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Abreviaturas

Ant: antocianos

Chl: clorofila

CHR: contenido hidrico relativo

Da: Deschampsia antartica

ETR: tasa de transporte de electrones
Flav: flavonoides

Fm: fluorescencia maxima

Ft: fluorescencia estable

Fv: fluorescencia variable

IPCC: Grupo Intergubernamental de Expertos sobre el Cambio Climatico
LMA: masa foliar por area

NBI: indice de balance de nitrégeno

Os: Oryza sativa

PAR: radiacion fotosintéticamente activa
Pf. peso fresco

PhiPSII: rendimiento cuantico del fotosistema |l
Pp: Poa pratensis

Ps: peso seco

PSII: fotosistema |l

Pt: peso turgente

ROS: especies reactivas del oxigeno
UV: ultravioleta

UV-B: ultravioleta tipo B

WS NO-UV: Sequia, No ultravioleta

WS UV: Sequia, Ultravioleta

WW NO-UV: Riego, No ultravioleta

WW UV: Riego, Ultravioleta



Resumen

La sequia y la radiacion UV-B son dos de las principales perturbaciones
ambientales que pueden activar o suprimir las respuestas de defensa de las
plantas. Lo que esta poco claro es cOmo estas perturbaciones, tanto por separado
como combinadas, afectan a las plantas. Por ello, se estudiaron los efectos de la
sequia y la radiaciéon UV-B y su interaccion en una graminea cultivable: Oryza
sativa (Os), y dos gramineas polares: Poa pratensis (Pp) del alto Artico y
Deschampsia antarctica (Da), proveniente del Antartida. El objetivo de este
estudio fue comprender la respuesta al estrés a nivel de estructura y produccion
de pigmentos fotosintéticos y de fotoproteccion.

Para determinar el grado de estrés de las plantas se utilizo la fluorescencia de la
clorofila y su parametro de rendimiento cuéntico del PSIlI (PhiPSIl) como
indicadores del estatus fisiolégico mediante un fluorimetro. Las plantas de Os
mostraron una rapida susceptibilidad a la radiacién UV-B. En cambio, las plantas
de Pp y Da no mostraron efectos por la radiacion UV-B, sino por la sequia. No se
observo efectos de la interaccion sequia — UV en ninguna de las especies
estudiadas.

Abstract

Drought and UV-B radiation are two of the main environmental disturbances that
can activate or suppress the defense responses of plants. What is unclear is how
these disturbances, both individually and in combination, affect plants. Therefore,
the effects of drought and UV-B radiation and their interaction were studied in a
cultivable grass: Oryza sativa (Os), and two polar grasses: Poa pratensis (Pp)
from the high Arctic and Deschampsia antarctica (Da), from from Antarctica. The
objective of this study was to understand the response to stress at the level of
structure and production of photosynthetic pigments and photoprotection.

To determine the degree of stress in the plants, the fluorescence of chlorophyll
and its quantum yield parameter of PSII (PhiPSIl) were used as indicators of the
physiological status employing a fluorimeter. Os plants showed a rapid
development of susceptibility to UV-B radiation. In contrast, the Pp and Da plants
did not show effects from UV-B radiation but from drought. No effects of the
drought — UV interaction were observed in any of the species studied.



Introduccion

Las plantas se enfrentan continuamente a condiciones ambientales cambiantes
y, por lo tanto, necesitan adaptar su morfologia, fisiologia y metabolismo para
sobrevivir. Estas condiciones incluyen estrés bidtico, como el ataque de
patdgenos y/o la herbivoria, deficiencia de nutrientes y estrés abiotico, como
calor, frio, sequia, salinidad del suelo, etc. (Zhu, 2016). El estrés abidtico puede
dafar el crecimiento y la productividad de las plantas, que son de gran
importancia agricola (Jorge et al., 2016). El cambio climético reciente agrava aun
mas el problema, que se prevé que provocard una mayor frecuencia de
condiciones meteoroldgicas extremas, lo que podria provocar condiciones de
estrés abidtico mas dramaticas (Zhu, 2016).

Por otro lado, el cambio climéatico conduce a cambios en los patrones de lluvia, lo
gue provocara periodos secos prolongados, pero también un aumento en la
ocurrencia e intensidad de lluvias intensas (IPCC, 2014). Por lo tanto, las plantas
tendran que hacer frente con mas frecuencia al estrés ambiental, a través de su
alta plasticidad y diferentes mecanismos de proteccion.

El estrés por sequia es uno de los principales estreses abidticos para las plantas
en todo el mundo (Li et al., 2014; Muscolo et al., 2015), que afecta todos los
niveles de organizaciéon de la planta, desde el metabolismo celular hasta la
morfologia (Aroca, 2012.; Khan y Khan, 2017). Relacién de biomasa raiz/brote,
namero de hojas, area foliar, relacion masa foliar por area (LMA), tamafio de hoja
y actividad de enzimas fotosintéticas (principalmente actividad Rubisco) (Bota et
al., 2004; Pallardy y Kozlowski, 2008; Aroca, 2012; Fathi y Tari, 2016) pueden
cambiar durante el estrés por sequia. El estrés por sequia provoca un
desequilibrio entre la produccién de especies reactivas de oxigeno (ROS) y su
eliminacion, lo que conduce a estrés oxidativo en las células vegetales.

Los cambios climaticos han existido desde el inicio de la historia de la Tierra, han
sido graduales o abruptos y se han debido a causas diversas, como los cambios
en los parametros orbitales, la deriva continental, periodos de vulcanismo intenso,
procesos bioticos, impactos de meteoritos o variaciones de la radiacion solar.
Esta radiacion solar es esencial para la vida en la Tierra, ya que, dirige el
funcionamiento de los ecosistemas terrestres y acuaticos a través del control de
procesos fotobioldégicos como la fotosintesis, el fotoperiodo, etc. Las plantas
utilizan la luz solar para regular procesos como la germinacion, el desarrollo, el
ritmo circadiano y la floracion (Miller-Xing et al., 2014). Ademas, la radiacion
solar, también dirige otros factores ambientales como la temperatura y la
humedad.

Sin embargo, la radiacién solar a altas intensidades puede ser perjudicial para
los organismos. Estas altas intensidades de radiacion pueden afectar importantes
procesos en los organismos, en particular en los vegetales, que al presentar una
forma de vida sésil, sblo les queda adaptarse a tales cambios. La radiacion
ultravioleta (UV), que forma parte de la radiacion solar, es un componente de alta



energia al que las plantas deben responder. Algunas de estas respuestas
implican cambios en la morfologia, fisiologia y produccién de metabolitos
secundarios de las plantas (Dotto y Casati, 2017).

La radiacion UV comprende el rango espectral de entre 100 — 400 nm, y dentro
de este rango espectral se puede diferenciar en tres regiones: UV-A (315-400
nm), UV-B (280-315 nm) y UV-C (100-280 nm). La radiacion UV-C es
extremadamente dafiina, pero es absorbida por el ozono de la atmésfera, por lo
tanto, no llega a la superficie de la tierra. La radiacion UV-A alcanza la superficie
terrestre casi en su totalidad y constituye una importante sefial fotomorfogénica
en las plantas. Por ultimo, la radiacion UV-B es absorbida en su gran mayoria por
la capa de ozono, aunque cuando llega a la superficie su accion sobre plantas y
animales es considerable. Numerosos son los efectos atribuibles a esta radiacion,
la cual ha estado desde siempre presente en el ambiente (Caldwell et al., 1983).
Asi, las plantas desde temprano en su evolucién han debido adaptarse a su
presencia y desarrollar mecanismos capaces de disminuir sus efectos adversos.
Por tal motivo, desde el descubrimiento del denominado “agujero” de ozono, el
interés por estudiar los principales efectos de la radiacion UV-B sobre los
vegetales ha aumentado considerablemente.

La sequia y la radiacion UV han sido dos factores de estrés ambientales que
afectan el crecimiento y desarrollo de las plantas. Ademas, el estrés por sequia
suele ir acompafiado de un aumento de la radiacion UV-B (Adams et al., 2009;
Taalas et al., 2000; Ballare et al., 2011; Prado et al., 2012; Bandurska et al.,
2013). Estudios previos que examinaron los efectos del aumento de la radiacién
UV-B y el estrés por sequia han encontrado que ambos desencadenan
mecanismos de defensa similares con efectos negativos sobre la morfologia, los
procesos fisiolégicos y la acumulacién de biomasa (Bandurska et al., 2013).

Las respuestas negativas asociadas con cada estrés individualmente se pueden
modificar cuando ambos estreses ocurren simultdineamente. En algunos casos,
pueden generar efectos aditivos o exacerbados sobre el crecimiento en
comparacién con cada estrés aplicado por separado. En otros casos, los efectos
sobre el crecimiento pueden ser menores que cada uno aplicado por separado,
quizas porque las respuestas de defensa activadas por un estrés ayudan a
reducir la gravedad del otro estrés (Bandurska et al., 2013; Suzuki et al., 2014).

Los estreses abioticos afectan con mayor intensidad en las regiones donde se
ubican la mayoria de paises en desarrollo y cuyas economias son mas
dependientes de la agricultura (CEPAL, 2010). Este hecho viene acomparfiado de
un notable crecimiento en la demanda de los alimentos y recursos. Satisfacer
dicha demanda para abastecer a toda la poblacion obliga a incrementar los
volimenes de produccion agricola afio tras afio. Segun la FAO (2009) para el
2050 la poblaciébn humana requerird un aumento del 70% en la produccion
agricola mundial (Bruulsema, et al., 2012). Para lograr este objetivo, se podria



cultivar en zonas no tradicionales con régimen climatico mas complicado o
aumentar la productividad por superficie (Faggioli, et al., 2003).

Esta ultima alternativa se presenta como el método mas conveniente a causa de
la limitada disponibilidad de terreno y sobre todo a la carencia de recursos para
cultivar. El objetivo del aumento en la productividad se ha logrado gracias al
estudio fisiolégico de respuesta de las plantas frente al estrés abidtico y como,
en algunos casos, esas respuestas se traducen en tolerancia al estrés y estrés
biético como los patégenos (Chaves, Flexas y Pinheiro, 2009).

Por lo tanto, para lograr enfrentarse a esta gran demanda agricola debemos
cultivar en zonas no tradicionales, como por ejemplo en los desiertos polares.
Este ultimo hecho, nos lleva a conocer la ecofisiologia de las plantas polares, la
cual ayudaria a comprender las respuestas fisiologicas y sus vias metabdlicas
cuya finalidad podria promover la generacibn de nuevas herramientas
biotecnolégicas (de Abreu e Lima et al., 2017).

Por estos motivos, resulta interesante estudiar como las plantas responden frente
a los estreses abidticos, permitiria comprender la estabilidad en el rendimiento
de los cultivos en estas condiciones, por tanto, este estudio tuvo como objetivo,
estudiar la respuesta frente a dos diferentes estreses a un rango de nivel
estructural (masa foliar por area) y de inversidbn de recursos (compuesto
fendlicos) comparando dos grandes especialistas de climas frios como
Deschampsia antérctica (Da), extraida de la Antartida (Isla Rey Jorge) y Poa
pratensis (Pp), extraida del Artico (Islas Svalbard) que presenta una gran
plasticidad y por ello es una gran invasora distribuida por varias zonas del planeta
(Frenot, et al., 2005), en comparacion a las dos gramineas polares, se utilizé uno
de los cultivo mas importantes Oryza sativa (arroz) variedad Bomba,
proporcionada por el Doctor Xiong.

Material y métodos
Descripcion de especies

Oryza sativa L. (Arroz)

Oryza sativa (Os), nombre cientifico del arroz (figura 1), es una especie
perteneciente a la familia de las poaceas, cuya semilla es comestible y constituye
la base de la dieta de casi la mitad de la poblacion mundial. Es el segundo cereal
mas producido en el mundo, detrds del maiz. Comenzdé a cultivarse
simultaneamente en varios paises hace mas de 8 milenios (Callaway, 2014). Dos
especies de arroz se domesticaron, el arroz asiatico (Oryza sativa) y el africano
(Oryza glaberrima) (Linares, 2002).

El arroz es una planta anual con tallos de 40 — 150 cm de alto. El arroz necesita
para germinar un minimo de 10 a 13 °C, considerandose su optimo entre 30y 35



°C. Por encima de los 40°C no se produce la germinacion. El crecimiento del tallo,
hojas y raices tiene un minimo de 7° C, considerandose su 6ptimo en los 23 °C.
Con temperaturas superiores a ésta, las plantas crecen mas rapidamente, pero
los tejidos se hacen demasiado blandos, siendo méas susceptibles a los ataques
de enfermedades (Hitchcock, 1951).

En este estudio se utilizé Oryza sativa (arroz) variedad Bomba, proporcionada
por el Doctor Xiong.

Figura 1: Oryza sativa (Os) en el laboratorio de Fisiologia Vegetal en las instalaciones de la UIB.

Poa pratensis L. (Poa de los prados)

Poa pratensis (Pp), de nombre comun poa de los prados, es una especie
perteneciente a la familia de las poaceas. Es una planta perenne originaria de
Europa y Asia naturalizada en diversas regiones templadas del planeta, aunque
también, se encuentra en ambos polos (Frenot, et al., 2005). Tolera muy bien el
frio y las heladas, en condiciones de intenso calor se paraliza su crecimiento.

Poa pratensis es una planta herbacea perenne con fuerte capacidad
regenerativa, alta fecundidad, resistencia al frio, tolerancia a la sequia y rapida
colonizacion. Prefiere condiciones de buena iluminacién, aunque también
condiciones umbrias (Pertierra, et al., 2013) (figura 2). Se utiliza en todo el mundo
como césped y cultivo forrajero de zonas templadas.



Poa pratensis germina con mayor capacidad cuando las condiciones son
favorables de entre 10 — 20 °C, por debajo o0 encima de estas temperaturas, Pp
es incapaz de producir semillas. Poa de los prados crece de 30 a 60 cm
(ocasionalmente hasta 90) de alto. El desarrollo de los tallos, las hojas y raices
tiene amplio rango temperamental de entre 10 a 20 °C, aungue esta hierba al
presentar una gran plasticidad puede soportar los ambientes de los polos (Arroyo
et al., 1992).

En este estudio se utilizaron plantas de Poa pratensis extraidas del Artico (Islas
Svalbard).

\\. w: Wm
\\Q\mt\\ W/{

Figura 2: Poa pratensis (Pp) en el laboratorio de Fisiologia Vegetal en las instalaciones de la UIB.

Deschampsia antarctica Desv. (Pasto antartico)

Deschampsia antarctica (Da), nhombre comdn pasto antartico, es una especie
perteneciente a la familia de las poaceas. Es una de las dos Unicas plantas
vasculares nativa de la Antartida, la otra es Colobanthus quitensis. Ademas, esta
extendida en regiones templada de los ambos hemisferios y en zonas altas de
los trépicos, siendo capaz de colonizar diferente tipo de suelos (Ruhland y Krna,
2010) (figura 3).

Esta planta forma comunidades en las duras condiciones ambientales que
presenta la Antartida, ademas presenta resistencia a las radiaciones ultravioletas
(Ruhland y Day, 2000). Esta especie, con el aumento de la de temperatura,
produce un aumento de semillas que germinan creando un gran numero de
comunidades (Convey, 1996).

La germinacion de Da dependera de la temperatura, ya que, cada vez que hay
pequefios aumentos de temperatura, mayor niumero de semillas germinaran. El
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crecimiento de Da se da a una temperatura media de 4 °C, aunque, el pasto
antartico es capaz de crecer a temperaturas de hasta 15 °C. (Greene y Holton,
1971).

En este estudio se utilizaron plantas de Deschampsia antarctica extraidas de la
Antartida (Isla Rey Jorge).

Figura 3: Deschampsia antarctica (Da) en el laboratorio de Fisiologia Vegetal en las instalaciones
de la UIB.

Condiciones de crecimiento

El estudio se llevé a cabo en el laboratorio del area de Fisiologia Vegetal de la
Universidad de las Islas Baleares (UIB). Se utilizé la cdmara de crecimiento
adaptada para el desarrollo de especies polares que se encuentra dentro del
laboratorio de fisiologia vegetal.

Para la realizaciébn de este experimento se utilizaron: una especie graminea
cultivable, Oryza sativa (Os) variedad Bomba, y dos gramineas que pueden vivir
en los polos, Poa pratensis (Pp) y Deschampsia antarctica (Da).

El experimento se llevo a cabo el 21 de abril de 2021, y se comenz6 germinando
las semillas de Os. En cambio, Pp y Da se propagaron vegetativamente. Las tres
gramineas se colocaron en macetas, con un volumen de 1 litro, con una mezcla
sustrato (Sustrato Prohumin 70 L) y perlita (Perlita 100L Projar) de proporcion 3:1
respectivamente.

Las plantas se colocaron en una camara de crecimiento a temperatura de 15 °C
y con intensidad PAR de 150 ymol de fotones m? s* (ver figura 4).
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Las plantas de Os se regaron cada 2 dias, las plantas de Pp se regaron cada 3
— 4 dias y las plantas de Da se regaron cada 4 — 5 dias. Se aplico fertilizante
Hoagland al 50% (Hoagland y Arnon, 1950) 1 vez a la semana, hasta el comienzo
del experimento.

Figura 4: Camara de crecimiento a 15°C donde se encuentran las 3 gramineas.

En este estudio, se aplicéd una dosis de 51,5 kj-m2-s (ver Tabla 1), sabiendo el
periodo de exposicién de 6,5 horas, a una distancia de unos 40 cm, se midié la
intensidad con el espectroradiémetro (Macam SR9910-V7), posteriormente,
multiplicando la intensidad por las horas se obtiene la dosis.

La dosis para este estudio se establecio a través de revisiones bibliogréaficas, en
las que se han revisado publicaciones relacionadas con la radiacion UV para las
tres especies utilizadas en este estudio (anexo 1).

Disefio experimental

Para el disefio experimental de este estudio se utilizaron dos factores: el agua y
la radiacion UV. Por lo tanto, el disefio experimental consistié en 4 diferentes
tratamientos. El tratamiento control donde se regaron las plantas y no se
irradiaron con UV (WW NO-UV); en el segundo tratamiento se regaron las plantas
y se irradiaron con UV (WW UV); en el tercer tratamiento se dejaron las plantas
en sequia y no se irradiaron con UV (WS NO-UV); y en el dltimo tratamiento se
dejaron las plantas en sequia con radiacién UV (WS UV) (Tabla 1).
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Tabla 1: Factores estudiados y tratamientos aplicados a las tres especies estudiadas.

Radiacion
Tratamientos
NO radiacion UV Radiacién UV
Riego WW NO-UV WW UV
Agua
Sequia WS NO-UV WS UV

Para cada tratamiento se utilizaron 6 réplicas biologicas. En total se utilizaron 24
individuos por especie estudiada.

La imposicion de los tratamientos empez6 el 24 de mayo. Se separaron los
tratamientos de riego de los tratamientos de sequia con platos de plasticos.

Factor radiacion ultravioleta

La radiacion ultravioleta se realizé con tubo de la marca Philips ULTRAVIOLET-
B, modelo TL 40W/12RS. Todas las especies de gramineas se separaron en dos
grupos, un grupo se coloc6 bajo un filtro 295 nm: MEC 8000003 -
METACRILATO SOLARIUM 3MM (Macoglass S.L., Valladolid, Espafia), permitia
que atravesara la radiacion UV (tratamiento UV) y la luz visible, el otro grupo
estaba bajo un filtro 395 nm: PCC 0100003 - POLICAR.INCOL. 3MM
COMPACTO (Macoglass S.L., Valladolid, Espafa), evitaba que atravesara la
radiacion UV (tratamiento NO-UV), por tanto, las gramineas solamente recibian
luz visible (ver figura 5). Para todos los tratamientos, se monitorearon las
gramineas hasta observar una baja del 50% del PhiPSII respecto al control.
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Figura 5: Camara de crecimiento a 15°C donde se encuentran las 3 gramineas.

Factor hidrico

Todas las especies de gramineas se separaron en dos grupos, un grupo se rego
con agua y el otro grupo se dej6 de regar desde que empez0 el experimento
hasta que finalizara el experimento.

Para las plantas de tratamiento agua, las plantas de Os se regaron cada 2 dias,
las plantas de Pp se regaron cada 3 — 4 dias y las plantas de Da se regaron cada
4 -5 dias. Se aplico fertilizante Hoagland al 50% (Hoagland y Arnon, 1950) 1 vez
a la semana, durante el experimento.

Para el tratamiento sequia, se dejaron de regar las macetas durante todo el
experimento.

Para todos los tratamientos, se monitorearon las gramineas hasta observar una
baja del 50% del PhiPSII respecto al control.

Monitorizacion de los niveles de estrés

La monitorizacion de los niveles de estrés se llevd a cabo a través de la
fluorescencia de la clorofila. La fluorescencia de la clorofila es una técnica muy
utilizada para evaluar el efecto de un estrés sobre la actividad fisiologica de la
planta (Del y Toivonen, 2003), este método estudia la funcion del fotosistema Il
(PSII) y la sensibilidad al dafio que puede sufrir por efecto de diferentes estreses
(Maxwell y Johnson, 2000).

Para establecer las condiciones de monitoreo de los niveles de estrés, se utilizd
la tasa de transporte de electrones (ETR). La ETR se utiliz6 para definir la
intensidad de luz y el tiempo necesarios para saturar los fotosistemas y poder
tomar una medida en condiciones de estado fisiol6gico estable para cada especie
y tratamiento. Para ello, se realizaron curvas de luz y de tiempo en donde se
saturd la ETR, se utilizdé un fluorimetro modulado JUNIOR-PAM (Walz GmbH,
Effeltrich, Alemania). Se midié en 6 hojas completamente expandidas por cada
especie. Posteriormente a las curvas de luz y de tiempo, se tomaron mediciones,
para cada tratamiento, que incluyeron: fluorescencia variable (Fv), fluorescencia
maxima (Fm), rendimiento del fotosistema Il (Y (I1)). Usando los parametros de la
fluorescencia variable (F\) y la fluorescencia maxima (Fm), se realizé la relacion
de Fv/Fnm.

Las curvas de luz se determinaron enganchando la fibra a la hoja de la planta,
con el fluorimetro (figura 6), se emitio diferentes intensidades de PAR desde 0 a
1500 umol de fotones m=2 s, en intervalos de 1 minuto entre cada intensidad
PAR, hasta llegar al PAR saturante. Las curvas de tiempo se determinaron,
emitiendo el PAR saturante obtenido en las curvas de luz, en intervalos de 1
minuto, hasta que la ETR saturara.
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Figura 6: Monitoreo de Pp con el fluorimetro JUNIOR-PAM.

Pigmentos fotosintéticos

Un mecanismo de defensa importante contra la radiacién UV-B es el aumento de
la produccion de flavonoides y otros compuestos fendlicos en las capas
epidérmicas de las plantas para proporcionar una proteccién solar que absorbe
los rayos UV. Esta respuesta es muy flexible y puede ocurrir en minutos u horas.
También puede ocurrir un aumento de la reflectancia en UV-B como un medio
para reflejar y, por lo tanto, proteger los tejidos vegetales de los efectos
perjudiciales de la absorcion de UV-B.

El Dualex (Force-A, Orsay, Francia) permite medir la clorofila y los polifenoles en
las hojas. El contenido en clorofila se estima, al igual que SPAD. EIl contenido en
polifenoles se estima a través de la relacion de fluorescencias de la clorofila en
el infrarrojo, excitada en la banda roja y ultravioleta del espectro (Goulas et al.,
2004). Dualex proporciona un indice NBI como relacion entre el contenido en
clorofila y flavonoides.

Se determind los parametros siguientes: NBI (indice de balance del nitrégeno),
clorofilas, flavonoides, antocianos, utilizando el Dualex (Force-A, Orsay, Francia)
en 6 hojas completamente expandidas tomadas de plantas en cada tratamiento.

Contenido hidrico relativo (CHR)

El CHR es el método mas utilizado para medir el nivel de agua en un tejido. Es
una medida del contenido de agua respecto al total de agua que este puede
almacenar, se expresa como porcentaje y permite conocer el estado hidrico de
la planta. Se relaciona con el potencial hidrico porque este y sus componentes
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(potencial de presion y de solutos) son funcion del volumen de agua del
protoplasma (Acevedo, 2003).

Para calcular el CHR, se necesitaron los pesos frescos, pesos turgentes y pesos
secos de las hojas. Para la obtencién del peso fresco, se cogié muestras de hojas
y se pesoO de inmediato. Para la obtencion del peso turgente, las hojas que se
utilizaron para la obtencion del peso fresco, se introdujeron en bolsitas de
plastico, con cierre hermético, en donde habia agua destilada y se agité para que
las hojas estuvieran completamente embebidas. Se dejé reposar las muestras de
peso turgente durante 24 horas en un frigorifico a 4°C. Para la obtencion del peso
seco, se utilizaron las hojas del peso turgente y se las introdujo en sobre de papel
gue posteriormente se guardaria en una estufa a 70°C durante 48 horas.

El contenido relativo de agua se calcul6 usando la siguiente ecuacion:

P —
CHR =21 —2 %100
Pt - Ps
Donde Ps es el peso freso, Ps el peso seco, P: el peso turgente.

Masa foliar por area (LMA)

La masa foliar por area (LMA) se define como la relacion entre la masa de la hoja
y el area de la hoja; asi siendo el inverso del area foliar especifica. EI LMA
condiciona fuertemente la fotosintesis de las hojas y la absorcion de carbono. Por
esarazoén, el LMA es un parametro clave (Bertin y Gary, 1998; Gracia et al., 1999;
Wirtz, 2000) Ademas, es un rasgo principal de la hoja que caracteriza la
adaptacién de la especie a las condiciones ambientales y sus propiedades
ecofisiolégicas (Castro-Diez et al., 2000; Green et al., 2003).

Para la determinacién del LMA se requiere estimar el area de la superficie (m?)
de cada muestra de hojas, y para ello, se cogieron muestras de hojas de cada
tratamiento por especies. Se hizo utilizé una regla como referencia y se realizaron
imagenes de las muestras. Se estimd el area foliar utilizando el programa
IMAGEJ (Rasband, 1997), el cual marcando los bordes de las hojas se obtiene
el area foliar en pixeles y a través de la referencia de 1 cm, extraido de la regla,
se puede extrapolar el area foliar en m? (Florin et al., 2015).

Ademas, para la determinacion de LMA se requiere el peso seco de las hojas,
por ello, se tomaron muestras de las hojas de cada tratamiento y de cada especie
y se secaron en una estufa a 70°C durante 48 horas.

El LMA se calculo a través de la siguiente formula:

Peso seco (g)

LMA = =
Area foliar (m?2)

16



Estadistica

Para realizar la estadistica se utilizaron 6 réplicas por cada tratamiento. En total
se utilizaron 24 individuos por especies de planta estudiada. Solamente se realiz
la estadistica en las especies que se encontraron dentro del rango de estrés
establecido (50% de PhiPSII).

Para los datos de los diferentes parametros se realizaron Test de normalidad y
homogeneidad de varianzas. Posteriormente, para los datos que tuvieron una
distribucion normal se realiz6 un ANOVA de 2 factores y un test Post-hoc
Bonferroni.

En el caso de que los datos no siguieran una distribucion normal, se realiz6 el
Test de Scheirer-Ray-Hare y un test Post-hoc Dunn.

Resultados

Para el establecimiento de las condiciones de monitoreo de los niveles de estrés
se realizaron curvas de luz, para las 3 especies, se determiné que la intensidad
de luz saturante fue de entre 625 — 820 umol de fotones m s, por lo tanto, se
establecié como luz saturante una intensidad PAR de 820 umol de fotones m2 s
1 comun para 3 especies (ver Figura 7). Respecto a las curvas de tiempo, a
intensidad de luz saturante (820 umol de fotones m s1), se determin6 que el
punto de saturacion de la ETR fue a los 4 minutos, por lo tanto, se establecié un
tiempo comun para las 3 especies de unos 5 minutos entre cada punto del
monitoreo (ver Figura 8).
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Figura 7: Curva de luz, de las tres especies estudiadas, para obtener la intensidad de PAR
saturante. Os: Oryza sativa, Pp: Poa pratensis, Da: Deschampsia antarctica.
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Figura 8: Curva de tiempo, de las tres especies estudiadas, para obtener el tiempo de saturacién
de la ETR con intensidad de PAR saturante. Os: Oryza sativa, Pp: Poa pratensis, Da:
Deschampsia antarctica.

Oryza sativa

El octavo dia exposicion a la radiacion UV-B, se midi6 todos los parametros para
Os. La radiacion UV redujo significativamente los valores de eficiencia del
fotosistema Il (p=0,0003) y los valores en la relacién de la fluorescencia variable
y maxima (p=0,0003) en Os (figura 9 y 10). Esta reduccion de la eficiencia del
fotosistema Il fue de aproximadamente de un 85% en el tratamiento WW NO-UV,
respecto al tratamiento control. En la relacion F./Fm se produjo una reduccion de
aproximadamente de 55% en el tratamiento WW UV y un 37% en el tratamiento
WS UV respecto al tratamiento control. Ademas, los tratamientos, para ambos
pardmetros no se vieron afectados por el efecto de la sequia ni por la interaccion
de ambos factores (figuras 9 y 10).
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Figura 9: Eficiencia del fotosistema Il (PhiPSII) de plantas de Os. WW NO-UV: riego sin radiacion
UV; WS NO-UV: sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacién UV; WS UV: sequia con
radiacién UV. Las letras en minusculas indican las diferencias significativas a p<0,05. NS: no
significativo.
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Figura 10: Relacion F./Fn de plantas de Os. WW NO-UV: riego sin radiacion UV; WS NO-UV:
sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacién UV; WS UV: sequia con radiacion UV. Las
letras en mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.
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La tabla 2 ensefia los pigmentos fotosintéticos de Os en los 4 tratamientos
aplicados. En el indice de balance del nitrogeno (NBI) se observé que hay
diferencias significativas entre los tratamientos de radiacion ultravioleta y los de
no ultravioleta, ademas se observo que también hay diferencias significativas en
la interaccion entre la radiacion UV y la sequia.

Para las clorofilas, se observé que hay diferencias significativas entre los 4
tratamientos aplicados. En los flavonoides también se observdé que hay
diferencias significativas en los factores agua, radiacion y en la interaccion entre
estos 2 factores. En los antocianos, se observd que entre los factores agua y
radiacion.

En las relaciones clorofila/flavonoides, clorofila/antocianos y
clorofilas/flavonoides + antocianos, se observaron que hubieron diferencias
significativas en los tratamientos con radiacion ultravioleta y lo de radiacién no
ultravioleta.

Tabla 2: Pigmentos fotosintéticos de Os en los cuatros diferentes tratamientos. Las letras en
mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.

Tratamiento Pigmentos fotosintéticos
s NBI Chl Flav Ant Chl/Flav Chl/Ant Chl/(Flav+Ant
)
31,22+7,55 25,21+3,1 0,83+0,1 0,15+0,0 31,23+7,4 164,04+38,5
WW NO-UV | ¢ 7b 3a 1b 3b 8b 26,09+5,87 b
16,91+11,3 11,5545,1 1,23+0,1 0,51+0,0 9,28+3,92
WW UV 8a la b 4ac a 21,95+9,45a | 6,49+2,76 a
WS NO-UV 46,67+7.4 38,05+1,9 0,83+0,1 0,1+0,01 46,62+7,3 385,11+62,7 41,56,32 b
3b 1lc b 9b 4b
8,82+5,83 0,89+0,1 0,36+0,1 9,51+5,37 24,21+13,95
WS UV 9,62+5,27 b a 1d 1 ac a a 6,78+3,78 a
F. hidrico NS NS p=0,003 p=0,049 NS NS NS
.Y p<0,05 p<0,05 p<0,05 p<0,05 p<0,05 p<0,05 p<0,05
L p=0,002 NS p=0,003 NS NS NS NS
Interaccién

La radiacion UV redujo significativamente los valores en el contenido hidrico
relativo (CHR) (p=0,00009) y los valores de LMA (p=0,02805). Esta reduccién de
la CHR fue de aproximadamente de un 55% respecto al control (WW NO-UV). En
el LMA se produjo una reduccion de aproximadamente de 20% en el tratamiento
WW UV vy el tratamiento WS UV respecto al control. Ademas, los tratamientos,
para ambos parametros no se vieron afectados por el efecto de la sequia ni por
la interaccion de ambos factores (figuras 11y 12).
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Figura 11: Contenido hidrico relativo (CHR) de Os. WW NO-UV: riego sin radiacion UV; WS NO-
UV: sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacion UV; WS UV: sequia con radiacion UV.
Las letras en minusculas indican las diferencias significativas a p<0,05.
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Figura 12: Masa foliar por area (LMA) de Os. WW NO-UV: riego sin radiacion UV; WS NO-UV:
sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacién UV; WS UV: sequia con radiacion UV. Las
letras en mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.
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Poa pratensis

El décimo séptimo dia exposicion a la radiacion UV-B, se midi6 todos los
parametros para Pp. El efecto de la sequia redujo significativamente los valores
de eficiencia del fotosistema Il (p=0,00034) de Pp. Esta reduccion de la eficiencia
del fotosistema Il fue de aproximadamente de un 73% en el tratamiento WS UV,
y los valores en la relacion de la fluorescencia variable y méaxima (p=0,0003). En
la relacion Fu/Fm se produjo una reduccion significativa por el efecto de la sequia
(p=0,011) y del efecto de la radiacion UV (p=0,046) en Pp. El tratamiento WS UV
presentd una reduccion de la relacion F./Fn de aproximadamente de 50%.
Ademas, los tratamientos, para ambos pardmetros no se vieron afectados por el
efecto de la interaccion de ambos factores (figuras 13y 14).

Eficiancia del fotosistema Il
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Figura 13: Eficiencia del fotosistema Il (PhiPSII) de plantas de Pp. WW NO-UV: riego sin radiacion

UV; WS NO-UV: sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacién UV; WS UV: sequia con
radiacion UV. Las letras en mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.
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Figura 14: Relacién F./Fn, de plantas de Pp. WW NO-UV: riego sin radiacién UV; WS NO-UV:
sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiaciéon UV; WS UV: sequia con radiacion UV. Las
letras en minasculas indican las diferencias significativas a p<0,05.

La tabla 3 ensefia los pigmentos fotosintéticos de Pp en los 4 tratamientos
aplicados. En el indice de balance del nitrogeno (NBI) se observé que hay
diferencias significativas entre los tratamientos de radiacion ultravioleta y los de
no ultravioleta.

Para las clorofilas, se observdé que hay diferencias significativas entre los
tratamientos de radiacidn ultravioleta y los de no ultravioleta. En los flavonoides
no se observo diferencias significativas. En los antocianos, se observé que hay
diferencias significativas entre los tratamientos de radiacién ultravioleta y los de
no ultravioleta.

En las relaciones clorofila/flavonoides, clorofila/antocianos y
clorofilas/flavonoides + antocianos, se observaron que hubieron diferencias
significativas en los tratamientos con radiacion ultravioleta y lo de radiacion no
ultravioleta.

23



Tabla 3: Pigmentos fotosintéticos de Pp en los cuatros diferentes tratamientos. Las letras en

mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.

Tratamientos Pigmentos fotosintéticos
NBI Chl Flav Ant Chi/Flav chiant | CM (Ft'f“’*A”
WW NO-UV 17,58+2,51 14,22+2,09 | 0,83+0,18 | 0,12+0,03 | 17,53+2,73 125,88+39,35 | 15,23+2,33 a
a a a a a a
12,6+4,76 b | 10,38+3,58 | 0,82+0,06 | 0,22+0,05 | 12,61+4,76 51,6+23,88b | 10,03+3,9 b
WW UV
b a b b
WS NO-UV | 16,14+6,24 | 13,67+6,22 | 0,85+0,18 | 0,16+0,07 | 16,02+6,28 21,52+70,84 13,7¢5,8 a
a a a a a a
0,92+0,11 | 0,25+0,05
WS UV 10,35+1,69 | 9,41+1,85b | a b 10,3+1,71 b | 38,76+13,02 8,05+1,54 b
b b
F. hidrico NS NS NS NS NS NS NS
F. UV p<0,005 p<0,017 NS p<0,05 p=0,006 p<0,05 p=0,002
Interaccién NS NS NS NS NS NS NS

El efecto de la sequia redujo significativamente los valores en el contenido hidrico
relativo (CHR) (p=0,00004). Esta reduccion de la CHR fue de aproximadamente
de un 70% respecto al control (WW NO-UV). Ademas, los tratamientos, para este
pardmetro no se vieron afectados por el efecto de la radiacion UV ni por la
interaccion de ambos factores.

La radiaciéon UV afecto significativamente al LMA, se produjo una reduccién de
aproximadamente de 27% en el tratamiento WW UV y el tratamiento WS UV
respecto al control. Ademas, los tratamientos, para este parametro no se vieron
afectados por el efecto de la sequia ni por la interaccion de ambos factores
(figuras 15y 16).
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Figura 15: Contenido hidrico relativo (CHR) de Pp. WW NO-UV: riego sin radiacion UV; WS NO-
UV: sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacion UV; WS UV: sequia con radiacion UV.
Las letras en minusculas indican las diferencias significativas a p<0,05
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Figura 16: Masa foliar por area (LMA) de Pp. WW NO-UV: riego sin radiacion UV; WS NO-UV:
sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacién UV; WS UV: sequia con radiacion UV. Las
letras en mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.
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Deschampsia antarctica

El vigésimo segundo dia exposicion a la radiacion UV-B, se midi6é todos los
parametros para Da. El efecto de la sequia redujo significativamente los valores
de eficiencia del fotosistema Il (p=0,0065) y los valores en la relacion de la
fluorescencia variable y maxima (p=0,0015) en Da. Esta reduccion de la eficiencia
del fotosistema Il fue de aproximadamente de un 25% respecto al control (WW
NO-UV). En la relacion F./Fm se produjo una reduccion de aproximadamente de
26% en el tratamiento WS UV respecto al control. Ademas, los tratamientos, para
ambos parametros no se vieron afectados por el efecto de la radiacién UV ni por
la interaccion de ambos factores (figuras 17 y 18).
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Figura 17: Eficiencia del fotosistema Il (PhiPSII) de plantas de Da. WW NO-UV: riego sin radiacion
UV; WS NO-UV: sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacion UV; WS UV: sequia con
radiacion UV. Las letras en mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.
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09 agua*: p=0,0015
0,8

0,7

a a

0,6

uE 0,5

FJ/

0,4
0,3
0,2
0,1

Tratamientos

HWW NO-UV mWW UV WS NO-UV mWS UV

Figura 17: Relacion F./Fn de plantas de Da. WW NO-UV: riego sin radiaciéon UV; WS NO-UV:
sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacion UV; WS UV: sequia con radiacién UV. Las
letras en mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.

La tabla 4 ensefa los pigmentos fotosintéticos de Da en los 4 tratamientos
aplicados. En el indice de balance del nitrogeno (NBI) se observé que hay
diferencias significativas entre los tratamientos de riego y sequia, también se
observd que hubo diferencias significativas en los tratamientos con radiaciéon
ultravioleta y los de no ultravioleta.

Para las clorofilas, se observdé que hay diferencias significativas entre los
tratamientos de riego y sequia. En los flavonoides y antocianos, se observé que
hay diferencias significativas entre los tratamientos de radiacion ultravioleta y los
de no ultravioleta.

En las relaciones clorofila/flavonoides, clorofila/antocianos y
clorofilas/flavonoides + antocianos, se observaron que hubieron diferencias
significativas en los tratamientos con radiacion ultravioleta y lo de radiacion no
ultravioleta.
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Tabla 4: Pigmentos fotosintéticos de Da en los cuatros diferentes tratamientos. Las letras en
mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.

Tratamientos Pigmentos fotosintéticos
NBI Chl Flav Ant Chl/Flav Chl/Ant Chl/(Flav+Ant)
WW NO-UV 29,97+1,31 | 31,57+3,8 1,02+0,1 0,11+0,01 | 27,64+16,37 | 296,38+123,25 | 24,93+14,73 b
bc a b b b b
15,58+3,15 112,48+24,88
WwW UV ac 18,63+4,25 | 1,18+0,08 | 0,27+0,02 | 15,75+3,06 a 13,8+2,7 a
a a a a
17,98+4,13 | 1,04+0,07
WS NO-UV 17,43+4,23 | b b 0,1+0,01 17,37+¢4,2 b 188,19+52,27 15,88+3,86 b
b b b
WS uv 13,53+2,65 | 16,03+4,25 | 1,17+0,08 | 0,16+0,03 | 13,53+2,65 96+25,12 a 11,83+2,31 a
a b a a a
F. hidrico p=0,049 p=0,037 NS NS NS NS NS
F. UV p=0,004 NS p=0,009 p<0,05 p=0,032 p<0,05 p=0,017
Interaccién NS NS NS NS NS NS NS

Los efectos de la sequia y la radiacion UV afectaron significativamente al
contenido hidrico relativo (p=0,00081; p=0,00558; respectivamente). Se produjo
una reduccion de CHR aproximadamente de 47% en el tratamiento WS UV.

Los valores de LMA fueron afectados por la sequia y la radiacion UV (p=0,01453;
p=0,0055; respectivamente). La reduccion de valores de LMA fueron
aproximadamente de 33% en el tratamiento WS UV.

Ademas, los tratamientos, para ambos parametros no se vieron afectados por el
efecto de la interaccion de ambos factores (figuras 19 y 20).
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Figura 19: Contenido hidrico relativo (CHR) de Da. WW NO-UV: riego sin radiacion UV; WS NO-
UV: sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacion UV; WS UV: sequia con radiacién UV.
Las letras en mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.
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Figura 20: Masa foliar por area (LMA) de Da. WW NO-UV: riego sin radiacion UV; WS NO-UV:
sequia sin radiacion UV; WW UV: riego con radiacion UV; WS UV: sequia con radiaciéon UV. Las
letras en mindsculas indican las diferencias significativas a p<0,05.

Discusion

En muchos estudios se ha observado que la radiacién UV tiene varios efectos
negativos sobre la morfologia, fisiologia, crecimiento, desarrollo y acumulacién
de biomasa (Petropoulou et al., 1995; Bassman et al., 2001; Zaller et al., 2002;
Lu et al., 2009; Bandurska et al., 2013; Chen et al., 2016).

De acuerdo con estos estudios, los resultados de Os mostraron que el PhiPSlI,
el FW/Fm, el CHR y el LMA de las plantas se redujo significativamente bajo la
radiacion UV. Ademas, en estudios de Parammal y Puthur (2017) afirman que la
exposicion de UV en Os, provoca una reduccion en el contenido de clorofilas y
un aumento de carotenoides y flavonoides, tal y como ocurre en los estudios de
Salama et al., 2011.

Los resultados para Pp muestran que los parametros de PhiPSII, Fv/Fmy CHR se
redujeron por la sequia. En cambio, los resultados de los pigmentos fotosintéticos
concuerdan con los resultados de Ervin et al. (2004), en donde se indica que un
aumento de las antocianinas es producido como prevencion del dafio en las
hojas. Ademas, un aumento de las antocianinas esta relacionado con la
exposicion a la radiacion UV (Holton y Cornish, 1995).
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En Da, se observo que la sequia reduce los valores de los pardmetros en PhiPSlI,
Fv/Fm, CHR y LMA. Ademas, los pigmentos fotosintéticos se redujeron por efectos
de la radiacion UV. Se esperaba esta observacion porgue los pigmentos se ven
afectados negativamente por la radiacion UV (Jansen et al., 1998; Vass et al.,
2005). Los pigmentos de clorofila y algunas proteinas que son componentes de
PSII se oxidan con frecuencia a través de cambios en la intensidad de la luz (Von
Wettstein et al., 1995; Chatterjee y Kundu, 2015). La luz UV- B no solo perturba
la sintesis de clorofila, también afecta la eficiencia fotosintética de PSIl (Edelman
y Mattoo, 2008).

De manera general, el PhiPSII, el CHR y el LMA se redujeron, como ocurre en
los estudios de Feng et al. (2014) y Chen et al. (2016). Ademas, se encontrd que
las reducciones en la biomasa (LMA) bajo los tratamientos combinados de sequia
y radiacion UV fueron menores, en las tres especies estudiadas, que la de los
cambios cuando los estreses se impusieron por separado, lo que sugiere que una
de las respuestas de defensa activadas por una tension podria mitigar el dafio
causado por el otro estrés.

Las respuestas de las plantas a la radiacion UV y al estrés por sequia dependen
en gran medida de la duracién y la intensidad del estrés. La radiacion UV a veces
mejora la resistencia al déficit de agua y viceversa. El aumento de la resistencia
puede surgir como resultado de la activacion de los mecanismos de tolerancia y
escape del estrés (Bandurska et al. 2013). En este estudio, los efectos tanto
anicos como combinados de la radiacion UV y el estrés por sequia disminuyeron
los parametros de fluorescencia de clorofilas, en las tres especies estudiadas.

La bibliografia indica que se ha demostrado que la radiacion UV aumenta
(Poulson et al. 2006), disminuye (Qaderi et al. 2007) o no tiene ningun efecto
sobre el contenido de clorofila (Newsham y Robinson 2009). Ademas, han
informado de la acumulacién de compuestos que absorben la radiacion UV
después de una mayor radiacion UV (Randriamanana et al. 2015). Yao et al.
(2011) creian que el potencial para acumular flavonoides totales mejoraba la
capacidad de proteccion contra la radiacion UV. Ademas, Bowker et al. (2002)
informaron que la sintesis de compuestos absorbentes de radiacion UV se
aumenta en respuesta a niveles altos de UV (tablas 2, 3y 4).

Estos resultados son coherentes con estudios similares de Hoffmann et al. (2003)
y Javadmanesh et al. (2012), en otras plantas, las cuales estan expuestas
simultdneamente tanto al aumento de UV como al déficit de agua mostraron un
incremento en los compuestos absorbentes de UV en comparacion con el
aumento de UV solo, tal y como ocurren con los resultados en Pp y Da (tablas 2,
3 y 4). Probablemente el déficit de agua modere el aumento de pigmentos
protectores de radiacion UV en Os al inducir una baja sintesis de compuestos
absorbentes de radiacion UV. Esta sintesis podria ser una de las razones de la
tolerancia a la radiaciéon UV cuando también experimenta déficit de agua.

30



Conclusioén

Segun el andlisis fisiologico que se realizd, la radiacion UV provoco efectos
negativos en Os, notando leves efectos de sequia.

Los efectos de la sequia prevalecen respecto a la radiacion UV en Pp. Esto se
debe a que esta especie estuvo mas tiempo expuesta a radiacion UV.

En Da, los efectos negativos que mas predominan se deben, en mayor medida,
al efecto de la sequia que a la exposicién con radiacién UV, a pesar de que esta
especie estuvo mas tiempo expuesta a la radiacion UV que Os y Pp.

De esta manera, este trabajo contribuye a aumentar el conocimiento de la
ecofisiologia de las gramineas polares y a comprender los procesos claves
relacionados con la tolerancia de estas gramineas a la adversidad del clima que
presenta el Artico y la Antartida, ya que en este trabajo se estudié la respuesta
frente a dos estreses diferentes a un rango de nivel estructural y de inversion de
recursos en dos grandes especialistas de clima frios (Pp y Da) y una graminea
cultivable (arroz).

Por otro lado, se requiere mas trabajo para analizar ain mas los mecanismos de
las respuestas relacionadas con el estrés por sequia y por radiaciéon UV y/o la
combinacion con otros tipos de estreses a lo largo del tiempo para determinar
como ocurren las compensaciones entre el crecimiento, las respuestas al estrés
y la inversion de recursos en la supervivencia.
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Anexo 1: Revision bibliografica para establecer la dosis de radiacion UV para las tres especies utilizadas en este estudio.

Rango Dosis
Especie (nm) Intensidad Tiempo Parametro Resultado Referencia
(Kj-m-2) expo (h/d) | (Kj-m=2.d
UV-B H
1.Tasa An. 1.An de -38%.
2.Fuga electrolitica (Fe). 2. Fe de 92% para 8kjy 183% para
0,8y 16 | 3.Fenoles foliar (Ff). 16 kj. Mohammed y
Oa 280-315 | 0.8y16 8h 4.Rendimiento. 3.Ff hasta un 32%. Tarpley (2010)
4.Rendimiento de -26% para 8 y -
55% para 16.
1.ROS. 1.Pico méx. a las 3h de expo.
2.Peroxidacion de 2. Perox de la membrana hasta un
membrana. 30%.
3.Pigmentos fotosint. 3.Pigmentos hasta un -10% a las
(a/b). 3h de expo.
4.Tasa An. 4.An no hay diferencias.
5.Enzimas antioxidantes. 5.Pico max. a las 3h de expo. .
Da 290 - 320 214 2ah 214 6.S0D, APX, POD, CATy | 6.Pico max. a las 3h de expo para Kéhler et al.
' ' PAL. SOD; ligero aumento a las 3h de (2017)
7.Hidroalcoholes, Fenoles. | expo para APX; aumento de hasta
10 veces mas para POD; aumento
ligero para CAT y pico max. a las
3h de expo para PAL.
7.Pico max. a las 3h de expo para
ambos.
1.Eficiencia fotoquimica. 1.-30% de perdida en la eficiencia
2.50D, APX; CATy fotoquimica respecto al control Erwin et al.
Pp 290-320 82,404 11h 7,49 contenido de proteinas 2.aumneto de SOD entre 30-33%; (2004)
aumento de CAT entre 37-59%




