, por ejemplo, se observo
que las bracteas (glumas) mantuvieron un CRA ca.
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81 % y las aristas ca. 86 %, en condiciones en que
la hoja bandera registraba valores de CRA menores
(ca. 75 %). En trigo panadero, se registraron
similares valores de mantenimiento del CRA de
las aristas comparado a la hoja bandera (ca. 87 %
versus 76 % respectivamente; Maydup e? al., 2014).
Otros trabajos posteriores reportan resultados
similares en cuanto al mejor mantenimiento del
CRA en organos de la espiga (Li ef al., 2017 para
T. dicoccoides- especie tetraploide- y T. aestivum;
Ding et al., 2018). Pero, ;como mantienen el
balance hidrico (al menos parcialmente) los
organos fotosintéticos de la espiga?: a priori y
como fue sefialado en Tambussi ef al., (2021) una
explicacion (con evidencias experimentales) es la
mayor capacidad de ajuste osmotico (AO) de estos
organos (Morgan, 1980; Tambussi et al., 2005).
Mas recientemente, esta respuesta diferencial al
déficit hidrico entre hojas y o6rganos verdes de la
espiga ha sido reportada también en cebada (Hein
et al.,, 2016). En este trabajo se observd mayor
capacidad de AO y un mejor mantenimiento del
CRA en aristas y bracteas (comparado a la quinta
hoja) en plantas sometidas a sequia por suspension
del riego; también se observé un mantenimiento
de la tasa fotosintética en las aristas, aunque solo
transitoriamente durante el tratamiento (Hein ef al.,
2016). O sea, el AO parece estar implicado en esta
respuesta de ‘evitacion de la deshidratacion’, con
la concomitante repercusion a nivel de actividad
fotosintética. Sin embargo, algunos aspectos no han
sido suficientemente profundizados. Por ejemplo,
en Tambussi et al., (2005) se observa que la arista
es la estructura con mejor mantenimiento del
CRA, a pesar de mostrar un menor valor de AO
respecto de otros organos de la espiga (aunque
con mayor capacidad de AO respecto de hojas).
Evidentemente, otros rasgos (mas alla del AO) que
contribuyan a mantener un CRA mas alto deberian
explicar esta aparente inconsistencia.

Un atributo que podria impactar positivamente
sobre el balance hidrico en la espiga podria ser
su posicion erectofila; la postura vertical, lo cual
determina una menor irradiancia en horas del
mediodia (y por ende, menor carga energética) en
bracteas y aristas podria ser relevante en términos
de la pérdida transpiratoria de agua (ver seccion
sobre el balance térmico en la espiga). Por otro
lado, y siempre en el terreno hipotético, la arista
por su estructura filiforme (y por ende con una capa
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limite presumiblemente menor), podria tener una
mayor pérdida convectiva de calor al ambiente.
Futuros estudios deberian analizar esta posibilidad.

Recientemente, en un trabajo se reportd
que el pedunculo de trigo panadero posee una
mayor resistencia a la cavitacion en el xilema en
condiciones de sequia (Harrison Day & Brodribb,
2023). En ese estudio, el P_; (es decir, el potencial
hidrico al cual el 50 % del xilema sufre cavitacion)
fue sensiblemente mayor en la hoja bandera que
en el pedunculo. En otras palabras, la continuidad
de la columna de agua de la solucion del xilema se
interrumpi6 a un potencial hidrico mayor en la hoja
que en el pedinculo (el cual suministra agua a la
espiga). Ademas, el pedinculo mostré6 una mayor
capacidad de recuperacion (en comparacion con
la hoja bandera) después de un periodo de sequia
seguido de rehidratacion. Este comportamiento
podria ser clave para explicar el mantenimiento
del balance hidrico en la espiga (Harrison Day
& Brodribb, 2023) y merece ser profundizado.
Curiosamente, los autores solo discuten la
importancia de su hallazgo en términos de la
relevancia del suministro de agua a los granos, sin
considerar el impacto en el papel fotosintético de la
espiga como ‘fuente’.

En definitiva, ambos atributos descriptos mas
arriba (i.e., la mayor capacidad de AO y una
menor susceptibilidad a la cavitacion del xilema
del pedunculo) podrian en conjunto impactar
positivamente en el mantenimiento de un mejor
estado hidrico (v.g., mayor CRA) en situacion de
sequia. Si consideramos que el flujo de agua hacia
la espiga depende del gradiente de potencial agua, el
AO puede permitir el mantenimiento de la turgencia
en tejidos de bracteas y aristas en condiciones de
deéficit hidrico; por otra parte, el mantenimiento
de la conductividad hidraulica también podria ser
clave en ese escenario.

Mas recientemente se reportaron algunos trabajos
que buscan dar una vision mas completa de la espiga
u ‘holistica’ (v.g., Vicente et al., 2018), compilando
gran numero de datos provenientes de diversas
metodologias, tales como ‘6micas’ (transcriptomica,
metabolomica), indices espectroradiométricos,
entre otros parametros. Estudios semejantes de
transcriptomica y metabolomica se han reportado
también en glumas de cebada (Kohl et al., 2015).
Aunque la interpretacion de estos trabajos es algo
compleja (y en algun sentido, oscura), permite

extraer alguna informacién interesante. Por
ejemplo, Martinez-Pefia et al. (2023) reportan
en trigo duro que los 6rganos fotosintéticos de la
espiga tienen un mejor comportamiento frente al
déficit hidrico, evaluado en términos de los cambios
en diversos metabolitos del carbono (sacarosa,
glucosa, fructosa etc.). Los metabolitos de la lamina
de la hoja bandera, por el contrario, mostraron
mayor susceptibilidad al cambio en condiciones de
déficit hidrico. Es decir, esto refuerza la idea que
los organos verdes de la espiga son ‘resilientes’ a
episodios de sequia (Tambussi ef al., 2021).

Aspectos morfo-fisiologicos de los estomas en
organos verdes de la espiga

Con la excepcion del pericarpio del grano (el
cual posee solo unos pocos estomas restringidos
a la zona apical; ver Tambussi et al., 2007a),
bracteas (glumas y lemmas) asi como las aristas de
trigo poseen una densidad estomatica comparable
(en orden de magnitud, aunque algo menores en
general) a la de la hoja bandera (Tambussi et al.,
2005; Tambussi et al., 2007a). Sin embargo, en
cada organo existen diferencias segun localizacion
puntual (v.g., cara adaxial vs. abaxial) y obviamente
existe variabilidad a nivel genotipico (v.g., cultivar,
Ding et al., 2018). En cuanto a la tipologia, los
estomas de la espiga son alteriformes (‘graminaceo’
segun la terminologia de Metcalfe & Chalk, i.e.,
como toda Poaceae, semejantes a lo observado en
hoja bandera; v.g., Lawson & Matthews, 2020)
y dispuestos en las secuencias lineales (hileras
longitudinales), también tipicas de las gramineas.
Ahora bien jes normal la fisiologia -mecanismo
de apertura-cierre- de estos estomas o han perdido
su funcionalidad? (debe notarse que en otras
estructuras de origen foliar; v.g., pétalos, existen
estomas funcionales, al menos en algunas especies;
v.g., Huang et al., 2018). Diversas evidencias
sugieren que los estomas de bracteas y aristas son
funcionales (i.e., su ostiolo no posee tamaiio fijo)
y responden a diversos factores ambientales. Por
ejemplo, la conductancia estomatica en la espiga
disminuy6 (aunque en menor medida que en la hoja
bandera, tal como fue mencionado anteriormente)
en plantas sometidas a déficit hidrico (Abbad
et al., 2004; Li et al, 2017; Ding et al., 2018)
sugiriendo respuesta activa al ABA (aunque no
pueden descartarse movimientos de caracter
hidropasivo, v.g., Franks & Farquhar, 2007). Esta
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respuesta fue de menor magnitud que en la hoja
bandera, evidenciado por una menor reduccion de
la conductancia estomatica en plantas estresadas
(Abbad et al., 2004; Ding et al., 2018). En otro
estudio, también se ha reportado que la composicion
isotopica del *C no se modificd sustancialmente
(respecto de controles bien regados) en las glumas
de plantas sometidas a déficit hidrico (Vicente et al.,
2018), lo que sugiere escaso o nulo cambio en la
conductancia estomatica ante el episodio de estrés.
Por otro lado, en plantas con buen estado hidrico la
composicion isotopica del *C de la espiga muestra
valores mayores que la hoja bandera (i.e., poseen
menor discriminacion del *C) (Araus ef al., 1993;
Li et al., 2017 para T. diccocoides; Vicente et al.,
2018), evidenciando probablemente una restriccion
(constitutiva) a la difusion de CO, (v.g., menor
conductancia estomatica, restriccion a nivel de
espacios intercelulares; Araus et al., 1993; véase
la seccion correspondiente a eficiencia del uso del
agua en la espiga).

Mas alla de la ‘evitacion’: jexiste tolerancia al
déficit hidrico en los tejidos verdes de la espiga?

La existencia de una verdadera ‘tolerancia’
(en el sentido de resistencia a la deshidratacion
de tejidos, tal como fue definido mas arriba) en
la espiga estd nada o pobremente documentada.
Por el contrario, hemos discutido anteriormente
que la espiga se comporta en realidad como un
organo (o conjunto de organos) que mantiene el
balance hidrico en condiciones de sequia (i.e.,
tendria una estrategia de ‘evitacion’). Ademas,
tal como hemos delineado en la Introduccion,
en vegetales la verdadera tolerancia al déficit
hidrico se asocia mas a la supervivencia frente a
condiciones de deshidratacion/desecacion intensa
que al mantenimiento del estado hidrico y de los
procesos fisiologicos asociados (v.g., fotosintesis),
tal como sucede en las plantas poiquilohidricas
(v.g., Zhang & Bartels, 2018).

Por otra parte, en ciertas ocasiones la supuesta
‘tolerancia en la espiga’ ha sido abordada con
aproximaciones experimentales inadecuadas y
cuyos resultados son de interpretacion dudosa. Por
ejemplo, un articulo reporta una ‘tolerancia a la
desecacion’ en la espiga de trigo (Rane et al., 2019)
mostrando un mantenimiento del rendimiento
cuantico potencial del fotosistema II (estimado
a través del parametro F /F_, indice derivado
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de mediciones en oscuridad de la fluorescencia
modulada de la clorofila; Baker, 2008). Ese trabajo
(Rane et al., 2019) evalta la caida de F/F_ en
tratamientos de desecacion (6rganos cortados, en
periodos de horas) y basicamente se observan dos
fendmenos: 1. comparado al trigo panadero, el trigo
duro muestra una caida menos acentuada de F/
F_ , tanto la hoja bandera como en la espiga, y 2.
en trigo panadero, la caida de F /F_es mas grande
en la hoja bandera respecto de la espiga y también
se observdo un aumento de la fluorescencia basal
F,, lo cual es considerado (junto a la caida de F /
F ) un indicio de dafio al fotosistema II (Baker,
2008). O sea, el trabajo reporta una supuesta mayor
‘tolerancia’ a la deshidratacion en trigo duro versus
trigo panadero, y por lado, mayor tolerancia
en la espiga versus la hoja bandera. A pesar de
que estos resultados pueden resultar interesantes,
deben tomarse con mucha cautela, por diversas
razones. En primer lugar, el analisis de organos
cortados y su evaluacion de la desecacion (en
lapsos de horas) es sumamente cuestionable como
abordaje experimental. Este tipo de experimentos
provoca una pérdida brusca del estado hidrico,
lo cual fuerza las condiciones y puede alterar el
nivel de dafio a nivel tisular. Una prueba de ello
es que el parametro F /F_es un coeficiente que
suele cambiar escasamente en plantas sometidas a
estrés hidrico en condiciones realistas (v.g., sequia
impuesta en forma paulatina y en ‘planta entera’)
(Lawlor & Tezara, 2009). Una caida tan acentuada
de F /F_ como la observada (cercanaa 0,3 en solo
4 horas; Rane et al., 2019) sugiere que se trata de
condiciones poco realistas y de un nivel de estrés
extremo. De hecho, no se reportan en ese trabajo
valores de ‘documentacion del estado hidrico’ de
los tejidos (v.g., potencial agua, CRA, si reportan
datos de % de agua y solo en la espiga), lo cual
resulta crucial para poder ponderar adecuadamente
los resultados en un estudio de este tipo. Si bien
este es un ejemplo puntual de la bibliografia, lo
describimos aqui con cierto detalle como ejemplo
paradigmatico de ciertos abordajes cuestionables
publicados en la disciplina, y cuyos resultados e
interpretaciones no son debidamente ponderados en
la literaria cientifica.

Otro tipo de trabajos intentan dar explicaciones
diversas de la ‘tolerancia’ de la espiga al déficit
hidrico. Por ejemplo, un aspecto que ha sido
analizado es la mayor capacidad del sistema
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antioxidante en la espiga y su posible vinculacion
al comportamiento de sus estructuras fotosintéticas
frente a la sequia (v.g.,, Lou et al., 2018). El
déficit hidrico, debido al cierre estomatico (y a la
consecuente caida del nivel de CO, en el mesdfilo),
puede provocar la aparicion de destinos alternativos
de electrones a nivel tilacoidal promoviendo el
aumento de especies v.g., reactivas del oxigeno
(ROS, del inglés ‘Reactive Oxygen Species’) (v.g.,
Kerchev & Van Breusegem, 2022). Estas ROS (anion
superoxido O,,, H,O,, radical hidroxilo) pueden
provocar la peroxidacion de lipidos (Foyer ef al.,
1994), carbonilacion de proteinas (v.g., Tambussi
et al., 2000) entre otros dafios a macromoléculas.
En décadas pasadas, numerosos trabajos analizaron
cambios en el sistema antioxidante foliar en plantas
sufriendo déficit hidrico y otro tipo de adversidades
ambientales (Kerchev & Van Breusegem, 2022).
Un interrogante ain no resuelto es cuan relevante es
realmente el dafio oxidativo si lo comparamos con
otros efectos fisioldgicos primarios en condiciones
de estrés hidrico (i.e., reduccion del crecimiento por
pérdida de turgencia, caida de la tasa fotosintética
por cierre estomatico). En el trabajo de cebada
citado anteriormente (Hein et al., 2016), los autores
proponen en la espiga una estrategia de ‘evitacion’
(‘avoidance’ en el original) relacionada a la mayor
capacidad de ajuste osmotico (descripta mas
arriba), y otra ‘estrategia de tolerancia’ vinculada a
la remocion (‘scavenging’) de ROS; sin embargo,
en ese articulo no se presenta ninguna evidencia que
apoye esta idea (v.g., no se cuantifican antioxidantes
no enzimaticos, ni enzimaticos). En otro trabajo
(v.g., Bendou et al., 2022) la respuesta antioxidante
(ademas de erratica) no muestra relacion causal con
una supuesta tolerancia al déficit hidrico en la espiga.
En trigo panadero se ha observado que las glumas
poseen mayor actividad (vs. hoja bandera) de la
enzima superoxidodismutasa, catalasa y peroxidasa
(Kong et al., 2015); por otra parte, las glumas
poseen un (levemente) menor estado estacionario
ROS en sus tejidos. Paralelamente, las glumas
muestran un mayor estado de de-epoxidacion del
ciclo de las xantofilas (proporcion de zeaxantina
+ anteraxantina respecto al pool total de xantofilas
de ciclo) asociado a mayor non photochemical
quenching (NPQ). Todos estos datos sefialan que
las glumas poseen una mayor proteccion a nivel
de disipacion de energia y de eliminacion de ROS
(Kong et al., 2015). La real implicancia a nivel

bioloégico y mas aun a nivel de cultivo de estos
hallazgos, sin embargo, esté lejos de ser clarificada,
ya que los analisis son meramente correlativos (o
aun, solo ‘asociativos’), no existiendo evidencias
de vinculaciéon mecanistica con una ‘tolerancia’ de
la espiga a estreses ambientales.

En definitiva, si consideramos la fisiologia
de la espiga en forma integral, es posible que la
respuesta antioxidante no sea la causa central de
una ‘tolerancia’ al déficit hidrico; el estrés oxidativo
podria representar un proceso de caracter secundario
y concomitante a otros efectos deletéreos (primarios
y mas relevantes). Las estrategias de ‘evitacion’ de
la deshidratacion descriptas mas arriba (menor
susceptibilidad a la cavitacion del pedunculo
(Harrison Day & Brodribb, 2023, y/o la mayor
capacidad de ajuste osmotico; Tambussi et al.,
2005; Hein ef al., 2016) parecen ser explicaciones
mas plausibles (y parsimoniosas) para sustentar el
mantenimiento de la actividad fotosintética de la
espiga en condiciones de sequia.

Integrando el intercambio de gases en la espiga:
eficiencia del uso del agua

Antes de iniciar esta seccion, vamos a delimitar
la terminologia de los diferentes usos del concepto
de ‘eficiencia del uso del agua’ (EUA) en plantas.
En el contexto de este articulo, definiremos a la
EUA instantanea (EUA, ) a nivel de intercambio
de gases como el cociente entre la tasa fotosintética
neta (A ) y la tasa transpiratoria, ambas magnitudes
medidas simultdneamente por metodologia IRGA
(‘Infra Red Gas Analizer’). Alternativamente, nos
referiremos a la EUA intrinseca (EUA, ) como
el cociente entre Ay la conductancia estomatica
(Gs), una forma de expresar la EUA que se focaliza
en el intercambio de gases a nivel estomatico,
prescindiendo de la demanda evaporativa del
ambiente (Tambussi et al., 2007b).

La espiga como organo fotosintético posee
una mayor eficiencia del uso del agua instantanea
respecto de la hoja bandera, lo cual ha sido
cuantificado directamente por metodologia IRGA
(i.e., tasa fotosintética/tasa transpiratoria, tal
como fue definido mas arriba) asi como estimada
indirectamente por discriminacion del *C (Araus
et al., 1993). En este trabajo se reporta una mayor
EUA,  en la espiga (debe tenerse en cuenta
que la alta tasa respiratoria de los granos en
crecimiento ‘distorsiona’ el valor de An medido
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en un sistema IRGA, cosa que no sucede en una
hoja cuya tasa respiratoria es de menor magnitud).
En un trabajo de Abbad ef al., (2004) se observo
que en condiciones de buena irrigacion (‘100 %
capacidad de maceta’) la EUA, es algo menor
en la espiga que en la hoja bandera, aunque la
EUA, . es similar en ambos 6rganos. Por otra
parte, en condiciones de déficit hidrico ambos
parametros son mayores en la espiga que en la hoja
(ver v.g., Fig. 1 en Abbad et al., 2004). Esto puede
explicarse, tal como fue descripto anteriormente,
por el hecho de que en la espiga la reduccion de la
tasa fotosintética en condiciones de déficit hidrico
es de menor magnitud que en la hoja.

Tal como fue mencionado anteriormente, otra
linea de evidencia que apoya la mayor EUA en
organos de la espiga (respecto hoja bandera) proviene
de la discriminacion isotopica del *C (ABC) de
bracteas y aristas (Araus ef al., 1993; Gebbing &
Schnyder, 2001; Sanchez-Bragado et al., 2014b;
Vicente et al., 2018). En especies con metabolismo
C, esta ampliamente demostrada la correlacion
negativa entre APC y la EUA, ~lo cual posee
tanto una base mecanistica (a través de modelos;
Farquhar et al., 1989) como empirica (v.g., Ehdaie
et al., 1991). En organos de la espiga, los valores de
ABC son menores respecto de la hoja (v.g., ca. 17
%o versus ca. 19 %o; Araus et al., 1993), indicando
una mayor EUA, . lo cual evidencia probablemente
restriccion a la difusion de CO, (ver mas adelante).
Debe aclararse que estos datos son provenientes
de extractos de azucares solubles, o sea, esta A*C
corresponde a fotosintatos recientes y no meramente
a la “firma isotopica’ de carbohidratos estructurales
elaborados por otras fuentes. Un factor principal que
incide en la discriminacion del “C en especies C,
es la concentracion intercelular de CO, (C), lo cual
es regulado fundamentalmente por la conductancia
estomatica (Cernusak et al., 2013). Por esta razon,
puede especularse que en los tejidos de organos
verdes de la espiga (los cuales presentan menores
valores de APC; ver citas bibliograficas mas arriba)
existe per se una restriccion a la difusion de gases;
Araus et al., 1992 en Triticale, Araus et al., 1993
en trigo duro). En otras palabras, la mayor EUA_
de la espiga (comparada a las hojas) probablemente
esté vinculada a un menor C, en los espacios
intercelulares, producto de una menor difusion (v.g.,
baja conductancia estomatica, reducidos espacios
intercelulares).
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Finalmente puede mencionarse que es
dificultoso ponderar adecuadamente la relevancia
de la mayor EUA, de la espiga en su impacto
a nivel del canopeo completo. Por un lado, no
se conoce la magnitud del gasto transpiratorio
total a nivel de 6rgano en la espiga y su relacion
al consumo de agua del cultivo. Por otro, no
debe confundirse una mayor EUA (intrinseca,
instantanea) con una supuesta tolerancia al déficit
hidrico. Tal como dijimos mas arriba, la mayor
EUA en la espiga podria ser debida simplemente
a sus propiedades a nivel de restriccion a la
difusion de gases y no necesariamente un atributo
positivamente vinculado a la performance a nivel
de cultivo. Futuros estudios deberan profundizar y
clarificar estas cuestiones.

Temperatura de la espiga y efectos sobre el
rendimiento

En esta seccion analizaremos algunas
caracteristicas de la espiga que afectan su balance
térmico y su posible relacion con el rendimiento
en condiciones de alta temperaturas. En primer
lugar se discutiran brevemente los efectos de la
temperatura sobre el rendimiento, poniendo el foco
en el efecto de las altas temperaturas al inicio y al
final del periodo reproductivo; en segundo lugar,
se analizaran caracteristicas morfofisiologicas de
las espigas (v.g., largo del pedunculo, presencia
de aristas, densidad estomatica de las bracteas,
contenido de silice) que podrian tener implicancias
en el balance térmico de las mismas.

Aunque el efecto adverso de las altas temperaturas
sobre el rendimiento de trigo es un tema que escapa
al alcance de este articulo, pueden mencionarse
algunas cuestiones fundamentales. Por un lado,
debe diferenciarse las temperaturas cronicamente
altas (T° media de crecimiento entre 18 °C-25 °C
y maximas diurnas de 32 °C durante el llenado de
granos) de eventos puntuales de altas temperaturas
(T° > a 32 °C) (Wardlaw, 1994; Wardlaw &
Wrigley, 1994). Las temperaturas elevadas en
términos generales modifican la tasa de desarrollo y
crecimiento de las plantas afectando negativamente
al rendimiento (Reynolds et al., 1994; Araus,
2002), normalmente asociado a una reduccion en el
indice de area foliar y duracion del area verde. Los
ultimos componentes del rendimiento afectados por
la temperatura son el nimero de granos por espiga
y el peso de grano individual (Warrington et al.,
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Fig. 1. Esquema conceptual que sintetiza algunas de las ideas discutidas en esta revision, en particular: (1)
La ‘estrategia de evitacion’ frente a la deshidratacién en bracteas (glumas, lemmas) y aristas ante la sequia
(rasgos vinculados a relaciones hidricas y su impacto en la fotosintesis bajo condiciones de sequia). (ll)
Atributos vinculados al balance térmico de la espiga y su posible relacion con el rendimiento. (Ill) Aumento
de la contribucién fotosintética de la espiga con el mejoramiento (i.e., contribucién versus afio de liberacion
de cultivares, en estudios retrospectivos) y el incremento de esta contribucion cuando hay restriccion de la
‘fuente’ (v.g., plantas desfoliadas, cultivo en secano). No se incluyen aspectos de la fisiologia de la espiga
no revisados en este articulo, tales como la capacidad de refijacion (re-asimilacion de CO, respirado; véase
Tambussi et al., 2007a), y la hipotética/debatida existencia de metabolismo C, (revisado en Tambussi et al.,
2021).
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1977). Este efecto produce una disminucion en el
peso de los granos (con el concomitante deterioro
del rendimiento; esta disminucion puede oscilar
entre un 3 a un 5 % por cada grado por encima
de una temperatura media de 25 °C (Wardlaw &
Wrigley, 1994; Savin, 2010). Por lo tanto, el estudio
de la temperatura del canopeo y de la espiga es un
tema relevante en términos de determinacion del
rendimiento de cereales de invierno y mas aun en el
contexto del cambio climatico (Asseng ef al., 2015).

En estudios en la tolerancia al estrés por altas
temperaturas, frecuentemente se analiza a nivel de
dosel, en particular la diferencia de temperatura del
canopeo y la del aire (‘Depresion de la Temperatura
del Canopeo’; CTD) (Reynolds et al., 1994;
Rebetzke et al., 2013) siendo muy escasos los
trabajos en que se analiza la temperatura de 6rganos
puntuales, en particular la espiga (Panozzo et al.,
1999; Ayeneh et al., 2002). En forma analoga a la
CTD, la ‘Depresion de la Temperatura de la Espiga’
(DTE) muestra una correlacion positiva (i.e.,
espigas con menor temperatura) con el rendimiento
de grano (Ayench ef al., 2002).

Para analizar los atributos que afectan el balance
térmico de la espiga podemos distinguir en primer
lugar rasgos morfologicos de las espigas (presencia/
ausencia y largo de las aristas, densidad y tamafio de
estomas, disposicion/angulo de insercion, contenido
de cera, o silice). Por otro lado, estan los rasgos
presumiblemente fisiologicos involucrados en el
balance térmico en particular aquellos vinculados
a la tasa traspiratoria y a la concomitante pérdida
de calor latente (v.g., regulacion y sensibilidad
estomatica al ABA).

Existen pocos estudios que analicen el rol de
las aristas en la termorregulacion de las espigas
(Panozzo et al., 1999; Maydup et al., 2014; Li et
al., 2017), aunque su impacto es contradictorio
segun diferentes estudios. Por un lado, la DTE
ha sido asociada principalmente a la presencia
de aristas (Olugbemi & Bush, 1987; Ayeneh et
al., 2002). El efecto de las aristas sobre la DTE
depende de las condiciones hidricas y del momento
del dia (Olugbemi & Bush, 1987; Ayench et
al., 2002). Durante las horas de la mafiana y la
tarde la presencia de aristas reduciria la T° de
la espiga mientras que en las horas cercanas al
mediodia la presencia de aristas produciria el efecto
contrario. Una observacion analoga fue realizada
por Hatfield et al. (1984) donde registraron un
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efecto refrigerante de la presencia de espigas
aristadas sobre el canopeo en las horas de la mafiana
y de la tarde, y el efecto opuesto en las horas del
mediodia. En Panozzo ef al. (1999) muestran que
la presencia de aristas elevo la temperatura de las
espigas, lo cual es consistente con lo hallado por
Maydup et al. (2014) en experimentos de des-
aristado. En el trabajo de Panozzo ef al. (1999)
sugieren que cuando la temperatura del aire supero
los 40 °C, la presencia de aristas tuvo un efecto
refrigerante. En definitiva, el impacto de las aristas
sobre la temperatura de la espiga no es clara, y las
diferencias entre diversos estudios podrian deberse
tanto a la metodologia utilizada (termografia de la
superficie vs. termopares insertados en el interior de
la espiga; Maydup et al., 2014) y/o al germoplasma
analizado. Estos resultados contradictorios (al
menos en apariencia) del efecto de las aristas
sobre la temperatura de la espiga (refrigerando o
incrementando) podrian también explicar, al menos
parcialmente, los disimiles efectos de las aristas
sobre el rendimiento (ver seccion correspondiente).

Respecto de la longitud del pedinculo, en
el trabajo de Ayeneh et al. (2002) el 45 % de la
variabilidad registrada en DTE fue explicada por la
longitud del mismo. En nuestro grupo de trabajo no
hemos encontrado una relacion entre este parametro
y temperatura de la espiga (Maydup y Tambussi,
datos no publicados).

La presencia de ceras epicuticulares ha sido
relacionada con resistencia a altas temperaturas
por su propiedad de aumentar la reflectancia (=
albedo) de la radiacion. Las ceras epicuticulares
correlacionan positivamente con el rendimiento
y negativamente con la temperatura de las hojas
(Mohammed ef al., 2018). Por otro lado, Mondal
et al., (2015) muestran que el cultivar con mayor
cantidad de ceras muestra menores temperaturas de
hojas y de espiga.

Un atributo que no ha recibido atencion es la
longitud del raquis de las espigas y su efecto sobre
la distribucion de espiguillas. Puede hipotetizarse
que una mayor o menor densidad de las espiguillas
podria impactar en la tasa transpiratoria (v.g.,
modificando la capa limite y la intercepcion de
radiacion), por lo que este rasgo mereceria ser
estudiado.

Tal como fue descripto en otra seccion del
presente articulo, los estomas de las aristas son
funcionales y responden a la luz (Simkin et al.,
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2020). La regulacion estomatica puede ser otra
variable afectando la tasa transpiratoria y en
espigas se ha demostrado la menor sensibilidad a
aplicaciones de ABA comparadas con las hojas (Xu
e Ishii, 1990); esto mantendria una mayor apertura
estomatica, transpiracion y tasa fotosintética,
tornandose ventajoso en condiciones de estrés
hidrico moderado (ver seccion correspondiente
donde se discute este tema). La variabilidad en estas
caracteristicas afecta la capacidad refrigerante de la
transpiracion en las espigas (Ntakirutimana et al.,
2020).

Un prerrequisito para que una caracteristica que
aporte tolerancia a las altas temperaturas pueda
ser utilizable en programas de mejora genética es
que exista variabilidad genética y heredabilidad
(Reynolds et al., 1994). La variabilidad genética
de algunas de las caracteristicas (DTE) aca
mencionadas ha sido demostrada (Pradeep,
2019). Por otro lado, la heredabilidad de estas
caracteristicas es un aspecto escasamente analizado
y en la mayoria de las caracteristicas estudiadas
(largo de aristas, densidad estomatica, sensibilidad
al ABA, capacidad de refijacion) puede presentar
interacciéon con el ambiente, lo cual ha sido
pobremente estudiado.

La depresion de la temperatura de la espiga
(DTE) podra impactar favorablemente sobre el
rendimiento no sélo a través de procesos asociados
al balance de carbono sino también a través de
atenuar el impacto directo del aumento de la
temperatura sobre la fisiologia reproductiva y la
fenologia del cultivo. La ocurrencia puntual de
temperaturas extremas (v.g., >32°C, Cossani &
Reynolds, 2012) impactara directamente sobre
la fisiologia reproductiva, provocando cambios
irreversibles en el potencial de rendimiento. En
cambio, el efecto acumulativo de temperaturas altas
acelerara el desarrollo fenoldgico, reduciendo la
duracion del periodo reproductivo.

Durante el desarrollo floral, el estrés térmico
puede generar esterilidad en 6vulos y polen y
dehiscencia de anteras, mientras que en antesis
reduce la translocacion de asimilados a la espiga
y con esto, el numero de granos y peso de grano
potencial (Zahraetal.,2021 yreferencias alli citadas;
Ullah et al., 2022). Una vez definido el nimero
de granos, la ocurrencia de altas temperaturas al
inicio del llenado reduce el nimero de células del
endosperma (Blum, 1998) asi como la actividad

de la enzima almidén sintasa soluble (v.g., Zahra
et al., 2021), lo que impacta directamente sobre el
tamaflo potencial de grano y su tasa de llenado (Liu
et al., 2011; Ullah et al., 2022). Incluso a lo largo
de todo el periodo de llenado (hasta 38 dias después
de antesis) se registran efectos de las temperaturas
elevadas (v.g.,, 40°C) sobre la concentracion de
almidon (Liu et al., 2011).

Estos efectos deletéreos de las altas temperaturas
durante la etapa reproductiva podrian estar
atenuados en genotipos con mayor capacidad de
disipar temperatura a nivel del cuerpo de la espiga.
En genotipos obtenidos de lineas recombinantes de
¢lite, se ha reportado una variacion de hasta 0,6°C
en la temperatura de la espiga previo a la liberacion
del polen y maduracion de estigmas, que podria
contribuir a la resistencia a estrés térmico incluso
cuando la DTE sea moderada (v.g., 1,5-2,0°C
en Steinmeyer et al., 2013). La DTE en estadios
intermedios del llenado puede ser considerable y
presenta variacion genotipica, alcanzando hasta
5°C y 2°C por debajo de la temperatura del aire
en condiciones de buena disponibilidad hidrica y
secano, respectivamente (Kashiwagi et al., 2021).

Mas alla de que las temperaturas nocturnas
parecen ser de relevancia en el trigo (v.g., Garcia
et al., 2015; un tema que escapa al alcance de este
articulo) las evidencias respaldan un rol principal
de las temperaturas diurnas de la espiga sobre el
desarrollo fenoldogico. Manteniendo constante la
temperatura del canopeo y manipulando soélo la
de la espiga (de 15 a 25°C), Ford et al. (1976)
reportaron una anticipacion de la senescencia de la
espigay una caida del 27% en su peso a madurez. En
contraposicion, una aceleracion de la senescencia
del canopeo mediante tratamientos quimicos o
defoliacion aplicados a partir de floracion no
modifico la duracion del llenado (Nicolas & Turner,
1993). En conjunto, estas evidencias sugieren
que la DTE podria atenuar el impacto de las altas
temperaturas sobre la duracion del ciclo del cultivo.

La DTE podria prolongar la duracion del periodo
critico y/o del llenado de granos, con efectos
positivos sobre el rendimiento. Sin embargo, la
mayoria de las evidencias al respecto son indirectas.
Pradeep (2019) realiz6 mediciones de la temperatura
de la espiga durante el llenado de granos en 29
cultivares de trigo en India, donde el rendimiento de
la espiga principal se redujo significativamente por
cada °C de aumento en la temperatura de la espiga
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durante el llenado. Si bien no es posible con estos
datos saber si la DTE también contribuy6 a atenuar
temperaturas extremas, las temperaturas maximas
en antesis no superaron los 30°C (Pradeep, 2019),
sugiriendo mayormente efectos de la DTE sobre la
fenologia. Kashiwagi er al. (2021), analizaron la
variabilidad genotipica en la DTE en condiciones
de riego y secano durante dos campanas. En este
trabajo, la DTE contribuy6 significativamente
a prolongar la duracion del ciclo a través de
ambientes y condiciones hidricas.

Finalmente existen trabajos que muestran que
la presencia de aristas contribuye a la estabilidad
del rendimiento en ambientes expuestos a altas
temperaturas (DeWitt et al., 2023) o de bajo
potencial (Rebetzke et al., 2016); aunque de estos
reportes podria especularse que las aristas estan
impactando en la DTE, son evidencias indirectas
dado que la temperatura no fue analizada en esos
trabajos.

En definitiva, las evidencias reunidas hasta aqui:
(i) reportan caracteristicas y procesos de la espiga
que pueden contribuir a un mejor balance térmico;
y (ii) apoyan que esta regulacion de la temperatura
de la espiga podria impactar sobre el rendimiento en
ambientes expuestos a temperaturas relativamente
altas.

Contribucion fotosintética de la espiga al llenado
de granos

Si bien la fotosintesis de la espiga ha sido
cuantificada y caracterizada tal como discutimos en
secciones precedentes, su real contribucion al peso
total del grano (uno de los componentes numéricos
del rendimiento en cereales) es algo mas incierta
en términos cuantitativos. El consenso actual es
que esta contribucién es importante (Sanchez-
Bragado et al., 2020; Tambussi et al., 2021) aunque
existe mucha disparidad en términos porcentuales
(fundamentalmente, respecto de otras fuentes como
son la hoja bandera y la removilizacion de reservas
en el tallo). Esta disparidad puede provenir de tres
aspectos basicos: 1. metodologia empleada para la
cuantificacion de la contribucion; 2. germoplasma
analizado (v.g., cultivar, linea, raza geografica etc.)
y 3. condiciones ambientales de los experimentos.

Entre las aproximaciones metodologicas que
han sido utilizadas para estimar la contribucion
fotosintética de la espiga (descriptas en detalle
en Tambussi et al., 2021) se pueden mencionar
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brevemente: 1. Sombreo de la espiga durante el
llenado, sea con papel de aluminio (v.g., Araus
et al. 1993; Maydup et al., 2010, 2012; Wang et
al., 2016) o bien con tela (Molero ef al., 2020), y
cuantificacion del peso de granos comparando con
el peso de granos de espigas no sombreadas (ver
Maydup et al., 2012); 2. Canopeos sombreados
(mallas espectralmente neutras) con espigas
emergiendo (i.e., sin sombreo) y comparacion
del peso de granos con canopeos totalmente
sombreados y canopeos control sin ningun tipo de
sombreo (metodologia originalmente desarrollada
por Maydup et al., 2010 y posteriormente utilizada
por Serrago et al., 2013); 3. reducciéon de la
fotosintesis de los tejidos verdes de la espiga con
aplicaciones (por asperjado localizado, previniendo
no afectar a la hoja bandera) con inhibidores
del fotosistema II (y por ende del transporte de
electrones a nivel tilacoidal) tal como el DCMU
(3-(3,4-diclorofenil)-1,1-dimetilurea)) o ‘Diurén
(Maydup et al., 2010; Sanchez-Bragado et al.,
2014a). 4. Técnicas basadas en abundancia natural
de *C, comparando la firma isotopica del grano,
con la de drganos de la espiga y de la solucion
floematica a nivel del pedinculo (ver Sanchez-
Bragado et al., 2014b; ver discusion en Tambussi et
al.,2021).

Algunos valores porcentuales de contribucion
de la espiga provenientes de diversas fuentes
bibliograficas son mostrados en la Tabla 1. Algunas
generalizaciones que pueden realizarse a partir
de estas observaciones son: 1. Existe variabilidad
genotipica en el grado de contribucion de la espiga
(Maydup et al., 2010, 2012; Molero et al., 2014;
Wang et al., 2016). 2. En términos historicos
(analisis retrospectivos), la contribucion parece haber
aumentado a lo largo del mejoramiento, aunque esta
generalizacion hay que tomarla con cautela ya que
solo dos estudios se han realizado en este aspecto (en
germoplasma argentino, Maydup ef al., 2012 y en
germoplasma chino, Wang et al., 2016). Segun uno
de estos estudios (Maydup et al., 2012), los alelos
de enanismo con consiguientes modificaciones
(vg., reduccion en el peso de los tallos, aumento
del nimero de granos en la espiga) podrian estar
implicados en este incremento en la contribucion
fotosintética de la espiga. 3. El grado de contribucion
se incrementa en casos de reduccion experimental de
la ‘fuente’, sea por defoliacion artificial (Maydup et
al., 2010, 2012) o por estrés ambiental (v.g., déficit
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hidrico, Maydup et al., 2010; Maydup ef al., 2014
para el caso de la contribucion de aristas; Wang et
al., 2016). 4. Curiosamente, los valores porcentuales
mas altos de contribucion fotosintética de la espiga
son hallados en trabajos donde se usa la técnica
de ‘firma isotopica’ del ®C, lo que podria reflejar
un sesgo metodologico (aunque podria deberse
también a que el germoplasma utilizado es diferente
a otros estudios). Algunos valores reportados en
la bibliografia (Sanchez-Bragado et al., 2014, a,b)
son sorprendentemente altos (ca. 90 % en algin
genotipo), lo cual significaria que otras fuentes de
asimilados son de menor importancia en esos casos.
Esto resulta a priori, sorprendente y deberia ser
investigado en el futuro para su esclarecimiento.

Una cuestion que no puede soslayarse es que
las tres primeras metodologias enumeradas mas
arriba son de caracter ‘invasivo’ o ‘intrusivo’
(Sanchez Bragado et al., 2014a), y pueden conducir
a ciertos sesgos en la medicion (o incluso, no
pueden descartarse ‘artefactos’ de técnica) o
compensaciones entre organos. Por ejemplo, la
eliminacion de una ‘fuente’ por sombreo puede
conducir a compensaciones por aumento de la tasa
fotosintética de otras fuentes de asimilados. Es
decir, es posible que en las condiciones basales de
una planta intacta las contribuciones relativas de los
diversos o6rganos difieran con respecto a situaciones
donde se manipulan otras fuentes de asimilados.
De confirmarse en el futuro las altas contribuciones
de la espiga reportadas en trabajos utilizando la
metodologia de *C (Sanchez-Bragado et al., 2014b)
podria significar que otras metodologias calificadas
como ‘invasivas’ estarian incluso subestimando la
cuantificacion de este parametro. Por ende, mas
estudios se requieren para dilucidar estas incertezas
en el tema.

Abbad et al. (2004) reportaron uno de los
trabajos mas completos que establecen una
correlacion entre tasa fotosintética de la espiga
(IRGA) y rendimiento en condiciones de riego
y déficit hidrico (experimentos en maceta en
condiciones semicontroladas en invernadero). En
este trabajo se evaluaron diversos cultivares de trigo
duro con diferentes niveles de disponibilidad de
agua en el sustrato; claramente, la correlacion entre
la tasa fotosintética de la espiga (de cada cultivar)
versus el rendimiento por planta fue mas alta que en
el caso de la fotosintesis de la hoja bandera. Esto
refuerza las ideas antes mencionadas, enfatizando
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el rol fotosintético de los drganos verdes de la
espiga en condiciones de déficit hidrico.

Aspectos fisiologicos de las aristas: json realmente
relevantes en la contribucion al llenado y al
rendimiento?

En trigo, la presencia (espigas ‘aristadas’)
o ausencia (espigas muticas’) de aristas ha sido
sujeta a la domesticacion y seleccion a lo largo de
siglos; actualmente, solo el trigo hexaploide (7.
aestivum) incluye cultivares muticos (Sanchez-
Bragado et al., 2023); en el germoplasma sembrado
en Argentina, por ejemplo, la gran mayoria de
los cultivares de trigo panadero son aristados
(Tambussi, observacion personal). La presencia de
aristas ha sido tradicionalmente reportada como
un atributo positivo (incluso parte del ideotipo)
en trigo (Fischer, 2001), aunque su rol e impacto
a nivel fisiolégico y en términos de rendimiento
agronodmico es aun poco claro y ha sido debatido
por aflos (ver citas bibliograficas mas abajo).

Por un lado, estd bastante bien establecido que
la presencia de aristas incrementa la intercepcion
de radiacion por la espiga (v.g., Johnson et al.,
1975 en cebada; Hosseini et al., 2012); en linea
con lo anterior, la tasa fotosintética neta de la
espiga (a nivel de 6rgano) en presencia de aristas
es sustancialmente mas grande (v.g., Johnson et
al., 1975 y Jiang et al., 2006 en cebada; Tambussi
et al., 2007a; Sanchez-Bragado et al., 2020). Al
menos en trigo panadero, la actividad fotosintética
a nivel tilacoidal (estimada como liberacion de
oxigeno expresada por unidad de clorofila) parece,
sin embargo, ser menor en las aristas que en la
hoja bandera (Lu et al, 2004; Li et al., 2006)
durante parte del llenado. En estadios finales del
llenado de granos (estado ‘pastoso’), la actividad
fotosintética de las aristas supera claramente
a la hoja bandera (probablemente asociado a
senescencia en la hoja). En Maydup et al. (2014)
la tasa de transporte de electrones de la arista
(ETR, medido por fluorescencia modulada de la
clorofila) es menor que la hoja bandera (y que el
cuerpo de la espiga) durante todo el periodo de
llenado, basicamente explicado por una menor
irradiancia recibida (ver Figura 1 en Maydup et
al., 2014). Por otra parte, otros estudios muestran
que las aristas pueden comenzar su senescencia
(desmantelamiento del aparato fotosintético) hacia
mitad del llenado, tal como lo sugiere la caida del
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parametro de fluorescencia F /F_ (rendimiento
cuantico maximo del FSII; ver figura 6 en Lu y Lu,
2004). El patron y timing de la senescencia de las
aristas, lo cual podria ser variable tanto genotipica
(entre cultivares) como fenotipicamente (entre
condiciones ambientales) deberia ser estudiado con
mas detalle; diferencias en el comienzo y la tasa de
senescencia de las aristas (y la concomitante caida
de la actividad fotosintética) podrian explicar buena
parte de las discrepancias entre diversos estudios,
con diferente germoplasma utilizado y variadas
condiciones experimentales.

Dada su posicion en la espiga (relativamente
lejanas a los granos), se ha hipotetizado que las
aristas estarian mas probablemente vinculadas a
la fijacion de CO, atmosférico y no a refijacion
(como uno podria especular en el caso de 6rganos
muy proximos a los granos, tales como glumas
y lemmas; Tambussi et al., 2007a). Las aristas
poseen una alta densidad de estomas (o al menos
comparable a la hoja bandera; v.g., Tambussi et
al., 2005) por lo que el intercambio gaseoso con
la atmosfera circundante es factible; sin embargo,
experimentos de marcaje con *CO, llevados a cabo
por nuestro grupo de trabajo parecen sugerir que las
aristas podrian también refijar CO, respirado por los
granos (Maydup, Antonietta y Tambussi, datos no
publicados). Esto deberia esclarecerse en trabajos
futuros.

En cuanto a su comportamiento frente a la sequia,
las aristas son las estructuras que mantienen un
mejor estado hidrico (i.e., CRA mas alto; Tambussi
et al., 2007a en trigo duro; Maydup et al., 2014 en
trigo panadero) incluso comparadas a las bracteas.
Tal como fue mencionado en otra seccion, el AO no
parece explicar completamente este comportamiento
en el caso de las aristas; si bien el AO es superior a
la hoja bandera, no es significativamente diferente
a glumas y lemmas (Tambussi et al, 2005): su
estructura xeromorfica (alta presencia de tejido
esclerenquimatico; Tambussi ef al., 2007a; Li et al.,
2010) y su posicion vertical (menor carga energética
en horas del mediodia), son atributos que podrian
estar relacionados (al menos parcialmente) a este
mantenimiento del balance hidrico en condiciones
de estrés por sequia.

Mas alla de estos aspectos fisiologicos antes
mencionados, el impacto de las aristas en la
contribucion al llenado y al rendimiento final
ha sido (y lo es actualmente) materia de debate

(v.g., Tambussi et al., 2021; Sanchez-Bragado et
al., 2020, 2023). Estudios en que se analizo el
impacto del desaristado (eliminacién por corte de
las aristas) sobre el peso total de granos muestran
una contribucién al llenado del orden del ca. 10
% (dependiendo de genotipo y condiciones; v.g.,
Maydup et al., 2014). Por otra parte, trabajos
analizando lineas cuasi isogénicas de trigo (NILs,
del inglés Near Isogenic Lines, es decir genotipos
que se diferencian puntualmente en un solo sector
del genoma, con/sin aristas) muestran efectos
positivos (Patterson et al., 1962), neutros (ver
citas en Tambussi ef al., 2021) o incluso adversos
(Patterson et al., 1962; McKenzie, 1972) en las
lineas aristadas. Un estudio mas reciente analiza 45
NILs, mostrando que no existe una ventaja clara en
términos de rendimiento de lineas aristadas versus
muticas (i.e., sin aristas) aun considerando un
amplio rango de condiciones ambientales (Rebetzke
et al.,2016). Tal como mencionamos en la seccion
relacionada al ‘balance térmico de la espiga’, De
Witt et al. (2023) reportan que genotipos con aristas
presentan desventajas en clima templado, pero que
en ambientes de altas T° muestran ligeras ventajas.

Existen evidencias de que la presencia de aristas
tiene dos efectos contrapuestos en el rendimiento:
por un lado, las aristas conducen a un mayor
peso promedio de grano, pero por otro, conducen
a un menor numero de granos (probablemente,
por competencia de asimilados en el periodo de
formacion de la espiga y de determinacion del
nimero granos; Bort et al., 1994 para cebada;
Guo & Schnurbusch, 2016 en trigo panadero).
Sanchez-Bragado ef al. (2020), también utilizando
NILs reportan similares resultados para trigo duro
(es decir, ausencia de ventaja de la presencia de
aristas sobre el rendimiento o ventaja marginal);
estos autores sugieren que el efecto positivo de la
presencia de aristas sobre el peso del grano podria
no ser explicado por el mero aporte de asimilados,
sino debido a una consecuencia secundaria, derivada
de la reduccion del nimero de granos; sin embargo,
esto no seria apoyado por los experimentos de des-
aristado, donde se observa una reduccion del peso
del grano, obviamente sin cambios apreciables en
el nimero (Maydup et al., 2010). En una revision
posterior, Sanchez-Bragado et al. (2023) analizando
numerosas NILs concluyen que la diferencia entre
las isolineas aristadas (versus sus contrapartes
muticas) fue en promedio de +1,28%, +5,68 % y -
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3,19 %, en términos de rendimiento, peso medio de
grano y numero de granos, respectivamente. Esto
confirma el ‘trade-off” que ejercen las aristas en el
peso y numero de granos, oscureciendo en parte su
impacto en el rendimiento final. Sin embargo, estos
efectos son dependientes de cada grupo de NILs
en particular (Rebetzke et al., 2016), es decir que
el background genético es clave en el efecto de las
aristas sobre el rendimiento.

En cebada (con aristas proporcionalmente largas,
comparadas a Triticum) ha sido reportado que el
aporte fotosintético al llenado de granos es menor
que el de la penultima hoja (la hoja bandera suele
ser de menor tamafio en esta especie); la correlacion
entre actividad fotosintética y rendimiento fue solo
significativa para el caso de la penultima hoja, no
existiendo correlacion para el caso de las aristas
(Hosseini et al., 2012). Por otro lado, estos autores
sugieren que las aristas podrian tener un doble rol,
por un lado, aportando asimilados para el grano
y por otro, regulando el tamafio de los destinos
a través de la transpiracion y el concomitante
influjo de citocininas. Estas hormonas promueven
una mayor fuerza de destinos, lo que ha sido
evidenciado a partir de experimentos de asperjado
con bencilaminopurina, una citocinina sintética
(Hosseini et al., 2008). Sin embargo, no hay
evidencias directas de este rol de las aristas
(¢propiciando la llegada de hormona a los granos?),
tema que mereceria ser profundizado. Es interesante
seflalar que la presencia de aristas incrementa
la conductividad hidraulica total de la espiga, al
menos en un cultivar de trigo panadero de aristas
largas (Maydup et al., 2014); por esta razon puede
resultar interesante explorar el rol de la corriente
transpiratoria de las aristas sobre la fisiologia de la
espiga (;traslado de hormonas?).

Resumiendo, anivelfisiologico lasaristas pueden
ejercer diversos efectos sobre la espiga, algunos de
los cuales estan ampliamente documentados a nivel
experimental y otros que no hemos mencionado
aun (de caracter hipotético; ver mas abajo): 1.
Aporte fotosintético de asimilados a los granos
(v.g., Bort et al., 1994 en cebada; Maydup et al.,
2014 en trigo panadero). 2. Efecto negativo sobre
el nimero de granos (;competencia por asimilados
en términos de ‘costos’ durante el desarrollo?;
v.g., Bort et al., 1994 en cebada; Rebetzke et al.,
2016 en trigo). 3. Impacto en la temperatura del
cuerpo de la espiga, con reportes que muestran
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mayor o menor temperatura en lineas aristadas
(comparadas a las lineas muticas) y no estando
claro la explicacion de estas discrepancias (las
cuales podrian deberse al germoplasma analizado,
la metodologia utilizada o las condiciones
puntuales de los experimentos; ver discusion de
este tema en la seccion correspondiente). 4. Aporte
de citocininas a través de la corriente transpiratoria
(hipotético, sin evidencia experimental directa).
5. También se ha sugerido que las aristas podrian
captar (pasivamente) humedad de la niebla y del
rocio (Sanchez-Bragado ef al., 2020 y citas en ese
trabajo).

Por otra parte, y a pesar de los claros efectos
sobre la fotosintesis de la espiga a nivel de
organo (ver mas arriba), algunos estudios recientes
encuentran que las aristas tendrian una importancia
menor o marginal en términos de rendimiento
(tanto en trigo como en cebada), ain en casos de
limitacion por fuente (Sanchez-Bragado et al.,
2020) o en amplio rango de condiciones (Rebezke
et al., 2016). Algunas cuestiones pueden ser
sefialadas, sin embargo. En primer lugar, si bien
el uso de NILs aparenta ser una aproximacion
mas adecuada y no invasiva (por ejemplo, si la
comparamos con experimentos de eliminacion
de las aristas por corte), el efecto negativo que
las aristas poseen sobre el nimero de granos
puede oscurecer el rol positivo de éstas en el
llenado. Por otro lado, un aspecto que no puede
soslayarse es que la contribucion de las aristas
al llenado es relativamente baja (v.g., del orden
del 10 %) pero que se integra (i.e., se suma) al
resto del aporte fotosintético total de la espiga. Es
posible que ciertas discrepancias entre la literatura
cientifica se deban (ademas de al germoplasma
y a las condiciones ambientales) a que el error
experimental pueda oscurecer el rol positivo
de las aristas en términos del impacto en el
rendimiento final (i.e., cuando se estd analizando
una contribucion relativamente pequeia, pero no
despreciable por separado): es posible que diversos
aportes fotosintéticos ‘apilados’ (i.e., contribucion
de glumas, lemmas, aristas y pericarpio) sean mas
facilmente cuantificados como conjunto (aporte
total de los 6rganos verdes de la espiga) y en menor
medida como contribuciones parciales.

En definitiva, dilucidar el rol de las aristas en
términos de su impacto en el rendimiento en trigo
y cebada es relevante, y mas aun considerando la
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existencia de fenotipos evidentes y discernibles
(presencia/ausencia, i.e., cultivares con espigas
aristadas versus muticas), siendo uno de los atributos
morfologicos mas facilmente seleccionables por los
‘breeders’ en programas de mejoramiento.

CONCLUSIONES

Algunas de las ideas que hemos discutido en la
presente revision son sintetizadas en la Figura 1,
entre las que podemos sefalar:

Los organos verdes de la espiga de cereales
C, (glumas, lemmas, aristas) contribuyen
significativamente al llenado de granos, aun
en condiciones de buena irrigacion, existiendo
variabilidad genotipica (i.e., cultivares, lineas,
‘landraces’) en el grado de contribucion.

La espiga posee una mayor eficiencia del uso
del agua respecto a la lamina foliar, evaluada tanto
a nivel instantaneo (i.e., mediciones de intercambio
de gases por IRGA) como integrada en el tiempo (A
13C). Sin embargo, el impacto sobre el uso del agua a
nivel de cultivo no ha sido explorado.

En condiciones de estrés hidrico, la actividad
fotosintética de la espiga es menos sensible (i.e.,
menor reduccion) comparado a las hojas. Esta
menor sensibilidad de la fotosintesis de la espiga
a la sequia parece explicarse por el mantenimiento
de un mejor estado hidrico de bracteas y aristas,
lo que podria vincularse (al menos parcialmente)
a su mayor capacidad de ajuste osmotico y/o
menor susceptibilidad a la cavitacion en el xilema
del pedunculo. Este es un tema que merece ser
profundizado en el futuro.

Las aristas podrian ejercer efectos fisiologicos
diversos, algunos de los cuales son contrapuestos
(v.g., aporte de asimilados al llenado vs. disminucion
del nimero de granos etc.). Las aristas, a pesar de
ser una parte cuantitativamente importante de la
asimilacion total de la espiga (analizada a nivel de
intercambio de gases por IRGA), podrian tener un
rol menos claro (;marginal?) en el rendimiento en
trigo (aunque esto es dependiente del background
genético de las isolineas estudiadas).

A lo largo de este articulo, hemos puntualizado
algunos aspectos que merecen ser explorados
y profundizados en el futuro. Ademas de dos
temas que no han sido tratados en el presente
trabajo (capacidad de refijacion/reasimilacion

de CO, respirado, y el discutido -y altamente
controversial- metabolismo C, en la espiga; ver
Tambussi ef al., 2007a, 2021) es relevante dilucidar
la contribucion real de la fotosintesis de la espiga
al llenado de granos, tanto a nivel de variabilidad
genotipica (germoplasma, cultivares, ‘landraces’
etc.), condiciones ambientales (v.g., sequia,
altas temperaturas) y puntualmente, posibles
discrepancias (cuantitativas) entre las metodologias
para su estimacion. Por otra parte, se requieren
estudios mas profundos de las relaciones hidricas
de la espiga, en particular el analisis de la naturaleza
y real significado de diversos atributos (v.g., ajuste
osmotico de bracteas, rasgos xeromorficos) en el
mecanismo de evitacion a la sequia y su impacto
en el rendimiento en condiciones adversas. Por
ejemplo, se desconoce la base mecanistica (genética,
bioquimica) de la mayor capacidad de ajuste
osmotico en las bracteas versus la hoja bandera.
Finalmente, el rol de rasgos morfofisiologicos (v.g.,
densidad estomatica, presencia de ceras/ silice,
comportamiento estomatico, pérdida de calor
latente por la tasa transpiratoria etc.) modulando
el balance térmico de la espiga (con su posible
impacto en el llenado de granos y en el rendimiento)
es un campo de investigacion relativamente poco
explorado y que merece mayor atencion. Futuros
estudios deberan abordar estos temas para avanzar
en el conocimiento de la ecofisiologia de la espiga.
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