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INTRODUCCION.

Grama Rhodes (Chloris gayana) fue cultivada por primera vez en Africa hace
mas de cien afos. Desde entonces, se transformé en una de las pasturas Cs4 mas
utilizadas en areas tropicales, subtropicales e incluso templadas a nivel mundial. Es
principalmente utilizada como pastura, corte para heno y sembrada con la finalidad de
recuperar sitios degradados. También es comun encontrarla naturalizada en regiones
donde posee una buena adaptacion ecoldgica. Es importante destacar que Grama
Rhodes es una de las especies forrajeras C4 mas tolerantes a salinidad, implantada
con frecuencia en suelos que poseen una moderada afectacién de sales. Por otro lado,
relativamente pocos trabajos fueron realizados con el objetivo de evaluar
especificamente la tolerancia a inundacidbn que posee la especie en diferentes
escenarios ecologicos y productivos. Ademas, la mayoria de las experiencias evallan
la tolerancia en términos de persistencia y productividad; sin embargo, solo algunas
aproximaciones acerca de las estratégicas que utiliza Grama Rhodes para hacer frente
a la inundacion fueron descriptas. En este capitulo intentaremos abordar el
conocimiento actual que comprende la tolerancia a inundaciéon de Grama Rhodes,
como asi también comprender algunas respuestas morfologicas, fisioldgicas y
anatomicas que desarrolla dicha especie para hacer frente a condiciones de estrés por

exceso de agua.

Breve descripciéon de la especie
La especie Chloris gayana K., conocida comiunmente como Grama Rhodes, es
una graminea perenne perteneciente a la tribu de las Clorideas, nativa de Africa
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tropical y subtropical. Esta especie forrajera se encuentra distribuida mundialmente: se
cultivan en Estados Unidos (Texas), Africa, Australia, Japon, América Latina y bajo
riego en Medio oriente (Bodgan, 1969; Boschma et al.,, 2008). En cuanto a su
morfologia, C. gayana es estolonifera y cespitosa, con hojas perennes, glabras de 10-
50 cm de longitud y tallos ascendentes (0,5-1 m de altura). Posee un porte erecto y
capacidad de formar estolones que enraizan en los nudos y le permiten cubrir el suelo
eficientemente. Esta especie se puede comportar como anual en regiones con
inviernos extremadamente frios o estaciones secas prolongadas (Bogdan, 1969). Si
bien el crecimiento se detiene con 8 °C, con temperaturas de hasta -5 °C no presenta
problemas severos de mortandad (Murata et al.,, 1965). Las formas diploides son de
origen subtropical, y por ello, més tolerantes al frio (Loch y Harvey, 1999). Resiste
condiciones de sequia y salinidad (Haffar y Alhadrami, 1997) y situaciones de excesos
hidricos temporarios (Bogdan, 1969; Kretschmer y Wilson, 1995; Cook et al., 2005).
Desarrolla en suelos con alto niveles de Na* (conductividad > 10 dS mt). Es mas
tolerante a los altos niveles de pH que a los bajos, pudiendo crecer con rangos de pH
entre 4,5y 10 (Cook et al., 2005). Es implantada con éxito bajo 700 mm anuales de
precipitacion. Los valores de produccion anual de materia seca son muy variables
dependiendo del cultivar, fertilidad del suelo y condiciones ambientales. En cuanto a su
versatil utilizacion, es comun encontrarla en planteos de pastoreo directo, produccién

de heno o ensilaje, como asi también para estabilizar sitios con problemas de erosion.

Efectos de la inundacion sobre el crecimiento de plantas, con énfasis
en especies forrajeras.

La inundacion es un disturbio natural de importancia creciente que afecta la
produccion de ecosistemas naturales y cultivos del mundo (Rosenzweig et al., 2002).
Actualmente, producto de cambios climaticos a nivel mundial existe una expectativa de
incremento en la frecuencia y severidad de los eventos de inundacion (Arnell y Liu,
2001). La presencia de inundacion induce un niamero de cambios en las propiedades
del suelo y comportamiento de las plantas (Ponnamperuma, 1984; Jackson y Drew,
1984). El suelo anegado y la sumersion parcial o total de plantas, son estreses

abidticos que influencian la composicion y productividad en numerosas comunidades
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de plantas a lo largo del mundo (ver Lenssen et al., 2004), principalmente debido a la
falta de oxigeno para las raices y tejidos aéreos que quedan parcial o totalmente
sumergidos (Armstrong, 1979; Bailey-Serres y Voesenek, 2008; 2010). La falta de
oxigeno es producto de la caida drastica en la tasa de intercambio de gases entre el
suelo y la atmosfera (10.000 veces menor que en el aire) que provoca la pelicula de
agua sobre el suelo (Ponnamperuma, 1984). La baja oxigenacion también disminuye la
absorcion de agua y nutrientes, lo que ocasionalmente crea una severa marchitez y
deficiencia mineral en las plantas. Con la inundacién también se puede incrementar a
niveles toxicos la concentracion de gases derivados el metabolismo de la planta y los
microorganismos del suelo, como el CO2, etileno y metano (Colmer, 2003). Sin
embargo, frente a un ambiente anaerébico provocado por la inundacion, las plantas de
especies tolerantes pueden responder a través de cambios anatdémicos, morfolégicos y
fisiolégicos relacionados con su supervivencia y crecimiento bajo tales condiciones
(Koslowski y Pallardy, 1984; Colmer y Voesenek, 2009; Striker, 2012).

Los cambios anatémicos de mayor relevancia son la formacién de aerénquima y
de raices adventicias que facilitan el transporte interno de oxigeno desde los 6rganos
aeéreos — en contacto con la atmosfera — hacia los tejidos sumergidos, beneficiando su
crecimiento o permitiendo su supervivencia durante una inundacion (Colmer, 2003a;
Grimoldi et al.,, 2005; Striker et al., 2007; Teakle et al., 2011). La proporcion de
aerénquima formado depende del genotipo (especie y cultivar) y de las condiciones
ambientales que inducen su generacién (temperatura y tiempo de exposicion a la
anoxia; Armstrong, 1979; Justin y Armstrong, 1987; Colmer, 2003). Originalmente,
fueron descriptas dos formas basicas de formacion de aerénquima. La primera de ellas
se denomina aerénquima esquizégeno (llamado también ‘expansigeno’ por Seago et
al., 2005) y el segundo tipo de aerénquima se conoce como aerénquima lisigeno
(Justin 'y Armstrong, 1987; Seago et al.,, 2005). En ambos casos, las lagunas
aerenquimaticas ubicadas en la corteza de la raiz ofrecen un camino de baja
resistencia para el movimiento difusivo longitudinal del oxigeno desde la base de la raiz
hacia el apice para facilitar su aireacion (Armstrong, 1979; Colmer, 2003). Ademas de
facilitar el transporte de oxigeno, la muerte de células producto de la formacion de

aeréngquima lisigeno determina una disminucién de la demanda energética respiratoria



Grama Rhodes: Centenario de su liberacién en Argentina
1916 - 2016

por parte del sistema radical, lo cual resulta beneficioso en una situacion de estrés
como la inundacion donde la produccion de ATP — via aerobica - es escasa (Hsiao y
Huang, 1989). En gramineas, el desarrollo de aerénquima en raices como
consecuencia de la inundacion ha sido ampliamente documentado (revisiones de
Smirnoff y Crawford, 1983; Justin y Armstrong, 1987). Ejemplos de ello, incluso mas
circunscriptos a gramineas Cs lo constituyen, entre otros, los trabajos de Baruch y
Mérida (1995) para Andropogon gayanus, Hyparrenia rufa, Echinocloa polystachya y
Brachiaria mutica, lo informado por Grimoldi et al. (2005) para Paspalum dilatatum y
Paspalidium geminatum, y el trabajo de Geurtz et al. (2005) para Panicum
decompositum. A su vez, se conoce que la inundacion también puede afectar la
anatomia de tejidos aéreos (no solo las raices), como por ejemplo las vainas foliares. A
nivel radical, fueron descriptas alteraciones en el patron de crecimiento de Panicum
coloratum e Hyperthelia dissoluta aumentando la produccion de raices adventicias, en
particular sobre el nivel del suelo (Oesterheld y McNaughton, 1991). Se ha comprobado
gue el sistema de raices adventicias de alta porosidad generado durante la inundacién
contribuye a la supervivencia de las plantas en ambientes sujetos a excesos hidricos
(Kozlowski y Pallardy, 1984; Shimamura et al., 2007).

Las respuestas morfoldgicas asociadas a la inundacién incluyen curvaturas
hiponasticas en hojas, aumento en el angulo de insercion y elongacién de los érganos
aereos, (Grimoldi et al., 1999; Insausti et al., 2001; Striker et al., 2008; Manzur et al.,
2009; Pierik et al., 2009; Mollard et al., 2010), ubicacion de la biomasa de la planta en
estratos mas altos y modificacion en la asignacion de recursos hacia una mayor
relacion tallo:raiz (Baruch, 1994a; Insausti et al., 1999; Striker et al., 2005).
Dependiendo del nivel del agua de inundacion, la sumersion de las plantas puede ser
parcial o completa. La sumersién completa induce cambios en la morfologia de las
hojas. Al respecto, se ha informado que Rumex palustris, R. crispus y Phalaris
arundinacea desarrollan una mayor area foliar especifica cuando sus hojas crecen
debajo del agua (Vervuren et al., 1999) y una cuticula delgada; dichas aclimataciones
resultan en aumentos en los niveles de fotosintesis bajo el agua (Mommer et al., 2004,
2005). Incrementos en la altura de las plantas y la longitud de las hojas bajo

condiciones de inundacion son respuestas comunes de especies tolerantes que
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posibilitan la emergencia de las hojas fuera del agua para recobrar el contacto con el
aire atmosférico (Laan et al., 1990; Grimoldi et al., 1999; Voesenek et al., 2006). En
este sentido, las plantas tolerantes a la inundacion que particionan mas carbono hacia
la parte aérea en desmedro del crecimiento radical (ej. ver Panicum coloratum y
Hyperthelia dissoluta en Oesterheld y McNaughton, 1991) suelen tener una mayor
relacion tallo:raiz facilitando la ubicacion de las hojas por encima del nivel del agua,
como fuera mencionado (Laan et al., 1990; Striker et al., 2005; 2011c). Al contrario,
plantas sensibles a inundacién no incrementan y a menudo disminuyen la longitud de
laminas o altura de plantas en condiciones de anegamiento o inundacion (Oesterheld y
McNaughton, 1991).

El efecto de la inundacion sobre el crecimiento puede variar de acuerdo a
caracteristicas propias tanto del anegamiento como de las plantas. Entre las primeras,
se destacan la intensidad (i.e. altura del agua), duracién y frecuencia de inundacién
(Anderson, 1972; 1974; Chen et al., 2011). Con respecto a la intensidad de inundacion,
se observaron cambios en la estrategia de crecimiento en L. tenuis dependiendo del
grado de sumersion de las plantas (Manzur et al.,, 2009). Cuando los tallos se
encuentran totalmente sumergidos, suspenden su crecimiento sin acumular biomasa y
las plantas sobreviven a expensas del consumo conservativo de reservas almacenadas
(estrategia de quiescencia), mientras que cuando la sumersién es parcial el crecimiento
de raices cesa y la particion de carbono prioriza la extension de tallos incurriendo
mayormente en el uso de carbohidratos de reserva para ello (estrategia de escape).
Tales estrategias de escape o quiescencia también fueron observadas entre distintos
cultivares de Oryza sativa (Setter y Laureles, 1996), entre especies del género Rumex
(R. crispus vs. R. palustris; ver Laan y Blom, 1990; Voesenek et al., 1990) y entre
ecotipos de Ranunculus repens (Lynn y Waldren, 2003). Sin embargo, la habilidad de
una especie de persistir depende no solamente de las respuestas a la inundacion per
se, sino también de la habilidad para recuperarse (retomar el crecimiento) durante el
periodo post-inundacion (Davies et al., 2000a, b; Striker 2008; 2012; Striker et al.,
2011c). Las diferencias en la tolerancia a inundacion, en términos de biomasa de tallos,
puede también ponerse en evidencia durante el periodo post-inundacion (Davies et al.,
2000).
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Entre las caracteristicas de las plantas que afectan sus respuestas a la
inundacion se destaca especialmente el estadio ontogénico en el cual sucede el
anegamiento (Crawford, 2003). En este sentido, los efectos de la inundacion en plantas
de una misma especie pero de diferente edad, como asi también el momento de
ocurrencia de la inundacion, dentro del ciclo de crecimiento, han sido raramente
aspectos muy poco explorados (Newsome et al., 1982; Crawford, 2003). No obstante,
es generalmente aceptado que plantulas y plantas adultas de una misma especie
pueden diferir en el grado de tolerancia a inundacién (Ram et al., 2002, Crawford, 2003;
Jackson y Ram, 2003). A modo de ejemplo, puede citarse que Oryza sativa (arroz) es
capaz de germinar bajo anoxia pero sus plantulas no pueden seguir creciendo a menos
que se supere el nivel de agua existente (Ram et al., 2002; Jackson y Ram, 2003);
luego el comportamiento de plantas adultas puede inclusive incrementarse cuando

crece bajo condiciones de inundacion (Colmer et al., 2003).

Tolerancia a inundacion de Chloris gayana

Establecer la tolerancia a inundacion que posee una especie forrajera en
particular requiere tener en cuenta, ademas de los factores relacionados al material
genético, la influencia de factores ambientales, como si también aquellos factores
asociados al manejo agronomico. En este sentido, y como fuera descripto en el
apartado previo, el escenario de inundacion condiciona el grado de tolerancia a esta
condicion de estrés. En relacion a los factores ambientales, las especies forrajeras
tropicales o megatérmicas, muestran un crecimiento concentrado durante la estacion
calida, lo cual representa un aumento en la demanda de oxigeno por parte de las
raices. La presencia de inundacidon en una condicion de crecimiento activo puede no
solo limitar la captura de oxigeno, sino también agudizar la carencia del mismo, y como
consecuencia provocar un estrés severo. En cuanto a factores de indole agronémico, la
utilizacién de la biomasa forrajera producida, en relacion a la intensidad (altura de
pastoreo o corte) y frecuencia (periodo comprendido entre dos eventos de corte o
pastoreo directo), puede afectar el grado de tolerancia a la inundacién de C. gayana.
Un evento de inundacién posterior a un periodo de pastoreo intenso podria afectar

negativamente la recuperacion de la biomasa forrajera, o incluso, derivar en la muerte
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de las plantas. En este contexto, la fotosintesis contemporanea de gramineas forrajeras
a partir del area foliar remanente es uno de los principales mecanismos que permiten
recobrar un crecimiento activo luego de una defoliacién (Schnyder y Visser, 1999) y
hacer frente al estrés por inundacion, promoviendo el crecimiento de nuevas hojas por
encima del nivel de agua. Sin embargo, y para este caso en particular, una defoliacion
intensa podria promover cambios en la asignacion de biomasa, y por consiguiente
acentuar el estrés por inundacién (Oesterheld y McNaughton, 1991). Ambas
situaciones representan solo algunos ejemplos de como la interaccidon genotipo-
ambiente-manejo pueden influir en la tolerancia a la inundacion de C. gayana.

La tolerancia a inundacion depende, entre otros factores, del material genético a
nivel de especie forrajera y cultivar. C. gayana es una especie forrajera mundialmente
distribuida; a pesar de ello, es dificil encontrar evidencia cientifica que evalle en
profundidad aspectos relacionados a la tolerancia a inundacion. Es comunmente
aceptado que C. gayana posee un crecimiento vigoroso en suelos bien drenados y
fértiles (Bryans y Evans, 1973), también fue descripta como tolerante al anegamiento
temporario (hasta 10 o 15 dias, Bodgan, 1958, 1960, Dannhauser, 1991, Kretschmer y
Wilson, 1995) y, para el caso de plantas adultas establecidas, es capaz de tolerar
inundaciones parciales prolongadas. Sin embargo, existen resultados contrastantes en
relacion a la regeneracion de plantulas luego de una inundacion durante el periodo de
implantacion (Anderson, 1974; Imaz et al., 2013). Con respecto a otras forrajeras
tropicales, C. gayana parece tolerar mejor las inundaciones prolongadas que
Megathyrsus maximus (ex Panicum maximum) en términos de reduccion en la tasa de
expansion foliar y por consiguiente en la acumulacion de forraje; por otro lado, M.
maximus mostré mayores potenciales de produccién cuando las condiciones hidricas
de capacidad de campo son restablecidas (Ralf Mass Junior et al., 2016). Anderson
(1974) reportd que plantas establecidas de diferentes cultivares de Pennisetum ciliare
mostraron una alta correlacion entre la exposicion de las hojas por encima del agua y la
tolerancia a inundacioén, independientemente a la duracion del estrés. Para el caso de
C. gayana, la biomasa remanente por encima del agua no mostré ser un factor
determinante en condiciones de inundacion invernal y estival prolongadas con un nivel

de agua inferior a 25 cm (inundacion parcial en relacion a la altura de planta, 75 cm
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aprox.), probablemente debido a que la biomasa foliar remanente de las plantas no fue
una limitante severa para la aireacion de los tejidos sumergidos (Imaz, 2008; Imaz et
al., 2015). Por otro lado, C. gayana mostro una pobre adaptaciéon en suelos de
desmonte donde el nivel freatico se mantiene elevado durante la estacion lluviosa para
las condiciones ambientales del cerrado brasilero. Bajo esta condicion, que por lo
general produce solo la sumersion del sistema radical, otras especies forrajeras
tropicales como Andropogon gayanus, Brachiaria humidicola y Bracharia decumbens
mostraron una mayor persistencia y crecimiento que C. gayana (Dias-Filho, 2005). En
el litoral argentino (provincias de Corrientes y Misiones), donde se registran
inundaciones frecuentes, la especie presenta aceptable persistencia en muchos
ambientes bien drenados, pero es superada en campos tendidos o semi-inundables por
otras especies, como Setaria sphacelata y Panicum coloratum var. Makarikariensis
(Royo Pallarés y Altuve, 2000). Para ambientes planos e inundables de la region, se
utilizan otras especies como pasto Nilo (Acroceras macrum) y humidicola (Brachiaria
humidicola). En bajos alcalinos del centro de Entre Rios (Argentina) se reportd buen
desempeio de la especie (Re, 2013), al igual que en bajos alcalinos y alcalino-salinos
del sur de Santa Fé (Monti et al., 2013) en donde la mayor limitante para la persistencia
fueron las bajas temperaturas invernales y no la inundacion. En las zonas del NEA que
presentan regimenes de precipitacion superiores a los 1400 mm.afio?, los ambientes
de relieve concavo, los bajos y las depresiones presentan condiciones de excesivo
anegamiento para C. gayana. En estos ambientes fue recomendado el uso de otras
forrajeras, mas adaptadas para vegetar en condiciones de anegamiento permanente o
semipermanente (Barbera, 2016; Comunicacion personal).

Debido a que la condicion de tolerancia a la inundacion de C. gayana puede ser
afectada por diversos factores, a continuacion se describen tres experiencias centradas
en evaluar las respuestas anatomicas, morfolégicas y fisiologicas de C. gayana en
diferentes estadios ontogénicos, momentos dentro del ciclo de crecimiento e intensidad
y duracion del estrés. De este modo, es posible analizar las diferentes respuestas y
estrategias que esta especie es capaz de utlizar ante diversos escenarios de
inundacioén, y por consiguiente, evaluar la factibilidad de implantacion, persistencia y

potencial de crecimiento para cada caso en particular.
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Tolerancia a la inundacion de Chloris gayana en estadios iniciales del
crecimiento y frente a intensidades crecientes de inundacion.

El objetivo de esta experiencia fue evaluar la tolerancia a inundacion de
plantulas de C. gayana (cv. Fine Cut) sometidas a intensidades crecientes de
inundacién. El experimento simuld las condiciones ambientales de una implantacion
primavero-estival en el marco de su incorporacion en pastizales templados humedos
y/o sub-tropicales. Se utilizaron plantulas de 3-4 hojas expandidas, aproximadamente 2
semanas desde su emergencia, las cuales crecieron en macetas con arena y suelo (1:
v/v) en condiciones normales de temperatura y riego controlado. Las plantulas fueron
sometidas a tres tratamientos de inundacion en base a un disefio completamente
aleatorizado (DCA = 10 repeticiones): 1) Control: manteniendo a capacidad de campo;

2) Sumersion parcial: las plantulas fueron inundadas hasta la mitad de su altura inicial;

3) Sumersién completa: plantulas totalmente sumergidas (50% por encima de su altura

inicial). Luego de 14 dias de inundacion, los tratamientos fueron removidos y se evaluo
la recuperacion de las plantas durante 12 dias en condiciones hidricas de capacidad de
campo.

Los resultados obtenidos demostraron que C. gayana es capaz de tolerar
excesos de agua que comprometan la sumersion completa de sus plantulas para un
periodo de hasta dos semanas sin evidenciar muerte de plantulas. En relacion a
cambios observados en la anatomia radical, se encontr6 una alta presencia de
aerénguimas constitutivos (ca. 37%) asociados a lagunas aerenquimaticas lisigenas
dispuestas en forma radial en la corteza de la raiz, separada por hileras de células
parenquimaticas (0 sus paredes remanentes) y rodeadas por un anillo de células
esclerenquimaticas en la exodermis (Figura 1A). En condiciones de sumersion parcial y
completa, la proporcién de aerénquima se incrementd hasta 50%, lo cual respondio a
una lisis adicional de células en la corteza de la raiz y a un aumento del diametro
radical en un 15% superior bajo condiciones de exceso de agua (ver Figura 1B,C,D).
Es importante destacar que la generacion de tejidos aerenquimaticos puede ser
observada en gramineas forrajeras tropicales con la finalidad de reducir el costo

energeético asociado al crecimiento por unidad de biomasa, no solo en condiciones de
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inundacién, sino también como respuesta a otros estreses ambientales, como por

ejemplo los periodos de sequia (Hsiao y Huang, 1989).

~ Chloris gayana

Figura 1: Caracteristicas
anatomicas de raices en plantulas
de Chloris gayana sometidas a:
A) condiciones control (C);

B) sumersion parcial (PS); y
C) sumersion completa (CS).

El periodo de sumersion fue de 14
dias.

Los asteriscos indican lagunas de
aerénguima lisigenas; D)
Aerénguimas (%) y didmetro
radical (mm).

Las barras de escala representan
200 micrometros.

Letras distintas indican diferencias
significativas (P <0,05) entre los
tratamientos dentro de cada
especie sobre la base de la prueba
de Tukey.

Los valores son medias = S.E de
diez repeticiones.

Sumersion

.

Sumersion
completa

CcC PS CS C PS CS

Aerenquima Diametro raiz
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La tolerancia a la sumersiéon completa se basé en dos respuestas principales: (i)
la particion de biomasa ganada durante el periodo de sumersion prioritariamente hacia
el crecimiento aéreo y (ii) a un mayor alargamiento de laminas foliares. Ambas
respuestas contribuyeron a que las plantulas de C. gayana lograran una rapida

emergencia del agua a través del aumento en la altura de plantula (Figura 2).
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Figura 2: Altura de las plantulas de Chloris gayana sometidas a condiciones control
(C), sumersion parcial (PS) y sumersion completa (CS). El periodo de sumersion fue de
14 dias y el periodo de recuperacion fue de 12 dias. Las lineas discontinuas indican la
profundidad del agua de los tratamientos de sumersiéon. Los valores son medias + S.E
de diez repeticiones.

Esta capacidad de de-sumersion le otorgaria una elevada probabilidad de
supervivencia y establecimiento de sus plantulas en situaciones donde la intensidad de
inundacién es alta (i.e. cuando la profundidad del agua compromete la sumersién de
plantulas), (ver también Crawford, 2003; Lenssen et al.,, 2004). A pesar de que el

tratamiento de sumersién completa gener6 una reduccidbn en el crecimiento en
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comparacion con las plantas control, C. gayana priorizd el crecimiento del estrato
superior en detrimento de las raices (Figura 3, panel izquierdo) durante la sumersion.
Luego, durante el periodo de recuperacion, fue capaz de restablecer el crecimiento de
las raices y acumular una biomasa radical similar a las plantas bajo sumersion parcial

(Figura 3, panel derecho).
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Figura 3: Biomasa seca aérea y radical de plantulas de Chloris gayana sometidas a
condiciones control (C), sumersion parcial (PS) y sumersion completa (CS). El grafico
se divide en dos paneles: el panel de la izquierda muestran la biomasa en el dia 0
(inicial) y en el dia 14 (post-sumersion), mientras que el panel de la derecha muestra la
biomasa en el dia 26 (post-recuperacion). Tener en cuenta las escalas diferentes entre
los paneles izquierdo y derecho. Letras distintas indican diferencias significativas (P
<0,05) sobre la base de la prueba de Tukey en cada periodo. Los valores son medias *
S.E. de diez repeticiones.

En condiciones de sumersion parcial, las plantulas fueron capaces de crecer
acumulando 70-80% de la biomasa aérea y radical con respecto a sus controles (Figura
3). La misma respuesta fue observada en otras especies forrajeras Cas tolerantes a
inundacién como Brachiaria mutica, Echinochloa polystachya (Baruch, 1994), Panicum
antidotale (Ashraf, 2003) y Paspalum dilatatum (Striker et al., 2008). En términos
relativos, la buena performance de las plantas bajo este escenario estuvo asociado a

dos respuestas principales que permitieron la captacion y transporte de oxigeno para
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facilitar la aireacion de los tejidos sumergidos (Colmer, 2003; Colmer y Voesenek,
2009). Primero, la habilidad C. gayana para incrementar la altura de plantula al igual
que los controles durante el experimento y un aumento progresivo de la proporcion de
hojas por encima del nivel de agua (Laan et al., 1990). En segundo lugar, el transporte
de oxigeno hacia las raices por mecanismos de difusion fue facilitado por una alta
proporcion de aerénquimas constitutivos iniciales, lo cual aumentd aun mas bajo
sumersion parcial como resultado de un incremento en el diametro de raices y de la
lisis de células en la corteza de la raiz.

Los resultados descriptos son importantes para la ecofisiologia y manejo de
estas especies forrajeras cuando se busca el éxito en el establecimiento de las
plantulas en suelos de pastizales naturales y pasturas que sufren de potenciales
inundaciones. En zonas afectadas por eventos de inundacién poco profunda, las
respuestas observadas en C. gayana, las cuales involucran el aumento de
aerénquimas y la ubicacién de la mayoria de las hojas sobre el agua, permitirian
mantener un crecimiento sustancial de las plantulas. En cambio, en areas deprimidas
en las cuales la inundacion puede provocar la sumersion completa de las plantulas, C.
gayana demostr0 ser capaz de ajustar sus respuestas de particibn de carbono,
promoviendo la elongacion de sus hojas y priorizando el crecimiento aéreo, como las

respuestas mas importantes de su estrategia de “escape” de la sumersion.

Variabilidad de la tolerancia a la inundacion.

C. gayana presenta una gran variabilidad en términos de distribucion ecologica,
lo cual contribuyo al mejoramiento genético de la especie. Loch y Ferguson (1999)
reportaron la existencia de 22 cultivares comerciales a partir de una encuesta mundial.
Dentro de los materiales genéticos encontramos formas diploides y tetraploides. Los
tetraploides son, por lo general, de origen tropical; mientras que los diploides poseen
un origen subtropical, y por consiguiente tienden a ser mas tolerantes al frio. Dentro de
los diploides se diferencian tres grupos (Loch et al.,, 2003), a) Grupo Pioneer: que
incluye cultivares ampliamente utilizados como Pioneer, Nzoia, Bell y Top Cut; b) Grupo
Katambora: denominacion que aglomera materiales principalmente derivados de cv.

Katambora, como Nemkat and Fine Cut y; ¢) Grupo Japonés: donde se encuentran los
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cultivares Hatsunatsu y Asatsuyu. Los tetraploides pueden ser diferenciados en a)
Grupo Giant: donde encontramos a Callide, Mpwapwa y Kongwa y; b) Grupo East
Africa: son de origen africano (Kenia), como Masaba, Mbarara, Pokot, Boma, Elmba y
Samford. Si bien el mejoramiento genético no estuvo orientado a obtener un material
tolerante a inundacion, algunos cultivares pueden mostrar una mejor adaptacion ya
originalmente fueron seleccionados a partir de comunidades ubicadas en sitios
propensos a sufrir eventos de inundacién, como margenes de rios o condiciones
alternas de anegamiento (Went, 1952; Loch et al., 2003).

Una reciente experiencia (Grimoldi et al., 2015) evalu6 la tolerancia a la
sumersion completa de plantulas pertenecientes a diferentes cultivares (Fine Cut,
Pionner, Tolga, Callide, Top Cut, Katambora, Epica) que consider6 aspectos de
supervivencia y acumulacion de biomasa durante 14 dias de sumersion y dos semanas
de recuperacion posterior. Durante la fase de sumersion no se evidenciaron diferencias
entre cultivares ya que todas las plantas sobrevivieron y alcanzaron una biomasa
similar (Figura 4). Los cultivares Fine Cut, Pionner, Callide y Epica INTA mostraron un
mayor potencial de crecimiento bajo condiciones control. Sin embargo, durante la fase
de recuperacion existieron diferencias en términos de mortandad de plantulas y
crecimiento. De los siete cultivares evaluados, cuatro sobrevivieron (Fine Cut, Pioneer,
Tolga y Callide) mientras que en los otros tres se evidencio la muerte de la totalidad de
las plantulas (Top Cut, Katambora, Epica INTA). Esta experiencia destaca la
importancia de evaluar la recuperacion de las plantas luego de un evento de estrés
para determinar el verdadero potencial para superar dichas condiciones. Ademas, dos
de los cultivares que sobrevivieron, Fine Cut y Pioneer, alcanzaron siempre la mayor
biomasa acumulada tanto en condiciones control como en condiciones de sumersién

previa.
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La experiencia descripta a continuacion evalud la tolerancia a inundacion en
plantas adultas de C. gayana (cv. Fine Cut) durante diferentes momentos del ciclo de
crecimiento los cuales contemplaron una inundacién invernal prolongada durante el
reposo vegetativo y una inundacién primaveral durante el rebrote. Con esta finalidad,
plantas de 10 meses creciendo en macetas con arena y suelo (1:1 v/v) fueron sujetas a
cuatro tratamientos, utilizando un disefio completamente aleatorizado (DCA=10): 1)
Control no-inundado mantenido a capacidad de campo; 2) Inundacién invernal por 50
dias durante el periodo de reposo vegetativo; 3) Inundacion primaveral por 20 dias
durante el rebrote y 4) Inundacién continua por 70 dias abarcando el reposo vegetativo
y el rebrote primaveral. La intensidad de inundacion fue de 8 cm de altura con respecto
a la base las matas. Luego, las plantas se dejaron crecer por un periodo de 30 dias en
condiciones control durante la primavera para evaluar su recuperacion.

Los resultados mostraron que la inundacion invernal (1) de las plantas durante
50 dias, redujo la acumulacion de biomasa total (Figura 5). Esta reduccidn se genero a
partir de una menor acumulacion de biomasa de ldminas+vainas en un 43% y la
biomasa radical en un 57% con respecto a los controles no inundados. La biomasa de
las bases (presumiblemente donde se alojan las reservas de carbohidratos) fue
significativamente menor en plantas inundadas durante el invierno. El rebrote
primaveral también se vio afectado por la inundacién invernal. Aquellas plantas con
historia previa de inundacion invernal (l), pero creciendo sin inundacién durante el
rebrote, vieron reducida su acumulacién de biomasa en un 20-23% con respecto a los
controles. Cuando las plantas de C. gayana fueron inundadas solo en primavera (P), la
merma en la biomasa total fue del 21 %. En el escenario mas estresante, es decir,
cuando las plantas fueron inundadas tanto durante el invierno como durante la
primavera (I+P: 70 dias seguidos de inundacién) las plantas produjeron 54% menos
biomasa que los controles, y un 30% menos que las que fueron inundadas sélo en
invierno o solo en primavera, respectivamente. Con respecto a la biomasa de raices, la
inundacioén durante el periodo de rebrote determiné una menor biomasa de raices,
equivalente a un 32% de la biomasa radical lograda por las plantas control y cuando las
plantas fueron inundadas tanto durante el invierno como la primavera, se observo un

patrén de respuestas similar al observado para la inundaciéon solo primaveral. En este
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sentido, es importante destacar que una inundacion primaveral de corta duracion,

produjo el mismo efecto que una inundacion prolongada sobre el crecimiento radical.
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Figura 5: Biomasa seca total, aérea, de bases y radical de plantas adultas de Chloris
gayana sometidas a condiciones control (C), inundacion invernal (I), inundacion
primaveral (P), inundacion 1+P. Los graficos muestran los valores de biomasa (g planta
-1) en el dia O (inicial), en el dia 50 (inundacion invernal), en el dia 70 (inundacion
primaveral) y en el dia 100 (recuperacion). Letras distintas indican diferencias
significativas (P <0.05) sobre la base de la prueba de Tukey en cada periodo. Los
valores son medias = S.E de ocho a diez repeticiones.

Notablemente, al final del periodo de recuperacion (dia 100) las plantas lograron
recuperarse completamente y alcanzar una performance equivalente a sus respectivos
controles en términos de biomasa total, laminastvainas y de raices,

independientemente del tratamiento de inundacion al cual habian sido sujetas. La

excepcion a ello fue la biomasa de las bases, las cuales no exhibieron una
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recuperacion al igual que el resto de los compartimentos. En este sentido, trabajos
realizados en especies de pasturas megatérmicas, dentro de las cuales se encuentra
incluida C. gayana, muestran que la utilizacion de reservas asociadas a carbohidratos
no estructurales ubicadas en la base de los tallos es una estrategia comunmente
utilizada con el objetivo de mantener la funcionalidad de los tejidos vegetales durante
periodos de estrés o momentos del afio donde el crecimiento es reducido o nulo
(Soares Filho, 1991, De Visser, 1997).

La investigacion demuestra que C. gayana es capaz de tolerar la inundacién
invernal y primaveral sin exhibir muerte de plantas. Sin embargo, el grado de tolerancia,
en términos de crecimiento, varia ligeramente segun el momento de inundacion. La
inundacién invernal disminuy6 el crecimiento aéreo y radical, mientras que durante la
primavera, cuando las plantas comenzaron a rebrotar, los individuos de ambas
especies con historia previa de inundacion (1) tuvieron menos biomasa. Las plantas que
fueron inundadas solo durante el rebrote (P) mostraron una leve mejor tolerancia a
nivel de biomasa aérea. Ambos periodos de inundaciéon combinados (I+P) provocaron
un efecto aditivo de reduccion en el crecimiento. Sin embargo, a pesar de la reduccion
de biomasa evidenciada, las plantas fueron capaces de recuperarse ante la situacion
de estrés mostrando un crecimiento vigoroso pos-inundacion bajo condiciones térmicas
en incremento durante la primavera.

En base a estos resultados obtenidos, es posible evaluar algunas alternativas
para el manejo de pasturas establecidas de C. gayana sujetas a eventuales
inundaciones; a) la utilizacion mediante pastoreo durante periodos de inundacion
podria no solo acentuar las reducciones en la biomasa forrajera, sino que también
comprometer los mecanismos de recuperacién al estrés evidenciados durante el
rebrote; b) la utilizacion de pasturas inundadas en crecimiento podria ser mas
perjudicial que la utilizacion durante el reposo vegetativo; ya que, un periodo de
inundacion casi tres veces menor durante el rebrote produjo similares efectos sobre la
performance de plantas inundadas durante el reposo vegetativo; c) la utilizacién de
pasturas luego de un periodo de crecimiento activo pos-inundacién podria, por un lado,
permitir la total recuperacion de las plantas; y por otro lado, contribuir a un mejor

aprovechamiento del forraje sin comprometer el desempefio posterior.
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Comentarios finales

El conocimiento actual acerca de la tolerancia a inundacién de Chloris gayana
sugiere que la especie posee adaptaciones funcionales de indole morfoldgicas,
fisiologicas y anatomicas que le permiten sobrevivir e incluso alcanzar un crecimiento
vigoroso bajo condiciones de inundaciéon. Sin embargo, los escenarios de sumersion
completa, como asi también las inundaciones prolongadas (especialmente durante el
crecimiento vegetativo) pueden afectar negativamente el crecimiento radical, la
produccion de biomasa aérea y hasta provocar la muerte de plantas. Chloris gayana
muestra una buena adaptacion a situaciones de inundaciones temporarias de distinta
intensidad, y por otro lado, no persiste en escenarios de inundacién semi-permanentes
0 permanentes, en especial aquellos asociados a condiciones de salinidad elevadas.

Es importante destacar la influencia que poseen factores climaticos y
agronomicos sobre la capacidad de tolerar eventos de inundacién. De este modo, la
seleccién del material genético adecuado, practicas agronémicas que favorezcan una
buena implantacion como asi también el manejo del pastoreo o corte directo,

determinan la persistencia de la especie en condiciones de exceso hidrico.
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