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Introducción

El déficit hídrico es el es-
trés abiótico de mayor inci-
dencia en el crecimiento de 
las plantas (Volaire, 2003; 
Jithesh et al., 2006; Gao et 
al., 2007) y, específicamente, 
uno de los factores limitantes 
de la productividad del arroz 
(Kato et al., 2007; Sarvestani 
et al., 2008), cereal que rep-
resenta el alimento principal 
para más de la mitad de la 
población mundial (Lafitte 
et al., 2004; Acevedo et al., 
2006).

La aplicación de períodos 
de déficit hídrico a través de 
la suspensión temporal del 
riego en las plantas durante 
la fase de crecimiento vegeta-
tivo, ha sido una alternativa 
para reducir el consumo de 
agua, propiciar el desarrollo y 
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crecimiento de las macollas e 
incrementar el rendimiento en 
granos (IIArroz, 2005; Alfon-
so, 2006). Sin embargo, no se 
han estudiado los mecanismos 
fisiológicos de respuesta de 
las plantas que puedan expli-
car una productividad mayor 
en esas condiciones.

Uno de los mecanismos que 
se puede aprovechar para in-
crementar la supervivencia y 
el rendimiento de las plantas 
ante el estrés, es favoreciendo 
la acumulación y partición de 
los fotoasimilados en órganos 
fuentes y sumideros. Existen 
evidencias que demuestran el 
efecto del déficit hídrico en 
la relación que se establece 
entre los órganos fuente y 
sumidero. Estos cambios en 
la partición de fotoasimilados 
pudieran tener una influen-
cia positiva en el llenado de 

los granos y el rendimiento 
agrícola.

Los fotoasimilados son con-
siderados una forma temporal 
de acumular productos foto-
sintéticos que, posteriormente, 
se translocan hacia los granos 
para incidir en el rendimien-
to (Hirano et al., 2005). La 
distribución de los fotoasimi-
lados en varios órganos de la 
planta de arroz, tales como la 
hoja bandera, las vainas folia-
res y el tallo, como fuente de 
carbohidratos para el llenado 
de los granos, ha posibilitado 
conocer la contribución de es-
tos asimilados al rendimiento 
en grano en diferentes con-
diciones de cultivo (Okawa 
et al., 2003; He et al., 2005; 
Hirano et al., 2005).

Yang y Zhang (2006) de-
mostraron mediante la alimen-
tación de la hoja bandera con 
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14CO2, que la inducción de 
déficit hídrico controlado en 
la fase de llenado de granos 
de arroz y trigo, favorece la 
movilización y transferencia 
de los carbohidratos no es-
tructurales previamente alma-
cenados desde las estructuras 
vegetativas hacia los granos. 
Ehdaie et al. 2006) informa-
ron sobre el efecto del déficit 
hídrico en la acumulación de 
biomasa y el contenido de 
carbohidratos solubles duran-
te el llenado de los granos 
para diferentes entrenudos 
del tallo de plantas de trigo; 
el déficit hídrico redujo el 
contenido de carbohidratos 
solubles en los entrenudos 
excepto en el pedúnculo. Los 
entrenudos inferiores proveen 
el 51% de los carbohidratos 
solubles movilizados desde 
el tallo y el déficit hídrico 
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RESUMEN

Los fotoasimilados almacenados en las hojas y los tallos pue-
den ser fuente de carbohidratos en el llenado de los granos, 
pero existe poca información sobre la distribución y moviliza-
ción de estos asimilados ante el déficit hídrico aplicado en la 
fase vegetativa. Se estudió el efecto del déficit hídrico induci-
do en la fase de macollamiento, comparado con un tratamien-
to control en condiciones de inundación durante todo el ciclo, 
sobre la distribución de 14C-fotoasimilados e incorporación de 
14C a la síntesis de almidón en órganos del tallo principal de 
arroz (Orysa sativa L. cv. Jucarito 104). En el inicio de la ante-
sis, en el déficit hídrico la proporción de los 14C-fotoasimilados 
se incrementó en los entrenudos y la vaina de la hoja bandera 

y después de los 10 DDA (días después de la antesis) hasta los 
25 DDA ocurrió una reducción mayor en el porcentaje de los 
fotoasimilados. Los granos fueron el principal sitio de destino 
de los asimilados translocados desde las estructuras vegetativas. 
En condiciones de déficit hídrico, las plantas pudieran depender 
principalmente de los 14C-fotoasimilados almacenados en los 
entrenudos del tallo y la vaina de la hoja bandera (HB). Los 
fotoasimilados acumulados en el tercer entrenudo de la parte 
superior del tallo principal (TP) se movilizan en mayor propor-
ción y pueden contribuir al llenado de los granos de arroz ante 
el déficit hídrico inducido en la fase de macollamiento.
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provocó incremento en la efi-
ciencia de la movilización de 
fotoasimilados en el pedún-
culo, penúltimo y entrenudos 
inferiores en 33, 17 y 11%, 
respectivamente.

Sin embargo, aun no se 
cuenta con suficiente infor-
mación acerca de la distri-
bución de los fotoasimilados 
en los tallos de arroz y espe-
cíficamente en los diferentes 
entrenudos. El presente tra-
bajo tuvo como objetivo de-
terminar el efecto del déficit 
hídrico inducido en la fase de 
macollamiento sobre la distri-
bución de 14C-fotoasimilados, 
así como la incorporación 
de 14C a la síntesis de almi-
dón en diferentes órganos de 
plantas de arroz y su posible 
contribución al crecimiento de 
los granos.

Materiales y Métodos

Condiciones de cultivo

El experimento fue realizado 
en el Instituto de Investigacio-
nes Fundamentales en la Agri-
cultura Tropical (INIFAT), La 
Habana, Cuba. Se estudió la 
variedad cubana de arroz Juca-
rito 104 (J-104), que tiene una 
duración del ciclo de 150 días 
en la época seca y 133 días 
en la de lluvia; se encuentra 
entre las principales variedades 
comerciales de Cuba (IIArroz, 
2005) y ha sido estudiada en 
condiciones de diferentes ma-
nejo del agua, como lo es la 
interrupción del riego en la 
fase de macollamiento (Polón 
y Castro, 1999).

Las semillas de J-104 fue-
ron esterilizadas con una so-

lución de hipoclorito de sodio 
1% durante 30min y luego 
colocadas sobre papel de filtro 
con agua destilada, en placas 
Petri a temperatura ambiente, 
para su germinación hasta 
que emergieron la radícula y 
la primera vaina foliar desde 
el coleóptilo (Counce et al., 
2000). En un total de 100 
macetas (0,25m de diámetro, 
0,31m de altura y 10kg de 
capacidad) que contenían sue-
lo Hidromófico Gley Nodular 
Ferruginoso típico (Instituto 
de Suelos, 1999) proveniente 
del Instituto de Investigacio-
nes del Arroz, se sembraron 
de forma directa tres semillas 
pre-germinadas por maceta. 
Las macetas se mantuvieron 
al aire libre y se realeatoriza-
ron cada siete días dentro del 
área experimental.

El suelo fue preparado de 
acuerdo a la técnica de fan-
gueo (mezcla de suelo con 
agua) y las siembras se hicie-
ron en febrero 2002 (época 
seca) y abril 2003 (época de 
lluvia), fechas recomendadas 
para el cultivo del arroz en 
Cuba (IIArroz, 2005). Cuan-
do las plantas tuvieron tres 
hojas en el tallo principal 
(TP) se aclaró una planta por 
maceta, seleccionadas por su 
uniformidad. La dosis de fer-
tilizantes fue de 200kg·ha-1 de 
N en forma de urea, 80kg·ha-1 

de P2O5 y 160kg·ha-1 de K2O. 
Los fertilizantes se aplica-
ron en solución, en función 
de la cantidad de suelo que 
contenía cada maceta. El fer-
tilizante nitrogenado se aplicó 
en tres momentos: cuando las 
plantas tenían cuatro hojas, 
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RESUMO

Photoassimilates in the leaf sheath and stems can be a source 
of carbohydrates in the filling of rice grains; but little informa-
tion is available on the distribution and mobilization of these 
assimilates under water stress applied during the vegetative 
phase. The effect of water stress-induced at tillering, compared 
to control treatment with flooding conditions during the whole 
cycle, on the distribution of 14C-photoassimilates as well as in 
the incorporation of 14C to the synthesis of starch was studied in 
different organs of rice plants (Orysa sativa L. cv. Jucarito 104). 
At the beginning of anthesis, water stress increases the propor-
tion of the 14C-photoassimilates in the internodes of the main 

Os fotoassimilados armazenados nas folhas e as hastes po-
dem ser fonte de carboidratos no enchimento dos grãos, mas 
existe pouca informação sobre a distribuição e mobilização des-
tes assimilados diante do déficit hídrico aplicado na fase vege-
tativa. Estudou-se o efeito do déficit hídrico induzido na fase 
de perfilhamento, comparado com um tratamento controle em 
condições de inundação durante todo o ciclo, sobre a distri-
buição de 14C‑fotoassimilados e incorporação de 14C à síntese 
de amido em órgãos da haste principal de arroz (Orysa sativa 
L. cv. Jucarito 104). No início da antese, no déficit hídrico a 
proporção dos 14C-fotoassimilados incrementou nos internódios 

stem and the flag leaf sheath; and from 10 to 25 days after an-
thesis a higher reduction of these assimilates was observed. The 
grains were the major sinks of translocated assimilates from the 
vegetative structures. Under water stress conditions, the plants 
could depend mainly on the 14C-photoassimilates stored in the 
internodes of the main stem and the sheath of the flag leaf. 
Photoassimilates accumulated in the third internode of the up-
per part of the main stems, as well as in the flag leaf sheath, 
are mobilized in a higher proportion and can contribute to 
grain filling in rice plants subjected to water stress in the til-
lering phase.

e a vagem da folha bandeira e depois dos 10 DDA (dias depois 
da antese) até os 25 DDA ocorreu uma redução maior na por-
centagem dos fotoassimilados. Os grãos foram o principal local 
de destino dos assimilados translocados desde as estruturas ve-
getativas. Em condições de déficit hídrico, as plantas poderiam 
depender principalmente dos 14C-fotoassimilados armazenados 
nos internódios de haste e a vagem da folha bandeira (FB). Os 
fotoasimilados acumulados no terceiro internódio da parte supe-
rior da haste principal (CP) se mobilizam em maior proporção 
e podem contribuir ao enchimento dos grãos de arroz diante do 
déficit hídrico induzido na fase de perfilhamento.
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en macollamiento y el inicio 
de la paniculación (IIArroz, 
2005), coincidiendo con 25, 
45 y 80 días después de la 
siembra (DDS) en la época 
seca, y con 20, 35, 75 DDS 
en la época de lluvia. Se re-
gistraron las variables climáti-
cas de temperatura máxima y 
mínima (°C), humedad rela-
tiva (%) y las precipitaciones 
(mm); tomadas de la Estación 
Meteorológica del INIFAT.

Tratamientos de humedad 
en el suelo y diseño 
experimental

El riego para la germina-
ción y el crecimiento inicial 
de las plantas se realizó según 
lo descrito en IIArroz (2005). 
El aniego se estableció a los 
15 DDS con un volumen ini-
cial de agua de 9 l por ma-
ceta. Posteriormente, el riego 
se efectuó con la finalidad de 
mantener una lámina de agua 
de 50mm por encima de la 
superficie del suelo. En la fase 
de macollamiento se aplicaron 
dos tratamientos de manejo 
de agua; el primero consistió 
en mantener 50 plantas en 
condiciones de aniego con 
una lámina de agua de 50mm 
(control) hasta 15 días antes 
de la cosecha; el segundo fue 
la interrupción del riego por 
14 días (déficit) en 50 plantas 
a los 57 DDS en el 2002, y 
en otras 50 plantas a los 50 
DDS en el 2003 (IRRI, 2002; 
IIArroz, 2005). Posteriormen-
te, en las plantas sometidas a 
déficit hídrico se reestableció 
el riego de la misma forma 
que en el tratamiento control. 
Durante la interrupción del 
riego las macetas se protegie-
ron de la lluvia con nylon de 
polietileno. Las macetas se 
distribuyeron según un diseño 
completamente aleatorizado.

Evaluación de la humedad 
en el suelo

El contenido de humedad 
en el suelo, a 10cm de pro-
fundidad en la maceta, fue 
monitoreado de forma gra-
vimétrica desde los 7 hasta 
14 días después del déficit 
(DDD) según metodología 
descrita por Tarjuelo (2005). 

La humedad volumétrica se 
calculó a partir de la hume-
dad gravimétrica y los valores 
de densidad aparente reporta-
dos por Meneses (2000).

Evaluación de caracteres 
fisiológicos

A los 15 DDD, se seleccio-
naron cinco plantas por trata-
miento (control y déficit) en 
cada período de siembra. Se 
evaluó la altura de las plantas 
(cm), el área foliar del tallo 
principal (TP, cm2), la masa 
seca del TP y de la parte área 
(g), y el número de hijos por 
planta. La altura se evaluó 
desde la base del tallo hasta 
el ápice de la hoja más larga, 
proyectando la misma en la di-
rección del tallo (IRRI, 2002). 
El área foliar se estimó alomé-
tricamente en el tallo principal, 
como la suma del área foliar 
de cada hoja individual calcu-
lada como largo×ancho×0,76 
(Dorado, 2004). El secado 
de las muestras se efectuó en 
estufa a 80°C durante 72h. 
El contenido relativo de agua 
(CRA) expresado en porcentaje 
se calculó en la parte aérea 
según Barrs and Weatherley 
(1962); para ello la masa tur-
gente se determinó colocando 
las muestras foliares en una 
cámara húmeda con agua des-
tilada a 8°C en oscuridad por 
24h.

Distribución de los 
14C-fotoasimilados

El análisis de la dis-
tribución de 14C-fotoa-
similados se realizó 
a los siguientes órga-
nos del tallo principal 
(TP): lámina y vaina 
de la hoja bandera 
(HB), tres entrenudos 
superiores (pedúnculo, 
segundo y tercer en-
trenudo) y en los gra-
nos. Se seleccionaron 
cinco plantas indivi-
duales al azar de cada 
tratamiento (control y 
déficit) cuando en el 
TP estuviera emergien-
do la panícula, período 
que se consideró como 
la antesis (Nagata et 
al., 2001).

La alimentación de la lámi-
na de la HB del TP con 14C 
se realizó según la metodolo-
gía diseñada por Cruz-Aguado 
y Pérez (2000) para el trigo. 
La lámina de la HB del TP 
fue expuesta in vivo durante 
15min a una atmósfera con 
14CO2 generada a partir de 
20μl de solución de Na2

14CO2 
(18,5MBq·ml-1) y 0,5ml de 
HClO4 10%, en una cámara 
sellada para garantizar que 
todo el 14CO2 liberado sea fi-
jado por la lámina de la HB.

Las plantas fueron marca-
das con 14CO2 en la antesis, 
10 días y 25 días después 
de la antesis (DDA) por 24h, 
momento en el que fueron 
cosechadas. Los 10 DDA 
coinciden con el inicio del 
llenado de los granos, y los 
25 DDA con el comienzo de 
la madurez fisiológica. Cuan-
do las plantas se cosecharon, 
fueron colocadas en la estufa 
a 105oC durante 1h, para de-
tener los procesos fisiológicos 
y posteriormente se colocaron 
a 70oC hasta que la masa fue-
se constante. Los órganos se 
dividieron en fragmentos de 
1-2mm y se tomaron 50mg 
de muestra para los análisis. 
Se realizaron tres extraccio-
nes por muestra con 5ml de 
etanol 80% a 80oC durante 
15min. Los extractos solu-
bles en etanol se enrasaron 
con agua destilada. Se tomó 
1ml que se mezcló con 5ml 
de cóctel de centelleo com-
puesto por tritón X-100, PPO 
y POPOP. La radiactividad 

se midió en un contador de 
centelleo líquido Wallac 1409. 
Los residuos insolubles en 
etanol fueron tratados con 
3ml de HClO4 (30%) durante 
48h. Los extractos de ácido 
perclórico se unieron y enra-
saron, tomándose 1ml que se 
disolvió en 5ml de cóctel de 
centelleo para posterior medi-
ción de la radiactividad.

La distribución en la planta 
del 14CO2 fijado por la lámi-
na de la HB se determinó al 
calcular el porcentaje de 14C 
destinado a cada órgano como 
la relación entre la radiactivi-
dad medida en cada órgano 
y la radiactividad total de la 
planta (Yang et al., 2002). La 
proporción de 14C incorpora-
do a la síntesis de almidón 
en cada órgano se calculó 
como la razón entre la radiac-
tividad en la fracción percló-
rica y la radiactividad total 
(fracción etanólica + fracción 
perclórica; Cruz-Aguado et 
al., 1999). Los datos expresa-
dos en porcentaje se transfor-
maron a raíz cuadrada para 
garantizar la homogeneidad 
de varianzas. Las medias de 
cada tratamiento se compara-
ron mediante análisis de va-
rianza factorial utilizando el 
programa STATGRAPHICS 
Plus sobre Windows ver. 5.0 
(1994-2000). Las diferencias 
entre las medias se estable-
cieron mediante la prueba de 
rangos múltiples de Tukey 
HSD al 95%.

Resultados y Discusión

La humedad volumé-
trica en el suelo decre-
ció desde los 7 hasta 
los 14 días después del 
déficit (DDD) en las 
dos épocas de siembra 
(Figura 1), y varió de 
0,31 a 0,19cm3/cm3) en 
la época seca y de 0,35 
a 0,25cm3/cm3 en la de 
lluvia. La reducción de 
la humedad correspon-
dió a 63% del l ímite 
superior de agua dis-
ponible (LSAD) para 
la época seca y a 76% 
del LSAD en la época 
de lluvia, y aún cuando 
este valor fue el mayor, 
continuó siendo infe-

Figura 1. Dinámica de la humedad volumétrica en el 
suelo respecto al límite superior de agua disponible 
(LSAD) desde los 7 hasta los 14 DDD en condiciones 
de déficit hídrico inducido en la fase de macollamiento 
a los 57 y 50 DDS en plantas de arroz (Var. J-104) cul-
tivadas en las épocas de siembra seca y lluvia.



50 JAN 2010, VOL. 35 Nº 1

rior al límite productivo para 
el arroz que es de 84% del 
LSAD de acuerdo a lo infor-
mado por Alfonso (1998).

Las diferencias en el conte-
nido de humedad en el suelo 

entre los períodos de siem-
bra durante la interrupción 
del riego se asociaron a una 
incidencia mayor de las pre-
cipitaciones y a los valores 
de la humedad relativa en la 

época de lluvia, con un total 
de 17,3mm y 83%, respecto 
a la época seca (2,8mm y 
71%). Un incremento en la 
humedad relativa ocasiona 
una evaporación menor del 

agua y ante esta condición se 
mantiene un contenido mayor 
de humedad en el suelo (Vo-
laire, 2003).

El crecimiento de las plan-
tas en la época de lluvia fue 
mayor que en la época seca 
(Tabla I). En ambas épocas de 
siembra, el área foliar del TP, 
número de tallos por planta, 
la masa seca de la parte aérea 
y del tallo principal (TP), así 
como el contenido relativo de 
agua (CRA) en la parte aérea, 
se redujeron en las plantas 
sometidas a déficit hídrico 
en la fase de macollamiento 
respecto a las que se mantu-
vieron en aniego durante todo 
el ciclo de cultivo.

El número de tallos por 
planta fue mayor en la época 
seca (Tabla I), y se asoció a 
una duración mayor de la fase 
vegetativa en comparación a 
la siembra en la época de llu-
via, según informaron Alfonso 
et al. (2002). En otras varie-
dades de arroz, Siopongco et 
al. (2006) y Sarvestani et al. 
(2008) detectaron un número 
menor de tallos en plantas 
de arroz sometidas a déficit 
hídrico en la fase vegetativa. 
Durante el crecimiento de los 
tallos, el déficit hídrico pu-
diera provocar la interrupción 
en el flujo de agua, afectar el 
transporte de asimilados des-
de las hojas hacia los tallos 
y reducir la emisión de nue-
vos hijos (Cui et al., 2004; 
Sarvestani et al., 2008). Esto 
pudiera explicar un número 
menor de hijos en las plantas 
de la variedad J-104 en este 
experimento (Tabla I).

Por otra parte, la suspen-
sión del riego durante el ma-
collamiento no afectó sig-
nificativamente la altura de 
las plantas en ninguno de los 
períodos de siembra, aunque 
se observó que esta variable 
del crecimiento fue significa-
tivamente mayor en la época 
de lluvia (Tabla I). Este resul-
tado difirió de lo señalado por 
Alfonso et al. (2002), quienes 
detectaron menor altura en 
plantas de arroz sometidas a 
sequía, como consecuencia 
de una reducción en el alar-
gamiento de las células, algo 
también indicado por Tardieu 
(2005).

Tabla I
Efecto del déficit hídrico sobre variables de crecimiento 

a los 14 DDD en plantas de arroz (Var. J-104) que se mantuvieron 
anegadas durante todo el ciclo (control) y en plantas expuestas 

a la suspensión del riego (Déficit) en la fase de macollamiento 
a los 57 y 50 DDS en las épocas de siembra seca y lluvia

Época de 
siembra

Tratamiento Altura
(cm)

Área foliar 
TP (cm2)

Número 
tallos

Masa seca 
aérea (g)

Masa seca 
TP (mg)

CRA parte
aérea (%)

Seca Control 74,7 b 142 b  19 a 24,7 c 1394 c 88,2 a
Déficit 66,0 b 116 c  16 b 14,9 d 1260 d 77,9 b

Lluvia Control 97,3 a 175 a  15 b 60,5 a 2838 a 90,9 a
Déficit 88,3 a 152 b 13 c 47,9 b 2260 b 77,9 b

ESx 2,48***  4,71***  0,36*** 2,02*** 181,9 ns  0,78***
CV  0,162  0,166  0,143  0,516  0,412  0,074

Medias con letras iguales no difieren según la prueba de comparación múltiple de Tukey HSD. ESx: error estándar 
de la media. ***: p<0,001. ns: no significativo.

Figura 2. Distribución de 14C-fotoasimilados en la antesis 10 y 25 DDA para diferentes órganos del tallo principal 
(TP): lámina de la hoja bandera (LHB), vaina de la hoja bandera (VHB), pedúnculo (Ped), segundo entrenudo (Ent2), 
tercer entrenudo (Ent3) y en los granos. Los resultados corresponden a plantas de arroz (var. J-104) desarrolladas en 
condiciones de aniego durante todo el ciclo ( ) y expuestas a déficit hídrico ( ) en la fase de macollamiento a los 
57 y 50 DDS para las épocas de siembra seca y lluvia, respectivamente. Medias con letras iguales no difieren según 
la prueba de comparación múltiple de Tukey HSD. Las líneas verticales en las barras indican el error estándar de 
la media (n=5).
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La reducción del CRA en 
la parte aérea fue semejan-
te para cada tratamiento de 
déficit hídrico al comparar 
las épocas de siembra (Tabla 
I). De igual manera, Volaire 
(2003) señaló que el CRA 
de las plantas fue afectado 
al disminuir el contenido de 
humedad en el suelo, como 
respuesta de las plantas ante 
la deficiencia hídrica. En este 
sentido la autora enfatizó que 
la reducción del CRA depen-
de de la severidad del estrés; 
y que este indicador puede 
llegar a valores por debajo de 
50% cuando el déficit hídrico 
es severo.

En condiciones de déficit 
hídrico inducido en la fase de 
macollamiento, las mayores 
reducciones en el área foliar y 
masa seca aérea se detectaron 
en la época seca (18 y 40%, 
respectivamente; Tabla I) y 
ello se relacionó a una menor 
disponibilidad de agua en el 
suelo respecto a la época de 
lluvia (Figura 1). Del mismo 
modo, estudiando otras varie-
dades de arroz, Siopongco et 
al. (2006) encontraron menor 
crecimiento foliar en plantas 
sometidas a sequía en la fase 
vegetativa, debido a una reduc-
ción en la tasa de expansión de 
la parte aérea y el desarrollo 
del área foliar provocado por 
una disminución en la presión 
de turgencia de las hojas.

El efecto del déficit hídrico 
sobre el crecimiento de los 
cultivos, y específicamente 
en el arroz, ha sido evaluado 
por diferentes autores (Sato 
y Maruyama, 2005; Kato et 
al., 2007). La reducción del 
crecimiento de los órganos 
vegetales es uno de los prime-
ros efectos de una deficiencia 
hídrica en el suelo (Volaire, 
2003; Chaves et al., 2003; 
Tardieu, 2005). El estudio 
del área foliar y la produc-
ción de masa seca, entre otras 
variables, pudiera contribuir 
a identificar los mecanismos 
fisiológicos asociados a la 
adaptación de las plantas fren-
te al déficit hídrico. El tipo de 
variedad, fase del cultivo y la 
intensidad del déficit hídrico 
determinan la sensibilidad de 
las variables evaluadas ante 
esta condición.

Las plantas han desarro-
llado mecanismos tales como 
el cierre estomático, enrolla-
miento foliar, incremento en 
la profundidad de las raíces, 
ajuste osmótico y estabilidad 
de las membranas celulares, 
entre otros, para sobrevivir 
ante condiciones adversas 
(Chaves et al., 2003; Tar-
dieu, 2005; Ghneim et al., 
2006; Kato et al., 2007). La 
distribución y partición de 
fotoasimilados entre órganos 
fuente y sumideros pudie-
ra contribuir a dilucidar los 
mecanismos de respuesta en 
el metabolismo del carbono, 
lo cual juega un papel im-
portante en la adaptación a 
la sequía. Sin embargo, tales 
estudios no se han descrito 
en plantas de arroz expuestas 
a déficit hídrico en la fase de 
macollamiento.

En este estudio la distribu-
ción de la marca isotópica en 

la planta se determinó en la 
antesis, 10 y 25 DDA, mo-
mentos que enmarcan una 
etapa importante del llenado 
de los granos (Nagata et al., 
2001; Okawa et al., 2003). En 
las épocas de siembra anali-
zadas, la distribución de 14C-
fotoasimilados e incorporación 
de 14C al almidón (Figuras 2 
y 3), difirió para la lámina 
y vaina de la HB, los tres 
entrenudos superiores y los 
granos, desde la antesis hasta 
los 25 DDA.

Las variaciones en la distri-
bución de los fotoasimilados 
parecen ser consecuencia de 
las diferencias en la cantidad 
de asimilados disponibles en 
estos órganos del TP (Cruz-
Aguado et al., 1999; Edhaie 
et al., 2006). No obstante, en 
las dos épocas de siembra, al 
comparar los entrenudos del 
TP el porcentaje mayor de 
14C-fotoasimilados e incor-

poración de 14C al almidón 
desde la antesis hasta los 10 
DDA se encontró en el ter-
cero (Figuras 2 y 3), lo cual 
haría suponer que los niveles 
mayores de carbohidratos se 
localizan en este entrenudo. 
En arroz, estudios efectuados 
por He et al. (2005) demos-
traron concentraciones dife-
rentes de carbohidratos en 
segmentos de vainas foliares, 
siendo estos niveles menores 
en el segmento apical y ma-
yores hacia el basal, vincula-
do a una actividad mayor de 
enzimas que participan en el 
metabolismo del almidón.

En la antesis, la mayor pro-
porción de 14C-fotoasimilados 
se encontró en la lámina de 
la HB (Figura 2), órgano que 
constituye la principal fuente 
suministradora de carbohidra-
tos durante el llenado de los 
granos en trigo (Cruz-Aguado 
y Pérez, 2000) y arroz (Mo-

Figura 3. Incorporación de 14C al almidón en la antesis 10 y 25 DDA para diferentes órganos del tallo principal 
(TP): lámina de la hoja bandera (LHB), vaina de la hoja bandera (VHB), pedúnculo (Ped), segundo entrenudo (Ent2), 
tercer entrenudo (Ent3) y en los granos. Los resultados corresponden a plantas de arroz (var. J-104) desarrolladas en 
condiciones de aniego durante todo el ciclo ( ) y expuestas a déficit hídrico ( ) en la fase de macollamiento a los 
57 y 50 DDS para las épocas de siembra seca y lluvia, respectivamente. Medias con letras iguales no difieren según 
la prueba de comparación múltiple de Tukey HSD. Las líneas verticales en las barras indican el error estándar de 
la media (n=5).
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hapatra et al., 2004). Sin em-
bargo el déficit hídrico provo-
có reducción en el porcentaje 
de 14C-fotoasimilados en la 
época seca; mientras que éste 
aumentó en el tercer entre-
nudo y los granos en las dos 
épocas de siembra. La incor-
poración de 14C al almidón 
fue mayor en el tercer entre-
nudo, la lámina y vaina de 
la HB (Figura 3). En plantas 
expuestas a déficit hídrico en 
la fase de macollamiento, el 
porcentaje de 14C en la sínte-
sis del almidón aumentó en el 
segundo y tercer entrenudo en 
la época seca, y en la vaina 
de la HB y los granos en la 
época de lluvia.

A los 10 DDA, el porcen-
taje de 14C-fotoasimilados fue 
máximo en los tres entrenu-
dos del TP y la vaina de la 
HB (Figura 2), lo cual supone 
que desde la antesis hasta los 
10 DDA, pudiera ocurrir mo-
vilización de los asimilados 
probablemente acumulados 
en la lámina de la HB hacia 
estas estructuras, teniendo en 
cuenta que la proporción de 
14C-fotoasimilados se redujo 
en la lámina de la HB. En 
este momento de la antesis, 
los entrenudos y la vaina de 
la HB probablemente funcio-
nan como órganos sumideros 
de asimilados y se convierten 
en los principales sitios de 
acumulación de estos com-
puestos (Cruz-Aguado et al., 
1999; Hirose et al., 1999). 
Los valores del porcentaje 
de 14C en el almidón a los 
10 DDA (Figura 3), tienden 
a ser mayores en los tres en-
trenudos superiores del TP 
y similares en la lámina y 
vaina de la HB, comparados a 
los obtenidos en la antesis.

A los 25 DDA, la propor-
ción de 14C-fotoasimilados e 
incorporación de 14C al al-
midón (Figuras 2 y 3) fueron 
menores en los tres entrenu-
dos del TP, la lámina y vaina 
de la HB, con una reducción 
mayor en el tercer entrenudo. 
La mayor proporción de 14C-
fotoasimilados y la incorpo-
ración de 14C a la síntesis del 
almidón se destinaron hacia 
los granos, donde alcanzó el 
valor máximo. Nagata et al. 
(2001), Okawa et al. (2003) 

y Yang et al. (2003) 
demostraron en el pe-
ríodo posterior a los 
10 DDA, identificado 
como grano lechoso, 
y hasta la madurez fi-
siológica, que la acu-
mulación de almidón 
en los granos es in-
tensa. Esto explica el 
porcentaje mayor de 
14C-fotoasimilados ha-
cia los granos y una 
proporción menor a 
las estructuras vege-
tativas.

Durante el período 
de la antesis analiza-
do, los cambios en las 
proporciones de 14C-
fotoasimilados y la in-
corporación de 14C al 
almidón en la lámina y vaina 
de la HB, los tres entrenudos 
del TP y granos, pudieran 
indicar variaciones en la rela-
ción que se establece entre los 
órganos fuente y sumidero, la 
cual determina el movimiento 
de estos fotoasimilados según 
se ha indicado en trigo por 
Cruz-Aguado et al. (1999) y 
Cruz-Aguado y Pérez (2000). 
Los cambios en las propor-
ciones de 14C-fotoasimilados 
en la vaina de la HB y los 
entrenudos del TP pudieran 
asociarse con el proceso de 
la transición de estos órganos 
de fuente a sumideros, lo cual 
fue señalado por Hirose et 
al. (1999), quienes detectaron 
cambios a nivel molecular 
vinculados con el incremento 
en la expresión de enzimas 
que participan en la hidrólisis 
del almidón, la resíntesis de 
sacarosa y el sostenimiento 
del f lujo asimilatorio desde 
los sitios de reserva a los 
sumideros, en este caso los 
granos.

En el tratamiento control, 
un área foliar mayor (Tabla I) 
evidencia en estas plantas que 
los fotoasimilados producidos 
mediante la fotosíntesis que 
tiene lugar en ese período, 
pudieran sostener el llenado 
de los granos; de manera tal 
que la movilización de las 
reservas acumuladas en las 
vainas foliares y los entre-
nudos del TP sean menores. 
Según señalaron Cruz-Aguado 
et al. (1999) en condiciones 

no limitantes de agua, la fo-
tosíntesis satisface la deman-
da de fotoasimilados de los 
órganos en crecimiento en 
plantas de trigo. Sin embar-
go, en este experimento el 
déficit hídrico generó cambios 
en la proporción de carbono 
retenido en los órganos estu-
diados (Figuras 2 y 3), con 
disminución en el porcentaje 
de 14C-fotoasimilados y la in-
corporación de 14C al almidón 
a los 25 DDA, siendo mayor 
la reducción en los asimila-
dos destinados hacia el tercer 
entrenudo.

La contribución de los fo-
toasimilados de reserva al-
macenados en las vainas y 
los tallos ha sido abordado 
con profundidad durante el 
proceso de llenado de los gra-
nos en arroz (Okawa et al., 
2003; Yang et al., 2003; He 
et al., 2005). La distribución 
y partición de los 14C-fotoa-
similados en los tres entre-
nudos superiores del TP en 
el llenado de los granos en 
condiciones de déficit hídrico 
constituye un aspecto que no 
se ha informado en el arroz. 
La identificación del frag-
mento de tallo para estimar el 
destino de 14C-fotoasimilados 
y de 14C al almidón resul-
taría ventajosa, porque los 
resultados demostraron que la 
disponibilidad de los fotoasi-
milados difirió de acuerdo a 
la posición que ocupan los en-
trenudos en el TP (Figuras 2 
y 3). Los fotoasimilados acu-

mulados en el TP 
en los entrenudos y 
particularmente en 
el tercero, pudieran 
ser una fuente al-
ternativa importan-
te de carbohidratos 
para el llenado de 
los granos de arroz 
en condiciones de 
déficit hídrico.

La disminución 
en la proporción de 
14C-fotoasimilados 
e incorporación de 
14C al almidón en 
los diferentes órga-
nos del TP entre 10 
y 25 DDA pudiera 
indicar la moviliza-
ción de los asimila-
dos almacenados en 

esas estructuras hacia otros 
órganos receptores o sumide-
ros, como los granos donde se 
observó un aumento significa-
tivo en la acumulación de los 
fotoasimilados. De acuerdo a 
los estudios de Liang et al. 
(2001), Hirano et al. (2005) 
y Chen y Wang (2008), un 
aumento en la actividad de 
las enzimas α amilasa y de 
ramificación del almidón, re-
guladoras de la síntesis del 
almidón en el endospermo, 
pudiera explicar una moviliza-
ción mayor de los fotoasimi-
lados a partir de los 10 DDA 
hasta la madurez. Sin embar-
go, aún no se ha informado 
sobre mecanismo que explica 
un incremento en la actividad 
de estas enzimas ante condi-
ciones de déficit hídrico.

Una aproximación a los 
factores relacionados con la 
movilización de estos com-
puestos desde las hojas y los 
tallos hacia otras estructuras 
receptoras o sumideros pu-
diera obtenerse a través de la 
evaluación de las variaciones 
en la biomasa de la panícula 
durante la fase de llenado de 
los granos, que evidencian 
como las reservas de los fo-
toasimilados sostienen el cre-
cimiento de los granos cuando 
disminuye la fotosíntesis (Sato 
y Maruyama, 2005).

La biomasa de la panícula 
se incrementó significativa-
mente desde la antesis hasta 
los 25 DDA (Figura 4). En 
ambos períodos de siembra, 

Figura 4. Biomasa de la panícula (g) del tallo principal (TP) 
en la antesis, 10 y 25 días después de la antesis (DDA). 
Los datos se obtuvieron en plantas de arroz (Var. J-104) 
cultivadas en condiciones de aniego durante todo el ciclo 
(Control) y expuestas a déficit hídrico (Déficit) en la fase de 
macollamiento a los 57 y 50 DDS en las épocas de siembra 
seca ( ) y lluvia ( ), respectivamente. Las líneas verticales 
en las barras indican el error estándar (n=5).
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las plantas con déficit hídrico 
presentaron mayor biomasa de 
la panícula en el TP que las 
controles. En la época seca se 
observaron los valores mayo-
res de biomasa comparado a 
la época de lluvia.

El incremento en el tama-
ño del sumidero expresado 
por la biomasa de la paní-
cula pudiera provocar una 
movilización mayor de los 
14C-fotoasimilados acumulados 
en los entrenudos del TP y 
la vaina de la HB. El creci-
miento activo de las panículas 
comenzó a partir de los 10 
DDA (Figura 4), y coincidió 
que desde ese momento y 
hasta los 25 DDA disminuyó 
significativamente la propor-
ción de 14C-fotoasimilados y 
la incorporación del carbono 
a la síntesis de almidón en 
estos órganos; mientras los 
fotoasimilados se incrementa-
ron en los granos (Figuras 2 
y 3). Esto sugiere que en este 
caso el llenado de los granos 
estuvo afectado por la dispo-
nibilidad de fotoasimilados, y 
fue necesaria la movilización 
de las reservas almacenadas 
en los tallos (Cruz-Aguado et 
al., 1999).

Varios autores han demos-
trado que la actividad del su-
midero determina la descarga 
de los carbohidratos en el 
floema y la entrada del car-
bono al metabolismo celular; 
por tanto pudiera influir en la 
movilización de las reservas 
de carbohidratos acumula-
das en las vainas y los tallos. 
La actividad del sumidero se 
incrementa alrededor de los 
10 DDA y provoca un au-
mento en la masa seca de la 
panícula, la cual contribuye al 
desarrollo de los tejidos del 
endospermo, debido a la ma-
yor deposición de la materia 
seca en los granos (Nagata et 
al., 2001; Okawa et al., 2003; 
Yang y Zhang, 2006).

En la época seca se encon-
tró una biomasa mayor de la 
panícula (Figura 4), y pu-
diera asociarse al efecto de 
las condiciones ambientales 
sobre la actividad del sumi-
dero. En la fase reproductiva, 
las temperaturas máximas y 
mínimas aumentaron en 1,5 y 
1,1ºC, respectivamente; mien-

tras que en la maduración, 
la temperatura máxima fue 
1,9ºC mayor, en comparación 
a la época de lluvia. En este 
sentido, Cruz-Aguado y Pérez 
(2000) demostraron que el 
incremento de la temperatura 
influyó negativamente en la 
actividad del sumidero, pro-
vocando una translocación 
menor de 14C-fotoasimilados y 
un crecimiento menor de los 
granos en trigo.

El incremento de la tempe-
ratura disminuye la actividad 
de la enzima de ramificación 
del almidón y afecta la for-
mación de enlaces α-1,6 glu-
cosídico durante la biosíntesis 
de la amilopectina; lo que 
trae como consecuencia una 
menor disponibilidad de fo-
tosintatos hacia los granos 
(Hirano et al., 2005; Jin et 
al., 2005). Las altas tempe-
raturas incrementan la tasa 
de respiración después del 
inicio de la paniculación, y si 
los fotosintatos participan en 
el proceso respiratorio esto 
crea una disponibilidad baja 
de asimilados al inicio del 
proceso de llenado (Pham et 
al., 2004).

Los resultados anteriores 
explican las ventajas, desde 
el punto de vista fisiológico, 
de la interrupción del riego 
en la fase de macollamiento 
para incrementar la distribu-
ción de 14C-fotoasimilados 
e incorporación del 14C al 
almidón en la variedad J-104. 
Las evidencias de una mayor 
disminución de 14C-fotoasimi-
lados y del 14C en la síntesis 
del almidón en los tres entre-
nudos del TP y la vaina de la 
HB, así como un incremen-
to en la proporción de estos 
asimilados hacia los granos 
indican la movilización de 
los carbohidratos desde estas 
estructuras vegetativas. Los 
carbohidratos de reserva del 
tallo pudieran contribuir al 
crecimiento de la panícula 
en condiciones de déficit hí-
drico. La identificación de 
variedades con una eleva-
da capacidad para acumular 
y movilizar fotoasimilados 
puede ser una estrategia para 
una adaptación mayor de va-
riedades de arroz a déficit 
hídrico.
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