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RESUMEN
Las gramineas perennes invernales cumplen un rol clave en los sistemas pastoriles del

Uruguay por su contribucion a la sustentabilidad productiva, siendo la regeneracion a
partir de yemas axilares un componente central de su persistencia frente al estrés
hidrico. El presente trabajo evalud el numero y el estado fisiolégico de yemas en Festuca
arundinacea y Lolium perenne bajo distintos niveles de déficit hidrico durante el verano

y el otofio 2024-2025 en el litoral norte del pais.

Se realizé un experimento a campo en la Estacién Experimental de la Facultad de
Agronomia (Salto), con tratamientos de riego y déficit hidrico moderado y severo. Se
cuantificd el numero total de yemas por macollo y se determind su estado fisioldgico
(activas, dormantes y muertas) mediante técnicas de tinciones con Tetrazolio y Evans
Blue. Para analizar la informacién recabada se ajustaron modelos lineales generales y
lineales generalizados mixtos con covariables ambientales asociadas al estrés hidrico y

térmico, y se implementaron tests ANOVA y pruebas de comparacion de medias.

Los resultados evidenciaron que el numero total y el estado fisiolégico de las yemas
estuvieron determinados por la interaccion entre la especie, la estacion del afo, el
tratamiento hidrico y el momento de evaluacion. Festuca arundinacea presenté un
banco de yemas mas abundante y estable, especialmente durante el otofio, mientras
que Lolium perenne mostré una mayor sensibilidad al estrés estival, evidenciada
principalmente en un aumento en la proporcion de yemas dormantes. El déficit hidrico
se asocid principalmente con un aumento de la dormancia, mientras que las
temperaturas supradptimas favorecieron la activacion de yemas, sin incrementos

marcados en la mortalidad.

El estudio concluye que la persistencia de estas gramineas perennes en ambientes con
déficit hidrico y estrés térmico depende mas de la capacidad de regular el estado
fisiolégico del banco de yemas que de su tamafo. Festuca arundinacea presenta
estrategias morfofisioldgicas intrinsecas que le confieren mayor estabilidad y capacidad
de recuperacion frente al estrés, mientras que Lolium perenne muestra una menor
persistencia bajo estas condiciones. Estos resultados confirman las hipotesis
planteadas y destacan el banco de yemas como un indicador clave para el manejo y la
seleccion de especies forrajeras en sistemas pastoriles sometidos a condiciones

climaticas restrictivas.

Palabras clave: Festuca arundinacea, Lolium perenne, persistencia, yemas,

estrés hidrico
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ABSTRACT
Winter perennial grasses play a key role in Uruguayan pasture systems due to their

contribution to productive sustainability, with regeneration from axillary buds being a
central component of their persistence under water stress. This study evaluated the
number and physiological state of buds in tall fescue (Festuca arundinacea) and
perennial ryegrass (Lolium perenne) under different levels of water deficit during the

summer and autumn of 2024—-2025 in the northern coastal region of the country.

A field experiment was conducted at the Experimental Station of the Faculty of Agronomy
(Salto), with treatments of irrigation and moderate and severe water deficit. The total
number of buds per tiller was quantified, and their physiological state (active, dormant,
and dead) was determined using tetrazolium and Evans Blue staining techniques. To
analyze the collected data, general linear and generalized linear mixed models were
fitted with environmental covariates associated with water and heat stress, and ANOVA

tests and mean comparison tests were implemented.

The results showed that the total number and physiological state of the buds were
determined by the interaction between species, season, water treatment, and time of
evaluation. Tall fescue (Festuca arundinacea) presented a more abundant and stable
bud bank, especially during autumn, while perennial ryegrass (Lolium perenne) showed
greater sensitivity to summer stress, evidenced mainly by an increase in the proportion
of dormant buds. Water deficit was primarily associated with increased dormancy, while

supraoptimal temperatures favored bud activation, without marked increases in mortality.

The study concludes that the persistence of these perennial grasses in environments
with water deficit and heat stress depends more on their ability to regulate the
physiological state of their bud bank than on its size. Tall fescue (Festuca arundinacea)
exhibits intrinsic morphophysiological strategies that confer greater stability and recovery
capacity under stress, while perennial ryegrass (Lolium perenne) shows less persistence
under these conditions. These results confirm the hypotheses and highlight the bud bank
as a key indicator for the management and selection of forage species in pasture

systems subjected to restrictive climatic conditions.

Keywords: Tall fescue (Festuca arundinacea), perennial ryegrass (Lolium perenne),

persistence, buds, water stress
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1 INTRODUCCION

En los sistemas pastoriles del Uruguay, las gramineas perennes invernales

desempefian un papel fundamental en la sustentabilidad de la produccién, ya que
permiten sostener la oferta de forraje y mantener la cobertura del suelo a lo largo del
tiempo. Ademas, contribuyen a mejorar las propiedades fisicas y quimicas del suelo,

favoreciendo la retencion de agua y nutrientes.

Sin embargo, la persistencia de estas especies se encuentra condicionada por
factores ambientales, particularmente en regiones como el litoral norte del pais, donde
el periodo estival se caracteriza por la ocurrencia de déficit hidrico en combinacion con
temperaturas supradptimas. Estas condiciones limitan el crecimiento de las plantas y

pueden comprometer su supervivencia y capacidad de recuperacion.

En este contexto, la persistencia de las gramineas perennes depende en gran
medida de la dinamica de los macollos y del banco de yemas, los cuales constituyen la
base para la regeneracién de nuevos brotes luego de eventos de estrés ambiental o
defoliacion (Carambula, 2002). La supervivencia y la capacidad de activacion de estas
yemas resultan clave en situaciones donde el crecimiento activo se ve restringido, como

ocurre bajo condiciones de déficit hidrico.

En particular, en ambientes donde el verano combina estrés hidrico y térmico, la
supervivencia estival de los macollos adquiere un papel central en la persistencia y
productividad de estas especies (Hannaway et al., 2009). En este sentido, el estado
fisiolégico de las yemas puede constituir un indicador relevante de la capacidad de las
plantas para enfrentar condiciones ambientales limitantes y retomar el crecimiento

cuando estas se revierten.

A pesar de su importancia, la informacion disponible sobre la viabilidad y el
estado fisioldgico de las yemas en gramineas perennes templadas bajo condiciones de
estrés hidrico y térmico es limitada, particularmente en ambientes como el litoral norte

del Uruguay.

En este marco, el objetivo de este trabajo fue evaluar la viabilidad de las yemas
como indicador de persistencia en dos gramineas perennes invernales, Festuca
arundinacea y Lolium perenne, bajo condiciones de déficit hidrico y sin déficit, durante

verano y otofio.



12

2 REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1 GRAMINEAS PERENNES INVERNALES

Una mayor persistencia de las pasturas perennes se asocia con mayor
sustentabilidad en los sistemas de produccién, bajando los costos de produccién
(Chilibroste et al., 2010), y manteniendo el suelo cubierto durante todo el afo,
reduciendo la probabilidad de erosién (Formoso, 2010). Su utilizacion mejora las
propiedades fisicas (McCallum et al., 2004) y quimicas del suelo (Formoso, 2010)
favoreciendo su fertilidad y capacidad de retencién de agua y nutrientes. Las gramineas

perennes son alternativas eficientes y estables en comparacién a especies anuales.

2.2 FESTUCA ARUNDINACEA

2.2.1 Aspectos generales

Festuca arundinacea es una de las gramineas perennes mas utilizadas en la
region, constituyendo un componente fundamental en la mayoria de las pasturas
sembradas (Formoso, 2010; Lattanzi, 2024). Es una especie perenne e invernal, cuyo
habito de crecimiento es cespitoso con presencia de rizomas. Presenta una buena
adaptacion a suelos pesados vy fértiles, asi como a aquellos con elevada humedad, y
muestra tolerancia tanto a suelos acidos como alcalinos (Carambula, 2002). Dado que
tiene gran adaptabilidad en cuanto a condiciones climaticas y edaficas, Festuca
Arundinacea se considera una especie estratégica para la conformacién y estabilidad
de pasturas en la region. Asimismo, la especie presenta una gran capacidad de producir
forraje desde comienzos del otofio y hacia el final del invierno (Carambula, 1977) con
un valor nutritivo potencialmente alto (Callow et al., 2003), lo que le confiere un amplio
rango de adaptabilidad y posibilidades de uso (Hannaway et al., 2009), siendo

predominante en los sistemas ganaderos y lecheros de Uruguay (Formoso, 2010).

2.2.2 Tipos de cultivares

Festuca arundinacea presenta cultivares de origenes mediterraneos vy
continentales (Hannaway et al., 2009), que difieren en su origen y en la distribucién
estacional de la produccion de forraje. Los cultivares mediterraneos, presentan un buen
potencial de crecimiento en otofio e invierno y tienden a entrar en latencia durante el
verano, lo que les confiere una mayor tolerancia a condiciones de sequia (Formoso,
2010). Estos cultivares se caracterizan por tener hojas mas estrechas que las de los
genotipos continentales (Hopkins et al., 2009). Por su parte, los cultivares continentales,

muestran un mayor crecimiento en primavera y verano, poseen un sistema radicular
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mas desarrollado (Garwood & Sinclair, 1979) y no entran en latencia durante el verano
(Hopkins et al., 2009), lo que les permite aprovechar el agua disponible tanto de
precipitaciones estacionales como del perfil del suelo para sostener la produccion de
forraje a lo largo de todo el afio. Considerando el régimen de precipitaciones de
Uruguay, los cultivares mas adaptados al pais son aquellos de tipo continental (Ayala et
al., 2010).

2.2.3 Adaptacion a ambientes especificos

En regiones templadas y subtropicales, el déficit hidrico estival constituye una
de las principales limitantes para la supervivencia de las gramineas perennes
(Langworthy et al., 2019). Festuca arundinacea presenta una amplia adaptacion, desde
ambientes templado-frios hasta subtropicales, tolerando mejor las restricciones hidricas
y las temperaturas supradptimas que especies mas sensibles como Lolium perenne
(Easton et al., 1994; Lattanzi & Wade, 2007). Su rango 6ptimo de crecimiento se situa
entre 20 y 25 °C (Milne, 2009), con moderada resistencia a la sequia (Garcia-Favre,
2003) y baja susceptibilidad a heladas (Carambula, 2002; Langer, 1981), lo que les
confiere una alta adaptabilidad a las condiciones climaticas de Uruguay (Formoso,
2010).

2.2.4 Persistencia

La persistencia puede verse comprometida por distintos factores de estrés, tanto
bidticos como abidticos (Milne, 2009). Entre ellos, el estrés hidrico suele ser uno de los
mas determinantes. Si bien esta especie posee un sistema radicular profundo que le
confiere cierta tolerancia a la sequia (Langer, 1981), esta caracteristica por si sola no
garantiza su persistencia en el largo plazo. En este sentido, resulta fundamental
promover el desarrollo y mantenimiento de un sistema radicular activo y funcional,

especialmente desde fines de invierno y durante la primavera.

Durante la primavera tardia y el verano, la especie suele presentar una
disminucion en la densidad de macollos, lo que repercute directamente sobre su
productividad y persistencia. Esta reduccion se asocia principalmente al estrés térmico
y a las elevadas tasas de evapotranspiracion que superan habitualmente las
precipitaciones, generando un déficit hidrico en el suelo que afecta negativamente la
persistencia (Easton et al., 1994; Milne, 2009), disminuyendo la tasa de aparicioén de
nuevos macollos y aumentan la mortalidad de los existentes. Diversos estudios han
reportado este comportamiento tanto en ambientes templados como subtropicales, lo
que evidencia la sensibilidad de la especie frente a condiciones estivales adversas
(Jauregui et al., 2017; Lattanzi & Wade, 2007; Lowe et al., 1999).
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2.2.5 Adaptaciones fisiologicas frente al estrés abiotico

Las plantas forrajeras enfrentan diversos factores de estrés abidtico que
condicionan su crecimiento y persistencia. Entre ellos, el déficit hidrico y las
temperaturas elevadas son los mas relevantes, generando respuestas fisiolégicas

adaptativas que permiten mitigar sus efectos (Chapman et al., 2011; Lattanzi, 2024).

2.2.6 Estrés hidrico y su interaccion con temperaturas supradptimas

La baja disponibilidad de agua constituye uno de los principales factores que
limitan el crecimiento y la productividad de las pasturas templadas (Chapman et al.,
2011; Peterson et al., 1992; Thomas, 1984). A medida que disminuye el contenido de
agua en el suelo, las plantas reducen su capacidad de transpiracion, lo que limita su
habilidad para regular la temperatura foliar bajo condiciones de alta radiacién solar. Esta
situacion incrementa el estrés térmico y puede derivar en un aumento de la mortalidad
de macollos (Lattanzi, 2024).

2.2.7 Estrés por déficit hidrico: mecanismos adaptativos

Festuca arundinacea, debido a su caracter de especie “templada calida” (Lee et
al., 2013), presenta una elevada tolerancia a la sequia, superior a la de Lolium perenne
(Boschma & Scott, 2000; Nie et al., 2008). Entre los mecanismos adaptativos que
permiten mitigar la pérdida de agua se encuentra el enrollamiento de las hojas, el cual
contribuye a reducir la superficie expuesta y a generar un microclima con mayor
humedad relativa en el interior del dosel (Johns, 1978), asi como el desarrollo de un
sistema radicular profundo que favorece la exploracién de agua en el perfil del suelo
(Langer, 1981). Asimismo, se han reportado respuestas fisiolégicas como el ajuste
osmotico, asociado a la acumulacion de solutos que permiten mantener la turgencia
celular bajo condiciones de déficit hidrico (Chaves et al., 2003; Volaire et al., 1998).
Estas caracteristicas le otorgan ventajas comparativas en ambientes donde los periodos

de restriccion hidrica son frecuentes.

2.2.8 Implicancias sobre la persistencia y dinamica de macollaje

El mantenimiento de una alta densidad de macollos, especialmente durante la
primavera, es un factor determinante para la persistencia de las pasturas perennes
(Edwards & Chapman, 2011). En este sentido, los genotipos continentales de Festuca
arundinacea muestran la capacidad de mantener el crecimiento durante el verano, lo
que les permite competir de forma mas efectiva con malezas estivales que suelen

contribuir al proceso de degradacion de las pasturas (Callow et al., 2003).
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2.3 LOLIUM PERENNE

2.3.1 Aspectos generales

Lolium perenne es una graminea de ciclo de produccion invernal, de habito
cespitoso, originaria de Europa y del norte de Africa. Se adapta principalmente a
regiones de clima templado y humedo, donde encuentra condiciones favorables para su
desarrollo. Su crecimiento optimo se alcanza en suelos fértiles y bien drenados, su
productividad se ve reducida bajo condiciones de sequia (Carambula, 2002). Su
adaptabilidad en estas condiciones refleja que es una especie de alto potencial
productivo, aunque su dependencia de buenas condiciones hidricas limita su uso en

regiones mas secas y con temperaturas supradptimas.

2.3.2 Adaptacion a ambientes especificos

Las condiciones climaticas del verano en Uruguay no resultan favorables para el
desarrollo de esta especie (Carambula, 2002), debido a las elevadas temperaturas y la
limitada disponibilidad hidrica. Estas condiciones reducen significativamente su tasa de
crecimiento y condicionan su produccién posterior. Ademas, la especie tiende a
comportarse como bianual, mostrando una buena produccién durante el primer afio y
una marcada disminucion o desaparicién en el segundo (Garcia-Favre, 2003). Como
consecuencia, Lolium perenne presenta dificultades para mantener su persistencia bajo
las condiciones estivales de Uruguay, lo que limita la estabilidad productiva de las

pasturas que la incluyen.

El Lolium perenne presenta buena capacidad de crecimiento y establecimiento
bajo condiciones templadas. La especie presenta crecimiento a partir de temperaturas
cercanas a los 5 °C, con un rango 6ptimo entre 18 °C y 20 °C (Muslera & Ratera, 1991),
aunque su desarrollo se ve limitado cuando las temperaturas superan los 30 °C
(Langworthy et al., 2018). Posee rapida implantacién (Garcia-Favre, 2003). Presenta
una alta capacidad de macollar, pudiendo generar un gran numero de macollos y

contribuir a la persistencia de la pastura (Carambula, 2002)

2.3.3 Persistencia

La capacidad de persistencia del Lolium perenne varia segun el cultivar, la
intensidad de pastoreo y las condiciones climaticas a las que se encuentra expuesto
(Langworthy et al., 2019). La principal limitante a su expansion hacia nuestra regién ha
sido la poca persistencia debido a las altas temperaturas estivales y déficits hidricos
frecuentes (Gutiérrez et al.,, 2023). Otra de las limitantes observadas es el

comportamiento sanitario, observandose una alta susceptibilidad a royas y manchas
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foliares, lo que representa otra restriccion importante para su utilizacion sostenida en

sistemas pastoriles (Gutiérrez et al., 2023).

2.3.4 Latencia estival

El Lolium perenne no presenta latencia estival (Garcia-Favre, 2003), lo que
condiciona su desempefio durante los meses calidos. Durante el verano, la planta
reduce drasticamente su crecimiento y prioriza la conservacion de energia para
sobrevivir al estrés hidrico (Laude, 1953). Como consecuencia, al inicio del otofio
presenta tasas de crecimiento inferiores respecto a otras especies perennes mas
adaptadas (Garcia-Favre, 2003). Esta combinacion de ausencia de latencia y limitada
capacidad de recuperacion restringe su persistencia y productividad en regiones con

veranos calidos y secos, como ocurre en Uruguay.

2.3.5 Adaptaciones fisiologicas frente al estrés abiotico

Lolium perenne presenta adaptaciones fisiolégicas que determinan su respuesta
y capacidad de supervivencia frente al déficit hidrico estival. Al sur de Francia, se llevo
a cabo un experimento donde se evaluod la sobrevivencia de Lolium perenne frente a un
déficit hidrico estival durante 80 dias. Las caracteristicas mas fuertemente asociadas
con una mayor supervivencia fueron: (a) un sistema radicular profundo y una mayor
absorcion de agua en profundidad; (b) bajos potenciales hidricos y osmoticos en las
laminas supervivientes, es decir, una mejor tolerancia a la deshidratacion (Volaire,
Thomas, & Lelievre, 1998). Estos resultados evidencian que la persistencia de la
especie bajo condiciones de estrés hidrico depende en gran medida de su capacidad
para mantener la funcionalidad del tejido foliar y acceder a fuentes de agua profundas,
lo que constituye un mecanismo clave para su adaptacién en regiones con veranos

calidos y secos.

2.4 GENERALIDADES DE YEMAS Y MACOLLOS

2.4.1 Macollos

El macollo constituye la unidad morfolégica basica de las gramineas y se origina
a partir de la yema situada en la axila de cada hoja del macollo ontogenéticamente
anterior, donde comienzan a diferenciarse sucesivamente los fitbmeros compuestos por
hoja, nudo, entrenudo y meristemas axilar e intercalar (Briske, como se cita en Colabelli
et al., 1998; Skinner & Nelson, 1994). La existencia de un macollo comienza en la yema
en cada axila en la base de la hoja (Skinner & Nelson, 1994) iniciando asi la formacion
de brotes laterales que sostienen el crecimiento vegetativo y la regeneracion de la

planta.
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El desarrollo y activacion de yemas axilares resultan esenciales porque
determinan la dinamica de macollaje, proceso mediante el cual la planta recompone su
area foliar tras la defoliacién, mantiene la cobertura del suelo y mejora su capacidad
competitiva frente a malezas (Jewiss, 1972). En este sentido, la cantidad y supervivencia
de macollos condicionan en gran medida la persistencia y el rendimiento de la pastura
(Lemaire & Chapman, 1996).

En sintesis, la interaccion entre yemas axilares y macollos define la arquitectura,
la productividad y la resiliencia de las gramineas forrajeras, constituyendo un
componente central para su recuperacién frente al manejo y a las variaciones

ambientales.

A partir de esta unidad estructural, la dinamica de crecimiento y persistencia de
las gramineas forrajeras se explica mediante un conjunto de componentes
morfogénicos, tales como la tasa de aparicion foliar, la tasa de elongacién foliar y la
duracién de vida de las hojas. Estos procesos determinan componentes estructurales
del macollo y del dosel, como el numero de hojas vivas por macollo, el tamafio foliar y
la densidad de puntos de crecimiento, constituyendo la base para analizar la respuesta
de la pastura frente a las condiciones ambientales y de manejo (Chapman & Lemaire,
1993).

2.4.2 Tasa de aparicion foliar y filocron

La tasa de aparicion foliar (TAF) expresa el numero de hojas que se desarrollan
por unidad de tiempo y actia como una escala temporal clave para analizar la
morfogénesis de las gramineas (Lemaire & Agnusdei, 2000). Cualquier modificacion en
la TAF, ya sea por cambios en la temperatura o en la calidad espectral de la luz,
repercute sobre el tamafo final de la hoja, el nimero maximo de hojas por macollo y la
densidad de macollos del sistema (Lemaire, 2001). Ademas, en gramineas templadas,
la TAF se encuentra fuertemente regulada por la temperatura del aire, mostrando
incrementos dentro del rango 6ptimo y una prolongacién del filocrén cuando las
temperaturas se ubican por encima o por debajo del mismo (Frank & Bauer, 1995; Kirby,
1995; Wilhelm & McMaster, 1995). La variacion en la TAF, principalmente modulada por
factores ambientales como la temperatura y la calidad de la luz, determina procesos
morfofisioldgicos centrales que influyen en la estructura y dinamica de la planta,

impactando asi en su capacidad de crecimiento y produccion.

El filocron se define como el intervalo de tiempo que transcurre entre la aparicion

de dos hojas sucesivas en un macollo (Rickman & Klepper, 1995; Wilhelm & McMaster,



18

1995). Este proceso cumple un rol estratégico en la adaptacién morfolégica de las
gramineas a la defoliacion, ya que determina la dinamica de aparicion foliar y, en
consecuencia, permite definir el momento, la intensidad y la frecuencia con que puede
realizarse la defoliacion (Bohomme, como se cita en Ferri et al., 2008; Lemaire, 2001).
Durante cada filocrén, la planta incorpora un nuevo fitdmero al tallo, unidad fundamental
del desarrollo y crecimiento en las gramineas (Wilhelm & McMaster, 1995). Segun la
sintesis presentada por Colabelli et al. (1998), Festuca arundinacea presenta un filocréon
cercano a los 220 °C-dia por hoja, lo que evidencia una menor velocidad de aparicién
foliar y un crecimiento mas lento. En contraste, Lolium perenne presenta valores
préximos a 110 °C-dia por hoja, indicando una aparicion foliar mas rapida y una mayor
capacidad de renovacion del dosel. Estas diferencias morfogénicas influyen
directamente en la dinamica de recuperacion post-defoliacion y justifican la necesidad

de estrategias de manejo diferenciadas entre ambas especies.

2.4.3 Vida media foliar

La vida media foliar es el periodo durante el cual una hoja permanece activa y
verde antes de iniciar la senescencia, y constituye un rasgo clave para la acumulacién
de biomasa por macollo (Lemaire & Agnusdei, 2000). Este parametro determina el
numero maximo de hojas vivas por macollo, relativamente constante y de base genética:
aproximadamente 3-3,5 hojas en Lolium perenne (Davies, 1977) y 2,5 en Festuca
arundinacea (Lemaire & Chapman, 1996). Dado su vinculo con la tasa de aparicién
foliar, especies con mayor vida media foliar y menor tasa de aparicién, como Festuca
arundinacea, tienden a acumular hojas mas largas y numerosas, expresando un mayor
potencial de rendimiento (Lemaire, 1999; Lemaire & Agnusdei, 2000). En conjunto, la
vida media foliar regula la estructura del macollo y condiciona el rendimiento maximo de

las especies forrajeras.

2.4.4 Yemas axilares

Las yemas axilares constituyen estructuras meristematicas ubicadas en la axila
de cada hoja, donde ésta se une al tallo, y funcionan como el punto de partida para la
formacion de nuevos brotes laterales. En las gramineas perennes, cada fitbmero
contiene una de estas yemas, que posee el potencial de originar un nuevo macollo, por
lo que representan la base del macollaje y de la multiplicacion vegetativa de la planta
(Briske, 1991), fundamental para la persistencia de pasturas. La activacion o
permanencia en latencia de estas yemas depende tanto de factores fisioldgicos, como

la dominancia apical y la disponibilidad de carbohidratos, como de condiciones
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ambientales relacionadas con la luz, la temperatura y la disponibilidad hidrica (Lemaire
& Chapman, 1996).

2.4.5 Activacion y supervivencia de yemas axilares

Bajo situaciones de estrés, como defoliaciones severas, sombra o sequia,
muchas yemas entran en estado de dormancia o mueren, reduciendo la capacidad de
emitir nuevos macollos y comprometiendo la recuperacién del dosel (Matthew et al.,
2000). En contraste, bajo condiciones favorables estas yemas se activan, permitiendo
sostener una densidad adecuada de macollos, aspecto clave para mantener la
productividad y la longevidad de la pastura. Las yemas axilares son componentes
estructurales esenciales en las gramineas, ya que determinan su capacidad de
crecimiento lateral, regulan la dinamica de renovacion de macollos y definen la

persistencia de los sistemas pastoreados a lo largo del tiempo (Colabelli et al., 1998).

25 CLIMA

Uruguay se ubica entre los 30° y 35° de latitud sur, dentro de una zona
subtropical templada (Castafio et al., 2011). La temperatura media anual es de
aproximadamente 17,7 °C, con valores que varian desde cerca de 16,6 °C en la costa
sur hasta alrededor de 19,8 °C en el noroeste del pais. Las temperaturas extremas
medias del aire aumentan progresivamente de sur a norte, con diferencias cercanas a
5 °C en las maximas y 4 °C en las minimas, siendo la region noroeste (Artigas, Salto y
Paysandu) la mas calida (Castafio et al., 2011). Esta variacion térmica interna
condiciona el comportamiento de las especies forrajeras, ya que las temperaturas mas

elevadas del norte pueden resultar limitantes para el crecimiento de especies templadas.

El clima uruguayo presenta frecuentes déficits hidricos estivales, intensificados
por altas tasas de evapotranspiracion (Boggiano et al., 2014). Las precipitaciones
muestran una marcada variabilidad interanual, con promedios anuales entre 1200 y
1600 mm, siendo menores en el suroeste (Colonia) y mayores en el noreste del pais
(Rivera y Artigas) (Castano et al., 2011). Esta variabilidad, junto con los déficits hidricos
de verano, condiciona la productividad y persistencia de las pasturas templadas
(Castano et al., 2011)

Si bien a escala anual el balance hidrico en Uruguay suele ser positivo, dado
que las precipitaciones superan la evaporacion, durante el periodo estival esta relacion
se invierte. En esta estacion, la evaporacion excede las precipitaciones, generando un
déficit hidrico estacional que reduce la disponibilidad de agua en el suelo y condiciona

el crecimiento de las pasturas (Barreiro et al., 2020). Estas condiciones de restriccion
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hidrica, frecuentemente asociadas a elevadas temperaturas, constituyen un escenario
de estrés particularmente relevante para las gramineas forrajeras templadas, afectando

su crecimiento, persistencia y capacidad de recuperacion.

2.6 RESPUESTA DEL MACOLLAJE AL ESTRES HIiDRICO Y TERMICO

2.6.1 Estrés hidrico

El estrés hidrico reduce la tasa de macollaje y la cantidad de yemas vivas en un
macollo. En condiciones de déficit hidrico, la elongacién celular es mas afectada que la
division celular, lo que disminuye el tamafo de las hojas y afecta negativamente la
capacidad de la planta para generar nuevos brotes (Turner & Begg, 1978). Asimismo,
las plantas modifican su patron de crecimiento como mecanismo de adaptacion,
priorizando el desarrollo del sistema radicular en detrimento de la parte aérea, lo que
reduce la produccién foliar y, en consecuencia, la disponibilidad de asimilados para el
crecimiento de nuevos macollos (Chaves et al., 2003). En conjunto, estos procesos
limitan el desarrollo vegetativo, comprometen la renovacién de macollos y reducen la

persistencia y el potencial productivo de la pastura.

2.6.2 Estrés por temperaturas supradptimas

El estrés por temperaturas supradptimas afecta significativamente el desempeno
fisiolégico y productivo de las plantas, deteriorando su fisiologia, metabolismo y
productividad, en funcién de la duracién y severidad del estrés (Loka et al., 2019; Porter
& Semenov, 2005). En gramineas forrajeras, las altas temperaturas alteran la formacién
de macollos, aceleran la senescencia foliar y reducen el crecimiento vegetativo al
priorizarse la supervivencia (Thomas et al., 1980). En condiciones extremas, la
disminucion de la capacidad fotosintética limita la produccién foliar y la formacién de
nuevos macollos (Tumer & Begg, 1978), reduciendo el rebrote, la generacion de yemas

Y, €n consecuencia, la persistencia y productividad de las pasturas.

2.7 METODOLOGIAS DE TINCION PARA LA EVALUACION DE LA
VIABILIDAD DE YEMAS

2.7.1 Tetrazolio

El uso de cloruro de trifenil tetrazolio (TTC) es una metodologia ampliamente
utilizada para evaluar la viabilidad de meristemas en gramineas perennes, debido a su
capacidad para detectar respiracion celular. En el estudio de Busso et al. (1989), el TTC
fue el método principal para estimar la proporcion de yemas axilares metabolicamente
activas en Agropyron desertorum y A. spicatum bajo condiciones de sequia y

defoliacion. Los autores incubaron longitudinalmente las bases de los tallos en una
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solucion tampdn con TTC a 30 °C durante 15 h, observando que las yemas vivas
reducian el reactivo y mostraban una coloraciéon rojiza, mientras que aquellas sin
respiracion detectable permanecian incoloras. Segun Busso et al. (1989), la tincion con
TTC permitié diferenciar con precision las yemas activas de aquellas en estado de
dormancia profunda, constituyendo un indicador robusto del potencial de rebrote a corto

plazo de las plantas sometidas a estrés.

Otro uso del cloruro de trifenil tetrazolio (TTC) ha sido la evaluacion de la
viabilidad de semillas en el control de calidad de lotes. En el estudio realizado por Ruiz
(2009) en cebadilla chaquena, la prueba de tetrazolio se empled para estimar la
viabilidad fisiolégica de los embriones, basandose en la reduccion del TTC por la
actividad de enzimas deshidrogenasas en tejidos vivos, o que genera una coloraciéon
roja en el embrion de semillas viables. Los resultados obtenidos mostraron una alta
correspondencia con los ensayos de germinacién, validando al tetrazolio como una
herramienta rapida y confiable para la determinacién de viabilidad en gramineas
forrajeras (Ruiz, 2009).

2.7.2 Evans Blue

Dado que el TTC unicamente detecta yemas con actividad respiratoria en curso,
Busso et al. (1989) incorpord la tincién con Evans Blue como método complementario
para discriminar entre yemas muertas y yemas dormantes pero viables. El colorante
Evans Blue permite estudiar la permeabilidad de la membrana celular (Hamer et al.,
2002) sin penetrar las membranas intactas (Gaff & Okong'O-Ogola, 1971); por lo tanto,
la presencia de tincién azul intensa indica pérdida de integridad celular y, en
consecuencia, muerte tisular. En su trabajo, Busso et al. (1989) aplicaron Evans Blue al
material que no habia tefido con TTC, demostrando que muchas yemas sin respiracion
aparente no estaban muertas, sino vivas, pero en estado de dormancia, lo que habria
llevado a sobreestimar la mortalidad si solo se hubiera usado TTC. Esta combinacién
metodolégica permitié refinar la estimacion de la viabilidad de las yemas y comprender

mejor los efectos acumulativos de la sequia y la defoliacion en la capacidad de rebrote.
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3 OBJETIVOS

3.1 OBJETIVO GENERAL

Analizar el efecto combinado del déficit hidrico y de temperaturas supradptimas
sobre el numero y el estado fisiologico de las yemas de Festuca arundinacea y Lolium

perenne.

3.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

1. Conocer el numero de yemas por macollo y definir el estado de las yemas (viva,
dormante o muerta) en las dos especies.

2. Analizar como el déficit hidrico en combinacién con temperaturas supradptimas
impacta en el numero de yemas activas, dormantes y muertas post-estrés de

Festuca arundinacea y Lolium perenne.
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4 HIPOTESIS

HIPOTESIS 1

El numero de yemas por macollo se vera afectado por la especie, la estacion del

afio (otofo y verano) y el momento de medicién dentro de cada estacion.

411

Predicciones

El banco de yemas es mayor en Lolium perenne que en Festuca arundinacea.
En verano Festuca arundinacea presenta menor numero de yemas por macollo
en comparaciéon con otono.

Para cada estacion, el numero de yemas por macollo varia segun el momento

de medicion.

4.2 HIPOTESIS 2

El estado de las yemas (activa, dormante o muerta) estara determinado por la

especie, el déficit hidrico y dias con temperaturas supradptimas.

4.2.1

Predicciones

Un déficit hidrico superior afectara en mayor medida al niumero de yemas
dormantes de Lolium perenne en comparacion con Festuca arundinacea.

A mayor déficit hidrico acumulado, mayor nimero de yemas dormantes.

En el otofio habra menos yemas dormantes en Festuca arundinacea que en

verano.
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5 MATERIALES Y METODOS

5.1 CONDICIONES EXPERIMENTALES GENERALES

5.1.1 Ubicacion y periodo experimental

El experimento se realizé en la Estacion Experimental de la Facultad de
Agronomia en Salto (EEFAS), ubicada en la ruta 31 km 21,5. (31°22'317" S, 57°42'54"
O, altitud 78 msnm). El periodo experimental abarcé desde noviembre de 2024 hasta

junio de 2025, incluyendo evaluaciones durante las estaciones de verano y otofio.

5.1.2 Suelo

El suelo predominante es un Brunosol Eutrico Tipico, de color pardo a pardo
oscuro, textura franco arcillo-limosa, alta fertilidad y drenaje moderadamente bueno. El
ambiente presenta lomadas suaves con valles concavos y suelos asociados como
Vertisoles y Litosoles, con uso pastoril-agricola y aptitud agricola limitada. Corresponde
al grupo CONEAT 12.11, con un IP de 162 (Ministerio de Ganaderia, Agricultura y Pesca
[MGAP], s.f.). Perteneciente a la Unidad Itapebi-Tres Arboles con 60 cm de profundidad
(MGAP, s.f.).

5.1.3 Manejo del ensayo

La siembra del ensayo se realizé el 26 de junio de 2024, utilizando una densidad
de siembra de 18 kg ha™ para Festuca arundinacea y 20 kg ha™" para Lolium perenne.
La implantacion se llevé a cabo mediante siembra en linea, con una distancia entre
hileras de 0,16 m, empleando una sembradora experimental de chorrillo. Los cultivares

utilizados fueron Festuca arundinacea cv. Rizar y Lolium perenne cv. Virazén.

Previo a la siembra, se realiz6 una fertilizacién de base con 200 kg ha™" de P,05
y 150 kg ha™ de K,O, asegurando condiciones sin limitantes nutricionales. Durante el
ciclo del cultivo se efectuaron dos cortes, aplicandose 150 kg ha™ de urea por corte

como fertilizacion nitrogenada.
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5.2 METODOLOGIA EXPERIMENTAL

5.2.1 Tratamientos y disefio experimental

El experimento se llevd a cabo bajo un disefio completamente aleatorizado,
utilizando parcelas rectangulares de 4 m de largo por 1 m de ancho como unidades
experimentales. Se trabajo con las especies Festuca arundinacea y Lolium perenne bajo
condiciones de déficit hidrico. Las parcelas fueron asignadas aleatoriamente a los
tratamientos bajo condiciones ambientales y edaficas homogéneas. El numero de
parcelas varié segun la estacién, utilizandose 18 parcelas en verano y 6 en otofio, donde

solo se evalud Festuca arundinacea, configurando un disefo factorial incompleto.

Los tratamientos fueron los siguientes: un tratamiento control (T1) sin limitantes
hidricas, un tratamiento con un déficit hidrico moderado (T2) hasta alcanzar un 30% de
senescencia foliar y, por ultimo, un tratamiento con déficit hidrico severo (T3) hasta
lograr un 70% de senescencia foliar. Durante el verano se aplicaron tres tratamientos
(T1, T2 y T3) en Festuca arundinacea y Lolium perenne, con un disefio de tres
repeticiones por tratamiento: tres parcelas asignadas a T1, tres a T2 y tres a T3. En
cada parcela se cosecharon cinco macollos, lo que resulté en un total de 45

observaciones por especie en esta estacion.

El suministro de agua se proporcionara a través de riego por goteo (NETAFIM)
autocompensantes, con un caudal de 1.6 L/hs. El criterio para el manejo del riego fue
mediante balance diario de agua en el suelo segun FAO-56 (Allen et al., 1998).
Asimismo, durante los periodos de evaluacién en verano y otofio, se control6 el ingreso
de agua proveniente de riego y precipitaciones mediante el uso de carpas de nylon, con

el fin de generar condiciones de déficit hidrico.

En la estacion de otofio se evalué uUnicamente Festuca arundinacea,
manteniendo la misma estructura de muestreo: dos tratamientos (T1 y T2) con tres
parcelas por tratamiento, y cinco macollos muestreados por parcela. En este caso, el

total de observaciones fue de 30.

5.2.2 Ensayo a campo

Previo a la imposicion del déficit no se evaluaron ni controlaron posibles
diferencias en el estado inicial de la pastura entre tratamientos. En consecuencia, no
puede descartarse que las diferencias observadas se deban tanto a la respuesta a los
tratamientos de estrés hidrico como a variaciones preexistentes en el estado inicial de

las pasturas. A continuacion, se describen con mayor detalle las fechas de inicio y
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finalizacion del experimento para las dos estaciones, junto con el déficit hidrico

acumulado en cada momento.

A partir del inicio del déficit hidrico, se definieron dos momentos de medicion de
yemas, denominados momento 1 y momento 2, que corresponden a la primera y
segunda fecha de evaluacién, respectivamente. Estos momentos no representan
intervalos temporales fijos, sino que reflejan diferentes condiciones de estrés hidrico

alcanzadas durante el desarrollo del experimento en cada estacion (Tabla 1).

Tabla 1

Secuencia temporal del experimento y niveles de déficit hidrico

Fecha Evento Momento Tratamiento DHA (mm)
24/11/24 Inicio del experimento (verano)
22/01/25 Evaluacidn verano 1 T2y T3 247
16/02/25 Evaluacidn verano 2 T3 399
28/02/25 Inicio del experimento (otofio)
04/04/25 Evaluacién otofio 1 T2 83
27/06/25 Evaluacién otofio 2 T2 172

Nota. Secuencia temporal del experimento, indicando el inicio del experimento en
verano y otono, los momentos de evaluacion y el déficit hidrico acumulado (DHA, mm)

correspondiente al tratamiento T2 y T3.

En enero se realizé la primera lectura de yemas, correspondiente al primer
momento de medicion, la cual permitié caracterizar el estado de las yemas durante una

etapa del experimento en la que los tratamientos ya se encontraban en desarrollo.

En febrero se realizd la segunda lectura (momento 2). Previamente, el
tratamiento 2 habia alcanzado su nivel critico de déficit hidrico (30 % de senescencia
foliar), por lo que se restablecio el riego y no se efectuaron nuevas mediciones sobre
dicho tratamiento. En ese mismo momento, el tratamiento 3 finalizé al alcanzarse el

objetivo de 70 % de senescencia foliar.

En abril se realizé la primera lectura de yemas correspondiente a la estacién de
otofo, la cual se defini6 como el momento 1. La segunda lectura se llevd a cabo en
junio, correspondiente al momento 2, fecha en la que finaliz6 el experimento y se

alcanzaron nuevamente los objetivos establecidos para el tratamiento 2.
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Finalizado el periodo de muestreo a campo, se procede al laboratorio para llevar
a cabo el analisis de la viabilidad, clasificando ademas el estado de las yemas
(dormantes o muertas).
Figura 1

Croquis del experimento en campo

| NORTE
2
.1
1 3
2
2 1 [ Verano |
1 3 | Otofio |
2 2
3 1 Festuca Arundinacea
Lolium Perenne
2
1 Tratamientos
1 - Caontral
1 1 2- 30% senescencia foliar
3 2 3-70% senescencia foliar
2 3
1
2
| SUR |

Nota. Esquema del disefio experimental de las parcelas, indicando los tratamientos

aplicados, la estacién de evaluacion y la especie correspondiente.
5.2.3 Trabajo en laboratorio

1- Seleccion y preparacion del material vegetal

A partir de las muestras recolectadas a campo, se seleccionaron cinco macollos
por tratamiento. Con el fin de eliminar restos vegetales y tejidos senescentes, cada
unidad se limpié manualmente empleando tijeras de punta fina y pinzas de diseccion.
Durante este procedimiento se removieron todas las hojas y vainas, conservando
exclusivamente la primera hoja completamente expandida y aquellas en activo

crecimiento.
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2- Observacion inicial

Una vez preparados, los macollos se observaron individualmente bajo una lupa
Nikon SMZ745T. Durante esta observacién se identifica, contabiliza y registra el numero

total de yemas presentes por macollo.

Esta informacion es importante ya que permite posteriormente contrastar los

resultados de viabilidad obtenidos con las tinciones.
3- Tincién con tetrazolio

Tras la observacion inicial, los macollos se sumergen completamente en una
solucion tampdn de fosfato con Tetrazolio (TTC), siguiendo la metodologia descrita por
Busso et al. (1989). Las muestras permanecen en esta solucidon durante 24 horas a

temperatura ambiente (20°C), en total oscuridad.

Transcurrido el tiempo de tincidn, los macollos se enjuagan con agua destilada
para eliminar el exceso de colorante y se observan nuevamente bajo la lupa. En esta
segunda observacion se determiné el estado metabdlico de cada yema (activa,
dormante o muerta). Se considerd que las yemas estaban activas cuando se tifieron de

un rosa brillante.

4- Tincién con Evans Blue

Posteriormente, los mismos macollos utilizados en la prueba de tetrazolio se
colocan en una soluciéon de Evans Blue al 0,25 % p/v, siguiendo el procedimiento
descrito por Busso et al. (1989). Las muestras se mantienen sumergidas durante 20

minutos a temperatura ambiente (20°C).

Tras el periodo de tincidon, los macollos se enjuagan con agua destilada y se
procede a una tercera observacién en la lupa. Esta etapa permite confirmar los
resultados del Tetrazolio mediante el uso de Evans Blue, el cual permitié diferenciar
entre yemas dormantes (viables) y yemas muertas, estas ultimas identificadas por la

coloracion azul.

5.3 METODOLOGIA ANALITICA

5.3.1 Analisis correspondiente al objetivo especifico 1
El analisis inferencial se plante6 considerando a cada macollo como una unidad
experimental independiente. Para evaluar el efecto de los tratamientos, especies,

estaciones y momentos sobre el numero total de yemas, se ajusté un modelo lineal y se
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realizé un analisis de varianza (ANOVA) y, cuando correspondid, se aplico la prueba de
comparaciones multiples de Tukey. La eleccién de este método se justificd porque la
variable “yemas totales” constituye un conteo moderado, sin ceros y con variabilidad
suficiente entre individuos. Luego de verificar el cumplimiento de los supuestos de
normalidad de los residuos (QQplot, Anexo Figura 2) y homogeneidad de las varianzas
(grafica de Residuos vs Predichos, Anexo Figura 3), el modelo lineal resulté adecuado
y permitié interpretar diferencias reales entre tratamientos sobre la produccién total de

yemas.

Este enfoque no se aplico a las variables medidas yemas activa (A), dormante
(D) y muerta (M) ni a sus proporciones, porque estos valores dependen directamente
del total de yemas de cada macollo. Es decir, un tratamiento que produce mas yemas
totales necesariamente tendra mas yemas activas, dormantes o muertas simplemente
por mayor disponibilidad estructural. Comparar conteos o proporciones sin haber
iniciado con un mismo numero de yemas totales por macollo generaria inferencias
sesgadas y biolégicamente incorrectas, ya que el nUmero total puede influir en el estado

de las yemas (debido a competencia por recursos, limitaciones de tamano, etc.).

5.3.2 Variables evaluadas
Las variables evaluadas fueron biolégicas, orientadas a determinar el estado de

cada yema, y ambientales, destinadas a generar condiciones de déficit hidrico y térmico.

A continuacion, se detallan cada una de ellas.

5.3.3 Variables biologicas

Se registraron siguientes variables:

Yema/macollo: La variable yema/macollo corresponde a la categoria asignada a

cada yema de un macollo (activa, dormante o muerta).

Yema activa (A): Las yemas clasificadas como activas se determinan mediante
la tincidén con Tetrazolio. La presencia de una coloracion rosada brillante indica viabilidad

metabdlica, por lo que la yema se codifica como A.

Yema dormante (D): Las yemas que no presentan una tincién rosada completa
con Tetrazolio son posteriormente evaluadas con Evans Blue. Si no se tifien de azul, se
consideran viables, pero con actividad metabdlica reducida, clasificandose como

dormantes (D).

Yema muerta (M): Aquellas yemas que se tifien completamente de azul tras la

tincion con Evans Blue se consideran no viables y se clasifican como muertas (M).
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5.3.4 Variables ambientales

Con el fin de cuantificar la intensidad del estrés térmico e hidrico en cada

periodo, se definieron dos variables ambientales continuas:

Dias con temperatura supradptima (TSO): numero de dias con temperatura
maxima superior a 28°C, calculado a partir de registros meteoroldgicos diarios utilizado

como indicador de estrés térmico acumulado en cada periodo de evaluacion.

Déficit hidrico acumulado (DHA): estimado mediante el balance hidrico diario del
suelo (evapotranspiracion menos precipitaciones y/o riego), acumulado durante el

periodo de evaluacion.

Estas variables se incorporaron como covariables continuas para representar

gradientes reales de estrés y complementar los tratamientos experimentales.

5.3.5 Cuantificacion y clasificacién de las yemas/macollo, para cada
tratamiento, estacién, momento y especie

Para el analisis de los datos, se cuantificaron las yemas totales y por categoria
(A, D y M) para cada especie, tratamiento y estacién. Los valores se obtuvieron
mediante la sumatoria de las yemas correspondientes a cada unidad de evaluacion en
los dos momentos del periodo (inicio y fin), procediéndose luego a realizar el analisis

descriptivo de las variables.

5.3.6 Analisis correspondiente al objetivo especifico 2

El analisis estadistico se disef¢ para evaluar cémo el estrés hidrico y térmico
afecta el estado de las yemas (activas, dormantes y muertas) en Festuca arundinacea
y Lolium perenne, considerando la estructura del experimento y las condiciones
ambientales reales. Dado que la respuesta consiste en conteos de yemas clasificados
en estados mutuamente excluyentes y acotados por un total de yemas variable, el
interés se centré en modelar la probabilidad de ocurrencia de cada estado, descartando

el uso de modelos lineales normales.

Cada estado de yema se analizé mediante un modelo binomial, en el que el
numero de yemas correspondientes a cada estado se consideré como el numero de
éxitos sobre el total de yemas observadas en cada unidad de muestreo, mientras que el
resto se interpretdé como fracasos. El andlisis se realizé de forma independiente para

yemas activas, dormantes y muertas, lo que permitié estimar la probabilidad de que una
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yema se encontrara en un determinado estado en relacion con el total de yemas
observado. Para contemplar la falta de independencia entre observaciones provenientes
de una misma parcela, se incorporé un efecto aleatorio de parcela, resultando en un

modelo lineal generalizado mixto (GLMM) con enlace logit.

Como efectos fijos se incluyeron la estacion (verano/otofio), la especie y el
tratamiento. Ademas, se incorporaron como covariables continuas las variables
ambientales TSO y DHA, junto con su interaccién, para representar la intensidad del
estrés. La variable “momento” fue excluida del modelo final debido a colinealidad con
TSO y DHA.

Los modelos se ajustaron por maxima verosimilitud en el software R, con
covariables estandarizadas. Este enfoque permitié analizar de forma integrada cémo los
factores experimentales y ambientales influyen en la probabilidad de que las yemas se
encuentren en cada estado, respetando la naturaleza de los datos y la estructura

jerarquica del experimento.

5.3.7 Modelo estadistico

De manera general, el modelo ajustado puede expresarse como:

logit(nijp) = ﬁo + Xestacion + Vespeciej + Ttratamientok + .BlTSOijp + .BZDHAijp
+ ﬁ3(TSOL]prHAUp) + bp

En esta ecuacion, el intercepto B, representa la probabilidad basal de que una
yema se encuentre en un determinado estado, considerando como referencia a Festuca
arundinacea en otofio y bajo el tratamiento sin limitante hidrica (T1). Los efectos fijos
asociados a estacion, especie y tratamiento reflejan las diferencias sistematicas
vinculadas a estas condiciones experimentales, mientras que las covariables continuas
TSO (dias con temperatura supradptima) y DHA (déficit hidrico acumulado) cuantifican
la intensidad del estrés térmico e hidrico, incluyendo su interaccion para identificar
posibles efectos combinados no aditivos. Por su parte, el efecto aleatorio de parcela by
captura la variabilidad entre unidades experimentales no explicada por los factores fijos
ni las covariables, permitiendo analizar de manera integrada como los factores
experimentales y ambientales influyen en la probabilidad de cada estado de yema. Esta
ecuacion constituye el modelo general utilizado, aplicandose de manera independiente

a yemas activas, dormantes y muertas.
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6 RESULTADOS Y DISCUSION

6.1 DINAMICA DE YEMAS

6.1.1 Variacion del numero total de yemas segun especie, estacion, momento
y tratamiento hidrico.

El analisis inferencial del numero total de yemas mostré diferencias significativas
entre especies, estaciones, momento y tratamientos, asi como una interaccion de cuarto

orden Estacion x Momento x Especie x Tratamiento (p<0,001).

La presencia de esta interaccion indica que la respuesta al tratamiento hidrico
no fue consistente entre especies ni estable entre estaciones o momentos de
evaluacion, por lo que los efectos no pueden interpretarse. En consecuencia, los
resultados se analizan considerando cada combinacién de especie, estacion y

momento.

Dado que la variable yemas totales corresponde a un conteo discreto y presento
distribuciones asimétricas, los valores se presentan en términos de mediana, valor

minimo y valor maximo.

Festuca arundinacea presentd consistentemente un mayor numero total de
yemas que Lolium perenne durante el verano. En este periodo, Lolium perenne emitid
macollos hijos, fendbmeno no observado en Festuca arundinacea. Esta mayor dinamica
de macollaje en Lolium perenne podria explicar el menor nimero de yemas por macollo,
dado que la baja tasa de aparicién foliar en ambas especies durante el verano limita la
generacion de nuevas yemas. En este contexto, la emisién de macollos hijos implica el
uso del banco de yemas preexistente sin una reposicion equivalente, tal como ha sido
reportado para Lolium perenne bajo condiciones estivales (Bahmani et al., 2003). En
contraste, el mayor numero de yemas observado en Festuca arundinacea se asocia a
una menor produccion de macollos durante la primavera tardia y el verano, favoreciendo
la conservacion del banco de yemas y su activacion posterior en otofio (Jauregui et al.,
2017). Particularmente en esta especie, se observaron valores superiores en el
tratamiento con disponibilidad hidrica (T1) respecto a los tratamientos con déficit hidrico
(T2 y T3), evidenciando el efecto restrictivo del estrés hidrico sobre el banco de yemas.
Especificamente, en el primer momento se observaron medianas entre 4 y 10 yemas,
mientras que en el segundo los valores aumentaron a medianas entre 17 y 20 (p < 0,05).
Bajo condiciones de déficit hidrico, la disminucion en la viabilidad y disponibilidad de

yemas en macollos durante el periodo estival restringiria el proceso de macollaje y, en
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consecuencia, la persistencia estructural de la pastura (Assuero et al., 2002; West et al.,
1993).

Durante el verano, el numero total de yemas en Festuca arundinacea fue menor
que el registrado en otofio. En el primer momento de evaluacion de esta estacion se
observaron medianas entre 4 y 10 yemas, mientras que en el segundo momento los
valores aumentaron a medianas entre 17 y 20. Estas diferencias entre momentos dentro
de la estacion de verano resultaron estadisticamente significativas. Este incremento
podria sugerir que, bajo condiciones de estrés hidrico, la planta priorizaria la generacion
de hojas de crecimiento restringido y no visibles, las cuales contribuirian al aumento del

numero total de yemas.

En otono, los macollos de Festuca arundinacea alcanzaron medianas entre 25 y
27 yemas, en el primer como en el segundo momento de evaluacion respectivamente,
ubicandose como los grupos de mayor produccion total, diferenciandose
estadisticamente del resto de las combinaciones evaluadas. Al tratarse de una especie
C3, durante el otofio se dan las condiciones ambientales mas favorables para el
crecimiento vegetativo, promoviendo una mayor tasa de aparicion foliar y la emisién de
nuevos macollos a partir de yemas preexistentes. Estudios previos sugieren que el
macollaje de Festuca arundinacea ocurre mayormente en otofio (Jauregui et al., 2017;

Matthew et al., 1993), coincidiendo con condiciones de menor estrés térmico e hidrico.

Durante el verano, para Lolium perenne las medianas de yemas totales oscilaron
entre 8 y 12 yemas en el primer momento y entre 14 y 17 yemas en el segundo
momento. Si bien se observd un incremento entre momentos, este fue de menor
magnitud que el registrado en Festuca arundinacea, lo que podria atribuirse a la menor
tolerancia de Lolium perenne al estrés hidrico y a una capacidad mas limitada para
sostener la generacion y supervivencia de yemas bajo condiciones estivales. En este
contexto, si bien operarian mecanismos similares vinculados a la formacion de
estructuras foliares no visibles, su contribuciéon al mantenimiento del banco de yemas

seria mas restringida.

En Lolium perenne, en verano, los tratamientos mostraron variaciones mas
moderadas, con una amplia superposicion entre rangos y medianas, lo que indica una
menor diferenciacion entre tratamientos en términos del niumero total de yemas. Este
comportamiento se explica por la estrategia de persistencia caracteristica de la especie
durante el periodo estival, basada en una alta tasa de macollaje a partir de yemas

preexistentes (Matthew et al., 1993), mas que en la acumulacién de yemas en el banco.
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En Lolium perenne, la emision de macollos hijos ha sido descrita como un posible
mecanismo de compensacion frente a condiciones ambientales limitantes (Matthew et
al., 2000). Sin embargo, en condiciones estivales, la estabilidad en el numero total de
yemas podria responder tanto a un mecanismo compensatorio frente a la mortalidad de
hojas y macollos como a una menor capacidad de ajuste o sensibilidad al estrés

ambiental.

En conjunto, los resultados indican que Festuca arundinacea tiende a conservar
el banco de yemas durante el verano, favoreciendo su activacion posterior en otofio,
mientras que Lolium perenne utiliza activamente las yemas para la emisién de macollos
hijos bajo condiciones estivales. Estas diferencias reflejan estrategias contrastantes de

persistencia frente al estrés hidrico.

Tabla 2

Numero total de yemas en macollos de Festuca arundinacea y Lolium perenne bajo
estrés hidrico

Especie Estacion Momento Tratamiento Mediana Minimo Maximo
Festuca arundinace  Otofio 2 T 25 23 30 A
Festuca arundinace  Otofio 1 T 27 21 28 A B
Festuca arundinace  Otofio 2 T2 25 16 29 A B
Festuca arundinace Verano 1 T 23 18 25 A B C
Festuca arundinace Verano 2 T 20 18 23 A B C D
Festuca arundinace  Otofio 1 T2 20 15 22 B C D
Lolium perenne Verano 2 T3 20 17 22 B C D
Festuca arundinace Verano 2 T3 17 14 18 C D E
Lolium perenne Verano 1 T1 16 9 23 D E
Lolium perenne Verano 2 T1 14 1" 19 D E
Lolium perenne Verano 1 T3 12 8 14 E F
Festuca arundinace Verano 1 T3 10 8 1 E F G
Lolium perenne Verano 1 T2 8 4 10 F G
Festuca arundinace Verano 1 T2 4 3 4 G

Nota. T1, T2 y T3 corresponden a distintos niveles de déficit hidrico; los valores 1y 2
indican el primer y segundo momento de evaluacion de las yemas, respectivamente.

Letras distintas indican diferencias significativas (p < 0,01).
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6.1.2 Dinamica del banco de yemas en Lolium perenne bajo estrés hidrico

Figura 2

Numero total y distribucion del estado fisiolégico de las yemas de Lolium perenne en
verano
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Nota. T1 (sin limitantes hidricas), T2 y T3 (con déficit hidrico). Los valores 1y 2
corresponden al primer y segundo momento de evaluacion de las yemas,

respectivamente. Letras distintas indican diferencias significativas (p < 0,01).

En el tratamiento 1 (sin deficiencias hidricas), se observé una disminucion del
numero de yemas activas desde el primer al segundo momento de evaluacion,
acompafiada por un incremento de yemas dormantes. Este patron sugiere una
estrategia de persistencia de Lolium perenne frente al estrés térmico estival, en la que
parte de las yemas activas reducen su actividad metabdlica y pasan a estados de
dormancia, mientras que otras son utilizadas para la emision de macollos hijos.
Paralelamente, el numero de yemas muertas fue mayor en el segundo momento de
medicion, lo que indicaria una mayor afectacion de las estructuras mas sensibles hacia
el final del verano. En ambientes subtropicales humedos, se ha reportado que el estrés
térmico puede resultar mas perjudicial para la supervivencia de gramineas perennes
que el déficit hidrico en si mismo (Jiang & Huang, 2001; Su et al., 2007; Volaire &
Thomas, 1995).
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En el tratamiento 2 (estrés hidrico moderado), evaluado Uunicamente en el primer
momento, se observo una mayor proporcion de yemas muertas y un menor nimero de
yemas dormantes en comparacion con el tratamiento sin deficiencias hidricas (T1),
mientras que las yemas activas constituyeron la fraccion predominante del banco de
yemas. Este comportamiento sugiere que, ante la disponibilidad hidrica moderadamente
restrictiva para el T2, la especie promovio la diferenciacion y retencion de yemas como
estrategia de persistencia, priorizando la conservacion de yemas activas en la base del
macollo, a pesar del incremento en la mortalidad de las estructuras mas expuestas o

sensibles al estrés estival.

En el tratamiento 3 (estrés hidrico severo), el segundo momento de evaluacion
mostré un aumento en el numero total de yemas respecto al primer momento, con
incrementos en yemas activas, dormantes y muertas. Este patrén se asocié a una fuerte
reduccion de la actividad morfogénica durante el verano, que limité la expansion foliar y
la emisidon de nuevos macollos. En este contexto, la combinacién de déficit hidrico y
estrés térmico podria haber inducido un estado de latencia fisiologica, reflejado en una
disminucion de la actividad de crecimiento mas que en una latencia estival propiamente
dicha. El incremento de yemas dormantes sugiere que el mayor numero total de yemas
respondié a un mecanismo de conservaciéon, mediante la acumulacién de estructuras
viables en estado de baja actividad metabdlica. Por otro lado, el aumento de yemas
muertas podria estar asociado a la pérdida de viabilidad de yemas activas que no

lograron desarrollar macollos hijos bajo condiciones de estrés estival.

En conjunto, los resultados indican que, durante el verano, Lolium perenne
presenta cambios en la dindmica de su banco de yemas en funcion de la intensidad del
estrés hidrico y térmico, combinando la utilizacién de yemas para macollaje, la transicion
hacia estados de menor actividad metabdlica y el incremento de la mortalidad
estructural, lo que se traduce en una reduccién considerable del numero de macollos.
La coexistencia de estas respuestas, con magnitudes variables segun el tratamiento,
refleja una estrategia de persistencia basada en una alta plasticidad fisiolégica, mas que
en una acumulacion funcional de yemas, lo que contribuye a explicar la ausencia de

respuestas lineales al gradiente de estrés hidrico.
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6.1.3 Dinamica del banco de yemas de Festuca arundinacea bajo estrés
hidrico

Figura 3

Numero total y distribucion del estado fisiolégico de las yemas de Festuca arundinacea
en verano
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Nota. T1 (sin limitantes hidricas), T2 y T3 (con déficit hidrico). Los valores 1y 2
corresponden al primer y segundo momento de evaluacion de las yemas,

respectivamente. Letras distintas indican diferencias significativas (p < 0,01).

El tratamiento 1 (sin deficiencias hidricas) presentdé un comportamiento muy
similar entre el inicio y el final del periodo evaluado, y mantuvo valores altos y
relativamente estables en el numero total de yemas. Esto sugirié que, bajo ese nivel de
disponibilidad hidrica, Festuca arundinacea habia logrado conservar su estructura de
macollaje, sin cambios marcados en la proporcién de yemas activas, dormantes o

muertas, evidenciando su capacidad de persistencia.

El tratamiento 2 (estrés hidrico moderado) se caracterizd por la ausencia de
yemas muertas, lo que indica que el nivel de estrés impuesto no superé un umbral critico
de dafio. Sin embargo, presenté un numero considerablemente menor de yemas activas

y dormantes en comparacion con el resto de los tratamientos. Este patron sugiere que,
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bajo condiciones de estrés moderado, la formacién y/o el mantenimiento del banco de

yemas se verian restringidos (Bahmani et al., 2003).

En el tratamiento 3 (estrés hidrico severo) se registro, hacia el final del
experimento, un incremento en todos los estados de yema. El mayor nimero de yemas
activas podria estar asociado a la generacién de estructuras foliares no visibles, que
contribuirian al mantenimiento del banco de yemas bajo condiciones de estrés hidrico
severo. Asimismo, el numero de yemas muertas aumentdé en el momento 2, lo que
sugiere que una proporcion de las yemas inicialmente activas no logré completar el
proceso de macollaje y terminé muriendo. En contraste, se observé un mayor valor en
las yemas dormantes en términos descriptivos, lo que podria sugerir una tendencia
hacia este estado como posible mecanismo de supervivencia bajo condiciones mas
restrictivas. En conjunto, este patrén sugiere que la planta conserva meristemas viables,
pero reduce su actividad metabdlica, priorizando la persistencia por sobre el crecimiento
activo, una estrategia previamente documentada en gramineas perennes sometidas a

déficit hidrico prolongado (Rogers et al., 2019; Volaire, Thomas, Bertagne, et al., 1998).

En el momento 1, T2 y T3 presentaron el mismo déficit hidrico acumulado, sin
detectarse diferencias estadisticamente significativas en el numero total de yemas entre
ambos tratamientos. Este comportamiento podria asociarse a diferencias en la
acumulacion de reservas, como los carbohidratos, si bien es probable que también
intervengan otros mecanismos fisioldgicos y de regulacion hormonal (Chapman &
Lemaire, 1993; Loka et al., 2019). En este contexto, las diferencias observadas entre
tratamientos podrian estar influenciadas por la variabilidad experimental, mas que por

el efecto del déficit hidrico por si solo.
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Figura 4

Numero total y distribucion del estado fisiolégico de las yemas de Festuca arundinacea
en otofio
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Nota. T1 (sin limitantes hidricas) y T2 (con déficit hidrico). Los valores 1y 2
corresponden al primer y segundo momento de evaluacion de las yemas,

respectivamente. Letras distintas indican diferencias significativas (p < 0,01).

En otoho, Festuca arundinacea presentd diferencias estadisticamente
significativas entre tratamientos, mientras que no se detectaron variaciones
significativas entre los momentos de evaluacién. En el tratamiento T1, el primer
momento se caracterizé por un elevado numero de yemas, con predominio de yemas
activas y baja mortalidad, lo que sugiere un alto potencial de macollaje, asociado a la
acumulacion de yemas activas que no se expresaron de forma inmediata en crecimiento
vegetativo (Rogers et al., 2019). En el segundo momento, si bien el numero total de
yemas aumentd, se observd una modificacion en su distribucion, con una mayor
proporcion de yemas dormantes y una menor proporciéon de yemas activas. Este
comportamiento sugiere que parte de las yemas activas dio origen a nuevos macollos y
que, con el avance del otofio, condiciones hidricas y térmicas mas favorables
promovieron un ajuste fisioldgico orientado a la conservacion del banco de yemas para

etapas posteriores del ciclo (Jauregui et al., 2017).
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En el tratamiento 2, el numero total de yemas fue inferior al observado en T1,
con mayor proporcion de yemas activas al inicio del periodo evaluado, lo que indica una
respuesta inicial mas orientada al mantenimiento de la actividad foliar. En el momento 2
se observo el mismo patron general de transicion que en el tratamiento sin déficit hidrico,
con una disminucion de yemas activas y un aumento de yemas dormantes. En este
contexto, se observd un leve incremento de la mortalidad, lo que concuerda con
antecedentes que indican que, bajo condiciones de estrés hidrico, las yemas no
necesariamente mueren de forma inmediata, sino que pueden sufrir dafios subletales
que reducen su viabilidad (Busso et al., 1989; Volaire, Thomas, Bertagne, et al., 1998).
Asimismo, se ha reportado que, con la mejora de las condiciones en otofio, se activa el
banco de yemas y ocurre un proceso de seleccion fisiolégica, en el cual las yemas
funcionales originan nuevos macollos, mientras que aquellas fisiolégicamente
debilitadas no logran activarse y finalmente mueren. A pesar de estos cambios, la
dindmica general de los estados fisiolégicos de las yemas se mantuvo relativamente
estable, lo que evidencia la persistencia del macollaje (Lattanzi, 2024) y la capacidad de
Festuca arundinacea para conservar yemas viables durante el periodo estival y

reactivarlas en el otorio.

6.2 PROPORCION DE YEMAS

6.2.1 Proporcién de yemas activas
El modelo utilizado para el analisis de las yemas activas puede expresarse como:

logit(fa;) = 1,135 — 1,737 * Estacionyerano + 0,322 * Especieyojjym + 0,514
* Tratamientor, + 1,310 * Tratamientorsz + 1,038 x TSO — 0,638 * DHA
+ 0,014 = (TSO * DHA) + b,

Los resultados del modelo indicaron una alta probabilidad basal de encontrar
yemas activas bajo las condiciones de referencia. La estacion tuvo un efecto
significativo, con una probabilidad de activacion menor en verano en comparacion con
el otofio, comportamiento esperable en gramineas perennes invernales, debido a que
presentan un ciclo de produccion otofio-invierno-primaveral (Carambula, 2002). La
especie no mostré un efecto significativo, lo que podria sugerir tendencias de respuesta
similares entre Festuca arundinacea y Lolium perenne bajo las condiciones evaluadas,
aunque la posible presencia de interacciones no evaluadas podria limitar esta

interpretacion.



42

En cuanto a los tratamientos, Unicamente T3 presentd un efecto positivo
significativo respecto a T1, mientras que T2 no presenté diferencias. El incremento en
la proporcién de yemas activas bajo T3, sumado al efecto de la TSO, indicaria que las
condiciones térmicas estivales no fueron lo suficientemente severas como para limitar
la emisién foliar ni la formacion de yemas axilares. Esto es consistente con el hecho de
que, en gramineas perennes invernales el umbral térmico critico se situa en torno a 28
°C (Cooper & Tainton, como se cita en Luberriaga & Robuschi, 2019). Dado que cada
hoja formada constituye un sitio de origen de una yema axilar, valores elevados de TSO
pueden actuar como un estimulo fisiolégico, favoreciendo la salida de la dormancia y

promoviendo la activacion de estas.

Por otro lado, durante el verano se observo una menor proporcién de yemas
activas en un periodo de déficit hidrico acumulado (DHA), sin que se detectara una
asociacion estadistica con los tratamientos. En otofo, el banco de yemas mostré una
recuperacion en la proporcion de yemas activas, coincidiendo con condiciones hidricas
y térmicas mas favorables. Esta recuperacién fue consistente con la dinamica estacional
de gramineas perennes invernales, donde el otofio representd una etapa clave para la
reactivacion del crecimiento (Lowe et al., 1999) y reorganizacién del macollo. En este
periodo, las yemas axilares originadas previamente, que habian permanecido en
dormancia estival, se activaron, incrementando la probabilidad de formacién de nuevos
macollos. Este comportamiento indica que las variaciones observadas en la proporciéon
de yemas activas entre estaciones no implicaron una pérdida irreversible del banco de
yemas, sino cambios transitorios en su estado fisiolégico. Finalmente, la interaccion
TSO x DHA no resulté significativa, lo que indicé que ambos factores actuaron de

manera aditiva sobre la activacion.
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Tabla 3

Resultado del modelo binomial mixto ajusta para la proporcién de yemas activas

Efecto Estimacion (B) Error estandar Valorz  p-valor Interpretacién
Intercepto 1135 0,464 2448 0,014 Probabilidad b§§al alta de yemas_actlvas en
condiciones en referencia
Estacién 1,737 0,447 3887 < 0,001 Disminuye la probabilidad de yemas activas
en verano
Especie 0,322 0,229 1.405 016 No se detectar diferencias significativas

entre especies
T2 0,514 0,437 1,175 0,24 No difiere del control

Incrementa la probabilidad de yemas

T3 1,31 0,622 2105 0,035 )
activas respecto al control
Tso 1038 0,158 6,584 < 0,001 El estrés térmico incrementa la activacion
de yemas
DHA 0,638 0,278 2098 0,022 El deficit hidrico reduce la activacion de
vemas
TSO x DHA 0,014 0,159 0,087 0,931 Interpretacion no significativa

Efecto aleatorio Var= 0,091 - - - Variabilidad basal moderada entre parcelas

Nota. T2 y T3 corresponden a los tratamientos 2 y 3, respectivamente; TSO indica el

numero de dias con temperatura supradptima y DHA el déficit hidrico acumulado.

En términos generales, los resultados obtenidos mediante el modelo fueron
coherentes con lo esperado a partir del analisis descriptivo previo, donde se habia
observado una menor activacién en verano y una reduccion asociada al déficit hidrico
acumulado, lo que confirmd el rol limitante. Este comportamiento coincidié con lo
reportado para Festuca arundinaceay Lolium perenne bajo estrés estival (Rogers et al.,
2019). La ausencia de efectos significativos de la especie indicé que ambas especies
presentaron respuestas similares en términos de activacion una vez considerados el
ambiente y el tratamiento. Asimismo, el efecto positivo de T3 y de la TSO sugirié que, a
pesar de haberse alcanzado una temperatura supradptima de 28 °C no resulté lo
suficientemente alta como para inhibir la activacion del banco de yemas, permitiendo la

salida de la dormancia de una fraccion de las yemas axilares.

6.2.2 Proporcion de yemas dormantes

El analisis de las yemas dormantes se realiz6 mediante el siguiente modelo:

logit(fpijp) = —1,179 — 1,439 * Estacionyerano — 0,906 * Especie,ojym — 0,615
* Tratamientor, — 1,119 * Tratamientorz — 0,979 * TSO + 0,547 x DHA
+ 0,014 — 0,046 * (TSO * DHA) + b,
Los resultados arrojan una baja probabilidad basal de dormancia en las
condiciones de referencia, lo que sugirié que, en ausencia de restricciones hidricas, las

yemas tendieron a permanecer mayoritariamente activas. La estacion tuvo un efecto
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significativo, con mayor probabilidad de dormancia en verano en comparacion con

otofio, lo que reflejo un ajuste estacional del banco de yemas frente al estrés estival.

La diferencia en dormancia entre especies se asocio al destino diferencial de las
yemas dentro del banco, donde una fraccion de yemas murié y otra contribuyé al
macollaje. En este sentido, Festuca arundinacea mostr6 una mayor tendencia a
conservar yemas en estado dormante, manteniendo una menor proporcién relativa de
yemas muertas y un reclutamiento posterior hacia nuevos macollos, aumentando su
persistencia. Edwards y Chapman (2011) afirman que mantener altas densidades de
macollos, particularmente durante la primavera y el verano, es un factor clave para

asegurar la persistencia de las pasturas.

Por su parte, Lolium perenne evidencié una regulacion mas dinamica de su
banco de yemas. En campo se observdé que, durante el verano, no se registré un
incremento en la activacién de yemas, sino una mayor produccion de macollos hijos
originados a partir de yemas preexistentes. Este comportamiento es consistente con lo
reportado por Bahmani et al. (2003), quienes sefialan que aumenta la densidad total de
macollos, incluso fuera de la estacion principal de macollaje. En contraste, en Festuca
arundinacea el macollaje ocurre mayormente en otofio, a partir de los macollos que
sobreviven al estrés estival (Jauregui et al., 2017; Matthew et al., 1993), lo que explica
su mayor persistencia y su capacidad de regeneracion post-verano en ambientes con

estrés hidrico y térmico estival

Asimismo, el incremento de la dormancia observado en verano podria estar
asociado a una expansion transitoria del banco de yemas, como consecuencia de una
mayor formacion de primordios y/o macollos, aunque este comportamiento no fue
cuantificado en el modelo. Esta expansion generaria un banco de mayor tamano, del
cual una fraccién significativa de yemas permanece en dormancia hasta el otofio. En
conjunto, los resultados sugieren que las variaciones estacionales observadas en el
estado de las yemas no implicaron una pérdida irreversible del banco, sino cambios

transitorios en su dinamica fisioldgica.

Los tratamientos hidricos no presentaron efectos significativos sobre la
dormancia, lo que indicé que el tratamiento hidrico no explicd de forma directa los
cambios en este estado fisiolégico. Esto reforz6 que la dormancia respondié
principalmente a la integracion de sefiales ambientales a escalas del macollo, mas que
a niveles discretos del tratamiento. En este sentido, las covariables ambientales fueron
determinantes en la regulacion del banco de yemas. El incremento de TSO redujo

significativamente la proporcion de yemas dormantes, lo que indicé que las
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temperaturas supradptimas registradas, actuaron como una sefal fisiolégica moderada
que favorecio la activacién de yemas previamente dormantes, impulsando el desarrollo
de la planta. En cambio, el incremento de DHA elevé la proporcion de yemas dormantes,
lo que sugirié una limitacion temporal del desarrollo, con menor capacidad de emision
de nuevos macollos durante periodos de estrés hidrico acumulado. Estos factores
actuaron de manera independiente y aditiva, sin interaccién significativa entre TSO y
DHA, lo que confirmd que cada tipo de estrés modulé el banco por vias distintas. El
efecto aleatorio evidencio variabilidad basal entre parcelas, reflejando diferencias no

explicadas por los factores fijos incluidos en el modelo.

En conjunto, el modelo y las observaciones confirmaron que el verano se asocio
con un aumento de la dormancia, vinculado a una expansion transitoria del banco
potencial de yemas. El incremento de los dias con temperaturas supradptimas (TSO)
promovio la activacion de yemas previamente dormantes, mientras que el déficit hidrico
acumulado (DHA) sostuvo temporalmente la dormancia, limitando la emisiéon de nuevos
macollos. Estos procesos se expresaron de manera diferencial entre especies, con
Festuca arundinacea mostrando una mayor tendencia a la dormancia en comparacion
con Lolium perenne, sin que ello implicara una interrupcion definitiva de la dinamica del

macollo.

Tabla 4

Resultados del modelo binomial mixto ajustado para la proporcion de yemas
dormantes

Efecto Estimacion (B) Error estandar Valorz  p-valor Interpretacion

Intercepto 1,179 0,521 -2.263 0.024 Probabilidad basal baja de yemas
dormantes

Incrementa la probabilidad de dormancia en

Estacion 1,439 0,496 2,904 0,004
verano
Especie 0,908 0,278 3,261 0,001 Menor dormancia en Lolum respecto a
Festuca
T2 -0,615 0,493 -1,246 0,213 No difiere significativamente del control
T3 -1,119 0,741 -1,51 0,131 No difiere significativamente del control
TSO -0,979 0,171 -5,741 <0,001 El estrés térmico reduce la dormancia
DHA 0,547 0,318 1721 0,085 Tendencia a mayor dprman0|a con estrés
hidrico
TSO x DHA -0,046 0,176 -0,259 0,796 Interaccién no significativa
Efecto aleatorio Var=0,151 - - - Variabilidad basal moderada entre parcelas

Nota. T2 y T3 corresponden a los tratamientos 2 y 3, respectivamente; TSO indica el

numero de dias con temperatura supradptima y DHA el déficit hidrico acumulado.
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6.2.3 Proporcién de yemas muertas

En tercer lugar, el modelo ajustado para la proporcion de yemas muertas puede

expresarse de la siguiente forma:

logit(ﬁM‘ijp) = —4,214 4+ 1,935 * Estacionyerqno + 1,031 * Especie; pium — 0,022
* Tratamientor, — 0,971 * Tratamientorz — 0,568 x TSO + 0,519 x DHA
+ 0,061 * (TSO * DHA) + b,

La probabilidad basal de mortalidad de yemas fue muy baja bajo las condiciones
de referencia. La estacion mostré un efecto sobre la mortalidad, observandose una
mayor tendencia durante el verano, mientras que los tratamientos hidricos y las
covariables ambientales (TSO y DHA), asi como su interaccion, no mostraron efectos
significativos. Esto sugiere que las condiciones estivales ya impusieron un nivel elevado
de estrés para la especie, a partir del cual la mortalidad de yemas no se incrementé
adicionalmente. De manera similar, la ausencia de efecto significativo de la temperatura
sugiere que la diferencia entre estaciones refleja principalmente la severidad de las

condiciones estivales, mas que variaciones térmicas puntuales.

El efecto de la especie fue significativo, Lolium perenne presenté una mayor
proporcion de yemas muertas que Festuca arundinacea, lo que coincidié con diferencias
conocidas en la tolerancia al estrés estival. Festuca arundinacea conservé mejor la
viabilidad de sus yemas, evidenciando baja mortalidad, y solo se habrian visto afectadas
bajo estrés hidrico o térmico muy intenso. En cambio, Lolium perenne mostré un
aumento de yemas muertas en verano, afectando yemas activas y dormantes, lo que
redujo el banco y podria haber limitado la emisién de nuevos macollos. Aun asi, se
observaron macollos de Lolium perenne con apariencia de muerte que mantenian
yemas viables, lo que sugiere que este patrén podria estar asociado a mecanismos de
resistencia al estrés hidrico. Entre estos se incluyen la regulacion estomatica (Farquhar
& Sharkey, 1982) y la reduccién de la transpiracion (Chaves et al., 2002), aunque dichos
mecanismos no fueron evaluados en el presente experimento. Festuca arundinacea, por
su parte, no presenté macollos con apariencia de muerte, lo que resulta consistente con
las estrategias de evasion del estrés caracteristicas de la especie, tales como el
enrollado foliar, que contribuye a reducir la pérdida de agua y la exposicion a
temperaturas elevadas (Johns, 1978). Ademas, la supervivencia del macollo también
podria estar influenciada por su sistema radicular mas profundo y desarrollado (Garcia-
Favre et al., 2023; Garwood & Sinclair, 1979), que le permitiria acceder a horizontes con

mayor disponibilidad hidrica (Carrow, 1996), aspecto no fue evaluado en el experimento.
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En sintesis, estos resultados mostraron que la respuesta al estrés estival no fue
homogénea: Festuca arundinacea tendid a preservar estructuras viables, mientras que
Lolium perenne fue mas sensible a la mortalidad de yemas bajo el estrés ambiental
acumulado del verano, en linea con antecedentes que sefialan su alta susceptibilidad a

las restricciones hidricas y temperaturas elevadas en verano (Hannaway et al., 2009).

El efecto aleatorio evidencié variabilidad basal entre parcelas, reflejando

diferencias no explicadas por los factores fijos incluidos en el modelo.

En conjunto, los resultados indican que la mortalidad de yemas fue baja durante
todo el periodo evaluado y que, en este contexto, representa principalmente un factor
diferenciador entre especies, con Lolium perenne mostrando una mayor tendencia a la

pérdida de yemas en comparacién con Festuca arundinacea.

Tabla 5

Resultado del modelo binomial mixto ajustado para la proporcién de yemas muertas

Efecto Estimacion (b) Error estandar  Valor z p-valor Interpretacion
Intercepto -4,214 1,053 -4,004 < 0,001 Mortandad basal muy baja de yemas
Estacién 1,935 1,105 1,752 0,08 Tendencia a mayor mortandad en verano
Especie 1,031 0,342 3,015 0,003 Mayor mortandad en Lolium
T2 -0,022 0,801 -0,028 0,978 No difiere del control
T3 -0,971 1,062 -0,915 0,36 No difiere del control
TSO -0,568 0,409 -1,391 0,164 Sin efecto significativo
DHA 0,519 0,509 1,019 0,308 Sin efecto significativo
TSO x DHA 0,061 0,306 0,2 0,841 Interaccion no significativa
Efecto aleatorio  Var=0,108 - - - Variabilidad basal moderada entre parcelas

Nota. T2 y T3 corresponden a los tratamientos 2 y 3, respectivamente; TSO indica el

numero de dias con temperatura supradptima y DHA el déficit hidrico acumulado.

Los resultados obtenidos permiten integrar la informacién descriptiva y los
analisis inferenciales, ofreciendo una visién conjunta de la dinamica del banco de yemas
tanto desde un enfoque cuantitativo como funcional. Los cambios observados en el
numero total de yemas no se explican principalmente por procesos de mortalidad, sino
por modificaciones en la proporcion de yemas funcionales en respuesta a las

condiciones ambientales (Busso et al., 1989; Volaire, Thomas, & Leliévre, 1998).
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En este sentido, los altos valores de yemas totales observados en Festuca
arundinacea, especialmente en otofio, se asocian con una mayor proporcion de yemas
dormantes en contextos menos favorables, lo que refuerza su estrategia conservadora
orientada a la persistencia (Callow et al., 2003; Formoso, 2010). Por el contrario, Lolium
perenne, que presentd un banco de yemas de menor tamano, mostré una mayor
proporcion relativa de yemas activas bajo condiciones favorables y una mayor
probabilidad de mortalidad, lo que es coherente con una estrategia mas activa, de mayor
recambio, pero con menor capacidad para amortiguar situaciones de estrés prolongado
(Matthew et al., 2000; Rogers et al., 2019).

Asimismo, las diferencias observadas en el numero total de yemas entre
tratamientos y momentos pueden interpretarse a partir de los resultados de los modelos
estadisticos, que ponen en evidencia el rol de las condiciones ambientales acumuladas.
En particular, el estrés térmico se asocié con una mayor activacion de yemas y una
reduccion de la dormancia, mientras que el déficit hidrico tendié a favorecer el
mantenimiento de yemas en estado dormante, sin incrementar de forma marcada la
mortalidad. Esto sugiere que, aun cuando los tratamientos hidricos no siempre se
tradujeron en diferencias claras en el tamafo del banco de yemas, si influyeron de
manera indirecta a través de las condiciones ambientales que regulan el estado

fisiolégico de las yemas (Loka et al., 2019; Thomas, 1984).

En conjunto, los resultados obtenidos muestran que la persistencia de estas
gramineas perennes frente al estrés hidrico y térmico se sustenta principalmente en la
regulacion funcional del banco de yemas, mas que en cambios abruptos en su tamafio
o en pérdidas de viabilidad. Esta integracién refuerza la idea de que la dormancia y la
activacion de yemas constituyen mecanismos clave de ajuste fisioldgico, con estrategias
contrastantes entre especies, que explican las diferencias en su estabilidad y
persistencia frente a condiciones ambientales variables (Chapman & Lemaire, 1993;
Lattanzi, 2024).
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7 CONCLUSION

El presente trabajo permitié analizar la dindmica del banco de yemas de Festuca
arundinacea y Lolium perenne bajo distintos niveles de déficit hidrico y temperaturas
supraoptimas, en el litoral norte del Uruguay. Los resultados demostraron que el numero
total de yemas y su estado fisiologico estuvieron determinados por la interaccion entre
la especie, la estacion del afio, el tratamiento hidrico y el momento de evaluacién,

reflejando respuestas complejas frente al estrés ambiental.

Festuca arundinacea presentd un banco de yemas mas abundante y estable que
Lolium perenne, particularmente durante el otoho, lo que se asocia a una mayor
capacidad de regulacién fisiolégica y conservacion de estructuras viables frente al estrés
estival. En contraste, Lolium perenne evidencié una mayor sensibilidad a las condiciones
estivales, con una menor estabilidad del banco de yemas y una estrategia de
persistencia basada principalmente en la utilizacién de yemas preexistentes para el

macollaje.

El déficit hidrico acumulado se vinculé principalmente con un aumento de la
dormancia de las yemas, mas que con un incremento marcado de la mortalidad, lo que
sugiere que la dormancia constituye un mecanismo clave de tolerancia al estrés.
Asimismo, las temperaturas supradptimas influyeron en la activaciéon de yemas,
destacando la necesidad de considerar de forma conjunta el estrés hidrico y térmico

para comprender la dinamica del macollaje y la persistencia de las pasturas.

En conjunto, los resultados indican que la persistencia de estas gramineas
perennes depende mas de la capacidad de regular el estado fisiolégico del banco de
yemas que de su tamafo. Festuca arundinacea presenté una dinamica mas estable en
la proporcion de estados fisioloégicos de las yemas y una recuperacion del banco en
otofio tras el periodo estival, mientras que Lolium perenne mostré mayores limitaciones
para sostener su persistencia en ambientes con déficit hidrico y altas temperaturas.
Estos hallazgos refuerzan el valor del banco de yemas como indicador funcional para el
manejo y la seleccion de especies forrajeras en sistemas pastoriles sometidos a

variabilidad climatica.
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ANEXO
Tabla A1
Comparacién de filocrones para distintas especies forrajeras y condiciones
experimentales
Genotipo Filocrono Autor Conc_ilcwnes
experimentales
Bromus willdenowi 123 103 Hume, 1991 15°C.PLA T:8,7a
(cebadilla) Labreveux, 1998 14°C. PLA
Lemaire, 1985 Gaoy . o .
Festuca arundinacea 220 168 Wilman, 1998 T 14'500 T:8,7a
14°C. PLA
204 Labreveux, 1998
Rodriguez Palma, 199 T:14.5°C,pc T:5.5-
Hordeum stenostachys 200 179 Agnusdeiet,al 1997  17°C T:87 a 14°C
185 Labreveux, 1998
, Berenton et al., 1985 . po
Lolium perenne 140 110 Davies, 1993 T:6°C
Hume, 1991 Gaoy
168 114 Wiliam 1994 Lattanzi T: 14.5°C ONa250N
L olium multiflorum 160 a 107 et al., 1997 Rodriguez T:14.5.pc T:5.5-
157 a 185 Palma, 1998 17°C T:8.7 a 14.
139 149 Agnusdei et al., 1997 PLA
Labreveux, 1998
_ _ Rodriguez Palma, 1998 T 104-5- pc T:5.5a
Stipa neesiana 290 400 Agnusdei et., al 1997 17°C T:8.7a17.
185 Labreveux, 1998 PLA
110 85, Calviere y Duru, 1995
Dactylis glomerata 120,130  Gounoy y Yu, 1989 T:8.4°C. PLA
114 Labreveux, 1998
Falaris acquatica 161 Labreveux, 1998 T: 8.7°C a 14°C. PLA
Poa lanigera 185 Labreveux, 1998 T: 8.7°C A 14°C. PLA

Nota. Tomado de Colabelli et al. (1998).
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Figura A1

Verificacion del supuesto de normalidad de varianza (QQPIlot) para la variable yemas
totales
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Figura A2

Verificacion del supuesto de homogeneidad de residuos (Residuos vs predichos) para
la variable yemas totales

3,137
L J
*
w 1621 @
2z . * * o.
T L]
= . . e s
m 0,114 ® * @ *
% * @ & *e
>~ * * * * &
L . P e * .
140 o o ¢
. * . *» L 2
*
*
-2,91-
r T T T 1
3,09 9,19 15,30 21,40 27,51

PRED Yemas totales



60

Figura A3

Temperaturas maximas y supraoptimas en los 24 dias previos al momento 1 en verano
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——Temp. Cardinal maxima ® Temp. maxima diaria

Nota. Temp. = temperatura. Nivel de la temperatura maxima diaria en relacion con la
temperatura cardinal maxima (Temp. card.) de Festuca arundinacea y Lolium perenne
durante los 24 dias previos al segundo muestreo de macollos en otofio. Se consideré

una temperatura cardinal maxima de 28 °C para ambas especies.
Figura A4

Temperatura maxima y supraoptima en los 24 dias previos al momento 2, en verano
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——Temp. Cardinal maxima ® Temp. maxima diaria

Nota. Temp. = temperatura. Nivel de la temperatura maxima diaria en relacién con la
temperatura cardinal maxima (Temp. card.) de Festuca arundinacea y Lolium perenne
durante los 24 dias previos al segundo muestreo de macollos en otofio. Se considerd
una temperatura cardinal maxima de 28 °C para ambas especies.
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Figura A5

Temperaturas maximas y supradptimas en otofio durante los 24 dias previos al
momento 1
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Nota. Temp. = temperatura. Nivel de la temperatura maxima diaria en relacion con la
temperatura cardinal maxima (Temp. card.) de Festuca arundinacea y Lolium perenne
durante los 24 dias previos al segundo muestreo de macollos en otofio. Se consideré
una temperatura cardinal maxima de 28 °C para ambas especies.

Figura A6

Temperatura maxima y supradptima en otofio durante los 24 dias previo al momento 2
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——Temp. Cardinal maxima ® Temp. maxima diaria

Nota. Temp. = temperatura. Nivel de la temperatura maxima diaria en relacién con la
temperatura cardinal maxima (Temp. card.) de Festuca arundinacea y Lolium perenne
durante los 24 dias previos al segundo muestreo de macollos en otofio. Se considerd

una temperatura cardinal maxima de 28 °C para ambas especies.
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Calidad del ajuste de los modelos estadisticos

La calidad de ajuste de los modelos binomiales mixtos fue adecuada para las
tres categorias de yemas, segun R? marginal y condicional, AIC y diagndsticos de
residuos. Los R? marginales indicaron que los efectos fijos explicaron una proporcién
sustancial de la variabilidad (0,39-0,54), mientras que los R? condicionales aumentaron
al incorporar el efecto aleatorio de la parcela (0,48-0,62), justificando su inclusién. Los
valores de AIC y las comparaciones con modelos nulos respaldaron la estructura de los
modelos ajustados. Los diagnésticos DHARMa no evidenciaron problemas de sobre
dispersion ni de inflacion de ceros, confirmando la validez de los supuestos. En términos
comparativos, el modelo de yemas muertas presentd la mayor capacidad explicativa,
seguido por el de yemas dormantes y, en menor medida, el de yemas activas, aunque

todos mostraron un ajuste satisfactorio.

Tabla A2

Calidad del ajuste de los modelos binomiales mixtos ajustados para el estado de las
yemas

Modelo R2 marginal R? condicional AIC
Yema activa 0,39 0,48 646
Yema dormante 0,46 0,58 574
Yema muerta 0,54 0,62 337

Nota. El R marginal representa la variabilidad explicada por los efectos fijos del
modelo, mientras que el R? condicional incluye ademas el efecto aleatorio de la
parcela. El AIC se utiliza para la comparacién de modelos, donde valores menores

indican un mejor ajuste relativo.
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