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EJES

En la agricultura de México el mayor
problema es la deficiencia de agua
en mas de la mitad del territorio. El
objeto de este articulo es exponer a
los no especialistas la fisiologia bési-
ca del agua en la planta, y suscitar
ideas acerca de areas de investiga-
cion para la produccion agricola en
las zonas &ridas. Los factores de suelo
y aire son basicos en este problema,
pero no se abordan aqui, pues otros
especialistas lo haran mejor; al res-
pecto, el lector puede revisar a
Milthorp y Moorby.

FISIOLOGIA DEL AGUA

MOVIMIENTO GENERAL

Excepto en condiciones muy especia-
les, el movimiento general de agua
es suelo-planta-aire, y el ascenso de
la raiz a las hojas es por los vasos
lefiosos del xilema. La diferencia de
presiones de difusion entre aire y hoja
determina el escape de moléculas de
agua por la epidermis de la hoja, so-
bre todo por los estomas. Se estable-
ce asi un gradiente de difusion de la
epidermis a las células interiores has-
ta llegar a los vasos lefiosos; al salir
el agua de los vasos genera una ten-
sion, no una presion, en las colum-
nas de agua del xilema, del tallo a la
raiz. Al ascender el agua y al vaciar-
se los vasos lefiosos de la raiz, se
rompe el balance que existia con las
células vecinas, y entra el agua a los
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vasos y genera un gradiente osmoti-
co que llega a los pelos radicales; al
perder turgencia, los pelos radicales
se desequilibran con la solucién del
suelo y el agua del suelo empieza a
fluir a la raiz (figura 1).

El movimiento del agua esta go-
bernado por leyes fisicas, y es au-
tomatico. El agua sale de la hoja
(transpiracion) por diferencia de pre-
siones y entra a la raiz (absorcion)
por 6smosis, reponiendo el agua per-
dida; la pérdida y la ganancia de agua
son correlativas, siendo muy altas si
el aire esta seco, y cesando cuando
esta muy humedo, o cuando los
estomas se cierran aislando a la plan-

ta. En el sistema de flujo del agua
hay puntos de resistencia que deben
conocerse; estos son los pasos sue-
lo-raiz (r,), raiz-tallo(r,), tallo-hoja (r,)
y hoja-aire (r,). El flujo se sintetiza
en la siguiente ecuacion:

FluoHO=W_ -V,
suelo aire
I'1+ I‘2+ I’3+ r,

ABSORCION

La absorcion del agua se debe al
mayor potencial osmatico de la raiz
con respecto al suelo, que ocurre en
cuanto las células dejan de estar
turgentes. La ecuacion que la esta-
blece es:

AY =chel _(Lpt_ l.IJsol_LIJM)

Y expresa que la absorcion radi-
cal depende del potencial osmético
celular (W), menos los potenciales
de presion de las paredes celulares
(W,), de la solucion del suelo (W, ),
y de la textura y materia organica o
potencial matrico (W¥,) —que es la
fuerza con que retienen el agua las
particulas del suelo. Esta ecuacion in-
dica que los factores del suelo y de la
planta pueden modificarse para ac-
tuar sobre la absorcion, con respecto
a la planta, aumentando la concen-
tracion molar de la vacuola o aflojan-
do la pared celular con una enzima.
Sin duda, los factores que mas se
modifican en la tecnologia agricola
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son los factores edaficos ( que no se
discuten aqui).

TRANSPIRACION

La transpiracion ocurre principalmen-
te por los estomas, estructuras epi-
dérmicas cuyas células tienen una
conformacion especial. Cuando es-
tan turgentes la presion sobre la pa-
red las hace separarse una de otra,
dejando un orificio entre ellas; a tra-
vés de éste escapa el vapor de agua;
cuando estan flacidas la presion de
la pared las hace juntarse entre siy
el orificio se cierra.

Existen varias explicaciones del
movimiento estomatico que, en rea-
lidad, parece obedecer a diferentes
mecanismos segun las especies. El
mas aceptado, y simplificando las
cosas un poco, hace depender la
apertura del estoma de la concentra-
cion intercelular de CO, y de la luz
de la manera siguiente: a) la luz dis-
para la fotosintesis en las células
oclusivas del estoma que poseen clo-
roplastos; b) en el proceso se genera
gran cantidad de adenosin-trifosfato
(ATP), esta molécula energética, que
actlla como una bomba de protones,
activa el intercambio de iones H* pro-
cedentes de la respiracion activa
mediada por iones K*; luego aumen-
ta la concentracion molar y se rompe
el equilibrio osmatico (W_ ) de las cé-
lulas del estoma con el equilibrio de
las células vecinas y con los espa-
cios intercelulares, lo cual permite
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Fig. 1.

que el agua fluya a las células
estomaticas, abriéndose los orificios.
Se han propuesto otros mecanis-
mos de apertura y también existen
otros factores interactuantes. Muy
importante es el acido abscisico
(ABA), hormona que determina el cie-
rre de los estomas por afectar negati-
vamente el bombeo de protones.

RESISTENCIA A LA SEQUIA

EFECTOS FISIOLOGICOS

La deficiencia de agua en la planta
causa un estado patologico general.
La fotosintesis baja al cerrarse los
estomas y faltar CO,; también dismi-
nuye por disfuncion de los cloroplas-
tos que se desintegran causando
clorosis; la respiracion asciende tem-
poralmente y luego se deprime;
las enzimas se desnaturalizan, fallan
las nitratoreductasas y luego cesa la
sintesis de proteinas; el contenido de
ABA se elevay el de citocininas baja;
la falta de turgencia hace cesar el cre-
cimiento; la precocidad aumenta, et-
cétera.

Estos cambios determinan des-
censo en el rendimiento, aunque la
condicion de estrés se subsane an-
tes de que sea muy grave. La flora-
cion y el llenado del grano son esta-
dos criticos, y una sequia —en ese
momento— es causa un pobre rendi-
miento, aunque la sequia no llegue a
ser muy aguda.
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XEROFITISMO Y SEQUIA

Muchas especies tienen adaptacio-
nes llamadas xerofiticas. Shantz las
clasifico en: a) las que escapan a la
sequia (drought-escaping); viven so-
lamente el corto tiempo en que hay
humedad después de una lluvia fuer-
te, y florecen en unas pocas sema-
nas; b) las que evaden a la sequia
(drought-evading); éstas retrasan la
desecacién mediante un uso muy
economico del agua a través de ho-
jas pequefias con gruesa cuticula o
pelillos, estomas hundidos, talla cor-
ta y raiz extensa, etc.; c) las que so-
portan la sequia (drought-enduring)
y desarrollan caracteristicas xeromor-
ficas, sin embargo, tipicamente en-
frentan la sequia con algunos cam-
bios fisiolégicos, y, por ejemplo, ti-
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Tabla I. Contenido (ug ABA/kg peso fresco) de acido abcisico total (libre y
ligado) en hojas desprendidas de maiz (zea mays) a las cuatro horas de

incubacion en vermiculita

Tratamiento
Cultivar y resistencia Testigo Marchito al 10%
alasequia pérdida de H,0
Sorgo: linea 35-1 (Resist.) 6.2 116.1
Hibrido 9040 (Suscept.) 5.1 5515/
Hibrido 43 34.0
Maiz: Latente (Resist.) 14.8 51.1
LG, , (Suscept.) 7.3 24.7
Anjou 210 (Suscept.) 10.7 28.7

ran las hojas y suspenden el creci-
miento o entran en letargo; y d) las
que resisten la sequia (drought-resis-
tant), absorben agua cuando la hay
por un extenso sistema radical, y la
encierran en un cuerpo globoso o
carnoso sin hojas (cactaceas, etc).
Por otro lado, Maximov reconoce
tres grandes grupos: a) efimeras de
ciclo vital muy rapido; b)suculentas;
y c)verdaderas xerdfitas, que agrupa
a las que, segin Shantz, evaden y
soportan la sequia (division realmente
artificiosa pues muchas plantas pre-
sentan resistencia tanto anatémica
como fisiolégica). Maximov sefiala
que las verdaderas xerdfitas tienen ca-
racteristicas citologicas especiales,
Como veremos enseguida.
Azcén-Bieto distingue entre tole-
rancia a la sequia, que incluye me-
dios anatémicos y fisiolégicos para
evitar la desecacion de los tejidos, y
tolerancia al estrés hidrico, que es la
real capacidad de las células de sub-
sistir en déficit de agua. Las plantas
con tolerancia al estrés hidrico tienen
células pequefias con alto potencial
osmotico; o bien, son capaces de

ajustarlo manteniendo los estomas
abiertos para evitar fallas en la foto-
sintesis. Tipicamente, estas plantas
pueden resistir hasta 50% de déficit
de agua en los tejidos, en tanto que
las mesdfitas pierden la estructura del
coloide celular con un déficit de agua
del 15%. La capacidad de tolerar gran
pérdida de agua y la capacidad de
recuperarse después de una seria
sequia temporal, se deben a la pre-
sencia de “genes de deshidratacion”
que al parecer son disparados por el
acido abscisico (ABA), cuya concen-
tracion se eleva en condiciones de
estrés hidrico. Esta caracteristica de-
termina la real diferencia entre xero-
fitas y mesdfitas.

ADAPTACION NATURAL EN MESOFITAS

Las plantas cultivadas son en gene-
ral mesdfitas, aunque algunas mues-
tran cierta capacidad de adaptacion
a la sequia, por ejemplo, orientando
las hojas para que no presenten la
cara al sol (frijol) o enrollandolas
(maiz). Algunos cultivares acumulan
azlcares solubles o sales para au-
mentar su potencial osmético; hay
variedades muy precoces, 0 que son
capaces de suspender el crecimiento
entrando en semiletargo, como su-
cede con el sorgo (que por ello es
superior al maiz).

En esta adaptacion juegan un
papel importante dos aminoacidos no
proteicos: la prolina y la betaina. Es-
tos amino&cidos se incrementan

mucho en situaciones de estrés por
sequia, sin embargo, no se conoce
su mecanismo fisioldgico. En cam-
bio, se conoce mucho mejor el &ci-
do abscisico (ABA), cuya fisiologia se
ha estudiado méas a fondo. Existen
mutantes carentes de ABA, tanto los
naturales como los inducidos por
rayos X. Se observa que estas plan-
tas no cierran los estomas en condi-
ciones estrés de sequia, como suce-
de con el tomate “flacca”. En cuanto
al maiz, se ha visto que en buenas
condiciones hidricas el contenido del
ABA es similar en lineas resistentes
y en las susceptibles a sequia, sin
embargo, en condiciones de estrés
hidrico el ABA solo se incrementa
considerablemente en las lineas re-
sistentes (tabla ).

El ABA se sintetiza primordial-
mente en la raiz y se transporta a las
hojas, donde actla sobre la per-
meabilidad a los iones K*; aumenta
el potencial osmético, y asociado con
una enzima, que afloja la pared ce-
lular, permite la hidratacién; ambos
efectos confluyen en la mayor turgen-
cia celular. En lineas de maiz con
concentraciones altas de ABA no
hubo dafio celular después de siete
dias de sequia seguidos de 24 hrs, a
45°C, lo que en lineas con bajo ABA
si caus6 rompimiento de los cloro-
plastos. También se observé que los
dafios ocasionados por 24 hrs, a
45°C fueron reversibles en las lineas
con alto ABA, mientras que fueron
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irreversibles en la lineas con bajo
ABA. En general, la adaptacion de las
mesdfitas a la sequia se limita a cier-
to potencial osmotico y es transito-
ria, mas o menos diez dias, pero sus
efectos son Utiles en los cereales.

ADAPTACION INDUCIDA
Existen practicas de manejo de suelo
y agua que aminoran el riesgo por
sequia y que no han sido considera-
dos en este articulo. Sobre el topico
de sequia deben clarificarse dos con-
ceptos. El primero es diferenciar en-
tre el criterio de eficiencia de transpi-
racion o uso del agua consumida
(gMS/g H,0), y el criterio de coefi-
ciente de transpiracion, o uso con-
suntivo del agua, que es la cantidad
de agua que una planta necesita para
sobrevivir, y se mide por el agua trans-
pirada en la unidad de tiempo. En
general, del total del agua que una
planta exige, desde semilla hasta fruc-
tificacion, utiliza y queda en su cuer-
pode1a2%y el 98 a 99% restante
simplemente lo mueve del suelo al
aire. Son cifras que hacen pensar en
como evitar este derroche. El segun-
do criterio es que toda caracteristica
natural o inducida que lleve a dismi-
nuir la transpiracion por causa ana-
tdmica también disminuye la capa-
cidad de rendimiento, porque la su-
perficie de transpiracion es también
superficie de asimilacién, como se
puntualiza adelante.

En una agricultura en zona seca

MANUEL Rojas GARCIDUERAS

el primer paso es contar con varieda-
des apropiadas. Cultivos tolerantes,
por ser poco frondosos o con hojas
pequefias 0 poco exigentes de agua
(pocos estomas) 0 muy precoces, ten-
drén reducida la fotosintesis en es-
pacio o tiempo, aunque la ventaja en
el mantenimiento de la fisiologia nor-
mal sea compensatoria. Muchas de
estas caracteristicas pueden inducirse
privando de agua al cultivo entre el
primero y segundo riego, acondicio-
namiento llamado «castigo», muy
usual porque induce plantas que exi-
gen menos agua, pero que sin duda
reduce la capacidad de rendimiento.

Existen productos que se utilizan
como precautorios a la sequia. El
clormequat (cloruro de clorocolina o
CCC) se aplica al suelo o a la hoja,
actla impidiendo un paso en la sin-
tesis de la hormona giberelina, de-
terminando células cortas, es decir,
induce el desarrollo de tallos y hojas
relativamente cortos pero sin afectar
el nimero de cloroplastos. También
hay antitranspirantes de dos tipos:
unos forman una delgada pelicula
sobre la hoja y otros actlian entrece-
rrando los estomas; ambos inhiben
el paso de las moléculas de vapor de
agua sin afectar el paso del CO, y del
0,. Sin embargo, estos productos
pueden afectar negativamente, ya sea
que interfieren con el ascenso de la
savia con sales del xilema, o si no
determinan, de modo importante, un
gran calentamiento de las hojas al no
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disiparse la temperatura por la eva-
poracion del agua. Su uso, sobre todo
en regiones calidas, exige experimen-
tos previos.

BUSQUEDA DE RESISTENCIA

EXPERIMENTOS DE CAMPO

En la busqueda de variedades para
condiciones de sequia debe tomarse
en cuenta la ley ecoldgica de la tole-
rancia que expresa: la presencia y el
éxito de un organismo dependen de
la totalidad del complejo de condi-
ciones; y su ausencia o fracaso se
pueden deber a un solo factor. En las
zonas secas también debe pensarse
en tolerancia al calor o a la salini-
dad; por ello, los experimentos mas
realistas son los que se efectlian en
el campo, pero son los mas aleatorios
por factores que pueden desvirtuar
los resultados, ademas de exigir mu-
cho tiempo y esfuerzo.

Los resultados de un experimen-
to de campo pueden falsearse si se
considera, como sucede a menudo,
que las variedades con mayor rendi-
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Tabla 1. Efecto del clormequat sobre la transpiracion de plantas de maiz
NL-H3 (suceptibles a sequia) en estado de cuarta hoja, en invernadero

Aguatranspirada alos dias: (cc)

Tratamiento (ppm) 5 10
1. Clormequat 4000 71 178
Testigo 98 264
2. Clormequat 5000 77
Testigo 82

miento bajo estrés hidrico son las mas
resistentes. Esta creencia es producto
de una confusion de criterios entre
la eficiencia en el uso metabdlico del
agua y la capacidad en la economia
del agua o en la supervivencia en
estrés hidrico; hay que aclarar que
estas caracteristicas pueden ir liga-
das, pero no necesariamente, pues
obedecen a caracteristicas fisiologi-
cas diferentes determinadas por ge-
nes diferentes. Si se desea identifi-
car las variedades con mayor resis-
tencia es preciso conocer el consu-
mo de agua de cada una, siguiendo
alguno de estos tres procedimientos:
a) regandolas independientemente en
cuanto cada variedad llegue al coefi-
ciente de marchitez y contando el
numero de riegos para llegar a ma-
durez; b) suspendiendo el riego, por
ejemplo, en quinta hoja y contando
los dias hasta que muere la planta y
observando el comportamiento de
cada variedad; y c) suspendiendo el
riego y observando el poder de recu-

Fig. 2.
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peracién después de cuatro a seis
dias bajo el coeficiente de marchitez.
El rendimiento es importante, pero
s6lo dentro del grupo de las plantas
resistentes (que es el limitante pro-
puesto). En estos experimentos es
preciso conocer el coeficiente de mar-
chitez, la capacidad de campo y el
agua que queda en el suelo después
de la cosecha; serd muy ventajoso
conocer los potenciales de difusion
suelo-raiz y hoja-aire, que son pun-
tos de resistencia en flujo general del
agua.

EXPERIMENTOS DE LABORATORIO

En el topico de resistencia a la se-
quia existen dos importantes proble-
mas: el primero es establecer una
prueba de resistencia confiable en
laboratorio que evite las condiciones
aleatorias y el largo tiempo de las
pruebas de campo; el segundo es
contar con una metodologia o pro-
ducto quimico que dé proteccion a la
sequia sin causar efectos indesea-
bles.

Desde hace afios existen métodos
para medir el agua transpirada o ab-
sorhida (practicamente es igual, pues
el porcentaje de agua utilizado en el
metabolismo es minimo). Un méto-
do muy utilizado es el potometro, del
cual existen varias modalidades (fi-
gura 2); otro método consiste en
medir la perdida en peso de una plan-
ta en una maceta. En la actualidad

existen aparatos que miden la difu-
sion a través de los estomas (poro-
metros). Existen métodos y aparatos
para medir otros pardmetros del me-
tabolismo del agua como la per-
meabilidad celular, el potencial osmo-
tico de la raiz y otros (como los men-
cionados por Larqué-Saavedra), sin
embargo, tales métodos, aunque son
muy valiosos para estudiar la fisiolo-
gia del agua, no son (tiles para in-
vestigar directamente la resistencia de
la planta a la desecacion en campo
abierto.

Al parecer, pruebas de resisten-
cia varietal o por acondicionamien-
to, efectuadas con plantas en tercera
y quinta hoja, a las que se priva de
agua y se observan y se cuantifica
por peso la pérdida gradual de agua,
son mas valiosas para extrapolar el
campo. De cualquier manera, para
que una prueba de laboratorio pue-
da ser confiable debe validarse en
campo y ésta no es una empresa fa-
cil.

Se ha probado como protector a
la sequia el clormequat, producto sin-
tético parecido a la colina 'y a la be-
taina, aminodacido natural involucra-
do en la resistencia al estrés hidrico.
El clormequat impide un paso en la
sintesis de la hormona giberelina, por
tener este efecto se le puede consi-
derar un antigiberélico; induce acor-
tamiento de los entrenudos y deter-
mina plantas de talla corta pero vi-
gorosas, con menor transpiracion y
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mayo resistencia al frio y a la sequia
(ver tabla 11). De manera un tanto
burda puede decirse que muchos de
sus efectos se aproximan a los del
acido abscisico (ABA), hormona que
actlia en parte como antigiberélico.
El clormequat se ha aplicado desde
hace tiempo en la agricultura, sobre
todo en Europa, como protector al frio.

El ABA es una hormona que ac-
tha sobre el ADN y se involucra en la
resistencia a la sequia (como se dijo
al tratar la adaptacion de las mesdfi-
tas). Aln hace falta mas investiga-
cién sobre su fisiologia y sobre todo
acerca de los aspectos tecnoldgicos
del ABA, por ejemplo, sus dosis, adi-
tivos y modos de aplicacion, para
poder utilizarlo con seguridad en la
préctica agricola.

Ademas del ABA se involucran en
el estrés hidrico la prolina y la betaina.
En condiciones de estrés hidrico la
prolina se acumula y parece relacio-
narse con la recuperacion de la plan-
ta; no se ha podido establecer su
papel como verdadero protector de la
sequia, sin embargo, se ha pensado
que su cuantificacion podria ser una
buena herramienta para identificar
las variedades resistentes —lo que
serfa muy Util-. La betaina es otra
molécula de interés que hasido poco
investigada.

Otro aspecto fundamental es la

MANUEL Rojas GARCIDUERAS

estructura del coloide celular. Las
plantas resistentes a la sequiay a las
heladas tienen gran cantidad de agua
ligada al coloide, esta condicion difi-
culta que el agua cambie al estado
gaseoso en la sequia o al estado so6-
lido en la helada (por ello se tiene la
percepcion de que las plantas resis-
tentes a un factor lo son también al
otro). Esta condicién parece deberse
a unas proteinas especiales produci-
das por “genes de resistencia” que
preservan la estructura del protoplas-
mayy evitan la destruccion celular por
enzimas. Christiansen y Lewis dicen
que los fitofisiélogos conocen relacio-
nes fuertes entre los mecanismos de
adaptacion y la evasion del estrés
hidrico, sin embargo, los fitomejora-
dores no los han aprovechado
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