FACULTAD DE CIENCIASAGROPECUARIAS - UNER
CATEDRA DE FISIOLOGIA VEGETAL

Unidad 12
FISIOLOGIA EN CONDICIONES DE ESTRES.

1. INTRODUCCION

Relaciones entre la planta y el medio.

Las plantas se encuentran sometidas en la biosfera a muy diferentes condiciones
desfavorables, a las que sobreviven en tanto se lo permita la flexibilidad adaptativa de su
genoma. En un sentido amplio unas determinadas condiciones ambientales son
desfavorables en cuanto se apartan de las condiciones 6ptimas de crecimiento y
multiplicacién de la planta.

La Ecologia estudia las relaciones reciprocas entre los organismos y su medio ambiente. La
ecologia vegetal a su vez se subdivide en autoecologia, la cual se refiere al estudio de las
relaciones reciprocas entre los individuos y su medio ambiente; y la sinecologia, o sea el
estudio de la estructura, el desarrollo , la funcién y las causas de la distribucién de las
comunidades de plantas.

La Fisiologia Vegetal trata de funcionamiento de los vegetales (el porqué y el como). El
area donde se superponen la Ecologia y la Fisiologia se denomina Ecofisiologia, que es
equivalente a autoecologia, por cuanto esta estudia a una planta aislada frente a las
condiciones medio ambiente.

La Fisiologia se interesa en comprender los mecanismos internos de las plantas, cuales
son sus limites de respuesta cémo estos mecanismos pueden alterarse o modificarse por
adversidades ambientales externas. Transitoriamente, una planta puede soportar
condiciones adversas hasta la vuelta de las condiciones habituales a ella. Precisamente el
objetivo de esta unidad de estudio es conocer que mecanismos desarrollan las plantas para
soportar estas condiciones transitoriamente adversas y estudiar como esas condiciones
provocan alteraciones funcionales, e incluso la muerte la planta.

En forma general ante condiciones adversas, las plantas pueden desarrollar dos tipos de
mecanismos de respuesta. En uno la planta desarrolla funciones y estructuras que
contrarrestan (o protegen de) las condiciones adversas y de forma que éstas no llegan, o
llegan atenuadamente a la mayoria de las células. En el otro tipo de mecanismo, son mas
las células que adaptan sus funciones para que puedan operar en esas condiciones
adversas, es decir, resisten esas condiciones. Con frecuencia en las plantas se dan
simultaneamente los dos tipos de mecanismos de adaptacion: contrarrestar y resistir(o
tolerar).

CONCEPTO DE ESTRES

Una planta que crece en condiciones Optimas se halla en situacion de estrés cero. Esta
situacion implica que todos los factores (luz, nutrientes, agua, temperatura, oxigeno) estan en
su punto optimo. Esta situacion es improbable en las condiciones que crecen las plantas. Un
pardmetro que se aleja ligeramente del punto 6ptimo (sub-6ptimo) y hace que una funcién se
altere circunstancialmente y, poco después, vuelva a la normalidad o casi a ella, es frecuente
en cualquier cultivo. Homeostasis es la capacidad que poseen los organismos de mantener
sus funciones dentro de sus valores normales, cuando una perturbacion moderada los
desplaza de ellos.
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2. ADAPTACIONES

Toda caracteristica de un organismo o sus partes que tenga valor definitivo en lo que
respecta a permitirle a dicho organismo existir en las condiciones de su hébitat, puede
llamarse adaptacion. Tales rasgos pueden asegurar cierto grado de éxito, ya sea
permitiéndole a la planta hacer uso total de las cantidades de nutrimento, agua, calor o luz
disponibles, o bien confiriéndole un alto grado de proteccion contra algunos factores
adversos, como son las temperaturas extremas, la sequia y los parasitos. Al acumular
adaptaciones, los organismos utilizan los recursos del planeta cada vez eficientemente, y al
cabo de un prolongadisimo periodo de desarrollo, muchas, si no es que la gran mayoria de
las caracteristicas, de una especie son adaptativas. De hecho, se dice que un organismo
es “un paquete de adaptaciones”.

En esta diversidad de adaptaciones algunas especies se han convertido en tolerantes a un
factor estresante o a varios, mientras otras, son muy sensibles al mismo. La tolerancia o
resistencia a un estrés puede cambiar a medida que la planta crece: ser sensible a las bajas
temperaturas en el estado de plantula y volverse resistente en el de planta adulta.

La falta de adaptacion puede provocar el desmedro del organismo, o su muerte y aln la
desaparicion de la especie.

A la capacidad de adaptacion de una especie se la denomina plasticidad
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2.1. Origen de las adaptaciones

La correspondencia entre la estructura y el funcionamiento y un habitat en particular,
obviamente no es casual. Hace tiempo que el hombre se ha interesado en explicarse como
aparecieron estas adaptaciones. Actualmente se cree que la mayoria de las adaptaciones
ocurren por la accion selectiva del medio ambiente que opera en forma de criba en las
variaciones genéticas cuyos origenes son estrictamente cuestiones de posibilidades.

Se pueden distinguir dos tipos principales de variaciones: las inducidas por el ambiente y
las genéticas. Las primeras también conocidas como variaciones soméaticas, modificaciones
de caracteres adquiridos o0 no heredados, se dan en individuos (genéticamente iguales) que
crecen en regiones diferentes, cuyas caracteristicas (morfolégicas) se desarrollan de acuerdo
con el habitat particular en el cual crecen. Las variaciones de naturaleza morfologica
inducidas por el ambiente ocurren Unicamente, como resultado de una exposicion continua
durante gran parte del ciclo de vida; pero los ajustes fisiol6gicos pueden aparecer en unos
cuantos dias.

Con frecuencia las variaciones de este tipo son benéficas y pueden clasificarse como
adaptaciones. Por ejemplo la exposicion a la sequia induce la resistencia a la sequia, el frio
aumenta la resistencia al frio y una sombra desigual estimula la flexién hacia la luz brillante.
El teorema de Chatelier puede expresarse para los fendmenos bioldgicos como sigue : toda
intensificacién de un factor ambiental tiende a incrementar la resistencia de un organismo a
una intensificacion mayor de dicho factor. Por ejemplo: Ludwigia peploides (verdolaga de la
isla) y Echinochloa polystachya (Canutillo) presentan formas muy diferentes cuando crecen
en el agua o en la tierra. Estas plantas difieren en apariencia especialmente en el tamafio de
sus partes vegetativas (tamafio y forma de hojas), en el nimero le tallos (grosor y
consistencia) y erguimiento, no obstante, pertenecen a un tronco genético esencialmente
homogéneo. En estos casos se habla de ecofeno de agua y ecofeno de tierra, para indicar
gue se trata de la misma especie adaptada a uno u otro habitat.

La importancia ecoldgica de la plasticidad fenotipica reside en el hecho de que esta
relacionada con los tipos de habitats que puede ocupar una especie, ya que tiende a hacerla
adaptable a mas de un habitat. Las plantas anuales y especialmente las malezas poseen
una plasticidad superior al promedio.

Una de las aplicaciones agronémicas de este concepto es la prueba de variedades (alfalfa,
trigo, maiz) en los Ensayos Comparativos de Rendimiento (ECR) que se realizan anualmente
en distintas zonas del pais con un mismo protocolo (ej. siembra cada 15 dias en un periodo
de 4 meses) para probar la adaptacién y plasticidad de las especies en distintos dmbitos
geofraficos, y su rendimiento. A partir de estos ensayos surgen las recomendaciones de
fechas 6ptimas de siembra y de variedades.

Las variaciones genéticas son irreversibles y ocurren Unicamente por cambios en la
estructura de los genes (recombinacién, hibridacién, mutaciones).

El origen de las variaciones genéticas esta sujeto a las leyes de las probabilidades, pero, a
medida que se desarrolla la especie, los valores relativos de los materiales hereditarios se
afirman cada vez mas ocasionando que la supervivencia, la maduracion y la reproduccion no
sean definitivamente aleatorias. Si el nuevo caracter es nocivo, el organismo tiene menos
éxito que otros de su misma clase, y por lo tanto no es factible que el cambio se mantenga.
Si bien la innovacién constituye una ventaja para el. receptor, existen mayores posibilidades
de supervivencia que las normales. Por lo tanto la seleccién natural, que opera en las
variaciones genéticas aleatorias, tiende a producir nuevas formas cada vez mas adaptadas al
hébitat.
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Los caracteres mejorados por la seleccion natural crean una gran armonia entre el organismo
y el ambiente, lo que constituye la Unica explicacion para los innumerables casos de
similaridad ecoldgica entre las especies taxonémicamente distintas.

3. FACTORES QUE CAUSAN ESTRES
3.1. Altitud

3.2. Déficit de agua
3.2.1. Resistencia a la sequia
-Evitacion del estrés
-Tolerancia al estrés

3.3. Temperatura
3.3.1. Estrés provocado por bajas temperaturas

3.3.2. Estrés provocado por altas temperaturas

3.4. Salinidad
3.4.1. Estrés provocado por el exceso de sales

3.1. ALTITUD

A alturas grandes sobre el nivel del mar, se dan una serie de factores que afectan al
funcionamiento de las plantas, algunos especificos de las grandes alturas y otros comunes.
Entre los factores ambientales de las grandes alturas tenemos: altos valores de radiacion
(infrarroja, visible y ultravioleta), bajas temperaturas, grandes fluctuaciones de temperatura,
frecuentes situaciones de sequedad. Ademas de una serie de factores mas especificos como :
baja tension de CO2 y de oxigeno y vientos intensos.

La alta radiacion permite altas velocidades de fotosintesis y asi estas plantas requieren altos
valores de iluminacién para saturar la fotosintesis. Por la posibilidad de la alta radiacion
ultravioleta, las plantas de las zonas altas tienen una cuticula muy gruesa, que ademas de
atenuar la transpiracién, supone un potente filtro contra la radiacion ultravioleta. Esta, produce
mutaciones en células somaticas y germinativas, que en general resultan letales.

Por el ambiente frecuentemente seco, las plantas de grandes alturas, presentan caracteres
xeromorfos. Su fotosintesis es del tipo C3, pues las temperaturas son bajas, pero igualmente
tienen valores de intensidad luminosa para la saturacion de la fotosintesis, sensiblemente mas
altos que las C3 de menor altitud. El viento intenso contribuye a una elevada pérdida de agua
por transpiracion, y ademdas puede ocasionar rotura de tallos, etc. Asi, estas plantas
normalmente tienen hojas pequefias, que ofrecen poca superficie al viento. Viento, sequedad y
bajas temperaturas, son los tres factores mas frecuentemente determinantes de las
adaptaciones a las grandes alturas.

3.2. DEFICIENCIA Y EXCESO DE AGUA

Balance del agua en las plantas terrestres. Caracteres adaptativos.
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Se piensa que las plantas primitivas se originaron en los mares donde fenbmenos como la
transpiracion, la marchitez o la sequia no existen por naturaleza. Cuando las plantas
comienzan a poblar la tierra, el problema fue mantener el control de la pérdida de agua, a fin de
mantener el contenido de agua del protoplasma necesario para el mantenimiento de sus
funciones vitales. En el medio terrestre las plantas deben resistir una pérdida casi continua de
agua hacia la atmdsfera; por lo tanto el paso hacia la tierra sélo fue posible cuando se
desarrollaron adaptaciones eficaces para estas nuevas condiciones.

Como la absorcién y la pérdida de agua son los fendmenos que regulan el balance de agua de
la planta, las adaptaciones en estas dos direcciones se hicieron necesarias. Por una parte, se
desarrollé una cubierta casi impermeable de tejidos con cutina o suberina los cuales mitigaron
enormemente los riesgos de transpiracion y paralelamente debieron desarrollarse estructuras
especiales (estomas) para permitir el intercambio gaseoso. Por otra parte evolucionaron las
raices y los rizoides, que son 6rganos muy eficaces en la extraccién de humedad del suelo. En
las plantas acuaticas el sistema radical no es un problema para la absorcion de agua en
cambio en las terrestres que crecen en suelos drenados deben tener un sistema de raices bien
ramificado y de rapido crecimiento para obtener el agua para el crecimiento.

La relacion entre el agua absorbida y el agua perdida es llamada balance hidrico o balance del
agua en la planta, que se cuantifica correctamente como potencial agua. La absorcion y
transpiracion estan controlados por el medio y por las plantas. Los factores externos se
relacionan a:

- Cantidad de agua disponible para la absorcion

- Intensidad de los factores que estimulan la transpiracion

Los aspectos internos del balance de agua dependen de las caracteristicas funcionales y
estructurales del cuerpo de la planta las cudles a veces tienden a disminuir o a agravar las
naturales limitaciones del medio. Por ej. Las coniferas poseen un insuficiente sistema de
conduccidn (traqueidas) razén por la que la mayoria son de lugares humedos, pero la alta
cutinizacion y estomas protegidos de sus hojas, hace que la pérdida sea poca y las plantas
puedan salir de habitat himedo (adaptarse a otros ambientes ).

Cuando los factores limitantes no son tan severos (ej. Selva tropical) se obtiene una
mayor diversidad de configuraciones (bioformas) y comportamientos fisiol6gicos. Por el
contrario, cuando las condiciones se hacen limitantes (ej. desiertos secos o frios) la diversidad
gueda limitada y se hallan formas biol6gicas muy especializadas de tal forma que la estructura
de las plantas estd muy influenciada por las condiciones del balance de agua segun las
condiciones en que crece, siendo también afectados los fendmenos fisiol6gicos, pero en menor
proporcion.

Clasificacion de las plantas basadas en sus relaciones con el agua.

Caracteres adaptativos anatémicos, morfoldgicos vy fisiol6gicos.

Los ecologos desde hace mucho tiempo han estado interesados en clasificar a las plantas
teniendo en cuenta su relacién con el agua, porque en definitiva el factor limitante nUmero uno
de la produccién o de la productividad bioldgica, es la presencia o no de agua. Donde existe
buena disponibilidad de agua se da una alta productividad biolégica. Cuando el agua falta,
disminuye la diversidad de plantas, disminuye la productividad y sélo viven formas biolégicas
muy especializadas. El agua en definitiva condiciona los tipos de vegetacidn sobre la superficie
de la tierra.

En general se reconocen tres grandes grupos o tipos de plantas Hidrofitas, Xerofitas y
Mesofitas.
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HIDROFITAS

Las plantas vasculares acuaticas (también llamadas macrofitas o hidréfitos) tienen gran interés
biolégico desde varios puntos de vista; por su peculiar fisiologia, su extrafia y elegante
anatomia, por su heterofilia, sus vistosas flores, sus adaptaciones a condiciones adversas
(nivel fluctuante de las aguas, principalmente) o su respuesta al ambiente, etc. (Lallana, 1983).
Los ambientes islefios del rio Parana son muy diversos y con un gran ndmero de especies
adaptadas a condiciones cambiantes. En el cuadro N° 1 se presentan las caracteristicas mas
destacables que diferencian a las plantas terrestres de las acuaticas sumergidas.

CUADRO N¢°1. Principales caracteristicas diferenciales entre plantas acuaticas sumergidas y
terrestres.

Caracteristica Acuatica sumergida Terrestre
+ Porte Flexible Erecto
+ Tejido Sostén Poco desarrollado Muy desarrollado
+ Absorcion de gases 0 2 y C02 disueltos del agua Del aire
+ Estomas No poseen(o atrofiadas) Tienen
+ Epidermis y cuticula Delgada (1 séla capa) Mas gruesa, con
ceras, cutinas.
+ Hojas (tej, meséfilo) Reducido, condicionado Mesdéfilo amplio,
por el Coef.Ext.Luz. varias capas células
+ Tej. conduccion Poco desarrollado Muy desarrollado
+ Espacios intercel. Muy desarrollados(70% Desarrollo normal
de la superficie) en hojas.
+ Absorcion de Por cuticula y raices Por raices
Nutrientes
+ Sistema radical Poco desarrollado Muy desarrollado
+ Relacién Superficie/
Volimen hojas ALTA (hojas divididas) Hojas enteras
+ Ambiente Menor amplitud térmica Gran amplitud térmica

Asimismo, mencionaremos algunas caracteristicas de las plantas de interfase, o anfibias, o
hidr6fitos emergentes. Estas poseen gran amplitud de nicho, estando adaptadas a vivir bajo
condiciones ambientales muy cambiantes (Periodos de mucha humedad - anegamiento del
suelo) y con periodos de seca (napa freatica por debajo de los 50 cm). En el primer caso se
comportan funcionalmente como plantas acuéticas y en el periodo de seca como mesdfitas.
Poseen estomas, tejido aerénquimatico en tallos, hojas y rizomas, lo que le permite almacenar
aire (02y CO2.) internamente para la fotosintesis y respiracion en los periodos criticos
(inundacién). Estas plantas generalmente desarrollan rizomas como forma de perpetuacion,
gue le sirve ademas, para superar las etapas criticas del crecimiento (muerte o corte de la
parte aérea por factores naturales o antrépicos).

Otro grupo importante, son las plantas acuaticas flotantes libres que poseen entre otras
las siguientes caracteristicas: estomas bien desarrollados en algunos casos, utilizan el 02 y
CO2 del aire. Normalmente tienen ceras y pelos para evitar ser mojadas en su superficie, las
raices tienen una cofia bien desarrollada como consecuencia de la escasa resistencia al
crecimiento que existe en el medio. Es visible a simple vista (gj. repollito de agua y camalote)
pudiendo alcanzar 16 2 cm de longitud. Estas plantas transpiran agua en gran cantidad. Las
pérdidas de agua por evapotranspiracion del "camalote" (Eichhornia crassipes) pueden llegar a
ser entre 2 y 3 veces superiores con respecto a las pérdidas de una superficie de agua libre
(Lallana, et al 1987). Otra adaptacion importante de estas plantas es la flotabilidad que poseen
debido al gran desarrollo de tejido aerenquimatico, principalmente en hojas (laAmina y peciolos)
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y tallos. Las modificaciones son principalmente respuesta al excesivo contenido de agua,
muchas veces asociado a una disminucion en el contenido de oxigeno.

Clasificacién y definicién

Se han intentado numerosas clasificaciones de las hidréfitas, todas basadas en su ubicacién
respecto al espejo de agua, si son libres o arraigadas (Hucthinson, 1975). En general conviene
una definicion realista como la propuesta por Weaver y Clements "Los hidréfitos son plantas
herbaceas vasculares que crecen en el agua, en suelos cubiertos por agua o en suelos

saturados". Tomando como base la clasificacion propuesta por Sculthorpe (1967) se propone
la siguiente:

1. HIDROFITOS ADHERIDOS AL SUSTRATO

1.1. Sumergidos

1.2. Con hojas flotantes
1.3. Emergentes
1.4, Flotantes enraizadas

1.4.1. Gramineas acuaticas
1.4.2. Otras plantas

2. HIDROFITOS FLOTANTES LIBRES

Figura 2. Perfil esquemético de la posicion relativa de las distintas formas biolégicas de los
hidréfitos. Los nimeros hacen referencia a la codificacion propuesta en la clasificacion.
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1.1. Sumergidos: Normalmente se desarrollan hasta profundidades de 5 m como maximo
(Dependen de la penetracion de luz). Pueden o no tener rizomas. EJ. Elodea densa;
Ceratophyllum demersum, Potamogeton spp.

1.2. Con hojas flotantes: Crecen en suelos sumergidos entre 0,20 m y 2 m. Pueden ser
rizomatosas (Ej. Nymphaea, Nymphoides humboltianum, Ludwigia peploides, Victoria regia)
0 estolonlferas con tallos rastreros que producen hojas flotantes con cortos peciolos
(Potemogeton natans)

1.3. Emergentes: (plantas de interface). Ej. Typha angustifolia, Solanum glaucophyllum,
Scirpus californicus.

1.4. Flotantes enrraizadas: Con caracteristicas de plantas terrestres y acuaticas.
Generalmente perennes, rizomatosas, con hojas y tallos flotantes.

1.4.1. Gramineas acuédticas: Ej. Echinochloa polystachya, E. helodes, Paspalum repens,
Panicum elephantipes.
1.4.2. Otras. Ej. Pontederia cordata, Eichhornia azurea.

2. Hidroéfitos Flotantes Libres: De muy diversas formas, plantas estoloniferas, arrosetadas o
disminuidas a un simple tallo. Ej. Pistia stratiotes, Salvinia herzogii, Azolla caroliniana,
Eichhornia crassipes, Limnobium laevigatum, Flia. Lemnaceas. La mayoria se reproducen en
forma vegetativa de manera muy efectiva, aunque también lo hacen por via sexual (Lallana,
1987,1989).

XEROFITAS
Las xerofitas son tan numerosas como las hidréfitas y difieren en forma y estructura mucho
MAas que éstas. Son las tipicas plantas de areas desérticas y se desarrollan bajo diferentes
condiciones de sequia. Son plantas que crecen sobre sustrato que generalmente no contienen
agua util para el crecimiento a una profundidad de al menos 20 cm durante la estacién normal
de crecimiento.

Xerofitismo es la capacidad de una planta para vivir (0 completar su ciclo) en un clima seco

(1) a (5). El esquema esta tomado de Levitt, 1963 (Environmental Control of plant growth)

(1) (2)1 (3)1 (4)1 ) l
SOBREVIVIR || Mantener un Crecer Desarrollarse Reproducirse
balance metabdlico
positivo

} }

Evasion a la sequia Resistencia
a la sequia

! }
| Contrarrestar

Clasificacién:
o Efimeras: * Son plantas que completan su ciclo en un tiempo muy corto.
* Resisten la sequedad atmosférica pero no la del suelo
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* Pasan el periodo seco en forma de semilla.

* Son de pequefio tamafio, grandes tallos en relacién a la raiz
* Completan su ciclo en un tiempo muy breve

Ej. Rosa de jeric6é (Anastatica hierocuntua)

e Suculentas * Tienen proliferacion de células parenquimaticas, las que agrandan sus
vacuolas y reducen el tamafio de los espacios intercelulares.
* Almacenan grandes cantidades de agua
* Baja tasa de transpiracion en la estacion seca
* La suculencia puede ocurrir en raices (Ceiba parviflora), tallos (cactus) y hojas
(Agave, Mesembrianthemum)

e Xerdfitas verdaderas * La escasez de agua las lleva a:
- Reducir la pérdida
- Aumentar la capacidad de absorcién
- Poseen la capacidad de que su protoplasma viva en dormancia cuando hay
pérdida de agua.

Esta condiciones las llevan a tener caracteristicas morfologicas y fisiolégicas que se pueden
resumir en:

1. Penetracion rapida y profunda de las raices absorbente

2. Sistema radical muy extenso, muy desarrollado. Alta relacion R/T

3. Alta tensién osmotica y tolerancia a la desecacion (-15 a - 30 bares)

4. Capacidad para disminuir la transpiraciobn a nivel extremadamente bajo durante la
permanente marchitez.

5. Reduccion del tamafio de las hojas

6. Reduccion del tamafio de las células

7. Estomas dentro de criptas estomaticas, cubiertos de pelos

8. Epidermis altamente cutinizada o cerosa.

MESOFITAS

Son plantas que habitan en lugares, donde, por lo general, no presentan deficiencia ni exceso
de agua. En general se las puede dividir en dos grandes grupos: plantas de sol y plantas de
sombra. A pesar de no tener caracteristicas propias marcadas, ellas también son consecuencia
de la adaptacion al medio. Poseen raices ramificadas, pelos radicales abundantes y la relacion
R/T es similar. Las hojas presentan epidermis transparente, poco cutinizada, son de color
verde oscuro y los estomas se hallan en ambas caras y sus células oclusivas muestran el
maximo de capacidad para el movimiento.

Las mesofitas puestas en condiciones de sequia, modifican su morfologia y sus condiciones
fisiol6gicas, en comparacion con plantas que crecen en condiciones éptimas.

Déficit de agua por sequia

La escasez de agua en el ambiente - por debajo de los valores medios normales- se considera
sequia, que puede ser transitoria o perioddica. Las plantas que crecen en un ambiente arido
normalmente presentan una escasez de agua cronica o permanente.

En la planta, la escasez de agua puede provocar el fendmeno denominado estrés hidrico. Se
la puede definir como una tensién ambiental a que esta expuesta la planta, que segin sea
intensidad, oportunidad y duracién puede producir desde lesiones leves, alteraciones
metabdlicas, hasta la muerte de érganos y del individuo (Soriano, 1982). Se considera que las
perdidas de rendimiento de los cultivos provocadas por el estrés hidrico excede probablemente
a la suma de todas las pérdidas por otros factores.
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Los organismos adaptados a la aridez y la sequia poseen mecanismos procesos, estructuras y
estrategias que le cofieren a ciertas plantas su aptitud para evitar la sequia o para tolerarla, ya
sea impidiendo la deshidratacion o conservando sus funciones vitales a pesar de ella. Lo que
en realidad evita o tolera la planta gracias a sus adaptaciones es el estrés hidrico derivado de
un balance agua desfavorable (Soriano, 1980).

Procesos 0 mecanismos que se alteran bajo condiciones de estrés y que son usados para
evaluar la resistencia (Soriano, 1981): Potencial agua, Contenido Relativo de agua, la
expansion foliar, la actividad de la fotosintesis, la estabilidad de la clorofila, el contenido de
Prolina, germinacién bajo condiciones de estrés, conductancia estomatica.

Segun Hsiao, el estrés progresivo (potencial agua entre -1y - 15 atmdsferas) afecta , por orden
de sensibilidad los siguientes procesos:

e Crecimiento celular

Sintesis de la pared celular

Sintesis de proteinas

Sintesis de clorofila

Abertura de estomas

Fotosintesis

Respiracion

Alteraciones hormonales (aumento de ABA; disminucién de Cinetinas)
Prolina

Ver Figura 3. (Pag. siguiente)

Entre los mecanismos procesos y estructuras que confieren ventajas a ciertas plantas frente a
la aridez y la sequia, los hay de muy variada complejidad, enumerandose algunos de ellos:

Comportamiento de las membranas y las macromoléculas celulares

Las propiedades elasticas de la pared celular

Ajuste osmoético

El comportamiento de los estomas

La produccién de ABA

Los cambios en la orientacién de las hojas

La fijacién del carbono por la via CAM

La estructura y funcionamiento de los sistemas subterraneos

Los procesos de dormicién o reposo

Los caracteres morfolégicos de hojas y tallos que reducen la pérdida de agua.
La relacion Raiz :Tallo

La regulacién del ciclo de vida y del tamafio de drganos y del individuo, segun la
disponibilidad de agua.

Figura 3. Sensibilidad al déficit de agua de procesos fisioldgicos.
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- Scnsibilidad al déficit de agua .
Muy scnsible Insensible
Reduccion de la  tisular requerida
. para que ;2 afecte ¢l proceso
-2 10 I
Proceso afectado 0 100 2000 J kg !
Crecimiento celular )— —— e
Crecimiento celular (=) —
Sintesis de la pared () ——
Sintesis proteica () ——
Formacion de protociorofila(--) ———
Nivel de nitrato-reductasa(-) S4e s mmm—
Sintesis
L ]
(a) Mesafitas — .y e
(b) Ciertas xerdlitas —
Respiracion (-) S SEE———t f 12
Conductancia por el xilemg (=) P ——
Acymulacin eress e o—
Acumulacion de protina (+) - oo om—
Nivel de azicar (+) ) —

Figura 3.12. Resumen de la sensibilidad de los procesos vegetales al déficit de apua. Las li-
neas representan los niveles en que ¢l proceso se ve afectado, el nivel se expresa como lg
reduccién de ¢ por debajo del existente en plantas con buena disponibilidad de agua que
etecen cn condiciones de demanda cvaporatoria moderada (de -400 a -500 J kg™'). Los
siginos de mds denotan que el déficit de agua causa un incremento, cn tanto quc los signos
de menos indican una disminucidn en Ia tasa del proceso. De Hsaio, T. C., Acevedo, K,
Yevercs, L. y Henderson, D. W. (1976). Phil, Trans. R. Soe. Lond. B 273, 470-500, quicn
cita las fuentes originales.

-Medida de la resistencia a la sequia

- Rusticacién

-Causas de la muerte por deshidratacion

Estos temas consultarlos en Sivori, et al. 1980 (Fisiologia Vegetal) Pag. 366-371.

La sequia es, sin duda, la condicion ambiental transitoria y extrema a que mas
frecuentemente se ven sometidas las plantas. Las plantas han desarrollado multiples
mecanismos de defensa contra la desecacién. Los limites entre condiciones habituales y no
habituales de sequedad en las plantas son, por este motivo, dificiles de trazar. Cuando se
abordé el tema transpiracion, se vieron los mecanismos que emplean las plantas para reducir
la transpiracion en condiciones de sequedad que van desde el control de la apertura y cierre de
estomas hasta la reduccion del nimero de estomas, de la expansion foliar, estomas hundidos,
cuticulas mas gruesas, entre otros.

Deshidratacién de los tejidos y algunas consecuencias fisiolégicas

Las plantas superiores son homeohidricas y tienden a mantener su potencial hidrico por
encima del de su ambiente. Una caracteristica general del protoplasma es su capacidad de
desecarse en estado de reposo sin perder la vida. Liquenes, musgos, polen y semillas
sobreviven a estados de desecacion de hasta el 1 - 3 % de la saturacion.
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En condiciones normales, las plantas pueden perder el 28-77 % de su contenido de agua de
saturacion. Una moderada deshidratacion elastica es normal en todas las plantas y la
transpiracion no se reduce marcadamente hasta que la planta comienza a marchitarse.

La pérdida de turgor tiene como consecuencia la inhibicién del crecimiento, el cierre de los
estomas, la disminucidn del espacio intercelular y cambios en las propiedades de la membrana.

e El alargamiento de las células es inhibido por la deshidratacién antes y mas severamente
que la fotosintesis o la respiracion. La divisién de la célula es menos sensible a la
deshidratacion que el alargamiento.

¢ Una ligera deshidratacidn es improbable que afecte directamente la velocidad de los procesos
metabolicos, pueden esperarse efectos indirectos si el flujo de CO2 y 02 es limitado por un
cierre parcial de los estomas debido a la perdida de turgencia.

e Ladeshidratacion inhibe la reaccion de Hill y la fosforilacion ciclica en algodon.

e Los pigmentos fotosintéticos son afectados también por la deshidratacién debido a una
reduccion en el contenido lamelar de las proteinas de la clorofila a/b en maiz.

e Cuando el estrés hidrico induce el cierre de los estomas provoca el cese de la fotosintesis. Por
el mismo motivo también se ve reducida la respiracion (se afecta el intercambio gaseoso).

e EIl pleno turgor hace que las células incrementen su volumen, redondeen su pared que
empujandose unas a otras incrementa los espacios intercelulares. Inversamente, durante la
deshidratacion desde la completa turgencia, las paredes se relajan y contactan unas con otras
en un area superior al tiempo que el aire intercelular es expulsado fuera. Debido a la pérdida
de espacio intercelular inducido por la deshidratacion, la resistencia fisica del mesdéfilo al
flujo de gases seincrementaria.

e El pleno turgor de las células induce un incremento en el tamafio de los poros de la membrana
por donde difunden iones o acidos carboxilicos.

e La marchitez acelera el envejecimiento de las hojas al disminuir la sintesis de proteinas.
Predominan los procesos de hidrélisis de proteinas con formacion de aminoacidos
(asparagina, glutamina).

e Acumulacion de Prolina: Tras la degradacion de las proteinas se prod

e ucen péptidos, aminoacidos, amidas y bases volatiles. Todos los aminoacidos estan
representados en menor proporcion que la esperada por su presencia en las proteinas excepto
la prolina que excede ampliamente lo esperado. La acumulacion de prolina se debe a la
inhibicidn de su normal oxidacion a glutamato en hojas marchitas y a la sintesis a partir de sus
productos de degradacion.

¢ No todas las plantas acumulan prolinatras el estrés hidrico.

e Uno de los primeros efectos de la marchitez es el incremento de los retardantes del
crecimiento y las disminucién de los promotores. El incremento de ABA se produce por
nueva sintesis, expresado fuertemente en hojas jovenes y disminuye con la edad. Durante el
estrés tanto ABA como prolina se acumulan en las hojas hasta 6 y 3 veces respectivamente.

Estrés por inundacion

Las inundaciones causadas por lluvias o desbordes temporarios de rios y arroyos, son
comunes en todo el mundo y afectan a los cultivos implantados en esos suelos en forma parcial
o total, segun su duracion e intensidad. Cuando un suelo se inunda, se limita enormemente el
intercambio gaseoso y se dan condiciones de anoxia, afectando el crecimiento de las raices y
de las plantas.
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Las primeras reacciones de las plantas ante esta situacion son: el cierre de los estomas, la
reducciéon de la fotosintesis y la respiracion aerébica, disminucién de la permeabilidad radical,
decremento de la absorcibn de nutrientes minerales, alteraciones del balance hormonal
(aumento de etileno y ABA), clorosis y abscision foliar. También se pueden presentar
reacciones de tipo morfolégico, como la hipertrofia de las lenticelas y la formacion de
aerénquimas.

3.3. TEMPERATURA

3.3.1. Estrés provocado por bajas temperaturas

Quizé& después de la desecacion, las bajas temperaturas parecen ser la causa mas frecuente
de muerte en las plantas. En cualquier caso o no de la capacidad de soportar bajas
temperaturas, es una causa fundamental de la distribucién de las plantas en la biosfera y un
problema de primera magnitud en la agricultura. La capacidad de soportar bajas temperaturas,
es asi enormemente variable de unas plantas a otras. Mientras la mayoria de las plantas
tropicales mueren cuando se exponen a temperaturas entre 0 y 5 °C, e incluso sufren dafios
graves por temperaturas entre 10 y 12 °C, plantas articas pueden sobrevivir a temperaturas de
-40 °C e incluso algo menores. La severidad del tratamiento con bajas temperaturas, depende
también del tiempo de exposicidén y dentro de una misma planta del tejido.

Normalmente, en los estudios de muerte y adaptacion de plantas a bajas temperaturas, se
distingue si éstas quedan por encima o por debajo del punto de congelacion del agua de la
planta.

Aungue la velocidad de los procesos metabdlicos esta influida fuertemente por la temperatura,
es dificil imaginar como una disminucién de la misma, que no llega a la congelacién del agua
puede provocar la muerte de tejidos, e incluso de toda la planta. Parece entonces logico pensar
que la sensibilidad a las bajas temperaturas reside en las membranas. En efecto éstas, y
principalmente por su bicapa lipidica son una estructura semifluida, cuya mayor o menor
fluidez, est& controlada por su composicién lipidica y por la temperatura. Es l6gico pensar que
el grado de fluidez de una membrana es fundamental para el funcionamiento apropiado de los
sistemas de transporte localizados en ella, para el funcionamiento de los sistemas enzimaticos
(respiracion, fosforilacion, etc.), y para que funcione como una barrera fisica que impida el paso
libre de componentes celulares. Segun la temperatura normal de vida de una planta ésta
adopta una determinada composicion lipidica de las membranas, para que tengan la apropiada
fluidez. Un descenso moderadamente rapido de la temperatura, no permite una adaptacién de
la composicion lipidica de las membranas a la nueva situacién, con lo que éstas se hacen mas
cristalinas, menos fluidas, con todas las consecuencias funcionales que esto lleva consigo. De
estas consecuencias funcionales las mas graves parecen ser las que se refieren a la baja
produccion de ATP, y aun mas al libre paso de sustancias a través de las membranas. La
salida de sus componentes determina el colapso del funcionamiento de las células y su muerte.

Por otra parte si la velocidad de enfriamiento es muy lenta, o las plantas se tratan antes a
temperaturas moderadamente bajas, da tiempo a que las células adapten la composicion
lipidica de sus membranas, aumentando la proporcidon de acidos grasos no saturados, para
impedir un cambio excesivo de su fluidez. Esto permite a las plantas adaptarse a soportar
ambientes mas frios, dentro de los margenes de sintesis relativa de &cidos grasos no
saturados que les permita su genoma.

Si la temperatura baja tanto que se forman cristales de hielo en la planta, ésta o parte de sus
células pueden morir en forma diferente segun la velocidad de enfriamiento. Si el enfriamiento
es lento, se congela primero el agua de los espacios extracelulares, lo que determina un
aumento de la concentracion de los solutos y por lo tanto una salida del agua de las células y
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pérdida de su turgencia. Si el proceso continla, se crean todos los sintomas de la desecacion y
ésa es la causa de la muerte. En las plantas herbaceas tolerantes al frio, el hielo se forma en
los espacios intercelulares, pero rara vez en el citosol.

Si el enfriamiento con congelacion es brusco, se forman, incluso dentro de la célula
(citoplasma), cristales de hielo, cuyo crecimiento rompe la subestructura celular, las
membranas y la ordenacion estructural de muchas proteinas. La célula muere por la pérdida de
componentes a través de las membranas rotas y por la pérdida de funcionamiento de sus
proteinas.

Muchas plantas tienen meristemos subterraneos, al abrigo de las bajas temperaturas del aire,
que les permiten reiniciar el crecimiento cuando cesa el periodo frio.

De todas formas la mayor parte de las especies que sobreviven a muy bajas temperaturas, lo
hacen porque toleran ( o resisten) la formacion de hielo dentro de ellas. En general, herbaceas
adaptadas a climas frios y arboles de bosques boreales, se forma hielo en los espacios
intercelulares sufriendo las células una intensa deshidratacion y quedando en estado de
inactividad metabdlica, del que salen por hidratacién cuando sube la temperatura. En ningun
caso parece que las células puedan sobrevivir a la formacion de hielo dentro de ellas.

3.3.2. Estrés provocado por altas temperaturas

La adaptacién a ambientes secos suele ir asociada con resistencia a elevadas temperaturas,
debido a la elevacién de temperatura que en la planta provoca una baja transpiracién. Pero,
ademds ocurre que los climas secos suelen ser también calidos.

La mayoria de las plantas superiores mueren por exposicion a temperaturas de entre 45 y
50°C. Algunas xerofitas verdaderas pueden sobrepasar ligeramente estos limites y sobrevivir.
En general, incluso temperaturas de entre 35 y 40°C causan dafios graves en las plantas no
aclimatadas a ambientes calurosos.

Los mecanismos por los que las altas temperaturas provocan la muerte de las plantas, pueden
ser variados. En forma general, si la elevacion de la temperatura es brusca, la muerte se
produce por una desnaturalizacion de las proteinas que cuando afecta a algunas enzimas
claves, resulta fatal para la célula.

Cuando la elevacion de la temperatura se produce de una forma mas lenta, diversos procesos
quimicos, catalizados enziméaticamente o no, se aceleran, acumulandose sustancias toxicas.
Es frecuente en este sentido, la intoxicacion por amonio liberado por una elevacion lenta y
prolongada de temperatura.

Ademéas de por desnaturalizacion, los niveles de una enzima pueden disminuir por un
desequilibrio, a elevadas temperaturas, entre su velocidad de formacién y su velocidad de
degradacién, en favor de la ultima. La resistencia de las plantas a elevadas temperaturas
puede residir en varios factores:

a) Una aceleracion de la velocidad de los procesos biosintéticos con las elevadas
temperaturas, para compensar la elevada velocidad de los procesos degradativos,
especialmente de proteinas. Esta adaptacion supone un recambio rapido de materiales y por lo
tanto, un elevado consumo energético por la planta.

b) La produccion de formas enzimaticas (isoenzimas) mas resistentes a la desnaturalizacion,
debido a su particular estructura primaria y en consecuencia espacial.

¢) Una mas rapida velocidad de reconversion del amonio liberado, en aminoacidos y en otras
formas organicas nitrogenadas.
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Se ha demostrado que un brusco cambio de temperatura (28 a 41°C) en un lapso de 30
minutos induce la sintesis de nuevas proteinas, denominadas proteinas del golpe de calor
(HSP) y se reprimen las normales. Estas enzimas (HSP) parecen desempefiar un papel
importante en la proteccion de enzimas y acidos nucleicos de la desnaturalizacion térmica.

Los mecanismos de evitacion o proteccién, como adaptacién a las elevadas temperaturas, no
son frecuentes. Cuando se produce una elevacion moderada de temperatura se produce para
compensarla, un aumento de la transpiracion. Si ésta es excesiva, se cierran estomas para
proteger la pérdida de agua. Si todavia progresa la elevacion de temperatura se puede
descontrolar el mecanismo de apertura y cierre estomatico, se abren de nuevo los estomas y
aumenta otra vez la transpiracion. De nuevo vemos como los efectos de las altas temperaturas
y ambientes secos se dan juntos y, en consecuencia las adaptaciones a ellos deben
contemplar mecanismos comunes.

3.4. SALINIDAD

3.4.1. Estrés provocado por el exceso de sales

A diferencia de la mayoria de los animales, la mayoria de las plantas no necesita sodio v,
ademas, no pueden sobrevivir en aguas salobres o suelos salinos. En esos ambientes, la
solucién que rodea a las raices a menudo posee una mas alta concentraciéon de solutos que la
célula de la planta y por lo tanto el agua tiende a salir de las raices por -6smaosis. Auln si la
planta es capaz de absorber agua enfrenta problemas adicionales debido al elevado nivel de
iones sodio. Si la planta absorbe agua y excluye a los iones de Na, la solucién que rodea a las
raices se torna aun mas salada, incrementando la probabilidad de pérdida de agua a través de
las raices. La sal puede incluso concentrarse tanto, que forma una costra alrededor de las
raices, bloqueando de modo efectivo la entrada de agua. Otro problema es que los iones de
sodio pueden entrar en la planta con preferencia a los iones de K+, privando al vegetal de un
nutriente esencial e inhibiendo algunos sistemas enzimaticos.

Sin embargo, algunas plantas -conocidas con el nombre de HALOFITAS- pueden crecer en
medio salino, como desiertos, marismas y areas costeras. Todas estas plantas han
desarrollado mecanismos para sobrevivir en medios con alta concentracion de sodio y para
alguna de ellas el Na parece ser un nutriente necesario. Las adaptaciones de las haldfitas
varian. En muchas de estas plantas, la bomba de Na-K parece desempefiar un papel
importante en el mantenimiento de una baja concentracion de Na dentro de las células,
asegurando simultaneamente que una suficiente cantidad de potasio entre en la planta. En
algunas especies, la bomba actla principalmente en células de la raiz, bombeando sodio hacia
el medio circundante y K hacia el interior de la raiz. Se piensa que la presencia de iones Ca ++
(en la solucién del suelo) es esencial para el funcionamiento efectivo de este mecanismo.

La sal mas frecuente es el CINa, pero los suelos salinos pueden contener cantidades
considerables de otras sales como: SO4Na2, SO4Mg, SO4Ca, CI2Mg, CIK y CO3Na2.

La sensibilidad de las plantas a la salinidad del suelo es muy variable y en muchos casos la
exposicidn a condiciones salinas puede inducir a las plantas a cierto grado de tolerancia. Entre
las plantas cultivadas, las de remolacha, tomate, arroz, etc. son conocidas como relativamente
tolerantes a salinidad. En cambio, leguminosas, plantas de cebolla, etc., son muy sensibles.
(Ver Cuadro 2).

Cuadro 2. Tolerancia a la salinidad de alguna plantas cultivadas (Adaptado de Montaldi, 1996).

Sensibles Moderadamente Moderadamente Tolerantes
sensibles tolerantes
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Porotos Lechuga, espinaca Remolacha Datil

Zanahorias Tréboles, alfalfa Soja, Trigo Gramon (Cynodon d.)
Cebolla Batata, papa Sorgos Algodén

Duraznero Maiz Zapallo Cebada

Naranja Arroz Raygrass perenne

Otras haldfitas captan sodio a través de la raiz pero lo secretan o lo aislan del citoplasma vivo
(lo almacenan en vacuolas) del cuerpo de la planta. En la Salicornia, una bomba Na-K (o una
variante de esta) actia en las membranas de los vacuolas de las células foliares. Los iones Na
entran en la célula, pero inmediatamente son bombeados al interior del vacuolo y aislados del
citoplasma. En esas plantas la concentracion de solutos de los vacuolos es superior a la del
medio, estableciendo el necesario potencial osmaético para la entrada de agua a la raiz. En
otros géneros, la sal es bombeada hacia los espacios intercelulares de la hoja y luego
secretada al exterior por la planta. En Distichlis palmeri (graminea) la sal exuda a través de
células especializadas (no los estomas) hacia la superficie de la hoja.

En Atriplex las sales concentradas por glandulas especializadas y bombeadas al interior de
vejigas. Las vejigas se expanden a medida que la sal se acumula y, finalmente, estallan. La
lluvia o la marea lavan la sal.

Se destaca que la resistencia a la salinidad de las haléfitas y las glicofitas (la mayoria de las
cultivadas), muy tolerantes, gastan energia en mantener un balance osmoético equilibrado y
excluir, en ciertos casos, la entrada de iones. La energia extra, necesaria para
compartimentalizar los iones (membrana - citoplasma - vacuola) y el uso de carbono con la
finalidad de sintetizar solutos organicos para la regulacion osmotica, explica en reducido
crecimiento de las haldfitas.

Segun la evidencia actualmente disponible (Barcel6 et al. 1980), la adquisicion de la capacidad
de soportar altas concentraciones salinas, reside fundamentalmente en la operatividad de
sistemas de transporte activo de Na+ en plasmalema o en tonoplasto, y s6lo en menor medida,
de la alta concentracién de solutos en el citoplasma sobre el funcionamiento de los procesos
metabolicos.

Otras condiciones extremas del suelo puede residir en sus posibles valores extremos de pH.
Este, puede tener un efecto directo sobre la actividad de las permeasas de la raiz, o indirecto
solubilizando elementos nutritivos 0 elementos toxicos del suelo. La mayoria de las plantas
crecen en un rango de pH entre 3 y 9. Cada planta requiere un pH 6ptimo para su crecimiento,
pero este factor es muy cambiante en el suelo lo que hace que la planta deba soportar
permanente ajustes y desajustes de este factor, cambiando temporalmente la disponibilidad
para la planta de hierro, fosfato y otros nutrientes.

(]

NOTA: El presente documento elaborado por el Prof. Titular fuerevisado en su primera versién en
junio de 1997. El mismo contempla todos los puntos de la Unidad Temética N° 14 del programa
vigente. Para su redaccion se tuvo en cuenta la Bibliografia Consultada, a la cual € alumno puede
recurrir paraampliar lostemas, muchos de los cuales estan tratados en forma de sintesis o resumen
delos aspectos masimportantes. En algunos casos se hizo referencia concreta a la cita bibliogr afica,
en otros se transcribieron parrafos completos de libros de texto. Este documento sin la bibliogr afia
pertinente carece devalor.

OroVerde, Parana, 18 dejunio 1997.
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