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RESUMEN

El estrés hidrico por déficit de agua (EHDA) es la limitacion del funcionamiento 6ptimo de la
planta debido a la baja disponibilidad de agua. En ambientes naturales, el EHDA puede ser el re-
sultado de bajas precipitaciones, baja capacidad de retencion de agua del suelo, excesiva salinidad,
temperaturas extremas frias o calientes, baja presion de vapor atmosférica, o0 una combinacidon de
estos factores. Los principales sintomas del EDHA a nivel morfoldgico son: reduccion de la altura
de la planta, del diametro del tallo, de la biomasa, expansion foliar, crecimiento de tallos y raices.
A nivel fisiologico se presentan: cierre estomatico, disminucion del potencial hidrico, pérdida de
turgencia, disminucion de la fotosintesis y limitacion del intercambio gaseoso. Entre las adaptacio-
nes mas conocidas que las plantas han desarrollado para disminuir los efectos del EHDA estan: la
deciduocidad, la produccion de hojas con ctiticula gruesa y savia de mayor densidad, la disminucién
de la expansion foliar y aumento del crecimiento radicular. En sistemas agricolas, una de las conse-
cuencias del EHDA es la disminucidn del rendimiento de los cultivos. El calculo de la eficiencia del
uso de agua (EUA) es una herramienta que puede ayudar a conocer las exigencias de agua de una
planta o cultivo bajo ciertas condiciones especificas de crecimiento. Esta eficiencia puede evaluarse a
dos niveles, como la relacion entre el carbono producido y el agua transpirada (Eficiencia del Uso del
Agua fotosintética, EUAf) o la relacion entre la produccion y el agua transpirada o evapotranspirada
(Eficiencia del Uso del Agua de la productividad, EUAp).
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ABSTRACT

Water stress caused by water deficit limits the proper functioning of a plant due to low water
availability. In natural systems, stress by water deficit can be the result of low rainfall, low water
retention capacity of the soil, excessive salinity, extreme hot or cold temperatures, low atmospheric
pressure steam or a combination of these factors. At a morphological level, the main symptoms are
reduced plant height, stem diameter, biomass, leaf expansion, stem growth and root growth. At a
physiological level, observed symptoms are stomatal closure, decreased water potential, turgor loss,
reduced photosynthesis and limited gas exchange. The best known adaptations that plants have de-
veloped to reduce the effects of this kind of stress are deciduocity, leaves with thick cuticle, greater
sap flux density, reduced leaf expansion and increased root growth. In agricultural systems, plant
stress by water deficit leads to decreased crop yields. The calculation of water use efficiency (WUE)
is a strategy to know the demand of water from a plant or crop under specific growth contitions.
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Efficiency can be evaluated at two levels: as the ratio between carbon fixed and water transpired
(Photosynthetic Water Use Ufficiency, WUEph) or as the ratio between biomass produced and water

used (Water Use Efficiency Productivity, WUEp).

Key words: drought, wilting, water use eficiency.

INTRODUCCION

El agua es uno de los elementos que determina
la riqueza y diversidad de la vegetacion, asi como
la distribucién y composicién en los ecosistemas
(Poorter y Markestejin, 2008). En las plantas el
agua es imprescindible para la diferenciacion
morfoldgica y fisiologica, por lo que su ausencia
puede repercutir en su crecimiento y sobreviven-
cia; en plantas herbdceas el agua constituye del 80
al 90% en peso fresco, y en plantas lefiosas mas
del 50% (Choat et al., 2005; Taiz y Zeiger, 2007). E1
agua es el disolvente de muchas sustancias tales
como sales organicas y azticares, y es esencial en
el transporte de nutrimentos (Taiz y Zeiger, 2007).

Las fuerzas de adhesion y cohesion de las mo-
léculas de agua son mecanismos importantes
para la supervivencia de las plantas terrestres,
ya que estos participan en el flujo del agua en la
planta. La ascensién de la savia se explica con la
teoria de la cohesion del agua que existe entre las
raices y las superficies foliares (Querejeta, 2007).
El desplazamiento de los fluidos a través de los
tejidos vasculares es debido al flujo masivo, mo-
vimiento de moléculas de agua y solutos en una
direccién. En tanto, la difusion es el movimiento
del agua entre o hacia las células vivas o a través
del suelo (Taiz y Zeiger, 2007).

La alteracion del buen funcionamiento de las
plantas debido a una circunstancia adversa, se
denomina estrés (Munns y Tester, 2008), el cual
puede ser ocasionado por condiciones de exceso
o déficit de agua, temperaturas extremas y por
elevada salinidad en el suelo.

El estrés hidrico por exceso de agua (EHEA)
tiene un efecto negativo en las plantas, ya que
disminuye en gran medida el intercambio gaseo-
so de las plantas con su entorno, lo cual puede
ocasionar una baja en la produccion o inclusive la
muerte prematura de las plantas (Bailey-Serres y
Voesenek, 2008).

Por lo contrario, cuando una planta pierde
agua sobre sus niveles normales de tolerancia y la
absorcién de agua a través de sus raices no puede
compensar esta pérdida, entonces experimenta
EHDA, lo cual se expresa como perdida de tur-
gencia, marchitamiento y en tultima instancia la
muerte de la planta (Leuzinger et al., 2005). Este
tipo de estrés hidrico afecta el crecimiento y la
productividad de las plantas (Poorter y Markes-
teijn, 2008) al no tener suficiente agua para reali-

zar la fotosintesis.

En el presente trabajo se analiza el concepto
de estrés hidrico por déficit de agua (EHDA) en
plantas, sus causas, efectos, los mecanismos que
éstas han desarrollado para disminuir los efectos
de este tipo de estrés, y se propone el uso del con-
cepto eficiencia del uso del agua (EUA) para co-
nocer el grado de tolerancia de una planta o cul-
tivo al EHDAsin afectar su nivel de rendimiento.

CONCEPTO DE ESTRES HIDRICO

Las plantas a lo largo de su vida estan expues-
tas a diversas formas de estrés, por ello se con-
sidera que los rasgos mas importantes para la
sobrevivencia de las plantulas son la adaptacion
al estrés y la tolerancia a la heterogeneidad am-
biental (Cervera y Parra, 2009). El estrés se produ-
ce cuando una circunstancia adversa perturba el
funcionamiento normal de un individuo (Munns
y Tester, 2008). Jaleel et al. (2009) lo definen como
una condicién causada por la alteracion fisiologi-
ca de factores que tienden a romper el equilibrio,
entre ellos la sequia, baja y alta temperatura, la
salinidad, el calor, el estrés oxidativo y toxicidad
de metales pesados (Cervera y Parra, 2009).

El estrés hidrico se produce en las plantas bajo
dos condiciones, cuando en el suelo hay escasez
o saturacion de agua. En el primer caso se deno-
mina estrés hidrico por déficit de agua (EHDA)
y el segundo estrés hidrico por exceso de agua
(EHEA), y aunque en la literatura especializada
se emplea el término estrés hidrico para referirse
al primer caso, es recomendable hacer la diferen-
ciacion respectiva, pues las causas y mecanismos
de adaptacion de las plantas para cada caso son
especificos (Fig. 1).

Las condiciones de saturaciéon de agua (i.e.,
inundaciéon o anegamiento) causan estrés en las
plantas ya que disminuye drasticamente el in-
tercambio de gases como el O, y el CO, entre las
plantas y su ambiente (Bailey-Serres y Voesenek,
2008; Casierra y Gomez, 2008), lo cual obstaculiza
el crecimiento y puede provocar la muerte pre-
matura de las plantas.

Las condiciones de déficit de agua provocan
estrés en las plantas cuando la tasa de transpira-
cion excede a la absorcion de agua; el déficit de
agua puede ser el resultado de bajas precipita-
ciones, baja capacidad de retencién de agua del
suelo, excesiva salinidad, temperaturas extremas
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Fig. 1. Efectos y estrategias de las plantas ante el estrés hidrico.

Modificado de Bacon, 2004.

frias o calientes, baja presion de vapor atmosféri-
co o una combinacion de estos factores (Borghetti
et al., 2009).

Cuando el déficit hidrico se desarrolla lenta-
mente, las plantas presentan respuestas de acli-
matacién que tienen efectos sobre el crecimiento,
como la disminucion de la expansion foliar y el
aumento del crecimiento radicular (Potters et al.,
2007; Shao et al., 2008).

EL ESTRES HIDRICO POR DEFICIT DE
AGUA (EHDA)

El EHDA se define como cualquier limitacion
al funcionamiento 6ptimo de la planta por efec-
to de baja disponibilidad de agua debido a que
la transpiracion excede el agua absorbida por las
raices, siendo la principal causa de muerte en
plantas (Swenson y Enquist, 2007; Borghetti et al.,
2009). El déficit de agua provoca alteraciones en
el metabolismo y la estructura celular, detencion
de la fotosintesis y de reacciones catalizadas por
enzimas (Jaeel et al., 2009).

Algunos estudios han determinado que existe
variabilidad en cuanto al umbral que tienen di-
ferentes especies para resistir el EHDA, es decir,
continuar con su desarrollo de manera normal
aun cuando la disponibilidad de agua disminu-
ya. Se conoce que las plantas C4 (como el maiz)
son mas suceptibles al EHDA que las planats
C3 (Seyed, 2012). En el caso de las plantas MAC
(métabolismo acido de las crasulaceas) se conoce
que cuando son afectadas por el EHDA tienen la
capacidad de cerrar sus estomas durante el dia y
noche (normalmente solo lo hacen durante el dia)

(Bastide et al., 1993; Lambers et al., 1998) y seguir
fotosintetizando a partir de CO, proveniente de
la respiracion. La variabilidad depende de la in-
tensidad y duracion del estrés, asi como la fase de
desarrollo en que se encuentre la planta (Garau
et al., 2009). Se considera que el estado de plantu-
la es la etapa en que se experimenta mayor EHDA
debido a que las raices son poco profundas y tie-
nen acceso limitado al agua del suelo (Jefferson,
2007)

Existen tres hipotesis para explicar la causa de
la muerte de una planta por EHDA. La primera
hipodtesis contempla tres etapas: i) estrés a largo
plazo determinado por la ubicacién edafica, ii) es-
trés severo a corto plazo (i.e., sequia), y iii) muerte
debida a un factor adicional (i.e., patégeno) favo-
recido por las condiciones de sequia (McDowell
et al., 2008). La segunda hipdtesis plantea que la
falta de agua en el suelo y la alta demanda evapo-
rativa causa la cavitaciéon de la rizosfera y los con-
ductos xilematicos, impidiendo el flujo de agua y
desecando la planta. La tercera hipotesis postula
que el cierre de los estomas para evitar la pérdida
hidrica provoca una disminucién en la tasa foto-
sintética; si la sequia persiste por mucho tiempo
y el cierre de los estomas continta, las plantas
hacen uso de sus reservas de carbohidratos, las
cuales al agotarse provocan que la planta muera
(Garau et al., 2009; McDowell et al., 2008).

FACTORES QUE INFLUYEN EN EL EHDA
El potencial hidrico funciona como desencade-

nador del flujo del agua en la planta y se define
como la energia libre del agua o el gradiente de
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presion condicionado por las variables ambienta-
les (temperatura, humedad relativa, contenido de
humedad del suelo, radiacion solar, velocidad del
viento, etc.). Es éste gradiente de potencial el mo-
tor del flujo de agua, no el potencial hidrico per se
al formarse un continuo suelo-planta-atmosfera,
lo cual explica el flujo de agua a través de la plan-
ta (Pelegrin-Gil et al., 2005).

Este es un modelo, andlogo a la ley de Ohm,
describe cuantitativamente el flujo hidrico a lo
largo de todo el sistema, relacionandolo con las
resistencias al flujo en cada uno de los comparti-
mentos (Medrano et al., 2007), por lo que resulta
mas adecuado que solo utilizar los contenidos de
agua en los diferentes compartimentos.

Asi, la capacidad de campo (CC), definida
como la cantidad maxima de agua que un suelo
puede retener en contra de la fuerza de gravedad
y el punto de marchitez permanente (PMP), defi-
nido como la cantidad minima de agua retenida
en el suelo que las plantas no pueden absorber
(causando su marchitez irreversible), tienen valo-
res de potencial matrico de -0.03 y -1.5 MPa, res-
pectivamente (Opik y Rolfe, 2005).

Sibien el valor del potencial matrico o la tension
ala cual es retenida el agua en el suelo para la CC
y PMP pueden tomarse como una constante, los
valores reales pueden ser mayores dependiendo
de las propiedades del suelo. En México, se han
documentado potenciales hidricos de -25MPa en
suelos franco arenosos, en donde el Agave tequi-
lana pueden continuar absorbiendo agua y man-
tenerse bien hidratado (Pimienta-Barrios et al.,
2006), lo que indica que hay mecanismos en la
planta que le permiten mantenerse hidratada atin
en condiciones de déficit hidrico.

EFECTOS DEL EHDA SOBRE LA PLANTA

Todas las plantas a lo largo de su desarrollo
experimentan algun grado de estrés hidrico (Me-
drano et al., 2007). Uno de los efectos mas evi-
dentes del EHDA es la pérdida de la turgencia en
plantas, que es la presion ejercida por los fluidos
y por el contenido celular sobre las paredes de la
célula vegetal (Taiz y Zeiger, 2007). Esto es el re-
sultado de una disminucién en el potencial osmo-
tico en las células lo que incrementa el gradiente
de ingreso de agua (Farooq et al., 2009). Como
fendomeno opuesto, esta la plasmdlisis, en la cual
las células pierden agua y se contraen, separan-
dose el protoplasto de la pared celular (Yam et al.,
2014). Este fendmeno tiene lugar de forma natu-
ral cuando la planta se marchita, lo que se puede
provocar en un medio con alta concentracion sali-
na o a un severo EHDA. La plasmolisis es reversi-
ble cuando se reintegra agua al tejido, ocurriendo
la reexpansion del protoplasto y restaurandose la

presion de turgencia (Lang et al., 2014).

La presion de turgencia ayuda a la transpira-
cién a través de la apertura y cierre de estomas
(Veste y Wu, 2013). La pérdida de turgencia se
debe a la pérdida de agua en las células de las
plantas, principalmente de las vacuolas (Blum,
2009). La transpiracion es un proceso indispensa-
ble en la planta, y es el agua interna perdida en
forma de vapor de agua a través de los estomas
(mas del 90%), cuticulas o lenticelas (Swenson y
Enquist, 2007). Los principales factores abidticos
que determinan la tasa de transpiracion en las
plantas son: temperatura ambiental, humedad re-
lativa, radiacion solar, velocidad del viento, tem-
peratura y contenido de agua del suelo.

De igual manera, la evaporacion del agua del
suelo es un proceso de gran importancia en el
ciclo hidrolégico por su papel regulador térmico
en la atmdsfera. El agua del suelo se evapora de
acuerdo a las condiciones atmosféricas, las carac-
teristicas edafologicas y los gradientes térmicos
(Giraldez et al., 1999). El total de agua evaporada
de la superficie del suelo y del agua transpirada
por las hojas o masa vegetal, durante un tiempo
determinado, se conoce como evapotranspiracion
(ET). Segun la teoria de cohesion-tensién, la ET
genera tension que absorbe el agua desde el suelo
a través de la planta y la difunde a la atmosfe-
ra. Este valor depende principalmente del clima,
de la edad de la especie, y de la densidad de la
vegetacion entre otros (Veste y Wu, 2013). Para
mantener la hidratacion de los tejidos y realizar
la fotosintesis las plantas deben recuperar el agua
perdida por la ET.

El uso de la ET es un indicador de las nece-
sidades hidricas de las plantas para determinar
la cantidad de riego en sistemas de produccion
agricola (Cregg, 2004; Eubanks et al., 2006). Para
esto se requiere conocer la ET; o ET del cultivo
de referencia y el coeficiente del cultivo para cada
uno de sus estados de desarrollo (Allen, 2006)

Una de las respuestas de las plantas frente al
EHDA para evitar la pérdida de agua por ET es el
cierre estomatico, el cual es una es una respuesta
fisiolégica, ya que los estomas son los responsa-
bles de la mayor proporcion de pérdida de agua
en las plantas (Taiz y Zeiger, 2007), el proceso de
cierre de los estomas se presenta cuando el me-
sofilo comienza a sufrir deshidratacion y esta
regulado por el acido abscisico (ABA) (Canche y
Canto, 2014). EL ABA altera el transporte de iones
de las células oclusivas lo que promueve el cierre
estomatico y previene su apertura (Li et al., 2000)

El efecto del EHDA sobre la transpiracion, no
solo se ve reflejado por el cierre estomatico, sino
también por las modificaciones foliares como el
enrollamiento de las hojas para reducir la su-
perfie y la abscision foliar, que afectan la tasa de
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transpiracion (Taiz y Zeiger, 2007). De igual ma-
nera la reorientacién de las hojas y brotes para re-
ducir la captacién de energia implica una menor
tasa de transpiracion por unidad de superficie
transpirante. La morfologia de la cubierta vege-
tal también tiene influencia: un follaje compacto y
denso permite una mayor retencion de agua por
efecto de la ventilacién y el balance térmico (Wu
et al., 2008).

Cada vez que el contenido de agua varia por
pérdida/recuperacion o cuando el contenido de
solutos se incrementa o disminuye durante la hi-
dratacion o la deshidratacién, ocurren cambios
en la concentracidon de solutos en el citosol bajo
el control regulatorio de la célula (Garau et al.,
2009). La respuesta pasiva es definida como ajus-
te osmotico y la respuesta completa es denomi-
nada osmorregulacion (Medrano et al., 2007). Ini-
cialmente se penso que el ajuste osmotico ocurria
tan solo en plantas sometidas a altas salinidades,
pero después se estudiaron casos en los que las
plantas crecian en suelos con baja disponibilidad
de agua y se realizaron muchos trabajos para de-
terminar el efecto del EHDA sobre el crecimiento
vegetal (Jaleel et al., 2009). A nivel celular, otra
respuesta de resistencia es el ajuste osmotico, que
consiste en una disminucién del potencial hidrico
en los tejidos vegetales, lo cual tiene como con-
secuencia la entrada de agua y, por tanto, no se
presenta una disminucion en el turgor o en la
productividad fotosintética (Borghetti et al., 2009;
Estrada-Medina et al., 2013).

Asi como existen efectos en la morfologia y fi-
siologia de la planta cuando ésta se encuentra bajo
condiciones de EHDA, también existe un efecto
en el crecimiento de las plantas, siendo uno de los
procesos mas afectados (Taiz y Zeiger, 2007). El
descenso en la tasa de crecimiento constituye una
adaptacion de las especies al déficit de agua. El
area foliar y la superfice evaporativa se reducen
mientras exista poca disponibilidad de agua en la
rizdsfera (Poorter y Markesteijn 2008). Los efec-
tos mas significativos de la menor disponibilidad
hidrica a nivel morfolégico son: reducciéon de la
altura de la planta, didametro del tallo, biomasa,
reduccion de la expansion foliar, el crecimiento
del tallo y de las raices. La presencia de un deficit
hidrico severo acelera la senescencia de las hojas
maduras tanto en especies herbaceas como lefio-
sas. Otros estudios también ponen en manifiesto
esta disminucién en parametros de crecimiento
en plantas con EHDA (Jaleel et al., 2009).

En cuanto al desarrollo de las plantas, se ha en-
contrado que el EHDA produce en algunas espe-
cies retrasos en la diferenciacion, y en otras, una
aceleraciéon en los procesos reproductivos. De
igual manera, puede reducir la fotosintesis por
efecto de la disminucion en el area foliar, cierre

estomatico, pérdida de turgencia, caida de hojas y
elevadas temperaturas que reducen directamente
el transporte de electrones y la actividad en la ru-
bisco (Valladares et al.,2004; Farooq et al., 2009).
Al reducirse la fotosintesis se producen alteracio-
nes en el metabolismo y finalmente la muerte de
la planta (Jaleel et al., 2009).

Las plantas han desarrollado mecanismos de
aclimataciéon como respuesta al EHDA (Orcutt
y Nilsen, 2000). Cuando el déficit hidrico se de-
sarrolla lentamente produce cambios en el desa-
rrollo con efectos en el crecimiento de las plantas.
Uno de principal importancia es la limitacion es-
pecifica de la expansion foliar (Veste y Wu, 2013).
Una rapida expansion foliar puede afectar nega-
tivamente la adaptacion a la poca disponibilidad
de agua. Otro proceso que se modifica es el cre-
cimiento radicular (Hasselquist et al., 2010; Veste
y Wu, 2013). La disponibilidad de agua afecta la
relacién entre el crecimiento de la parte aérea y la
raiz; la raiz contintia su desarrollo mientras que
la parte aérea deja de crecer por causa del estrés.
Asi, las plantas son capaces de continuar el desa-
rrollo de sus raices en blisqueda de agua en zonas
mas profundas del suelo (Potters et al., 2007; Shao
et al., 2008).

ESTRATEGIAS DE LAS PLANTAS FRENTE
AL EHDA (EVASION Y RESISTENCIA)

Las estrategias que las plantas han desarrolla-
do para enfrentar el EHDA se han dividido en
dos grupos, de evasion y de resistencia, y apli-
can tanto para plantas terrestres como acuaticas
(Touchette et al., 2007). El mecanismo de evasion
hace referencia a la capacidad de algunas plantas
para mantener un alto contenido de agua, pese a
encontrarse bajo condiciones de EHDA; mientras
que la resistencia o tolerancia, es la capacidad que
tienen algunas plantas de conservar su funciona-
miento en un estado de bajo contenido de agua
(Blum, 2009). Como ejemplos de estas estrategias
estan: la deciduocidad (evasion), caracteristica de
algunos arboles que se manifiesta en la reduccion
estacional de la cobertura aérea y por otro lado
la produccion de hojas con cuticula gruesa (resis-
tencia), estructuralmente mas fuertes y con largo
periodo de vida (Taiz y Zeiger, 2007; Reuter et al.,
2008).

Otros autores han definido dos grupos de es-
pecies por sus estrategias para enfrentar la se-
quia: especies isohidricas y anisohidricas. Ejem-
plos de estas dos estrategias son las especies ca-
ducifolias y perennifolias, respectivamente. Las
especies isohidricas enfrentan el EHDA a través
de la regulacion de la pérdida de agua en su te-
jido (Buckley, 2005). Cuando decrece el potencial
hidrico del suelo realizan estrategias tales como
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la abscision de hojas o raices primarias engrosa-
das y la reduccion de la conductancia estomatica,
logrando asi mantener su potencial hidrico en un
intervalo tolerable por la planta (Yam et al., 2014).
Por el contrario, en las especies anhisohidricas el
potencial hidrico disminuye a medida que el po-
tencial hidrico del suelo disminuye con la sequia
(Swenson y Enquist, 2007) por lo que para enfren-
tar el EHDA lo hacen a través de mecanismos ta-
les como la formacién de tejidos duros y densos.

Los mecanismos para hacer frente a la sequia
pueden cambiar a lo largo del ciclo de vida de las
plantas (Poorter y Markesteijn, 2008). Las adapta-
ciones de las plantas a la sequia han permitido ta-
sas de supervivencia similares entre especies ca-
ducifolias y perennifolias. Estos grupos definidos
por su longevidad foliar presentan caracteristicas
ecofisioldgicas muy contrastantess (Yam et al.,
2014). Asi, las especies caducifolias generalmen-
te presentan tasas altas de fotosintesis, por tanto
una mayor ganancia de carbono, concentracion
alta de nitrégeno en las hojas, mayor area foliar
especifica y mayor capacidad competitiva, aun-
que son mas susceptibles al ataque de herbivoros
(Matsuki y Koike, 2006). En general, las plantas
caducifolias suelen crecer mas rapido y cuen-
tan con una mayor elongacién en ramas que las
perennifolias; estas ultimas, por lo general pre-
sentan hojas esclerofilas y paredes celulares en-
grosadas, cuticulas gruesas y cubiertas pelosas
o cereas, lo que permite reducir la transpiracion
cuando la planta se encuentra sometida a EHDA.
El area foliar especifica es relativamente baja pero
tienen una vida mas larga, debido a que invierten
en compuestos defensivos para disminuir los ata-
ques por herbivoros (Barchuk et al., 2006).

Para reducir la competencia por agua las plan-
tas han desarrollado sistemas de raices que ex-
ploran diferentes horizontes edaficos; las espe-
cies caducifolias utilizan el agua de los horizontes
superficiales del suelo y las perennifolias usan el
agua de los horizontes mas profundos (Estra-
da-Medina et al., 2013). Esta caracteristica de las
perennifolias resulta favorable durante los afios
lluviosos cuando el agua se infiltra en las capas
profundas del suelo y permanece como reserva
para periodos de baja precipitacion (Estrada-Me-
dina, 2009; Estrada-Medina et al., 2013). La estra-
tegia de las especies caducifolias es la absicion de
sus hojas unido a una mayor conductividad hi-
draulica del xilema y a una mayor eficiencia en el
aprovechamiento fotosintético de la escasa agua
disponible. Este mecanismo es probablemente lo
que hace que las especies caducifolias sean mas
capaces de soportar la sequia que las perennifo-
lias.

Se considera que existe una gran diversidad
entre la magnitud, duracién y la variabilidad de

la pérdida de hojas dentro de cada especie y en-
tre afios (Williams y Baker, 2008). Se ha determi-
nado que la pérdida de hojas que presentan las
especies con algtin grado de deciduocidad puede
estar relacionada por la disponibilidad de agua
en el suelo y por factores internos como el enveje-
cimiento de la hoja (Elliott et al., 2006).

EFICIENCIA DEL USO DEL AGUA (EUA)

La EUA se puede calcular a nivel de hoja o cul-
tivo. En el primer caso se define como la relacion
entre el carbono asimilado fotosintéticamente y el
agua transpirada, lo cual es una medicién instan-
tanea y se conoce como la Eficiencia del Uso de
Agua fotosintética (EUAf), o también conocida
como uso del agua intrinseco o instantaneo. Para
su calculo se emplea la ecuacion 1,

_4
(1) EUAf=+%
(2) A= gtc(ca_ci) = gtc*Ac

(3) T:gtw(wi_wa) = gtw*Aw

donde A es la tasa de asimilaciéon de CO, por
unidad de area foliar (mol CO, m?s™); T es la tasa
de la transpiracion por unidad de area foliar (mol
H,Om?s"); g _es el total de la conductancia foliar
a CO, (mol CO2 m?s™); A_es la fraccion de CO,
obtenida de la resta entre el aire presente fuera de
la hoja (c,) y el aire en el espacio aéreo intracelu-
lar (c) (Unlii y Steduto, 2000); g, es el total de la
conductancia foliar a vapor de agua (mol H,O m?
s'), A, es la fraccién de vapor de agua, obtenido a
partir de la diferencia entre el el aire intracelular
(w,) y el aire en la capa fuera de la hoja (w,).

Cuando la EUA se define como la relacion de la
ganancia de biomasa (B) — derea y/o subterranea
o cosecha- y el agua perdida en la produccion de
dicha biomasa, referida como transpiracion (T)
o evapotranspiracion (ET), (ecuaciones 4 y 5) se
le conoce como Eficiencia del Uso del Agua de la
productividad (EUAp) (Lambers et al., 1998).

4) EUAp= %

B
(5) EUAp=rz

El EHDA puede incrementar la EUAf al pro-
ducir cierre estomatico pero solo hasta el punto
en que la reducciéon en la concentracion de CO,
subestomatico u otros factores puedan limitar la
actividad fotosintética (Lebrija-Trejos et al., 2010).
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Cuando el EHDA es muy intenso se produce una
disminucién en la EUAf por la inhibicién de la
fijacion de CO, y la actividad fotosintética. El
principal factor que afecta la EUAf es la humedad
relativa (HR), debido a que un incremento del
deficit de presiéon de vapor de aire alrededor de
la hoja causara un aumento en la temperatura y
con ello una mayor transpiracion, sin que haya un
incremento en la fotosintésis, por lo que la EUAf
disminuira.

Cuando una planta comienza a verse afectada
por EHDA su EUA aumenta pero su rendimien-
to disminuye; sin embargo, en casos extremos de
EDHA tanto la EUA como el rendimiento dismi-
nuyen. El aumento de la EUAp en condiciones de
EHDA se ha puesto en practica como una estrate-
gia para conocer la cantidad de agua minima que
requiere una especie para mantener una cierta
productividad bajo condiciones especificcas (Lu-
na-Flores et al., 2012).

CONCLUSIONES

El Estrés Hidrico por Déficit de Agua (EHDA)
limita el funcionamiento 6ptimo de las plantas
por efecto de una baja disponibilidad de agua.
Cuando éste tipo de estrés hidrico se desarrolla
lentamente, las plantas presentan respuestas de
aclimatacion a nivel morfolégico y fisioldgico. En-
tre las adaptaciones mas conocidas que las plan-
tas han desarrollado para enfrentar este estrés es-
tan: la deciduocidad, la producciéon de hojas con
ctticula gruesa, el ajuste osmotico, disminucion
de la expansion foliar y aumento del crecimien-
to radicular. El EHDA limita el rendimiento en
sistemas agricolas. El calculo de la eficiencia del
uso de agua de la productividad (EUAp) es una
herramienta que puede servir para conocer las
exigencias de agua de una planta o cultivo y su
rendimiento bajo ciertas condiciones especificas
de crecimiento.
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